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研究成果の概要（和文）：ドラフト・雌ゲノム・データからX染色体に連鎖する配列を抽出した。雄ゲノムとの比較に
よりX染色体由来候補配列を選抜し、F1世代での連鎖解析を行ったところ、X染色体に由来する5配列を同定した。
　次に、様々な組織に由来するRNA-seqデータを用いてX染色体遺伝子の発現パターンの比較を行い、雌生殖器特異的発
現パターンを示す遺伝子を選抜した。それらの遺伝子についてRT-PCRを行って発現特異性を評価したところ、これまで
に1個の遺伝子が雌生殖器特異的に発現していることが確認された。類似性検索により、当該遺伝子はDNAメチル化の制
御に関わるタンパク質をコードしていることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Five sequences of a female genomic data were identified as X-linked by comparing 
with a male genomic data. RNA-seq data obtained from a variety of tissues were mapped onto the X-linked 
sequences, and genes expressed specifically in female sexual organs were searched. RT-PCR revealed one of 
the candidate genes was indeed expressed specifically in female sexual organs. The candidate X-linked 
gene is similar to those involved in regulation of DNA methylation.

研究分野： ゲノム科学

キーワード： Ｘ染色体　性決定

  ３版
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１．研究開始当初の背景 
 性染色体は雌雄で非対称に存在し、個体の
性決定および性分化を制御する。例えば、ほ
乳類など XX/XY 型の性決定様式をとる二倍
体生物において、Y 染色体は雄の個体のみに
存在し、雌には X 染色体が２本存在する。ほ
乳類では、精巣決定因子をコードする SRY 遺
伝子が Y 染色体に存在するため（Sinclair et al. 
Nature 346:240-244, 1990）、Y 染色体をもつ個
体が雄となり、もたない個体は雌となる。他
に、メダカの DMY 遺伝子などが雄決定遺伝
子として報告されている（Matsuda et al. 
Nature 417:559-563, 2002）。一方、ショウジョ
ウバエなどに見られる XX/XO 型の性決定様
式では、常染色体に対する X 染色体の割合が
性を決定する（Liu & Belote, Mol. Gen. Genet. 
248:182-189, 1995）。これらの雄ヘテロ型に加
え、鳥類では ZW/ZZ 型といった雌ヘテロ型
が一般的である。 
 一方、半数体生物の性染色体は、雄にはＹ
染色体のみ、雌にはＸ染色体のみが存在する
（注：半数体生物において、雌のみに存在す
る性染色体を「W 染色体」とする場合もある）。
また、半数体生物の雌には X 染色体が１本し
か存在しないので、X 染色体間の相同組換え
は起こりえない。そのため、半数体生物にお
いては、「Y 染色体も X 染色体も性染色体と
しては同等であり、退化していく遺伝子は基
本的にそれぞれの性にとって必要のない遺
伝子のみである」と考えられる。筆者らは半
数体生物であるゼニゴケを用いてこのよう
な半数体生物特有の性染色体の進化プロセ
スが実際に進行していることを、他の生物種
に先駆けて示した（PNAS 104:6472-6477, 
2007）。 
 しかし、ゼニゴケにおいて性染色体にその
アイデンティティーを与える性決定遺伝子
は未同定、すなわち、性染色体のなりたちお
よび機能を理解する上で最も重要な知見が
得られていない。 
 
２．研究の目的 
 性染色体のなりたちおよび機能を理解す
る上で、性染色体にそのアイデンティティー
を与える性決定遺伝子の同定は必要不可欠
である。本研究は、半数体生物ゼニゴケをモ
デルとし、その性染色体に存在すると予想さ
れる性決定遺伝子の同定を行う。 
 
３．研究の方法 
 まず X 染色体全体の塩基配列を獲得し、既
に決定した Y 染色の塩基配列と比較する。 
 近年、ゼニゴケは新たなモデル生物として
認知されつつあり、これを受けて、米国 Joint 
Genome Institute (JGI)、豪国 Monash 大学およ
び申請者らの共同研究として、ゼニゴケ・ゲ
ノ ム プロジ ェ クトが 進 められ て い る
（ http://www.jgi.doe.gov/sequencing/why/99191
.html）。既に研究代表者らが Y 染色体の塩基
配列を解読したことから、当該プロジェクト

では、X 染色体をもつ雌株（研究代表者が作
成した標準雌系統）のゲノムを解読している。
さらに、連携研究者の河内は、国立遺伝学研
究所 (NIG) との共同研究により、別の標準雌
系統の全ゲノムをカバーする配列データを
得ている。以上のように、現在複数のゼニゴ
ケ雌ゲノムデータが利用可能となっている。 
 ゼニゴケX染色体のサイズは約20 Mbであ
るが、その約 60%は X 染色体特異的 rDNA ク
ラスター（領域 XR1; 約 12 Mb）で占められ
ることが明らかにされている(Chromosome 
Res. 11:694-703, 2003; PNAS 104:6472-6477, 
2007)。X染色体の残り約40%の領域（約8 Mb）
は XR2 と呼ばれている。本研究は、X 染色体
については、その遺伝子が集中して存在する
と考えられる XR2 のみ解析する。JGI のドラ
フト・データおよびゲノム支援の未アセンブ
ル・データには、常染色体と X 染色体の配列
情報が混在しているため、まずこれらのデー
タから XR2 に由来する配列を抽出・整列化す
る。その後、Y 染色体の配列と比較を行い、
X染色体あるいはY染色体に特異的な遺伝子
を同定する。申請者らは Y 染色体上に 64 個
の遺伝子を見いだしているが、そのうち少な
くとも半数は Y 染色体に特異的ではないこ
とが判明している (PNAS 104:6472-6477, 
2007)。また、Y 染色体特異的遺伝子であって
も、精子鞭毛の構成タンパク質のホモログと
いった、性決定後に機能すると考えられるも
のも多い。限定的な解析結果ではあるものの、
X 染色体についても同様の傾向が見られるこ
とから、性決定遺伝子の候補の数は X および
Y 染色体それぞれについて 10 個程度に絞り
込めると推測している。 
 得られた性決定遺伝子の候補については
組換え体を作成し、性決定への関与を評価す
る。具体的には、反対の性における発現およ
び候補遺伝子の破壊を行い、性決定への影響
を観察する。ゼニゴケの高効率形質転換系は
既 に 確 立 し て お り  (Plant Cell Physiol. 
49:1084:1091, 2008)、研究代表者らの研究室に
限らず多数の実績がある。さらに、連携研究
者の石崎・河内が遺伝子破壊系の開発に成功
している。性決定遺伝子が同定できれば、そ
の分子レベルでの機能解析および系統解析
を実施する。 
 
