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研究成果の概要（和文）：倍数性は植物に広くみられる現象であり、植物ゲノムは倍数性進化を

遂げたことが動物ゲノムと異なる大きな特徴である。パンコムギは、祖先２倍体種由来の A, B, 

D と３つのゲノムを持つ異質倍数体種である。パンコムギを用いた本研究によって、A, B, D

それぞれのゲノムが内包する遺伝子セット（同祖遺伝子）は基本的に同じであるが、互いに分

化し、ジェネティックおよびエピジェネティックな制御を受けていることが明らかとなった。  
 
研究成果の概要（英文）：Polyploidy is widely distributed in plant species, and genome evolution 
through polyploidization is unique feature compared with animal genome. Bread wheat (Triticum 
aestivum L.) is a hexaploid species with A, B and D ancestral genomes. The present study revealed that 
polyploidization induces genetic and epigenetic modifications among homoeologous genes in the 
genomes of bred wheat. 
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研究分野：植物発生遺伝学 
科研費の分科・細目：特定領域研究・比較ゲノム 
キーワード：倍数性、同祖遺伝子、発現調節、環境応答、ゲノム間相互作用、倍数性進化、花

成制御、貯蔵タンパク質 
 
１．研究開始当初の背景 
被子植物の 7割以上の種は倍数性であると推
定されており、倍数性進化は植物ゲノムの大
きな特徴である。倍数性種の重複したゲノム
に存在する遺伝子セット（同祖遺伝子）は基
本的に同じであるが、互いに分化し、異なる
発現調節を受けていると考えられる。これま

で、パンコムギをはじめ、シロイヌナズナ、
ワタ、ブラシカを用いた研究により、同祖遺
伝子が倍数体化の過程で、ジェネティックあ
るいはエピジェネティックに変異すること
が次第に明らかとなってきた。しかし、それ
らの情報は断片的なものであり、ゲノム科学
的に体系的な同祖遺伝子の変異の解析を行



った例はない。本研究は、パンコムギを異質
倍数性植物のモデルとして、倍数種が成立し
た結果生じたジェネティックおよびエピジ
ェネティックな変化をゲノム科学的に体系
的に解析するものである。 
 
２．研究の目的 
コムギは倍数化により進化してきたことを
特徴とする。パンコムギは倍数化する際、異
種間の異なるゲノムを組み合わせた（異質倍
数性：ゲノム式 AABBDD）。これらのゲノムが
内包する遺伝子セット（同祖遺伝子）は基本
的に同じであるが、互いに分化していると考
えられる。倍数種のゲノム構成および遺伝子
発現調節はそれぞれのゲノムの単なる足し
算ではなく、高次な制御機構による相互作用
が働いているに違いない。本研究は、パンコ
ムギをモデルとして、倍数種が成立した結果
生じたジェネティックおよびエピジェネテ
ィックな変化をゲノム科学的に解析するこ
とを目的とする。具体的には、以下の項目に
ついて研究する。（１）６倍性パンコムギに
おいての同祖遺伝子の SNPs 解析に基づいた
異種ゲノムの発現パターンをモニタリング
する。（２）花成（花器官形成）関連、貯蔵
タンパク質遺伝子をクローニングする。これ
ら遺伝子の発現パターンを EST発現データベ
ース、同祖遺伝子特異的プライマーによるリ
アルタイム PCR 法により解析し、A, B, D ゲ
ノム別使い分けを明らかにする。（３）ゲノ
ム別の発現パターンを解析した ESTコンティ
グのゲノミッククローンを選抜し、プロモー
ター領域を解析する。（４）エピジェネティ
ックな遺伝子発現制御機構を調べる。（５）
オリゴ DNAマイクロアレイにより倍数性コム
ギとその祖先４培種、２倍種の遺伝子発現パ
ターンをモニタリングし、倍数体の遺伝子発
現パターンの特徴を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
異質倍数性であるパンコムギ（図１）の３種
ゲノム上の遺伝子（同祖遺伝子）がどのよう
に制御されて発現されるのか、を比較ゲノム
科学的方法で解析する。具体的な計画を以下
に示す。（１）コムギの生活環で発現する EST
の大量解析を行い、コムギ発現遺伝子のボデ
ィマップを作成し、各組織における発現遺伝
子パターンを視覚化した（Virtual Display: 
VD）。このボディマップをもとに、ストレス
に応答して発現する遺伝子を特徴付ける。
（２）コムギの発育生理的に重要な花成（花
器官形成）関連、貯蔵タンパク質遺伝子等を
体系的にクローニングし、各ゲノムの同祖遺
伝子の発現制御機構を解明する。（３）コム
ギのトランスクリプトの SNPs に基づき３種
ゲノム由来の遺伝子が各組織で相対的にど
の程度発現しているかをモニターするシス

