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研究成果の概要（和文）：本研究ではソバの栽培化遺伝子の同定を目的として、１）中国雲南省の野生ソバと栽
培ソバの種子収集を行い、ゲノム配列を取得し、２）栽培ソバと野生ソバの集団間での変異量が極端に異なるゲ
ノム領域（人為選抜領域）を検出した。この結果、チベット南東部の祖先野生種の集団が栽培種と最も近縁であ
ることを確認した。さらに、栽培種の第一染色体の52-53 Mb領域には明瞭な人為選抜の痕跡がみられ、チベット
南東部の祖先野生種の集団から選抜された特定の遺伝子型が世界中の栽培ソバに広がっていることが明らかにな
った。また、NGS-TILLING法をソバに応用し、変異導入システムを構築した。

研究成果の概要（英文）：In this study, we aimed to identify genes related to the domestication of 
buckwheat by conducting the following steps: 1) We collected germplasm from both wild and cultivated
 buckwheat in Yunnan Province, China, and sequenced their genomes; 2) We identified genomic regions 
that exhibited significant differences in genetic diversity between the wild and cultivated 
buckwheat populations, which we classified as artificially selected regions. We confirmed that the 
ancestral wild population from southeastern Tibet is the closest relative to the cultivated species.
 Notably, a signature of artificial selection was discovered within the 52-53 Mb interval on the 1st
 chromosome. This region contains a specific genotype that was selected from the ancestral wild 
population in southeastern Tibet and has now proliferated among cultivated buckwheat varieties 
globally. Additionally, we successfully applied the NGS-TILLING technique to buckwheat, establishing
 a robust system for introducing mutations.

研究分野：植物遺伝学

キーワード： 栽培植物起原　ソバ　変異導入技術　ゲノム　遺伝資源

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
主要作物と比較して、地域的・伝統的な重要性を持つ多くの作物では、商業価値が低いために育種学的な研究が
進んでいない。これらの作物は孤児作物と呼ばれている。本研究では中国と英国の研究者との連携のもと、孤児
作物の１つであるソバのゲノムを解読し、その栽培化に重要なゲノム領域の同定に成功した。また、組換え技術
やゲノム編集技術を使わずに遺伝子を改変することにも成功した。今回の成果は、発展途上国を含めた世界中で
の孤児作物の育種に貢献する。さらに、各地域でよく根付いている孤児作物の改良は、農家の収入向上をもたら
すとともに、食料問題の解決にも貢献する。（本成果は、Nature Plants誌に掲載された。）

※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。
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１．研究開始当初の背景 
毎日食卓で口にしている作物が、いつ、どこで栽培化されたのか？これは一般の人々にとって
も共通する至極普遍的な問いである。そしてその起原地とその祖先野生種の探索は、人類の歴史
の理解や、育種の際の有用遺伝子の同定につながる。 
栽培ソバの起原に関しては、古くは A. de Candolleが
その著書“Origine des Plantes Cultivees (1883)”のな
かで、シベリアあるいはアムール川流域をその起原地と
した。しかし、当時はソバの野生種は世界のどこにも発
見されておらず、その説の信憑性は低かった。1990年
代にようやくソバの祖先野生種（ Fagopyrum 
esculentum ssp. ancestrale）が中国の雲南省とその周
辺において発見され、本地域周辺が起原地であることが
示された。さらに、少数の DNAマーカーの比較から得
られた類縁度から、我々は雲南省北部からチベットを含
む地域が栽培ソバの起原地であることを示唆した（図
１）。しかし他殖性作物であるソバのように栽培種が伝
播した先において当地の野生種との交配が生じる場合、
DNAマーカーの類縁度から起原地を推定することは困
難であった。このような状況で起原地を推定するために
は栽培化とその後の品種分化に関与した遺伝子（以降、
栽培化関連遺伝子と記す）が、どこの野生種集団から生じたのかを集団遺伝学的に解析するする
必要があると考えられる。次に我々はゲノム配列が整備されたイネをモデルとして、栽培種にお
いてのみ強い人為選抜がかかるゲノム領域では、野生種の種内変異量は変化せずに栽培種にお
いてのみ変異量が極端に下がる genomic signatureとして検出されることを示した（図２）。す
なわち栽培化の歴史の中でゲノムに刻まれた人為選抜領域を検出すれば、ソバの栽培化関連遺
伝子群を同定できる。さらに野生種と栽培種の栽培化関連遺伝子群の塩基配列情報を比較する
ことにより、栽培ソバがいつ、どこで起原したのかを高精度で推定できる。近年に我々は中国の
雲南農業大学（以降 YAUと表記）との共同研究で、ソバ属の野生種を用いた系統進化学的研究
を行ってきた。また 2016年ごろか
ら、英国ケンブリッジ大学のマクド
ナルド考古学研究所がソバの起原
に関する研究を行なっていた。そこ
で、本申請に先立ち、YAU におい
て日本、中国、および英国の 3者間
での会合を行った。この会合で、
YAU においてソバの遺伝資源を整
備し、日本のゲノム科学的技術を用
いて人為選抜領域を検出し、さらに
これら成果をケンブリッジ大学の
考古学的データと統合し、栽培ソバ
の起原の総合的な解明を目的とし
た国際共同研究を開始した。 
 
