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研究成果の概要（和文）：本研究は、多収インド品種ハバタキとコシヒカリの交雑自殖系統群を用いて、穂構造を規定
する34の形質調査（着粒数、穂長、1次枝梗数、2次枝梗数等）による形質QTLと、マイクロアレイによる穂形成時のイ
ネ全遺伝子の発現QTLを行い、穂構造に関与する遺伝子群の遺伝子ネットワークの構築を試みた。その結果、合計83個
の穂構造または収量性を制御するQTLを同定することができた。さらに、発現QTL情報をもとにQTL原因遺伝子探索を行
うことでGn1a遺伝子をin silicoで予想できることを示し、同様な方法で上記のqPBL-6，qPBL-7，qUPB-8の候補遺伝子
の数を数個に絞ることが可能なことを示した。

研究成果の概要（英文）：We investigated the molecular mechanism of rice panicle development by using 83 BI
Ls crossed between an indica variety, Habataki, and Japonica, Koshihikari. For QTL analysis, we evaluated 
34 traits, such as panicle number per panicle, the length of panicle, , etc (traitQTL). We also analyzed t
he expression level of all rice genes by microarray analysis for performing expression QTL analysis (eQTL)
. By the results of trait QTL, we identified 83 QTLs involved in determining the panicle structure. Farthe
r, we suggested a validity of comparative analyses between trait-QTL and eQTL data for prediction of candi
date genes of QTL. We first focused on OsCKX2/Gn1a, which is involved in increasing the secondary rachis n
umber per panicle and already isolated by a positional cloning previously, and succeeded to predict the mo
st feasible candidate of the Gn1a locus. Using the same method, we succeeded to predict several candidates
 for qPBL-6, qPBL-7 and pUPB-8. 
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１．研究開始当初の背景 
イネの収量性向上、特にシンク能力の向上を
考えるとき、穂は最重要な器官と言える。穂
は穂軸から分枝する枝梗と小枝梗からなる
階層的複合構造をとるため、着粒する種子数
や穂の大きさに加えて、穂の着粒パターンも
収量決定の主要因となる(図 1)。また、これ
らの形質は QTL 的な遺伝様式を示すため、そ
れに関与する遺伝子の同定はQTL解析により
行う必要がある。 
 
図1. 穂構造を表現する全34穂形質について 

 
 これまで我々は、着粒数の多いインド稲ハ
バタキと少ない日本稲コシヒカリの BILs 集
団を用いた QTL 解析から、2 次枝梗数を増加
させる効果を持つ GN1A 遺伝子（Science 
2005）や 1次枝梗数を増加させる WFP 遺伝子
を単離し（Nature Genetics 2010）、イネの
着粒数決定にサイトカイニンや転写調節ネ
ットワークが重要な役割を果たしているこ
とを明らかにしてきた。また、これらの研究
を通して、これら鍵遺伝子の発現量の差異が
穂構造に大きく影響することを明らかにし
た。さらに最近の研究から、形態形成遺伝子
として単離された APO1 も穂や稈構造の決定
に重要であることも明らかにした（Nature 
Communications 2010）。 
これらの先行研究は、QTL 解析が穂構造決定
機構の理解に有効であることを示している。
しかしその一方、QTL 解析では遺伝子の単離
に多大な時間と労力が必要であり、さらに一
つ一つのQTL遺伝子を積み上げていく解析方
法では穂形成の全体像を包括的に把握する
のが困難であることも明らかにした。すなわ
ち、穂形成の全体像を包括的に理解するため
には、従来の QTL 遺伝子の単離・解析とそれ
らの積み上げではなく、穂構造関連遺伝子群
を包括的に探し出し、それらのネットワーク
構築に向けた新しい手法が必要である。 
 一方、既に述べたように、GN1 や WFP 等の
鍵遺伝子の発現量の違いが穂構造に大きな
影響を与えることがこれまでの研究によっ
て明らかになってきた。このことは、様々な
異なった穂構造を持つ BILs 集団の穂メリス
テム RNA を用いたマイクロアレイから、イネ
の全遺伝子の発現量を測定し、BILs 集団内に
おける遺伝子発現量と穂構造の計測値（着粒

