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研究成果の概要（和文）：本研究は、コムギ系統を交配し、アポミクシス形質を獲得してクローン胚を形成する
コムギを作出し、この現象に関する遺伝子を同定することを目的として実施した。主な研究成果は次のとおり：
（１）コムギ系統を交配することにより、単為生殖遺伝子と及び非還元配偶子形成QTLsを合わせもつコムギを作
出した。（２）QTL解析により、非還元配偶子形成に関係する遺伝子座を検出した。（３）単為生殖するコムギ
系統を用いて、単為発生が始まる段階以前の成熟した胚嚢の形態を観察することに成功した。（４）RNA-seq比
較解析により、開花前後の時期において、109個の遺伝子が単為生殖するコムギ系統特異的に変動することを見
出した。

研究成果の概要（英文）：The objectives of this study were to cross wheat lines to produce wheat that
 acquires the apomixis trait and forms cloned embryos, and to identify the genes involved in this 
phenomenon. The main findings are as follows: (1) By crossing wheat lines, we produced wheat that 
has both parthenogenetic genes and unreduced gamete formation QTLs. (2) Through QTL analysis, we 
detected gene loci related to unreduced gamete formation. (3) Using parthenogenetic wheat lines, we 
succeeded in observing the morphology of mature embryo sacs before the onset of parthenogenesis. (4)
 Through comparative RNA-seq analysis, we found that 109 genes fluctuated specifically in 
parthenogenetic wheat lines before and after flowering.

研究分野：植物遺伝学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
食糧生産を巡る状況が厳しさを増す今日、気候変動や人口増加に対応できる生産性の高い作物品種が求められて
いる。ヘテロシスを発現するF1品種は、高い生産性をもつ。アポミクシスは、クローン種子を形成することによ
り、F1雑種のヘテロシスを固定する。コムギでは、アポミクシスする系統は知られていないが、アポミクスシス
の主要構成要素である「非還元配偶子形成」と「単為生殖」を個別に発現する系統は存在する。本研究の成果
は、コムギ自身がもつアポミクシス形質を交配で組み合わせることでクローン胚形成を誘導できる可能性を示唆
するものとして、学術的・社会的意義を有する。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
食糧生産を巡る状況が厳しさを増す今日、気候変動や人口増加に対応できる生産性の高い作物
品種が求められている。ヘテロシスを発現する F1品種は、高い生産性をもつ。しかし、有性生
殖する作物の F1品種は、後代でヘテロシスが分離・消失する。このため、「いかにしてヘテロシ
スが固定した永久ハイブリッド品種を作るか」は、パンコムギを始めとする主要作物の育種にお
ける核心的「問い」である。 
 
アポミクシス（無融合種子形成）は、クローン種子を形成することにより、F1雑種のヘテロシス
を固定する。アポミクシスは、雌性の非還元配偶子（減数分裂の回避により生じる配偶子。体細
胞と同じ数の染色体をもつ）が単為生殖して発現する。また、比較的少数の遺伝子に支配され、
野生種では交配によるアポミクシス形質の獲得がみられる。コムギでは、アポミクシスする系統
は知られていない。しかし、アポミクスシスの主要構成要素である「非還元配偶子形成」と「単
為生殖」を個別に発現する系統は存在する。 
 
パンコムギでは、20世紀の後半から、細胞質雄性不稔を利用した F1品種の実用化が模索されて
いる（Tucker, Okada, et al. Nat Commun 8:869, 2017）。これに対して、アポミクシス品種は、
F1 でありながら自殖でクローン種子を増殖できるため、育成できれば非常に大きなメリットを
もつ。パンコムギでは、人工的に交配可能な野生種からのアポミクシスの導入が試みられたが、
F1雑種不稔のため不成功であった（Torabinejad, et al. TAG 86:288, 1993）。これに対して、コ
ムギ自身がもつアポミクシス形質を交配で組み合わせることでクローン胚形成を誘導するアイ
デアは、これまで十分に試みられてこなかった。 
 