４．研究成果 
 研究代表者らは既にゼニゴケ Y 染色体の
構造を明らかにし、さらに X 染色体特異的マ
ーカーを単離して X 染色体の部分構造を明
らかにしている。これらの成果に基づいて上
記の課題に取り組むため、本研究では、まず
X 染色体に由来する塩基配列を収集し、Y 染
色体遺伝子情報および RNA-seq 情報を用い
て X 染色体遺伝子を探索した。 
 ゼニゴケX染色体のサイズは約20 Mbであ
るが、その約 60%は X 染色体特異的 rDNA ク
ラスターで占められる  (Chromosome Res. 
11:694-703, 2003; PNAS 104:6472-6477, 2007)。



本研究では、X 染色体のうち、rDNA クラス
ター以外の部分約 8 Mb のみを対象とした。
米国 Joint Genome Institute (JGI) から提供さ
れたドラフト・ゲノム・データには、常染色
体と X 染色体の配列情報が混在しているた
め（雌株を用いたため）、まずこれらのデー
タから X 染色体に連鎖する配列を抽出した。
雄ゲノムとの比較および遺伝子発現パター
ンの比較により X 染色体由来候補配列を探
索した。 
 まず、X および Y 染色体に共通する遺伝子
に基づく方法で X 染色体に由来する配列を
探索した。具体的には、既に得られている Y
染色体遺伝子の配列情報を用い、JGI より提
供された雌のゲノム配列中に Y 染色体遺伝
子のホモログを探索した。その結果、10 個ず
つのホモログが scaffold00017（約 1.9 Mb）お
よび scaffold00022（1.8 Mb）に見いだされた。
それぞれの scaffold の塩基配列について、標
準雄株 Takaragaike-1 (Tak-1) および雌株
Takaragaike-2 (Tak-2)の F1 個体を用いて遺伝
解析を実施したところ、両者とも X 染色体に
連鎖していることを確認した。今回ゼニゴケ
XおよびY染色体に共通して存在することが
明らかとなった遺伝子 20 個について、性染
色体間のシンテニーを調べたところ、保存さ
れている部分はわずかであった（図１）。こ
れは、X および Y 染色体が分岐したあと、そ
れぞれにおいて染色体レベルの再編が起こ
ったことを示唆している。 

 次に Representational Difference Analysis
（RDA）法を用いて X 染色体連鎖マーカーの
単離を試みた。ゲノムを切断する制限酵素と
して HindIII を用いて解析を行ったところ、
Ｘ染色体に連鎖し、かつ前述の scaffold に含
まれない配列が１つ見つかった。この配列は、
約 75 kb の scaffold00225 に含まれていた。従
って、X 染色体について全部で 4 Mb 近い配
列情報が得られたことになる。 
 Scaffold00017 および 00022 に対して、EST
情報および類似性に基づく遺伝子探索を行
ったところ、前者で 20 個、後者で 19 個の遺
伝子を見いだした。これより、X 染色体の遺
伝子密度は 100 kb 当たり約 1 遺伝子となる。
これは Y 染色体とほぼ同じであり、両者が類

似した進化の過程を経てきたことを示唆し
ている。 
 雌ゲノム（BC4; Tak-2 を Tak-1 で 4 回戻し
交配して得られた株）情報から雄ゲノム
（Tak-1）情報を差し引き、X 染色体配列を探
索した。その結果、8 kb 以上の配列が 12 本
得られた。各 X 染色体候補配列について、
Tak-1 株、Tak-2 株およびそれらの F1 個体を
用いたゲノミック PCR を行い、新たに 5 配列
が X 染色体に連鎖することが判明した。 
 次に、様々な組織に由来する RNA-seq デー
タを用いて X 染色体遺伝子の発現パターン
の比較を行い、雌生殖器特異的発現パターン
を示す遺伝子を選抜した。それらの遺伝子に
ついて RT-PCR を行って発現特異性を評価し
たところ、これまでに 1 個の遺伝子が雌生殖
器特異的に発現していることが確認された。
類似性検索により、当該遺伝子は DNA メチ
ル化の制御に関わるタンパク質をコードし
ていることが示唆された。 
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図１ ゼニゴケ性染色体のシンテニー 
起源が同じと考えられる遺伝子を同じ色で示
し、直線で対応させた。 
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