２．研究の目的 
ソバの栽培化プロセスの解明には３つの問題があった。１つ目の問題は人為選抜領域の検出を
可能とするゲノム配列が構築されていなかったことである。我々は次世代シーケンシング（NGS）
技術を利用し、世界に先駆けてソバのドラフトゲノムを作成したが、人為選抜領域の検出を可能
とするためには高精度ゲノム解読（参照配列）が必要であった。２つ目は遺伝資源の問題である。
栽培ソバの祖先野生種は中国雲南省周辺にしか自生しないため、中国国内での遺伝資源の整備
が必要であった。３つ目は遺伝子機能解析に関する問題である。ソバでは同定された遺伝子の機
能を確認するための安定した形質転換系やゲノム編集系が存在せず、目的遺伝子への新たな変
異導入技術の構築が必要であった。このような背景のもと、以下を本申請の目的として掲げて研
究を進めた。 
１） ソバ遺伝資源の整備 
  中国雲南省の野生ソバと栽培ソバの種子収集を行い、ゲノム配列を取得する。 
 
２） 人為選抜領域を利用した栽培化関連遺伝子群の同定 
  栽培ソバと野生ソバの集団間での変異量が極端に異なるゲノム領域を検出し、栽培化関連
遺伝子を同定する。また、栽培種と野生種の交配により、各領域に存在する遺伝子が制御



する形質を確認する。 
 
３） EMSを用いた変異導入 
  ソバのような孤児作物では未だ形質転換が困難であり、またゲノム編集技術も進んでいな
い。そこで、孤児作物においても簡便に遺伝子機能解析が可能な変異導入/選抜システムを
開発する。 

 
３．研究の方法（方法および結果の詳細は Fawcett et al 2023, Nature Plantsを参照） 
１)ソバゲノム参照配列の決定 
ソバは 16 本の染色体（2n = 2x =16）を持ち、そのゲノムサイズは約 1.27 Gb である。我々は
ソバゲノムの参照配列を作成するため、松井らが作成した自殖性ソバ (PL4 号)を材料として、
PacBio の HIFI リードによるロングコンティグの作成を行った。次にこれらを Ampliseq marker
により得られた連鎖地図を用いてつなぎ、ソバの全染色体の塩基配列を解読した。染色体塩基配
列が実際の染色体と一対一に対応することを確認するため、得られた染色体塩基配列をもとに
蛍光標識オリゴ DNA を作成し、Fluorescent In Situ Hybridization (oligo FISH)を実施した。
さらに、参照配列にコードされている遺伝子予測を実施するとともに、ソバゲノムに生じた過去
の重複を明らかにするため、他の植物種のゲノム参照配列との collinearity を調査した。 
 
