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研究成果の概要（和文）：本研究では果実形状に幅広い多様性を持つカキ品種群を対象として、ゲノムワイドな
観点からの決定分子機作や進化メカニズムの解明を目指した研究を行った。カキ属における栽培ガキ近縁野生種
の参照全ゲノム配列を新規に構築し、楕円フーリエ記述子を用いた主成分解析によって数値化したカキ品種群に
おける果実形状多様性とリンクする共発現ネットワークを同定した。カキ品種群に共通するものとして、サイト
カイニンシグナルに関連するKNAT1などの転写因子群の動態に特異性が見られ、他科植物種では果実における発
現が著しく低いこれらの遺伝子群の発現変化がカキの広い形状多様性に関与する可能性も考えられた。

研究成果の概要（英文）：We here attempted to identify genetic factors and evolutionary mechanisms to
 drive fruit shape diversity, which is specific to persimmon cultivars, from a genome-wide 
viewpoint. The draft whole-genome in a wild relative close to cultivated persimmon (Diospyros lotus)
 was assembled. With this reference genome, we identified gene co-expression networks associated 
with the fruit shape diversity, quantified with principal components of elliptic Fourier 
descriptors. Some cytokinin-related transcription factors, including KNAT1, exhibited 
persimmon-specific expression fluctuation in fruit, which was not observed in other fruit crops. 
This persimmon specific expression behaviors may be a key to express dynamic fruit shape diversities
 amongst the cultivars.

研究分野：園芸学

キーワード： 果実　バイオインフォマティクス　ゲノム進化　形状多様性　カキ　選択圧　共発現ネットワーク
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研究成果の学術的意義や社会的意義
「形」は作物の価値を決定する大きな要因であるとともに、その植物独自の進化過程を強く反映するものであ
る。これまで葉や花といった器官における形の多様性研究はモデル植物を中心に活発に進められてきた。しかし
「果実」器官の形状多様性については種間を横断する機構において遺伝子レベルでの共通性が無いことも多い。
本研究におけるカキ果実の発現特異性の獲得機構は、この種特異的な形状多様性が生まれる根本的な要因に迫る
ものであり、将来的には、進化学的観点から見た際の系統特異的な果実進化の本質に至るものであると思われ
る。

※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 
植物の形の研究は古くは「花」、また進化学的側面から「葉」において主に行われているもの
の, 果実の形状についての研究は未だ少ない. 果実のモデル研究材料として使用されるトマトで
は形状多様性を制御する因子の同定がなされているが, 明確な形状変異を及ぼす遺伝因子が定
義されているに過ぎない. さらに, トマトなどで明らかにされた果実形質に関する分子機構にお
いて, 遺伝制御レベルでの一般性が無い場合が多い. この原因として, 近年の多種に渡る全ゲノ
ム解読から, 系統特異的なゲノム進化がその種の特徴たる形質を駆動している事が挙げられる. 
カキの果実形状多様性に目を向けると, その形質幅が非常に多角的であることに加えて, 高次
倍数性であり栄養繁殖性の木本作物という特徴から, 高度なヘテロゲノムが維持され, 形状に寄
与する雑多な遺伝的因子が潜在しているようである. この潜在性は, 国内機関における古来より
在来栽培されてきた多様な果形・サイズなどを示す 500 以上の保存品種において十分に網羅さ
れており、ここから得られる結果は, 進化学的観点からも「カキに特異なゲノム進化」の上に成
り立つ機構が多いと推察され、トマトなどモデル研究の結果との比較において、その作用や成立
機構の一般性と特殊性を検証していくことで、果実形状というものの進化様式の前提が見えて
くると考えられた. 
 
２．研究の目的 
 「果実」における形質は一見すると同じものであっても, その形質要因は系統特異的なゲノ
ム進化にリンクしたものが多く, これには植物に特異的な多くの独立したゲノム倍化イベント
が関与していると考えられている. 本研究は, この概念の上で, 品種・系統間において近縁野生
種では見られない多様な果実形状を有する倍数体栽培ガキに着目し、歴史的に起こった古ゲノ
ム倍化・近年に起こった倍数化の両者を捉えながら、全ゲノムワイド解析データを基礎とした果
実形状多様性獲得に至る進化・遺伝学的要因を調査することを目的とした.  
 
３．研究の方法 
 基本情報としてカキ属全ゲノム配列情報が欠落していたため、本研究ではまず二倍体野生種
であるマメガキの全ゲノム解読とその情報整備を行った。PacBio RSII を基本としたリード情報
をアセンブルし、各器官トランスクリプトーム情報を事前学習させた AUGUSTUSなどによる遺
伝子情報のアノテーションを行った。ゲノム内全遺伝子ペア間の中立進化率や 4DTvなどの累積
情報から古ゲノム倍化時期を推定し、これに起因する遺伝子群の進化学的選択圧を指標とした
機能推定を行った。具体的には、遺伝子重複後に特異的に表れる episodic positive selectionと呼ば
れる一過的な正の選択圧を検出することで、適応進化によって積極的に新機能を得たと考えら
れる遺伝子群のスクリーニングを行った。 
 構築したマメガキ全ゲノム情報を基礎として、カキ品種群およそ 50品種の果実形状多様性決
定時期（細胞分裂後期）におけるトランスクリプトーム情報を収集し、楕円フーリエ記述子主成
分解析による果実形状指標（Maeda et al. 2018 Sci Hort）との相関・共発現ネットワーク解析を行
った。さらに、共発現ネットワーク解析において、有意な相関が見られた遺伝子群に関しては、
他科植物群の果実トランスクリプトーム情報を参照し、遺伝子重複分化情報と発現変動に関す
る同調進化解析を行った。 
 カキ 183品種について、ddRAD-seq解析を行い、リードデータをマメガキ参照ゲノム情報へマ
ップすることでゲノムワイドな SNPs情報を抽出した。Updogなど倍数体特異的なアレルバラン
スをコールするツール郡によって品種ごとの詳細な量的遺伝子型を決定した。この情報と楕円
フーリエ記述子主成分解析による果実形状指標（Maeda et al. 2018 Sci Hort）間のゲノムワイド連
関解析（GWAS解析）を rrBLUP法および GWASpolyによって行い、果実形状と関連のある遺伝
子座の特定を目指した。 
 