テムを開発した。このシステムを駆使し、そ
れぞれのゲノムの遺伝子が発生段階・環境の
変化に応答してどのように発現パターンを
使い分けて変化させるかを調べる。（４）作
製したパンコムギの高分子ゲノミック DNAを
含むライブラリー（TAC ライブラリー）を用
い、トランスクリプトが座乗する染色体領域
の塩基配列を可能な限り決定する。倍数種に
おける３種ゲノムの遺伝子構造の特徴を解
析する。（５）これらのパンコムギで解析し
た遺伝子構造を祖先種と比較し、異種間交雑
とその後の染色体倍加がゲノム構造に及ぼ
す影響を体系的に調べる。（６）コムギ遺伝
子がスポットされたオリゴ DNAマイクロアレ
イを駆使し、花器官形成過程・種子登熟過程
等における倍数体とその祖先種における遺
伝子発現パターンを解析する。ゲノムの倍数
化に伴い、これらの諸過程に関連して発現が
変化する遺伝子をゲノムワイドに特徴付け
る。 

 
図１．倍数性コムギの起源 
 
４．研究成果 
（１）研究の主な成果 
① コムギESTの大量解析：コムギの生活環の
代表的な組織、および生物的・非生物的スト
レスをかけた組織、都合 50 組織からそれぞ
れcDNAライブラリを構築し、cDNAクローンの
両側から塩基を決定し、約 63 万のESTシーク
エンスを得た。これらの塩基配列をCAP3 法に
て整列化した。整列化したcontigは各ゲノム
から発現した遺伝子（同祖遺伝子）に相当し
ている。これらのEST contigは、コムギの遺
伝子総数の 90%以上をカバーしていると見積
もっている。これらの遺伝子の発現パターン
をin silicoで解析できるようにした。これ
は、倍数性ゲノム間の相互作用を遺伝子発現
レベルで研究する貴重な遺伝資源となって
いる。 
② 花成（花器官形成）関連遺伝子の同祖遺
伝子発現機構：植物の生殖成長に関連する遺
伝子の多くは、MADSボックスと呼ばれる高度



に保存された領域を持つ転写因子をコード
する。コムギESTデータベースからMADSボッ
クス遺伝子を抽出したところ、同祖遺伝子の
セットを一つと勘定して 57 遺伝子が得られ
た。57 遺伝子中 18 遺伝子（32％）について、
3つの同祖遺伝子が確認され、A, B, D各ゲノ
ムの同祖遺伝子が全て発現していることが
判明した。MADSボックス遺伝子の中でも、ク
ラスA,B,C,D,Eに属するMADSボックス遺伝子
は花器官のidentityの決定や発達に関与す
る重要なマスター調節遺伝子である。本研究
では、コムギにおけるクラスABCDE MADSボッ
クス遺伝子として、クラスB遺伝子WAP3、
WPI-1、WPI-2を、クラスC遺伝子WAG-1とWAG-2
を、クラスD遺伝子WSTKを、クラスE遺伝子
WLHS1 とWSEPを同定した。また、雄ずいが雌
ずい化するホメオティック変異体の解析か
ら、これらクラスB,C,D,E遺伝子が外穎/内穎、
りん被、雄ずい、雌ずいの形成に関与するこ
とを明らかにした（クラスA遺伝子は不明）。
さらに、ESTデータベースの解析から、それ
ぞれの遺伝子について、A, B, D各ゲノムに
座乗する同祖遺伝子を抽出し、塩基配列の比
較を行った。その結果、コード領域内では、
同祖遺伝子間に 100塩基に１～２個のSNPsが
存在することが判明した。また、それぞれの
同祖遺伝子のゲノム遺伝子構造を比較した
ところ、同祖遺伝子間でイントロン領域に大
きなin/delが存在していた。次に、同祖遺伝
子別の発現量を定量化するために、これらの
同祖遺伝子のコード領域のSNPsを利用して
同祖遺伝子特異的プライマーを用いたリア
ルタイムPCR法を開発した。リアルタイムPCR
解析の結果、以下のように発現する同祖遺伝
子ゲノムが遺伝子ごとに異なることが明ら
かとなった（図２）。＜発現する遺伝子の座
乗ゲノムをハイホンの後に示す。＞ クラスB
遺伝子：WAP3-B/D, WPI-1-A, WPI-2-A/B/D、
クラスC遺伝子：WAG-1-A, WAG-2-A、クラスD
遺 伝 子 ： WSTK-B/D, ク ラ ス E 遺 伝 子 ：
WSEP-A/B/D, WLHS1-D。このように、６倍体
のパンコムギのこれら花器官形成遺伝子に
おいて、同祖遺伝子の使われ方に規則性はみ
られず、遺伝子ごとにサイレンシングされる
同祖遺伝子、発現が保持される同祖遺伝子の
ゲノムはランダムである。この結果は、倍数
体が生じた際にサイレンシングされる同祖
遺伝子がどのゲノムであるかはランダムに
選ばれることを示唆しているのかもしれな
い。 