アポミクシスについては、その遺伝機構が活発に研究されている（Koltunow, Johnson, Okada. 
JXB 62:1699, 2011）。コムギの非還元配偶子形成は、木原（1946）により初めて報告された。
本研究で材料とするパンコムギ細胞質置換系統（Kot）-Salmonの単為生殖は、Tsunewaki et al.
（1974）により初めて報告され、半数体作出技術として国内外で研究されてきた。しかし、この
材料をアポミクシス誘導と結ぶ研究は、これまでなされていない。 
 
 
２．研究の目的 
 
本研究は、コムギ系統を交配し、アポミクシス形質を獲得してクローン胚を形成するコムギを作
出し、この現象に関する遺伝子を同定することを目的とする。一般的な F1品種は、親系統を毎
年交配して播種用種子を生産する。パンコムギでも、細胞質雄性不稔を利用して F1種子を効率
的に生産する方法の実用化が長年模索されている。これに対して、本研究は、アポミクシスでヘ
テロシスを固定する永久ハイブリッド品種の育成を目指す。アポミクシス品種は、F1 でありな
がら自殖でクローン種子を増殖できる。このため、もし育成できれば、生産者と消費者の双方に
非常に大きな経済的利益が期待できる。 
 
 
３．研究の方法 
 
連続戻し交配によるアポミクシス系統作出 
材料として次の 2つの系統を用いる。 
①「非還元配偶子形成する」コムギ系統  LDN
（2n=4x=28）：この系統は、タルホコムギ KU-2103
（2n=2x=14）と交雑して F1雑種（2n=3x=21）になった
時、減数分裂を回避して、雌性と雄性の非還元配偶子
（n=3x=21）を高頻度で形成する。研究代表者らの研究
により、非還元配偶子形成には LDN と KU-2103 がもつ
QTLs（Unr-Lと Unr-K）が関与することが分かっている
（図 1）。 
②「単為生殖する」コムギ系統  (Kot)-Salmon
（2n=6x=42）：この系統は、受粉により発芽時に双子を
生じる種子を着ける。この双子の一方は、卵細胞の単為
生殖により発生した半数体（2n=3x=21、不稔）である。
この単為生殖は、野生コムギに由来する細胞質（Kot）
と核遺伝子 Ptg の相互作用によって発現する。双子の
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もう一方は、助細胞が受精してできた全数体（2n=6x=42、稔性あり）である。 
 
具体的な交配計画は次のとおり。(Kot)-Salmonに LDNを連続戻し交配して、「Kot細胞質と Ptg
遺伝子をもつ LDN」(Kot)-LDNを作出する（図 1）。この交配では、双子発生（単為生殖発現）を
標識として交配する個体を選抜し、双子の全数体に LDN 花粉を授粉する作業を世代毎に反復す
る。そして、BC5世代とそれ以降の世代の(Kot)-LDN（2n=4x=28）に KU-2013（2n=2x=14）の花粉
を授粉し、Kot細胞質、単為生殖遺伝子（Ptg）及び非還元配偶子形成 QTLs（Unr-Lと Unr-K）と
を合わせもつ Apコムギ（図 1 2n=3x=21）種子を得る。 
 
非還元配偶子形成能力の QTL 解析 
LDNを含む二粒系コムギ（四倍体）と KU-2103を含むタルホコムギ（二倍体）には、種間 F1雑種
（三倍体）となった時に、非還元配偶子を形成「する」系統と「しない」系統がある。「する」
系統に由来する種間 F1雑種は、雌雄の非還元配偶子を形成し、それらが合体することで部分的
に稔性を回復し、自殖により種子を着ける。非還元配偶子形成能力は、種間 F1雑種の自殖着粒
率をみることで定量的に調査できる。本研究では、二粒系コムギとタルホコムギがもつ非還元配
偶子形成能力に関係する遺伝子座を、QTL 解析を用いてマッピングする。二粒系コムギでの QTL
解析については、まず、非還元配偶子を形成「する」系統と「しない」系統を交配し F1雑種を作
出する。次に、この F1雑種を雌親としてタルホコムギ KU-2103 系統の花粉を授粉することで交
配し、非還元配偶子を形成「する」個体と「しない」個体が分離する三倍体集団を作出する。そ
して、この三倍体分離集団の各個体から得る自殖着粒率データと分子マーカーによるゲノタイ
ピングデータを合わせて QTL 解析を行い、非還元配偶子形成に関わる遺伝子座を同定する。ま
た、タルホコムギについても同様の分離集団を用いて QTL 解析を行い、非還元配偶子形成に関わ
る遺伝子座を同定する。 
 