２)栽培ソバの起原の起原の解明 
これまでに栽培ソバの祖先野生種が中国の雲南省、四川省、およびチベット自治区の境界周辺
に自生していること、そして、チベット南東部の祖先野生種集団が栽培種と近縁であることが、
大西等により明らかにされていた。我々は大西等の結果をゲノムレベルで確認し、さらにゲノム
に刻まれた栽培化時の人為選抜領域の検出を実施した。まず雲南農業大学とソバ遺伝資源を構
築し、さらに栽培ソバ（57 個体）と祖先野生種（47 個体）のゲノムのショートリードを中国に
おいて解読した。これらを上記の参照配列にマッピングした後、ゲノムレベルでの系統進化学的
解析およびゲノム集団遺伝学的な手法を用いて人為選抜領域を検出した。 
 
３)変異導入技術の構築 
ソバは他の多くの孤児作物と
同様、ゲノム編集技術の開発が
まだ十分に進んでいない。この
問題に対応するため、我々は、
エチルメタンスルホン酸（EMS）
を用いることにより、5,801 個
体からなるソバ（品種名 春の
息吹）の変異誘導集団（M2世代）
を育成した。この集団から 16-
24 個体をバルクし、DNA を抽出
し、FeGBSS1 などの標的遺伝子
を PCR 増幅したのちに、NGS 解
析でEMSにより導入された変異
を検出した（図 3）。 
 
４．研究成果 
１)ソバゲノム参照配列の決定 
ソバの基本染色体数（n=8）と一致する染色体レベルの塩基配列を決定することができた。この
配列はソバゲノム全体の約 96%をカバーしており、今後のソバの遺伝学的・育種学的研究のため
のソバゲノムの参照配列と位置づけた。また oligo-FISH により、染色体の塩基配列が実際の染
色体と一対一に対応することを確認できた（図 4）。また参照配列を解析した結果、合計 30,608
個の遺伝子を確認できた。次に、ソバゲノム中に相同性の高い遺伝子対が多く見られたことに着
目し、他の植物種 10 種の全遺伝子データを加えた比較ゲノム・分子進化解析を行った。その結
果、ソバを含むタデ科植物の共通祖先において、約 7,100 万年前と 8,500 万年前の 2 回にわた
り、全ゲノム重複が起きていたことが示された。この 2回の全ゲノム重複の結果、約 7,100 万年
たった現在でも、相同性の高い重複遺伝子対がゲノム中に見られると考えられた。ソバ以外にも
多くの植物が、恐竜を含む生
物の大量絶滅が生じた約
6,000-7,000 万年前に全ゲノ
ム重複を経験しており、この
時代に生じた全ゲノム重複
が現在の植物の多様性に大
きく貢献したと考えられる。 



２)栽培ソバの起原 
栽培ソバ（57 個体）と祖先野生種（4集団, 47 個体, 図 5-a 参照）のゲノムのショートリード
を解読し、これらを参照配列と比較した結果、チベット南東部の祖先野生種の集団が栽培種と最
も近縁であることを確認した（図 5-b,c,d）。これにより全ゲノム情報を活用し、大西等の説が
裏付けられた。さらに、栽培種の第一染色体の 52–53 Mb 領域には明瞭な人為選抜の痕跡がみら
れ、チベット南東部の祖先野生種の集団から選抜された特定の遺伝子型が世界中の栽培ソバに
広がっていることが明らかになった（図 5-e,f）。これは、ただ単に栽培種とチベット南東部の
祖先野生種集団のゲノム全体の塩基配列が似ているだけではなく、人為選抜の対象となった遺
伝子型を持つ集団がチベット南東部に存在したことを示している。このため我々は、栽培ソバの
起原としてチベット南東部の集団が関与したと結論づけた。ただし、興味深いことに考古学的デ
ータからは栽培ソバの起原は中国北部である可能性が示されている。このような考古学データ
とゲノム科学データの不一致は他の多くの作物でも見られており、「栽培起原地」と「その後の
栽培種の集中的な利用地域」の違いを反映している可能性が示唆された。 
また、参照配列を作成した自殖性野生ソバと PL4 号を交配し、約 100 個体の F2個体を用いて連
鎖解析を行った結果、第一染色体に脱粒性遺伝子が座乗することが分かった（未発表）。今後、
1) F2集団のサイズ拡張、および SNPs 増大による第一染色体上での座上位置の特定、2) 花柄の
離層周辺組織の発現解析を実施することにより、脱粒性遺伝子が同定されると考えている。 

