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研究成果の概要（和文）：ハクサイの雑種強勢の分子機構の解明を目指して、遺伝学的解析、エピゲノム解析、
及びトランスクリプトーム解析を行った。遺伝学的な解析では、両親系統間の遺伝距離と雑種強勢には相関が見
られないことを明らかにした。そして、QTL解析により、播種後14日の葉面積の大きさや収量に関わるQTLを同定
した。エピゲノム解析では、両親系統とF1について、DNAメチル化及びヒストンの化学修飾状態を比較した。ト
ランスクリプトーム解析では、RNA-sequencingにより、両親系統とF1で発現レベルが異なる遺伝子を同定し、播
種後2日では、葉緑体ターゲット遺伝子の発現がF1で高くなることを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：To elucidate the molecular mechanism of hybrid vigor in Chinese cabbage 
(Brassica rapa L. var. pekinensis), we performed genetic, epigenome, and transcriptome analyses. We 
showed that genetic distance of parental lines was not associated with the level of hybrid vigor. 
QTLs of leaf area at 14 days after sowing or yield were identified. We characterized the epigenetic 
states such as DNA methylation or histone modification at the whole genome level in the F1 hybrid 
and its parental lines. We identified differentially expressed genes between parents and their F1 
hybrid by RNA sequencing, and chloroplast-targeted genes tended to be upregulated in F1 hybrid 
compared to the parental lines at 2 days after sowing.

研究分野： 園芸学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
両親系統間の遺伝距離と雑種強勢の関連性については様々な植物種で議論されているが、少なくとも本研究によ
りハクサイでは、両親系統間の遺伝距離を指標に雑種強勢の発現を予測できないことを示した。これにより、雑
種強勢は、ある特定領域のヘテロ接合性が重要であると予想される。本研究により、雑種強勢が見られる形質に
ついて複数のQTLを同定した。今後、これらの領域について更なる解析を進めることで、雑種強勢に重要な遺伝
子領域の同定へと繋がれば、DNAマーカー等により両親系統の選抜や両親系統の組合せ能力検定にかかるコスト
と労力の軽減が期待され、その社会的な意義は大きいと考える。



様	 式	 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通）	 
１．研究開始当初の背景 
	 動植物では、同一種内のある組合せの両親系統間の交雑によって得られた一代雑種 (F1) 個
体が、両親の特性よりも優れた形質を示す雑種強勢 (ヘテローシス)という現象が知られている。
雑種強勢は、農作物の育種改良 (高収量性等)において重要な遺伝現象であり、現在、数多くの
農作物において、一代雑種品種が育成されている。植物の雑種強勢研究は、シロイヌナズナ、
イネ、トウモロコシ、トマト等で、QTL解析、転写解析、エピゲノム解析、メタボローム解析
等が行われている。しかし、どの植物種においても、完全に雑種強勢の分子機構を説明するに
は至っていなかった。 
 
２．研究の目的 
	 本研究では、アブラナ科野菜であるハクサイ (Brassica rapa L. var. pekinensis)を用いて、
遺伝学的解析、エピゲノム解析、及び、トランスクリプトーム解析の結果を統合し、雑種強勢
の分子機構を解明することを目的とした。 
	  
３．研究の方法 
(1)	 遺伝学的な解析	 

l 両親系統の遺伝距離を SSR マーカー、CAPS マーカー、RAD-seq による多型解析で調
べた。32 組合せの F1とそれらの両親系統について、播種後 6 日の子葉サイズと播種後
21日の本葉のサイズ及び、収量について調査し、雑種強勢の程度を調べ、遺伝距離と雑
種強勢の関連性について調べた。 

l 市販 F1品種の両親系統について、全ゲノムリシークエンスを行った。 
l 市販 F1品種由来の F2集団を用いて、播種後 6日の子葉サイズ、播種後 14日の本葉サイ
ズ、収量に関わる QTL解析を行った。 
 

(2)	 トランスクリプトーム解析	 
l 市販 F1 品種とその両親系統について、RNA-sequencing (RNA-seq)を行った。また、

RNA-seqと同一組織を用いてホルモノーム解析を行った。	 
	 
(3)	 エピゲノム解析	 

l 市販 F1品種とその両親系統について、播種後 14 日の本葉を用いて、4 種類のヒストン
の修飾状態の抗体  (H3K4me3、H3K9me2、H3K27me3、H3K36me3)を用いて、
ChIP-seq (Chromatin Immunoprecipitation sequencing) を行った。 

l 市 販 F1 品 種 と そ の 両 親 系 統 に つ い て 、 MeDIP-seq (Methylated DNA 
immunoprecipitation sequencing)とWGBS (Whole genome bisulfite sequencing)によ
る全ゲノム DNAメチル化解析を行った。 

	 
４．研究成果	 
(1)	 遺伝距離と雑種強勢	 
	 ハクサイ近交系 24 系統
と優良親系統 6 系統を交配
して得られた 32 組合せの
F1について、播種後 6日の
子葉と播種後 21 日の本葉
の面積、及び収量について
調べた。両親系統について
は、SSRマーカーや CAPS
マーカーを用いた遺伝子型
判定や、RAD-seqにより、 
系統間の遺伝距離を算出した。そして、形質調査を元に算出した雑種強勢の程度と遺伝距離と
の関係を調べたところ、どの形質においても相関が見られなかった (図 1)。よって本研究より、
ハクサイでは、両親系統間の遺伝距離を指標に雑種強勢が現れる親系統を選抜することは難し
いことが明らかとなった (Kawamura et al. 2016)。 
	 
