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研究成果の概要（和文）：本研究では、トウガラシ属植物の種間雑種に認められる雑種弱勢（受精後交雑障壁）
の解析を行った。雑種植物で生じる特徴的な生育異常は、生育途中での新葉の形成停止および草丈増加の停止で
あり、上位節間長は正常な生育を示す両親よりも短くなっていた。雑種の茎頂分裂組織は発達が遅延し、扁平で
表層の細胞層が不明瞭という異常な構造を示していた。雑種弱勢は温度感受性であり、高温で抑制された。ま
た、雑種弱勢には病害抵抗性関連の遺伝子やプログラム細胞死が関与し、雑種植物において糖含量が増加してい
ることも明らかにした。さらに、トウガラシ属植物の分子系統解析や検定交雑の結果、雑種弱勢アレルの分布を
明らかにした。

研究成果の概要（英文）：In this study, hybrid weakness, a type of postzygotic reproductive 
isolation, in the genus Capsicum was analyzed. The hybrid weakness phenotype was evidenced by almost
 complete arrest of new leaf formation, delayed increase in plant height, and reduced upper 
internode length. The shoot apical meristem (SAM) of F1 plants exhibited delayed development and an 
abnormal structure characterized by a flat shape and the presence of fuzzy cell layers on the 
surface. Hybrid weakness was temperature sensitive and suppressed at elevated temperatures. It was 
revealed that disease resistance-related genes and programmed cell death were related to hybrid 
weakness, and sugars were accumulated in hybrid plants. Furthermore, allelic distribution of hybrid 
weakness genes was investigated using molecular phylogenetic analyses and test crosses.

研究分野： 園芸科学

キーワード： 雑種弱勢　温度感受性　細胞死　糖　病害抵抗性　rDNA-ITS配列　SSRマーカー　トウガラシ

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
遠縁交雑育種は、遺伝子組換えを行わずに、野生種等から栽培種に有用形質を導入できる育種法である。しか
し、遠縁の植物種間では、種の独立性を維持するための機構である生殖隔離がしばしば認められ、遠縁交雑によ
るF1雑種作出やその後代の育成が困難あるいは不可能であることが多い。そのため、生殖隔離を回避・克服する
技術が求められている。本研究では、トウガラシの種間交雑で認められる雑種弱勢（生殖隔離）を解析し、どの
ような表現型の異常が生じているのか、どのような遺伝子が関与しているのか、などを明らかにした。一方で、
雑種植物を高温で栽培することで雑種弱勢を抑制できることも明らかにした。

※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 
遠縁交雑育種は、遺伝子組換えを行わずに、野生種等から栽培種に有用形質を導入できる育種

法である。この方法を利用することで、同じ種の品種間・系統間交雑のみでは育成することがで
きなかったような新しい品種を育成することが可能となる。しかし、遠縁の植物種間では、種の
独立性を維持するための機構である生殖隔離がしばしば認められ、遠縁交雑による F1 雑種作出
やその後代の育成が困難あるいは不可能であることが多い。そのため、生殖隔離を回避・克服す
る技術が求められている。 

Capsicum annuum に分類されるトウガラシやピーマン、パプリカ等は、香辛料や野菜、さらに
は薬用、防虫用、美容用、観賞用として広く利用されている。日本で栽培・利用されている品種
数は比較的少ないが、トウガラシとピーマンは世界中で栽培されている重要作物である。したが
って、C. annuum を育種改良し、辛味や甘味、果実の形・大きさ・色・収量が異なる品種、新規
の病害抵抗性を有した品種、新規の機能性を有した品種等、これまでとは異なる全く新しい品種
を育成することが求められている。この場合、C. annuum の品種・系統のみを遺伝資源として用
いた育種には限界があることから、研究代表者はトウガラシ属の他の種を利用することを検討
している。しかし、C. annuum と他の種との交雑では様々な生殖隔離が認められ、新品種作出の
妨げとなっている。 
 
 
２．研究の目的 
トウガラシ属植物の種間雑種に認められる雑種弱勢は生殖隔離の一種であり、進化の過程で

重要な役割を果たしてきた。しかしその一方で遠縁交雑育種を行う際の大きな障害であり、本現
象を克服することが求められている。本研究では、雑種弱勢の分子機構を解明することを目的と
した。具体的には、雑種弱勢の原因遺伝子を順遺伝学・逆遺伝学的手法により明らかにし、それ
らの遺伝子や発育不全を引き起こす細胞質が地理的にどのように分布しているか、またそれら
がトウガラシ属においてどのように獲得され、進化してきたかを分子系統解析に基づき明らか
にする。さらに、雑種弱勢を起こした雑種においてどのような異常が生じているかを、組織学的
観察、遺伝子発現解析、細胞死の解析等により明らかにすることを目的とした。 
 