４．研究成果 
 マメガキ全ゲノム解読の結果、染色体数基本数 15本からなるゲノム量のおよそ 85-90%をカバ
ーするドラフトゲノム情報の構築に至った。ゲノムアノテーションから全遺伝子情報を抽出し、
相同遺伝子ペア間の中立変異率の推移から、カキ属ではおよそ 6000-7000万年前に古ゲノム重複
Dd-alpha を経験しており、この倍化現象は同じツツジ目に属するマタタビ属（キウイフルーツ）
におけるものと独立した特異的な古ゲノム倍化であることが明らかになった。この古ゲノム倍
化に起因するパラログペア間において、ゲノム倍化後に特異な正の選抜圧（dN/dS >> 1）を経験
した遺伝子セットを抽出した（図 1）。その結果、性決定遺伝子である MeGI（Akagi et al. 2014 
Science）を含む 10遺伝子が非常に強い正の適応選抜を受けて新機能を獲得したものである可能
性が考えられた（Akagi et al. 2020 PLOS Genetics）。このうち、正確な新機能の実証に至ったもの
はMeGIだけであるが、今後の機能検証によって、これらの遺伝子群におけるカキ属に特異な形
質獲得への関与も示唆されるであろう。 



  
カキの全遺伝子情報に基づくトランスクリプトーム-共発現ネットワーク解析から、カキ品種
の果実形状多様性に関わる遺伝子群の候補として、サイトカインニン酸化酵素（CKX）やMADS-
box 様転写因子である SEEDSTICK（STK）、KNOX family に属する転写因子である KNOTTED-
LIKE FROM ARABIDOPSIS 
THALIANA1（KNAT1）などが検出
された。特に class I KNOX Family
に属する転写因子群を中心とし
て、この共発現ネットワークの関
連遺伝子群は総じてサイトカイ
ニンシグナルとその後の細胞分
裂過程に関与するものが多く（図
2）、この結果はカキ品種間におけ
る果実形状多様性が主に細胞分
裂期後期の細胞数に依存して決
定していること（Maeda et al. 2018 
Sci Hort）と一致していた。さら
に、この中で、特に果実形状多様
性に相関のある遺伝子ネットワ
ークの中心性を担う遺伝子の一
つである KNAT1は、他科植物に
おける果実生育期（細胞分裂期）
での有意な発現が見られない一
方で、栽培ガキでは発現量に大
きな変動が見られ、発現量が極
めて高いものも散見された（図 3）。この KNAT1のみでカキ品種群の形状多様性を説明すること
はできないが、このようなカキ属に特異な発現パターンの獲得がその特異な形質多様性に関与
している可能性の一つを示唆しているものであると考えられた（Maeda et al. 2019 Plant Cell 
Physiol）。 

図1: カキ属特異的な古ゲノム重複Dd-alphaによって成立したパラログ間におけるepisodic positive 
selectionの検出 
(a) 遺伝子領域全体での dN/dS平均値。有意な正の選択圧はマスクされて見えない。 
(b) PAMLを用いた枝・サイト特異性を考慮した正の選択圧の検出モデル。 
(c) Dd-alpha 直後に episodic positive selection を経験した適応進化因子候補。性決定遺伝子である

MeGIを含む 

図2: カキ品種群における果実形状多様性の主成分値と相関性の
高い共発現ネットワーク 
上流制御を担うと考えられる転写因子群には class 1 KNOX 
family遺伝子群が多い 

図 3: class 1 KNOX familyに属する KNAT1オーソログの進化系統樹（左）と果実細胞分裂期におけ
る発現量の比較（右） 
カキ品種群特異的に KNAT1の果実における発現量が高くなっている 



  
カキ品種群における量的遺伝子型を用いた GWAS 解析から、幾つかの遺伝領域がカキ果実の
縦横比を中心とする連続的形状値（PC1, Maeda et al. 2018 Sci Hort）や、果頂部における突出性
（PC4, Maeda et al. 2018 Sci Hort）、さらに果実における側溝の有無に関与している可能性が示さ
れた（図 4, Horiuchi et al. in prep）。量的遺伝子型を考慮するアレル量の連続的な変化と相関性の
ある遺伝子座として、特に第二番染色体端部において、果実の縦横比と連関する強いピークを検
出しており、本領域にはサイトカイニンシグナルと拮抗作用を為すオーキシンシグナル応答遺
伝子群や、細胞分裂に直接的に関与する AUGMIN様遺伝子が存在しており、果実細胞において
有意な発現を示していた。今後は、品種間においてこれらの詳細な遺伝子型差異、特に重篤なミ
スセンス変異や発現量の違いを潜在的に生み出すプロモーター領域の変化を検出することによ
って、果実形状多様性を生み出す遺伝的要因の同定を目指していきたい。 

 

 
 

図 4: カキ品種群における果実多様性の PC1（Maeda et al. 2018 Sci Hort）に関する GWAS解析 
第二染色体の末端領域に有意なピークが見られる。 
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