 
３)変異導入技術の構築 
EMS を利用して作成した 5,801 個体の M2集団の有用性を確認するため、表現型が明瞭であるモ
チ性形質を制御する Granule Bound Starch Synthase (GBSS)遺伝子のノックアウト変異の選抜
を試みた。先に述べたようにソバのゲノムは過去に 2 度の重複を経験しており、GBSS に関して
は５つの相同遺伝子が存在することが分かった。このうち、胚乳での発現が確認された FeGBSS1



と FeGBSS2 の２つの遺伝子に誘導されたナンセンス変異を NGS-TILLING により検出することが
できた。さらに二重劣性ホモ個体間の交配で得られた種子の胚乳がモチ性を示すことが分かっ
た (図 6)。これらの FeGBSSs 以外にも、ソバの自家不和合性遺伝子(S-ELF3)のノックアウトに
よる自殖性ソバの作出にも成功しており、ソバにおける NGS-TILLING の有用性を示すことがで
きた。上記２）で記したように、今後に脱粒性遺伝子が同定されると考えられる。この遺伝子に
ついても、NGS-TILLING を用い、ノックアウト変異体を検出することができると考えている。 

 
４)総括 
本研究では雲南農業大学およびケンブリッジ大学との連携のもと、栽培ソバの起原と栽培化に
関与した遺伝子同定を試みた。コロナパンデミックのため、2年の延長を強いられたものの、ソ
バゲノムの参照配列を整備し、中国のソバ遺伝資源の全ゲノム配列を取得し、さらにゲノム集団
遺伝学手法による人為選抜領域（第１染色体 52–53 Mb 領域）の検出に成功した。このため、本
研究の表題である「中国雲南省の野生ソバ遺伝資源を活用した栽培化関連遺伝子の網羅的同定」
を完了できたと考えている。さらに、誘導変異検出に利用した NGS-TILLING 法はソバ以外にも応
用可能であり、形質転換系やゲノム編集系が整備されていない多くの孤児作物の育種を加速す
ることが期待される。これらの成果は国際的に高い評価を得ており、2023 年に Nature Plants
誌（5-year Impact Factor = 18.6）に掲載されている。 
第１染色体 52–53 Mb 領域に脱粒性遺伝子が存在すると推定されたが、この遺伝子同定に関し
ては今後に詳細な連鎖地図、発現解析、および変異体の作成などの遺伝学的研究が必要と考えて
いる。これら作業は進行中であり、近年中に結果が得られる見込みである。最も重要な発見は、
人為選抜が顕著に見られるゲノム領域が第１染色体 52–53 Mb 領域にしか見られなかったことに
ある。図５に示したように、野生種は栽培種よりも遺伝的に多様であり、育種素材として非常に
魅力的である。これら野生種を利用する際、第１染色体 52–53 Mb 領域のみを栽培種型に置換す
ることにより、野生種を効率的に育種プログラムに利用できると考えている。もちろん、第１染
色体 52–53 Mb 領域以外にも、栽培化に関連する遺伝子は存在するはずである。二度のゲノム倍
加によって高度に重複した相同遺伝子が表現型決定機構を複雑化しており、この複雑さが原因
となり、人為選抜領域が第 1染色体の 52–53 Mb 領域に限定されたのではないかと考えている。
またもちろん、ソバの遺伝子の同定はその完全他殖性によって、いっそう困難となっている。今
後、栽培ソバの特性を決定づける遺伝子の同定には、PL4 号や本研究で得られた S-ELF3 変異体
などの自殖性ソバと野生ソバを交配し、その後代の自殖個体を使った遺伝的解析が有効と考え
られる。 
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 １．著者名
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オープンアクセスとしている（また、その予定である） －

 １．著者名  ４．巻
Nagatoshi Yukari、Ikazaki Kenta、Kobayashi Yasufumi、Mizuno Nobuyuki、Sugita Ryohei、
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Fujii Kenichiro、Baba Junya、Ogiso-Tanaka Eri、Ishimoto Masao、Yasui Yasuo、Oya Tetsuji、Fujita
Yasunari

14

10.1186/s12870-019-1730-1
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 ４．巻
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