 
３．研究の方法 
（１）雑種弱勢の特徴づけ 

C. annuum と C. chinense の交雑に生じる雑種弱勢を対象とし、表現型、細胞死、遺伝子発現の
観点から特徴づけを行った。雑種植物を 25℃で栽培し、表現型の異常を調査した。また、茎頂
部分を組織学的に観察した。トリパンブルー染色による細胞死の検出、活性酸素種である過酸化
水素の検出、DNA のヌクレオソーム単位での断片化の検出を行った。さらに、RT-PCR により、
病害抵抗性関連遺伝子である CaPR1 および CaPR2 を調査した。 
 
（２）雑種弱勢における温度感受性および糖含量等の評価 
雑種種子が発芽後、植物体を各温度条件（15，20，25，30，35°C）に設定した人工気象器で栽

培した。7 日毎に草丈および主茎の展開葉数を測定し、発芽後 90 日目に地上部・地下部乾物重
を測定した．また、高温からより低い温度に雑種を移すことで弱勢を誘導できるかを調査するた
めに、雑種を 30℃で 21 日間栽培した後，20℃に移した。20℃に移した後、0、1、7、14、42 日
目の上位第 3 葉を用いて、トリパンブルー染色による細胞死の検出、RT-PCR による糖トランス
ポーター遺伝子およびサリチル酸、エチレン、ジャスモン酸関連遺伝子の発現量解析を行った。
さらに、0、7、42 日目の上位第 3 葉を用いて、キャピラリー電気泳動により多糖類および遊離
アミノ酸の蓄積量を測定した。 
 
（３）雑種弱勢に関与する遺伝子の網羅的解析 
次世代シーケンサーを用いた RNA-seq により、雑種弱勢に関与する遺伝子を網羅的に解析し

た。 
 
（４）雑種弱勢の遺伝解析 
雑種弱勢の遺伝解析を行うために、分離集団を育成した。分離集団の各個体の遺伝子型の判定

を行った。 
 
（５）rDNA の ITS 領域を用いた系統解析 
トウガラシ属植物の形態形質の違いを評価するとともに、rDNA の ITS 領域を用いた系統解析

を行った。形態形質の調査のために、C. annuum 12 系統、C. baccatum 2 系統、C. chinense 3 系統、
C. frutescens 4 系統、C. pubescens 1 系統を栽培し、種の分類に使用される 6 形質に加え、草型、



蕚の裂片の有無、葯の色、果形、果実の辛味の有無を調査した。ITS による分子系統解析には、
C. annuum 11 系統、C. chinense 2 系統、C. frutescens 1 系統、C. pubescens 3 系統に加え、野生種で
ある C. chacoense 1 系統、C. eximium 1 系統を用い、ITS 配列をシーケンスし、最尤法により系統
樹を作成した。 
 
（６）SSR マーカーを用いた系統解析 

C. annuum、C. chinense、C. frutescens のそれぞれについて数十系統を育成し、SSR マーカーを
用いて系統解析を行った。 
 
（７）雑種弱勢の系統地理学的解析 
検定交雑により、C. annuum、C. chinense、C. frutescens における雑種弱勢アレルの保有状況を

調査し、雑種弱勢アレルの地理的分布を SSR マーカーによる系統解析の結果と併せて解析した。 
 
 
４．研究成果 
（１）雑種弱勢の特徴づけ 
雑種では、発芽後 40 日目以降に両親よりも展開葉数が少なくなり、上位節間長が短くなった。

発芽後 60 日目以降では、雑種の草丈が両親よりも低く、下位の葉が硬くなり、発芽後 100 日目
までに、全ての葉が硬くなっていた。発芽後 270 日目では、両親は旺盛な生育を示したが、雑種
は生育を停止したままであり、側枝を展開しない代わりに異常な葉が腋芽から展開していた。発
芽後 20 日目の雑種の茎頂は扁平な形であり両親の茎頂とは異なる形であった。また、発芽後 40
日目では、両親の茎頂部は花芽へと分化しているにも関わらず、雑種は花芽分化していなかった。
雑種の葉では、細胞死と過酸化水素が検出された。さらに、DNA 電気泳動を行うと、雑種の硬
い葉において、DNA のラダー化が検出され、プログラム細胞死が生じていることが明らかとな
った。遺伝子発現解析の結果、雑種でのみ病害抵抗性関連遺伝子 CaPR1 と CaPR2 の発現が認め
られた。以上の結果より、トウガラシ雑種弱勢が生じる雑種では自己免疫応答が生じていること
が示唆された。 
 
