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研究成果の概要（和文）：本研究では世界的に重要なBrassica 属の 6 種作物におけるミトコンドリアゲノムの
塩基配列を解析して、種内変異を見出した。その結果に基づき、３種の２倍体作物の栽培化と、３種の複２倍体
作物の成立過程を明らかにした。いずれの２倍体種においても２タイプ以上のミトコンドリアゲノムが存在し、
栽培化が２回以上起こったことが示された。３種の複２倍体種のうち２種では、２倍体と同一のミトコンドリア
ゲノムが種内に存在し、複数回の交雑によってこれら２種が成立したことが見出された。これらの結果、６種作
物間の関係を示す U の三角形が、詳細な構造で再構築された。

研究成果の概要（英文）：Six crop species belonging to　genus Brassica contribute as important food 
crops worldwide. In this project, we analyzed the mitochondrial genome of the 6 crop species and 
found the intraspecific variations.  Based on the results, the process of domestication of the three
 diploid species and establishment of the three amphidiploid species were clarified.  All the three 
diploids contained two or more mitotypes, the facts indicating that they were domesticated twice or 
more.  Whereas, two of the three amphidiploid species possessed the two mitotypes identical to those
 of diploid mother species. Thus, the two species were estimated to be established at least twice. 
These findings enabled us to reconstruct the U’s triangle of Brassica crops with detailed 
structure.

研究分野： 育種学

キーワード： 作物進化　Uの三角形　Brassica属作物　ミトコンドリアゲノム　種内変異　複２倍体

  ３版
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研究成果の学術的意義や社会的意義
栽培植物の起源と進化を示す代表的な例である Brassica 属作物の種間関係が、種内変異にまで踏み込んで詳し
く明らかにされた。この成果は他の多くの植物種に応用され、今後の植物遺伝学、育種学の新しい発展に貢献す
る。また、本研究で見出されたミトコンドリアゲノムの種内変異は、将来の植物育種において、オルガネラゲノ
ム内の未利用遺伝子を持つ植物を育種素材として活用する可能性を拓く。

※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 
アブラナ科の作物、とりわけ Brassica	 属の作物は古くから世界的に広く栽培されて、人類の

食生活を支えてきた。Brassica	 属には６種の栽培植物が存在するが、それらの相互関係は「U	 の
三角形」として定式化されている	 (U	1935)。すなわち、Brassica	 属作物は B.	rapa	（AA	 ゲノム）、
B.	nigra	 (BB	 ゲノム)、B.	oleracea	(CC	 ゲノム)の３種の２倍体種と、それらの間の種間交雑によ
って生じた３種の複２倍体種（B.	juncea:	AABB	 ゲノム、B.	napus:	AACC	 ゲノムおよび B.	carinata:	
BBCC	 ゲノム）で構成されている。この関係は栽培植物の起源と進化の特徴を表す代表的な例で
ある。しかし、この「U	 の三角形」では	 、２倍体種のうちのどちらを母親として複２倍体種が
生まれたかは明らかでなかった。 
雑種の母親を明らかにするには、葉緑体およびミトコンドリアのオルガネラゲノムの比較が

有効である。このうち葉緑体ゲノムによってコードされる	 RuBisCo	 の大サブユニットの比較に
よって、B.	juncea	 は	 B.	rapa	 を、また	 B.	carinata	 は	 B.	nigra	 を、それぞれ細胞質親として成立
したことが示された	 (Uchimiya	and	Wildman	1978)。一方、	 B.	napus	 については、	 RuBisCo	 の
解析によっても、またミトコンドリアゲノムの比較によっても、	 B.	rapa	 または	 B.	oleracea	 の
どのような植物が細胞質親であったかは明らかにされてこなかった。また、３種の２倍体種にお
けるオルガネラゲノムの種内変異に踏み込んで、複２倍体種の母親を解明しようとする研究は
皆無であった。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、Brassica	 属作物６種の種間関係（U	 の三角形）を、現代的かつ詳細な「現代

版	 U	 の三角形」に再構築することである。そのために、ミトコンドリアゲノムの種内および種
間変異を明らかにして、それに基づき６種の関係を解明しようとした。近年、技術的発展が著し
い次世代シークエンサーを用いたゲノム解析によって、多くの植物で核およびオルガネラゲノ
ムの全塩基配列が決定されてきているが、その成果とりわけ種内変異に着目して、Brassica	 属の
３種の２倍体作物および３種の複２倍体作物の起源と進化の全体像を明らかにしようとする試
みは、現在まで極めて乏しい。本研究は、Brassica	 属６種作物のそれぞれについて、種内の変種
レベルまで踏み込んでミトコンドリアゲノムの全塩基配列と変種間の変異を明らかにし、それ
をもとに	 U	 の三角形の詳細な全体像を明らかにしようとした。 
 
３．研究の方法 

Brassica	 属の 2	 倍体作物のうち、B.	rapa	 と	 B.	oleracea	 においては、種内に豊富な形態的 
変異が存在する。また、３種のすべてにおいて、それらと同種の野生植物が存在する。そこでこ
れら２倍体の栽培植物と野生植物を用いて、ミトコンドリアゲノムの全塩基配列を決定し、品種
ないしは変種のレベルで、塩基配列変異を解析した。その結果に基づき、２倍体栽培植物の起源
を推定しようとした。 
同様に複２倍体種のうち、	 B.	juncea	 と	 B.	napus	 においても多様な形態的変異が観察されて