(2)	 ハクサイ市販品種の両親系統の全ゲノムリシークエンス	 
	 ハクサイ市販品種の両親系統について全ゲノムリシークエン
スを行い、両親系統間で 98万ヶ所の SNPs を同定した。SNPs
のうち、種子親に少なくとも 1 ヶ所以上の非同義置換を持つ遺
伝子の数は 8,558 / 41,020であり、 花粉親に少なくとも 1ヶ所
以上の非同義置換を持つ遺伝子の数は 8,473であった。さらに、
アミノ酸組成に大きな影響を及ぼす可能性が高い SNPs 或は
indels (ミスセンス変異、ナンセンス変異等) を同定した結果、
種子親では 1,492遺伝子が、花粉親では 1,561遺伝子が見出され
た。さらに、両親系統間の多型が、制限酵素 Eco RIサイトに存 



在するものをおよそ 1,500ヶ所同定し (図 2)、簡便に遺伝子型判定ができる CAPSマーカーセ
ットを 67個作製した。作製した DNAマーカーと 96個体の F2分離集団を用いて連鎖地図を作
製した結果、連鎖地図上の DNA マーカーの配置とリファレンスゲノム上での DNA マーカー
の配置が一致したことから、作製した DNA マーカーは今後の連鎖解析に利用できることが明
らかとなった (Shea et al. 2018)。 
 
(3)	 QTL解析	 
	 ハクサイ市販 F1品種由来の F2分離集団 140個体を用いて、初期生育の形質として子葉の面
積 (播種後6日) や本葉の面積 (播種後14日)、生育後期の形質として収量を調べた。そのうち、
96個体の F2について、SSRマーカーと CAPSマーカーを用いて遺伝子型の判定を行い、さら
に、RAD-seq法による遺伝子型の判定を行った。得られた遺伝子型情報を元に、276個の DNA
マーカーが座乗した、合計 1269cMの連鎖地図を作製した。さらに遺伝子型の情報と表現型の
情報から QTL 解析を行った。初期生育については 合計 3 回の独立な QTL 解析を行い、2 回
で共通してみられた QTLを 1つ見出した。収量においては、2016年度の解析において合計 10
箇所の QTLを検出した。2017年度と 2018年度においても F2分離集団 140個体の圃場試験に
よる収量調査を行っており、QTL解析を進めている。 
 
(4)	 転写解析	 
	 ハクサイ市販 F1品種‘W39’とそ
の両親系統 (種子親 S27, 花粉親
R29)について、植物の初期生育の
形質について調べた。F1では播種
後数日の子葉面積が両親系統に比
べて大きく、本葉についても面積
が大きいことが明らかになった。
また、40種類以上の植物ホルモン
の内生含量を両親系統と F1 で比
較した結果、多くの植物ホルモン
含量は、F1では両親の中間型を示
すことが分かった。初期生育に着
目して、植物サイズに関わる遺伝
子や葉緑体で働く遺伝子 (12遺伝
子) を選抜して qPCR により両親
と F1で発現量を調べた結果、F1  
では、播種後 2日において、葉緑体ターゲット遺伝子の発現レベルが両親系統よりも高かった。
そこで RNA-seqにより、ゲノムワイドに両親系統と F1で遺伝子の発現レベルを比較した結果、
光合成や葉緑体局在の遺伝子が有意に F1で発現レベルが高くなる傾向が見られた (図 3 左)。
また、ストレス応答関連遺伝子の発現が F1では両親系統に比べて低くなる傾向にあることが明
らかとなった (図 3右) (Saeki et al. 2016)。 
	 
(5)	 エピゲノム解析	 
	 ハクサイ市販 F1品種と両親系統について、ヒストンの修飾状態や DNAメチル化レベルをゲ
ノムワイドに比較した。 
	 ハクサイで ChIPを行う為に必要な実験条件を確立し、論文として発表した (Kawanabe et 
al. 2016)。そして 4つのヒストン修飾状態についての ChIP-seqを行い、両親系統と F1で比較
した結果、ヒストンの修飾状態は系統間差が小さく、また、F1は両親系統の中間型を示す傾向
にあることが明らかとなった。 
	 両親系統と F1についてゲノムワイドに DNAのメチル化レベルを比較する為に、MeDIP-seq
を行った。両親系統間で DNA メチル化レベルが異なる領域を明らかにした。また、同一組織
の RNA-seqの結果と比較し、DNAのメチル化と遺伝子発現の関連性を調べたところ、遺伝子
領域の DNA のメチル化は遺伝子の発現抑制と関連性が見られた。両親系統で遺伝子の発現レ
ベルが異なる遺伝子では、両親系統の DNAのメチル化レベルが異なる傾向にはないことから、
遺伝子の発現レベルの系統間差異は、DNA のメチル化とは独立で制御されている可能性が示
唆された (Takahashi et al. 2018a)。 
	 DNA のメチル化レベルの定量性を向上させる為に WGBS を両親系統と F1で実施した。ま
ず、片親系統について解析し、DNA のメチル化レベルと遺伝子の発現レベルには負の相関が
見られ、特に遺伝子領域の CHG や CHH サイトのメチル化レベルと遺伝子の発現レベルには
負の相関傾向があることが明らかとなった (Takahashi et al. 2018b)。さらに、両親系統と F1
の DNA メチル化レベルを比較し、F1で非相加的な DNA メチル化レベルを示す遺伝子を同定
した。 
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