クラス E 遺伝子は、シロイヌナズナでは、
SEPALLATA（SEP）遺伝子グループとして一つ
であるが、コムギやイネなどの単子葉類では、
２つのグループに分かれている。コムギ EST
解析の結果、コムギではクラス E遺伝子とし
て、シロイヌナズナ SEP に相同な遺伝子 WSEP
とイネ OsMADS1/LEAFY HULL STERILE1（LHS1）

に相同な遺伝子 WLHS1 を同定した。両遺伝子
について、A、B、D 各ゲノムに座乗する同祖
遺伝子をそれぞれ同定した。WSEP の同祖遺伝
子間では、遺伝子ゲノム構造に大きな変異は
なく、また、各組織における発現にも差異は
見られなかった。一方、WLHS1 の同祖遺伝子
間では、ジェネティックおよびエピジェネテ
ィックに制御機構の分化が起こっているこ
とが明らかとなった。つまり、A ゲノム同祖
遺伝子（WLHS1-A）では遺伝子構造に変化が
生じ、機能タンパク質をコードしていない。
また、B ゲノム同祖遺伝子（WLHS1-B）では
DNA メチル化によりサイレンシングが起こっ
ている。その結果、D ゲノム同祖遺伝子
（WLHS1-D）のみが正常に機能している（本
成果については、The Plant Cell 誌に論文掲
載された）。 

 
図２．クラス B 遺伝子の同祖遺伝子別発現量

の比較 
 
③ パンコムギの栽培化に関わるQ遺伝子の
同祖遺伝子発現機構：パンコムギのQ遺伝子
は、脱穀性、穎のかたさ、穂軸の折れやすさ
および穂の形態を支配する多面効果をもつ。
粒の脱穀性がコムギの栽培化に決定的に働
いたと推測されているために、Q遺伝子が倍
数性コムギの栽培化に最も重要であると考
えられている。Q遺伝子は植物固有の転写因
子である PETALA2（AP2）ドメイン遺伝子の
１つで、5A染色体に座乗し、量的効果がある
ことが知られている。シロイヌナズナAP2 は、
花器官形成に関与する遺伝子である。Q遺伝
子に対応するAP2 様遺伝子（WAP2: Wheat AP2）
をパンコムギの３種ゲノムからクローニン
グし、発現様式を解析した。Bゲノム由来の

A



遺伝子（WAP2-B）は、エクソン中に欠失がみ
られた。Aゲノム由来の遺伝子（WAP2-A）の
mRNAが最も蓄積しており、欠失をもつBゲノ
ム由来の遺伝子（WAP2-B）も転写されていた。
ゲノムのプロモーター領域を調べたところ、
転写を促進するシス配列が見出された。また、
WAP2-Aのプロモーター領域のメチル化頻度
が低かった。さらに、遺伝子配列を詳細に比
較したところ、３末近傍にmiRNAのターゲッ
トサイトが存在することから、RNAiによる発
現制御を受けていると考えられる。 
④ 同祖遺伝子のゲノム別発現様式のバイオ
インフォマティクス的解析：比較的発現量の
多い 5199 遺伝子のcontigの相同性解析によ
り、全体の約 58%の遺伝子が３種類のゲノム
のうち、１つのゲノムからのみ発現している
と推定した。６倍体のパンコムギでこれらの
遺伝子は２倍体のように発現している。そこ
で、１ゲノム、２ゲノム、３ゲノムから発現
している、都合 113 遺伝子についてそれぞれ
の同祖遺伝子の帰属染色体を決定した。また、
ESTデータベースと対応させることにより、
各組織におけるゲノム別発現パターンを明
らかにした（図３）。３種類すべてのゲノム
から発現している遺伝子は、７本の相同染色
体に偏りなく存在していた。一方、２ゲノム、
１ゲノムから発現している遺伝子は、Aゲノ
ム由来の同祖遺伝子の発現が抑制される傾
向がみられた。 