いる。このため、複２倍体３種についても同様にミトコンドリアゲノムの全塩基配列を決定する
ことにより、配列の種内変異を解析した。その上で、２倍体種の配列と比較することによって、
複２倍体作物の成立に関わった２倍体種のうち、どちらの種のどの変種が母親となったかを明
らかにするとともに、複２倍体種の成立が何回の交雑によって起こったかを知ろうとした。 
さらに、これらのミトコンドリアゲノムの解析結果を踏まえて、より簡便に細胞質の種内およ

び種間変異を解析するための	 DNA	 マーカーを作成した。これによって、世界各地で栽培されて
いる多様な	 Brassica	 属作物の品種・系統について、ミトコンドリアゲノムの分化を大規模に調
査する基盤を作ろうとした。 
 
４．研究成果 
(1) ２倍体作物における種内変異 本研究開始時点で、我々は	 B.	rapa	 と	 B.	nigraのそれぞれ
に２タイプのミトコンドリアゲノムが存在することを見出していた	 (Yamagishi	 et	 al.	 2014;	
Hatono	et	al.	2017)	 。そこでこの２種について調査系統を増やして種内変異を解析した。その結
果、	 B.	rapa	 においては２タイプのうちの一方	 （A-1	 とする）が多くの系統に観察され、もう
一方	 (A-2)	 は、ミズナと呼ばれる品種群に特異的に分布することが明らかになった。また、調
査系統を広げた結果、南アジアで油料作物として利用されている変種の	 ‘sarson’	が、特有のミ
トコンドリアゲノム	 (A-3	 とする)	 を持つことが分かった。その一方で、	 B.	nigra	 においては、
既知の２タイプ	 (B-1	 、	 B-2	 とする)	 以外の新しいミトコンドリアのタイプは存在しなかった。 
これら２種に対して、	 B.	oleracea	 の種内変異についての解析は未着手であった。そこで、我々

が以前に決定したキャベツのミトコンドリア全塩基配列	 (Tanaka	et	al.	2014)	 をリファレンスと
して、B.	oleracea	 の他の変種についてミトコンドリアゲノムを解析して比較した。その結果、ケ
ールと東南アジアの栽培品種のカイランで特有の塩基配列が見出された。このことから、同種に
は３タイプ以上のミトコンドリアゲノムが存在すると考えられた。 
以上の２倍体種の解析から、３種の栽培種はいずれも２回以上の栽培化によって成立したと

考えられた。とりわけ、	 B.	rapa	 と	 B.	oleracea	 においては、独立して起こった複数回の栽培化
の結果として、異なる変種が発達したものと推定された。 



 
(2) 複２倍体種における種内変異 ２倍体種における結果を踏まえて、複２倍体種のミトコン
ドリアゲノムを解析した。まず、	 B.	juncea	 においては、	 B.	rapa	 で認められた３タイプのうち、
A-1	 、	 A-2	 の２つのタイプが観察されて、同種が	 B.	rapa	 	 の異なる系統を母親とする複数回の
交雑によって成立した一方で、	 A-3	 のタイプは	 B.	juncea	 の成立に関与していないことが明ら
かになった。これに対して、	 B.	carinata	 においては	 B.	nigra	 の１タイプ	 (B-1)	 だけが認めら
れ、同種の成立は、B-1	 を持つ２倍体植物を母親として１回だけ起こったと推測された。 
次に	 B.	napus	 では、	 B.	rapa	 の	 A-1、	 A-2	 と同一の２タイプが観察されるとともに、	 B.	rapa	 、	

B.	oleracea	 のどちらにもない特有のミトコンドリアを持つものが見出された。このことから、	
B.	napus	 の成立も、	 B.	juncea	 と同様に複数回起こっているが、本研究の調査の範囲では、B.	
oleracea	 は母親としては関与していないものと推定された。２倍体種に見出されなかった	 B.	
napus	 に特有のタイプの起源については、今後さらに調査の範囲を広げて明らかにする必要が
ある。 
 
(3) ミトコンドリアゲノムの種内変異とその原因 以上の２倍体種、複２倍体種のミトコンド
リアゲノムの解析から、	 B.	carinata	 を除いて全ての種で種内変異が観察された。そのため、ま
ず２倍体種においては、３種とも２回以上の栽培化が起こり、その後の進化によってそれぞれ異
なる変種へと発達した可能性が、特に	 B.	rapa	 および	 B.	oleracea	 で示された。また、複２倍体
種の成立も複数回起こっていることが示された。これらの結果から、「	 U	 の三角形」の形成は、
１つの２倍体植物を母親とした１回だけの交雑による「単線」的なものではなく、２つ以上の組
み合わせでの交雑に基づく、「複線」的な過程であったと考えることができる。ただし、このよ
うに複数回起こった種間交雑において、B.	oleracea	 が母親として関与している組み合わせが存
在していない点は注目に値する。Brassica	 属植物の種間交雑において、B.	oleracea	 がもっぱら花
粉親として機能する何らかの生理学的原因があると考えられ、今後の究明が必要である。 
 なお今回認められた塩基配列の種内変異の源としては、ミトコンドリアゲノムにおける	
heteroplasmy な状態の存在が考えられる。多くの場合、ミトコンドリアゲノムの塩基配列決定
にあたっては、ゲノム中のメジャーなタイプがその系統の塩基配列として認識されるが、多数の
植物で、それ以外のマイナーなタイプが共存することが知られている。このマイナータイプが、
おそらく核ゲノム中の遺伝子の影響によってコピー数を増やし、メジャーなタイプに変わる可
能性がある。このことが、種内の変種や品種によってミトコンドリアゲノムの塩基配列が異なる
ことの原因であると推測され、今後ミトコンドリアゲノムのコピー数の増減に関与する、核内の
遺伝子の解析が必要になると考えられる。 
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