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研究成果の概要（和文）：本研究で注目するＹ染色体領域に存在する遺伝子のうち、8 個は発現

パターンから必須遺伝子と予測される。これらのうち、M547D3.1 のホモログである

M547D3.1F がＸ染色体にも存在する。他の 7 個の遺伝子についてもＸ染色体にホモログが存

在すると期待された。JGI より提供されたゲノムデータを解析した結果、これらの 7 遺伝子以

外の 39 遺伝子についてもそのＸ染色体ホモログと考えられる候補を得ることができた。 
 
研究成果の概要（英文）：Among the genes identified in the Y chromosomal region under 
investigation, eight appears to have essential functions and thus are expected to have their 
homologs on the X chromosome. In fact, the Y-chromosomal M547D3.1 gene has its 
X-chromosomal partner M547D3.1F. Additional 39 X-chromosomal counterparts were 
obtained from female genomic data provided from JGI. 
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１．研究開始当初の背景 
 性染色体であるＸ染色体とＹ染色体は、祖
先染色体の対が非対称に性決定遺伝子を獲
得し、その結果生じた原始性染色体間の組換
えが抑制されて成立したと考えられている。
Ｙ染色体を含むゲノム構造が明らかにされ
たヒトなどの二倍体生物では、Ｙ染色体が遺
伝子を失いつつある（退化）ことが報告され
て い る (Skaletsky et al., Nature, 423: 
825-837, 2003 他）。性染色体の進化に関する
理論はこれまでにも研究され、二倍体生物に
ついてはヒトやショウジョウバエなどを用

いた研究が広く実施されてきた。しかし、組
換えが抑制されると何故Ｙ染色体が退化す
るかについてはまだよくわかっておらず、い
くつかの仮説が提唱されているに過ぎない 
(Charlesworth & Charlesworth, 2000)。 
 一倍体生物にも性染色体をもつものがあ
り、ＸＹ間での組換えが起こらないのは二倍
体生物と共通である。しかし、雄にはＹ染色
体のみ、雌にはＸ染色体のみ存在する点が二
倍体生物の性染色体構成とは異なる。一倍体
生物における性染色体の進化については
Bull ("Evolution of Sex Determining 



Mechanisms", Benjamin-Cummings, 1983) 
が以下の仮説を提唱している。 
 
(1) Ｙ染色体もＸ染色体も性染色体としては

同等 
(2) 退化するＹ（Ｘ）染色体上の遺伝子は、

基本的に雄（雌）には必要のないものの
み 

 
しかし、一倍体の性染色体に関する研究はほ
とんど無く、申請者らの Y 染色体の報告がゲ
ノムレベルの解析としては初めてのもので
あった (Proc. Natl. Acad. Sci. USA, 104: 
6472-6477, 2007)。 
 本研究は、性染色体の遺伝的相互作用が二
倍体と一倍体とで質的に共通する部分（「組
換えの抑制」）と異なる部分（「ＸＹ染色体の
共存の有無」）があることに着目し、一倍体
における性染色体の進化を明らかにするこ
とで、相同組換えが抑制された性染色体一般
の進化プロセスをよりよく理解できると考
えた。 
 
２．研究の目的 
 雌雄異株である一倍体生物ゼニゴケのＸ
およびＹ染色体を用いて上記「Bull の仮説」
を検証する。申請者らがこれまで明らかにし
たゼニゴケＹ染色体の塩基配列のうち、 
 
(1) 精子形成に関与する遺伝子（雄のみで必

須＝雌では偽遺伝子化している可能性） 
(2) 偽遺伝子（雄で不要＝雌のみで必須であ

る可能性） 
(3) 必須遺伝子（雌雄両方で必須） 

 
および機能未知遺伝子を合わせて 20個含む、
比較的遺伝子密度の高い約 500 kb の領域に
注目する。Ｘ染色体上の対応する領域（推定
約 500 kb）の塩基配列を取得し、Ｙ染色体と
比較する。さらに、Ｘ染色体において、(1) は
偽遺伝子化、(2) および (3) は正常な遺伝子
として発現しているかどうかを組織特異性
も含めて解析し、Bull の仮説について検証す
る。 
 
３．研究の方法 
 雌雄異株である一倍体生物ゼニゴケのＸ
およびＹ染色体を用いて、一倍体における性
染色体遺伝子の進化に関する Bull の仮説を
検証する。申請者らがこれまで明らかにした
Ｙ染色体の塩基配列のうち、比較的遺伝子密
度の高い約 500 kb の領域（YR2:Contig-A の
2.0〜2.5 Mb 付近; Proc. Natl. Acad. Sci. 
USA, 104:6472-6477, 2007）に注目する。こ
の領域には 
 