数、穂長、1 次枝梗数、2 次枝梗数等）との
間に相関性があるかを評価する（相関解析す
る）ことで、穂構造の決定に関する新規遺伝
子の単離が可能であることを示唆している 
(図 2)。 
 
図 2. 相関解析の具体例 

 
さらに抽出された候補遺伝子を用いた発現
QTL 解析と形質 QTL 解析を統合して穂形質-
遺伝子ネットワーク（発現QTLネットワーク）
を構築することで、穂構造決定機構の包括的
な理解が可能であると考えた(図 3)。 
 
図 3. 形質と発現 QTL の統合による遺伝子制
御ネットワークの模式図 
 

このような形質 QTLと発現 QTLによる複雑形
質の統合遺伝子ネットワークを解析した先
行研究は存在しないが、我々が以前行った小
規模の BILs 集団を用いた予備実験において
は、形質 QTL と発現データ(相関解析と発現
QTL)の統合が候補遺伝子の抽出に極めて有
効であることが確かめられた。従って、本研
究で予定した大規模集団を用いて実験を行
えば、遙かに高い精度の相関情報を得ること
が可能であり、それを利用して穂構造関連遺
伝子群を網羅的に抽出することで、遺伝子ネ
ットワーク構築が可能であると考えた。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、イネの穂におけるタネの付
き方（穂構造）の分子機構を明らかにするこ
とに設定した。イネの穂構造は収量に係わる
重要形質であり、これまでにも様々な研究が
行われてきた。また最近は、QTL 解析を用い
て穂構造関連遺伝子が単離され始めている。



しかし一つ一つの QTL 遺伝子を単離・解析し
ても、穂構造構築に対する包括的理解にはほ
ど遠い。本研究では、多収インド型品種ハバ
タキとコシヒカリの交雑自殖系統群（BILs）
を用いて、穂構造を規定する 34 の形質調査
（着粒数、穂長、1次枝梗数、2次枝梗数等）
による形質 QTL と、マイクロアレイによる穂
形成時のイネ全遺伝子の発現 QTL を行い、形
質と発現 QTL を統合することで、穂構造に関
与する遺伝子群を網羅的に抽出することを
目的とした。さらにこれらの解析により、穂
形成の遺伝子ネットワークを構築も試みた。 
 
３．研究の方法 
コシヒカリと多収インド型品種ハバタキと
の BILs82 系統を用い、穂構造 34 項目につい
ての形質調査及び QTL 解析、BILs 集団の枝梗
分化期の穂メリステムから RNA 単離（終了済
み）、RNA を用いたマイクロアレイ及び発現
QTL 解析を行った（図４）。 
 

図４．発現 QTL 解
析に用いた二次枝
梗分化期の茎頂分
裂組織 
 
 
 

 BILs 系統間における、穂構造 34 項目デー
タ値の大小と一致（もしくは相反）する発現
パターンを示す遺伝子群を相関解析により
抽出し、相関性の高いいくつかを穂構造制御
に関わる遺伝子候補とした（図 2）。候補遺伝
子について、発現の詳細な解析および、遺伝
子機能を喪失または向上させた転換体を作
成し、候補遺伝子が穂構造決定に関与するこ
とを分子生物学的に証明することを試みた。
また、形質 QTLと発現 QTLの統合については、
既成のプログラムが本研究に利用できない
ので本研究に合致したプログラムを開発し
た。 
 