単為生殖に関係する遺伝子の探索 
単為生殖を行う細胞質置換系統コムギ(Kot)-Salmonとその核ゲノム親系統である Salmon（細胞
質置換しておらず単為生殖しない euplasmic 系統）の子房を用いて比較 RNA-seq 解析を行う。
(Kot)-Salmonと Salmonから未受粉完熟小花より子房を採取し、固定・パラフィン包埋・切片化
を行う。そして、単為生殖発生した胚の有無を顕微鏡観察により確認する。単為発生が始まる前
の子房での遺伝子発現を比較・解析することにより、細胞質置換による子房での遺伝子発現パタ
ーンの変化を調べ、単為発生に関わる遺伝子を推定する。また(Kot)-Salmon は細胞質置換のみ
ならず１B染色体短腕がライムギの１R染色体と置換した染色体置換も併せ持つ。そのため RNA-
seq 解析においては、ライムギ１R染色体および置換系統の細胞質 DNA配列も同時に用いて、発
現遺伝子の解析を行う。同定した発現が有意に異なる変動遺伝子群は、更にその機能のエンリッ
チメント解析を行い単為生殖の機能を担う Ptg遺伝子の候補を絞り込む。 
 
 
４．研究成果 
 
連続戻し交配によるアポミクシス系統作出 
(Kot)-Salmon に LDN を交配したところ、これらの F1雑
種に LDNを交配して得た雑種は、発芽・生育したものの
不稔であり、LDN の花粉をかけても種子を得ることがで
きなかった。一方、本研究計画を補完する材料として使
用していた「単為生殖する」コムギ系統 (Var)-Salmon
（2n=6x=42）と LDNとの交配では、(Var)-Salmonと LDN
の F1雑種に、LDNを 3回戻し交配することができた。こ
の交配から得た種子の一部からは双子が発現し、現在こ
れを生育して LDNを交配した種子を得ることに成功した
（図２）。ただし、(Var)-Salmon を用いる交配において
も世代を追って種子親植物の稔性が下がっており、今後
慎重に戻し交配を進める必要がある。 
 
非還元配偶子形成能力の QTL 解析 
二粒系コムギについて、種間 F1雑種（三倍体）となった時に、非還元配偶子を形成「する」系統
と「しない」系統を交配し F1雑種を作出し、さらに、F1雑種を雌親としてタルホコムギ KU-2103
系統を交配して得た三倍体集団（374個体）の自殖着粒率は、0.00から 0.73の範囲であり、中
央値、平均値、標準偏差は、それぞれ、0.06、0.10、0.11であった。また、その分布は左に歪ん
でおり、54個体の自殖着粒率が 0.00であった（図 3、Matsuoka and Mori 2020 Ecology and 
Evolution 10: 13926–13937）。 
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QTL 解析において、分離集団個体のゲノタイ
ピングには、Diversity Arrays Technology 
マーカーを使用した。また、全ての三倍体個
体を用い、かつ、着粒があった個体は表現型
値を「1」とし、着粒がなかった個体は表現値
を「0」とする変換（バイナリ変換）を行った
場合、及び、自殖着粒率が 0.00であった個体
を除いた場合についてそれぞれ解析を実施し
た。ここで、前者の場合は、着粒があるかどう
か（すなわち、非還元配偶子が生産されるか
どうか）に関係する QTL を、後者の場合は、
着粒があった場合、どの程度の頻度で種子が
着くか（すなわち、非還元配偶子が形成され
る時、どの程度の割合で形成されるか）に関
係する QTLを検出することを想定した。 
 
バイナリ変換を行ったデータを用いた

解析から、1A染色体、2A染色体、4B染

色体に着粒があるかどうかに関係する

QTLが存在することが示された（図４、

青 線 、 Matsuoka and Mori 2020 

Ecology and Evolution 10: 13926–

13937）。これらの QTLが表現型分散を

説明する割合は、それぞれ、10.3％、

4.0％、4.1％であった。また、自殖着

粒率が 0.00 であった個体を除いたデ

ータを用いた解析から、1A染色体、2A

染色体、4B染色体に着粒率に関係する

QTLが存在することが示された（図４、

赤線、ibid.）。これらの QTLが表現型

分散を説明する割合は、それぞれ、

8.7％、7.8％、7.8％であった。この

結果から、「非還元配偶子を形成す

るかどうか」と「非還元配偶子を形

成する場合、どの程度の割合で形成

するか」は、同じ遺伝子セットに制

御されている可能性が示唆された。 

 