（２）雑種弱勢における温度感受性および糖含量等の評価 
各温度条件下で栽培すると、雑種植物は 25℃以下で弱勢症状を示したが、30℃および 35℃で

は弱勢が抑制され、両親に比べて生育が旺盛であった。雑種の地上部乾物重は 30℃および 35℃
で、地下部乾物重は 35℃で両親よりも高い値であった。したがって、雑種を 30℃および 35℃で
栽培することで、雑種弱勢を回避できることが明らかになった。 
雑種を 30℃で 21 日間栽培した後に 20℃に移すと、14 日目頃から雑種の生育が停止した。細

胞死は両親では検出されなかったが、20℃に移して 7 日目以降の雑種の葉では検出された。キャ
ピラリー電気泳動による解析の結果、20℃に移して 42 日目の雑種において、スクロース、グル
コース、フルクトースの蓄積量が大きく増加していた。また、クエン酸が 42 日目の雑種で蓄積
量が有意に増加しており、一方で、アスパラギン酸およびグルタミン酸は蓄積量が低下している
傾向にあった。遺伝子発現解析の結果、雑種で糖トランスポーター遺伝子である CaSTP7 および
CaSTP8-3 が特異的に発現していた．また、サリチル酸関連遺伝子である CaPAL3 も雑種で発現
量が増加する傾向にあった。植物の病害応答において、糖トランスポーターが活性化されて細胞
内に糖が蓄積されること、サリチル酸が合成されることが報告されている。トウガラシの雑種弱
勢においても、病害応答と類似の反応が生じることにより、サリチル酸関連遺伝子および糖トラ
ンスポーター遺伝子の発現量が上昇し、糖が蓄積することが示唆された。 
 
（３）雑種弱勢に関与する遺伝子の網羅的解析 

RNA-seq により、雑種弱勢に関与する多数の遺伝子を同定した。同定した遺伝子には病害抵抗
性に関与する遺伝子などが含まれていた。 
 
（４）雑種弱勢の遺伝解析 
遺伝解析の結果、両親のそれぞれがもつ単一の遺伝子が原因であることを明らかにした。 

 
（５）rDNA の ITS 領域を用いた系統解析 
形態形質は種によって多様であることが確認された。ITS 領域による系統解析の結果、C. 

annuum クレード、C. chinense および C. frutescens クレード、C. baccatum クレード、C. pubescens
クレードの 4 つのクレードが形成された。したがって、トウガラシ属の種の分類に ITS 領域を解
析することが有効であることが示唆された。 
 
（６）SSR マーカーを用いた系統解析 

SSR マーカーによる系統解析では、最初に C. annuum を中心とした解析を行った。系統樹にお
いて、採取地別の３つのクレード（中南米、日本を除くアジア、日本クレード）が形成された。
STRUCTURE 解析（K=2）の結果、いくつかの C. annuum 品種・系統が他栽培種に近縁であるこ



とが示唆された。次に、C. chinense および、C. frutescens の系統数を増やし、これらの種を中心
とした系統解析を行った。この系統樹では、C. annuumクレード、C. chinense クレード、C. frutescens
クレードが形成され、C. frutescens クレードには一部の C. chinense 系統が含まれた。STRUCTURE
解析の結果、ΔK が最大値をとる K=3 が最適であると求められた。K=3 のとき、C. annuum クレ
ードに属する系統と C. frutescens 4 系統が近縁であることが確認された。これらの C. frutescens 4
系統は C. annuum と遺伝的に近いものであると推測された。 
 
（７）雑種弱勢の系統地理学的解析 
検定交雑の結果、雑種弱勢アレルをもつ C. annuum は日本品種・系統の 42％、日本を除くア

ジア品種・系統の 12％、中南米品種・系統の 6％で見つかった。一方、C. chinense では 3 系統で
雑種弱勢アレルが見いだされた。SSR マーカーによる系統解析の結果と併せて考察すると、雑種
弱勢アレルは C. annuum の一部の中南米原産系統で獲得され、大航海時代に雑種弱勢アレルをも
つ系統およびもたない系統の両方が世界中に伝来され、世界各地で育種されてきたことが推測
された。また、検定交雑において、雑種弱勢の他にも種子が得られない障害、得られた種子が発
芽しない障害が認められることが明らかになった。 
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