４．研究成果 
（1）本研究の形質 QTL 解析により検出され
た QTL 群について、着粒数・枝梗長・枝梗数
に関与するものと、それらに関与することが
既に報告されている遺伝子座乗位置を示し
た（図 5）。 
（2）形質 QTL と発現 QTL の融合による候補
遺伝子絞り込みの有効性を確認するため、既
に遺伝子が単離されている GN1A について試
行した（図６）。 
その結果、①一穂粒数及び 2次枝梗数の 1番
染色体短腕における形質 QTL ピークは GN1A
発現に関する QTL ピークと非常良く一致、②
この領域内の 463 遺伝子について、形質 QTL
ピークと合致する発現 QTL を示す遺伝子は
GN1A を含む 4個に限定できる、ことが確認出
来た。この GN1A の結果は、「形質 QTL と発現
QTL を統合し穂構造に関与する遺伝子群を網

羅的に抽出する」ことが可能であることを強
く示唆した。 
 
図５．形質 QTL 解析と既知の穂形質に関わる
遺伝子の染色体地図 
 

 
図６．形質 QTL と発現 QTL 解析の融合による
候補遺伝子の効率的絞り込みの試み（Gn1A の
場合） 

 
（3）次に新規穂構造関連 QTL 遺伝子につい
て同様な方法でその有効性の確認を試みた。
その最初の試みとして、7 番染色体長腕に座
乗する一次枝梗長伸長に関わる QTL（qPBL7）
を取り上げた。形質 QTL 解析から予測された
qPBL7領域内には395個の遺伝子が座乗した。
この 395 遺伝子について、発現 QTL 解析を行
い、16 遺伝子が qPBL7 領域内での遺伝子型に
よって発現差異を生じるQTL遺伝子であった。
この 16 候補遺伝子の内、形質値 QTL と発現
量 QTL の相関性の高さから MADS 型転写因子
MADS18 遺伝子が選抜された（図７）。 
 
図７．形質 QTL
と発現 QTL 解析
の融合による候
補遺伝子の効率
的絞り込みの試
み（染色体 7 番
の場合） 
 
 
 
 
 
 



そこで、qPBL7 が実際に MADS18 遺伝子である
ことを確認するために以下の実験を行った。
①コシヒカリの穂メリステムにおける
MADS18 発現はハバタキより高い（図 8）。 
 
図８．穂メリステムにおける MADS18 の発現 

 
②コシヒカリ遺伝背景の NIL 系統において
qPBL7領域がハバタキ型になるとMADS18発現
量は低下（ハバタキアリルと比較してコシヒ
カリアリルが機能獲得型と推定、図９）。 
 
図９．コシヒカリ NIL 系統で qPBL7 領域がハ
バタキ型の場合 MADS18 発現量は低下 

 
③MADS18 周辺での染色体組替え系統群を用
いたファインマッピングにより qPBL7 は
MADS18 を含む 90kb の範囲に存在（図 10）。 
 
図 10．qPBL7 のファインマップ 
qPBL7 の原因遺伝子は MADS18 遺伝子を含む
90kb に存在する 

 
④コシヒカリとハバタキ遺伝子間で 5’非翻
訳領域に 6bp の欠損が存在し、このインデル
がMADS18発現量の違いを引き起こす（図11）。 
 
図 11．ハバタキ MADS18 遺伝子は 5’非翻訳
領域にコシヒカリにない 6bp 欠損が存在 

 
⑤コシヒカリ MADS18 遺伝子を、qPBL7 領域を
ハバタキゲノムに置き換えたコシヒカリ SL
に導入すると、1次枝梗長が減少する（図12）。
さらに MADS18 アンチセンス形質転換体は 1
次枝梗長が増加した。 

 
図 12．qPBL7 をハバタキゲノムに置き換えた
コシヒカリに MADS18 遺伝子を導入すると 
1 次枝梗長が短くなる 

 
さらに、これと平行して、1 番染色体の穂サ
イズに関わる QTL（qUPL1）、7番の枝梗/小枝
梗の配置に関わる QTL（qLPA7）、8 番の 2 次
枝梗数増加の QTL（qUPB8）についても同様の
解析を進めており、候補領域の効率的な特定
化に成功している。以上は実験開始から約 3
年でなされた成果であり、複数個の QTL 遺伝
子領域を＜100kb に限定するのは従来法と比
べて画期的なスピードと言え、今回の提案方
法が優れていることを示している。 
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