図３．３種ゲノム別の遺伝子発現パターンの
解析 
 

⑤ 貯蔵タンパク質遺伝子座乗領域のゲノム
構造解析と発現解析：コムギ貯蔵タンパク質
遺伝子は多重遺伝子族を構成する。貯蔵タン
パク質遺伝子の一種であるグリアジン遺伝
子が座乗するコムギ染色体第６群単腕領域
を解析している。６群染色体に座乗するグリ
アジン、グルテニン遺伝子は、第１染色体上
に座乗する同遺伝子が比較的最近、転座して
きたものと予測され、進化的にも興味深い。

グリアジン遺伝子は種子の登熟過程で特徴
的な発現パターンを示す。これらの特徴的な
発現パターンを示すグリアジン遺伝子に相
当する 42のBACクローンを選抜して構造を解
析し、そのうち、５つのBACクローンの塩基
配列を決定した。 
 パンコムギ ESTの大量解析によりえられた
種子登熟過程におけるα／βグリアジン遺
伝子の発現プロファイルを詳細に解析した。
全部で 36 のα／βグリアジン遺伝子が発現
していた。これらの遺伝子に特異的なプライ
マーを合成し、PCR 解析により、36 遺伝子を
パンコムギの A, B, D ゲノムにそれぞれ帰属
させた。また、種子登熟過程におけるそれぞ
れの遺伝子の発現パターンを詳細に解析し
た。D ゲノム由来の遺伝子が優先的に発現し
ていた。B, D ゲノム由来の遺伝子は受粉後
10 日（DPA10）に発現のピークがみられたが、
A ゲノム由来の遺伝子は DPA20 にピークがみ
られ、発現調節がゲノム毎に異なっていた。
これは、パンコムギの EST 解析により、初め
て可能になった成果である。 

⑥ オリゴDNAマイクロアレイを用いた倍数
性コムギにおける遺伝子発現解析：６倍体、
その祖先４倍体および祖先２倍体コムギの
実生、幼穂、開花期の穂からRNAを抽出し、
オリゴDNAマイクロアレイにより遺伝子発現
パターンをモニタリングした。倍数性により、
発現が誘導されるもの、抑制されるものを抽
出し、遺伝子を特徴つけた。今後、倍数化に
よる雑種強勢の原因遺伝子を探りたい。また、
DNAマイクロアレイを用い、塩処理に応答す
るコムギ遺伝子を網羅的に解析した。塩に応
答した遺伝子のなかから、転写因子を抽出し、
イネと発現パターンを詳細に解析した。コム
ギ独自に反応する転写因子を見出した。 
 
（２）得られた成果の国内外における位置付
けとインパクト、今後の展望 

コムギ EST の大量解析で、国際的に重要な貢
献をしている。2009 年 1月 9日の NCBIdbEST
で、コムギ EST の登録数は、全生物種で１２
位、植物では第５位である。約 105 万の登録
EST のうち、約６０％を我々の日本のグルー
プが貢献している。日本はコムギ標準品種
（Triticum aestivum cv. Chinese Spring）
の単一品種を用いており、この品種に関する
発現遺伝子のボディマップを作成している。
これらの貢献に対しては世界的に評価され
ている。さらに、これらの EST を用いて、ア
ジレント社、アフィメトリクス社の DNA マイ
クロアレイないしは DNA チップが作成され、
世界中の研究者に配布されている。特に、ア
ジレント社のアレイを NBRP の活動として国
内の研究者に積極的に配布しており、その活
動の評価は高い。 

また、コムギの発育生理的に重要な花成関



連、貯蔵タンパク質遺伝子を体系的にクロー
ニングし、その発現パターンを詳細に解析し
た。異質６倍体であるパンコムギの３種ゲノ
ム由来の遺伝子の発現パターンを詳細に解
析した例は未だ少なく、貴重なデータベース
となっている。 
日本が国際コムギゲノムシークエンスコン
ソーシアム（IWGSC）からコムギ完全長ｃDNA
解析を依頼されている。現在約４万の端読み
のデータを公開し、シークエンスデータとし
て IWGSC に評価されているが、さらなる貢献
が求められている。完全長 cDNA プロジェク
トに関する海外の評価は極めて高い。 
 今後、本研究の成果を基盤とし、倍数性植
物の示すヘテロシス、広域適応性、高度スト
レス耐性のメカニズムの解明を進めたい。 
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