これらの QTLの機能を調べるため、

種間 F1雑種（三倍体）となった時に

非還元配偶子を形成「しない」二粒

系コムギとタルホコムギを交雑し

て得た三倍体 F1 雑種の花粉母細胞

における減数分裂を顕微鏡観察し

た(図 5)。その結果、この雑種にお

いては、中期において一価染色体が

赤道面に整列せず（図 1c と 1d、

ibid.）、その後、不規則な細胞質分裂が繰り返され（図 1fから 1l）、結果として、polyadsを生

じることが明らかとなった。このようにして生じた polyads には染色質が不均等に配分されて

おり、結果として不稔の花粉が形成されると考えられる。 

 

以前の研究により、種間 F1雑種（三倍体）となった時に非還元配偶子を形成「する」二粒系コム

ギとタルホコムギを交雑して得た三倍体 F1雑種の花粉母細胞における減数分裂においては、中

期において一価染色体が赤道面に整列し、その後、染色体分裂と細胞質分裂が同調して進行する

ことで、染色質が均等に配分された dyadsが形成されることが分かっている（Matsuoka et al. 

2013 PLoS ONE 8: e68310）。この結果と、本研究の結果を合わせて考えると、1A染色体、2A染

色体、4B 染色体に存在する QTL は、一価染色体の赤道面への整列の制御（例えば、一価染色体

に結合する紡錘体の制御）に関係する可能性があると考えられる。 

図３ 
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タルホコムギについて、種間 F1雑

種（三倍体）となった時に、非還元

配偶子を形成「する」系統と「しな

い」系統を交配し F1雑種を作出し、

さらに、F1雑種を雄親として LDNに

交配して得た三倍体集団では、自殖

着粒率の分布はほぼ左右対称のグ

ラ フ を 与 え る も の で あ っ た

（Matsuoka et al. 2013 PLoS ONE 

8: e68310）。この集団の各個体（279

個体）をマイクロサテライトマーカ

ーと Diversity Arrays Technology

マーカーでゲノタイピングして

QTL 解析を行った結果、2D染色体、

3D 染色体、6D 染色体、7D 染色体に非還元配偶子形成に関係する遺伝子座を検出した（図 6、

Matsuoka 2023 Genetic Resources and Crop Evolution 70: 763–773）。これらの QTLが相加的

に働くと仮定して構築したモデルは、表現型分散の 36.8％を説明した。以前の研究結果を考慮

すると、これらの QTLは、二粒系コムギで見出された QTLと同様、非還元減数分裂の進行を制御

すると考えらえる。 
 
単為生殖に関係する遺伝子の探索 

(Kot)-Salmonとその核ゲノム親系統 Salmonの開花前日および開花当日の子房の切片をトルイジ

ンブルー染色し、光学顕微鏡での観察を行った結果、核ゲノム親系統 Salmonの子房で、受精前

の成熟した胚嚢を確認した。また、細胞質置換コムギ系統(Kot)-Salmon の子房で、単為発生が

始まる段階以前の成熟した胚嚢の形態を観察することに成功した。 

 

単為生殖するコムギ系統(Kot)-Salmonとその核ゲノム親系統の Salmonの開花前後の子房から抽

出した RNAを用いて RNA-seq比較解析を行った。開花前後で発現が変動する遺伝子のうち、109

個の遺伝子が単為生殖するコムギ系統特異的に変動しており、そのうち 45個が発現上昇、64個

が発現低下を示した。これらの遺伝子群は細胞質の置換により発現パターンが変化したと推察

される。興味深いことに、発現が上昇する遺伝子にはライムギの１R染色体に由来する遺伝子が

含まれていたことから、ライムギ由来の遺伝子が単為生殖に寄与している可能性が示唆された。 

図 6 
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