(1) 精子形成に関与する遺伝子（雄のみで必

須） 
(2) 偽遺伝子（雄で不要） 
(3) 必須遺伝子（雌雄両方で必須） 
 
など、20 個の遺伝子が存在することがわかっ
ている。 

Bull の仮説が正しければ、これらの遺伝子は
基本的に X染色体にも存在し、それぞれ 
 
(1) 偽遺伝子化 
(2) 生殖器のみで発現 
(3) 葉状体・生殖器の両方で発現 
 
していると期待される。比較のために、Ｘ染
色体上の対応する領域約 500 kb（推定）の塩
基配列を取得する。次いでＹ染色体の塩基配
列と比較し、各Ｘ染色体遺伝子について発現
の組織特異性を解析する。 
 2008 年に、米国エネルギー省 Joint Genome 
Institute（以下 JGI）によりゼニゴケ全ゲノ
ム・ショットガン・シーケンシングが実施さ
れることになった（プロジェクト概略は以下
の URL 参照：
http://www.jgi.doe.gov/sequencing/why/C
SP2008/mpolymorpha.html）。申請者はプロジ
ェクトメンバーの一人として参画し、申請者
自身が戻し交配によって作製した雌株（BC4）
についてシーケンスが決定される予定であ
る。これを受けて、計画を以下のように設定
する。 
 
平成 20 年度は、注目する X染色体領域に特
異的なマーカーを作製する。平成 21 年度以
降は、前年度に得られたマーカーを起点とし、
注目する X染色体配列を JGI のデータから抽
出・統合する。塩基配列が不完全な部分につ
いてはゲノミックライブラリから適当なク
ローンを選抜して解析、補完する。Ｘ染色体
の遺伝子が同定され次第 RT-PCR による発現
解析を行う。 
 
４．研究成果 
ゼニゴケ標準系統について，約 30 万の EST
情報を基に，既に保有している PAC ゲノミッ
ククローンの末端配列情報と合わせ，それら
の塩基配列情報に基づく標準系統雄株およ
び雌株間での多型を調べた。これまでに
dCAPS (derived cleaved amplified 



polymorphic sequences) および SSR (simple 
sequence repeats) マーカーを合計 113 個作
成し，そのうち 110 個を用いて全長約 900 cM
の遺伝地図を作成した。連鎖群の数は 8とな
り，ゼニゴケの常染色体数と一致した（下図）。 
 

 
 

 
 
これにより，米国 JGI 等との国際共同研究で
得られる予定の全ゲノムデータを染色体ご
とに振り分けることが可能となる。さらに全
ゲノム解析の予備実験として，JGI 他と共同
で 30個の PAC クローンの塩基配列を決定し，
その評価を実施した。得られた配列は合計
3.3 Mb であり，その中に 213 個のタンパク質
コード遺伝子を見いだした。これらのうち
1/5 は EST 情報のみに基づくものであった。
また，6個のtRNA遺伝子遺伝子も見いだした。
遺伝子密度は 0.7 個/10 kb と見積もられた。
レトロトランスポゾン等の転位因子の数は
少なく，100 kb に 1 個程度であった。 
 前述の約 30 万の EST 配列をアセンブルし
たところ、約 3万の配列に収束した。完全長
cDNA ライブラリに由来する 5’および 3’EST
のペア情報に基づくと、これらの配列は全体
として約 17,000 遺伝子をカバーしていると
見積もられる。これらのうち、elongation 
factor 1a 遺伝子といった高発現遺伝子 10個
では、コドンの３番目の塩基に G あるいは C
が出現する頻度が高くなっていた。今回得ら
れた EST情報にゼニゴケ既知遺伝子を加えた
約 19,000 配列に対する他生物種のオーソロ
グあるいはオーソロググループを探索した
ところ、ほぼ全てについて対応するものが見
いだされた。これらのうち、植物（緑藻を含
む）特異的な約 1,800 オーソロググループに
ついて調べたところ、それらの約半数が陸上
植物に特異的であった。興味深いことに、陸
上植物特異的なオーソロググループの約半
数が同じコケ植物であるヒメツリガネゴケ
には見いだされなかった。 
 本研究で注目するＹ染色体領域に存在す
る遺伝子のうち、8 個は発現パターンから必
須遺伝子と予測されている。そのうち、
M547D3.1のホモログであるM547D3.1FがＸ染
色体にも存在することが既にわかっている。

他の 7個の遺伝子についてもＸ染色体にホモ
ログが存在すると期待され、当初はこの 7遺
伝子についてのみ cDNA 等を用いて解析する
予定であった。しかし、JGI より提供された
アセンブル前のゲノムデータを解析した結
果、さらに 39 個の Y 染色体遺伝子について
もそのＸ染色体ホモログと考えられる候補
を得ることができた。一方、RDA 法によるマ
ーカー単離については、その効率を上げるた
め、Tak-1 を Tak-2 に戻し交配した BC3 系統
を作成した。しかし、研究代表者の異動に伴
う移転作業のために研究に遅れが生じ、RDA
法によるＸ染色体連鎖配列の候補は得られ
ていない。 
 一方で、平成 23 年 3 月に JGI より最初の
予備的なゲノム・アセンブリ情報を入手した。
既存の 6個のＸ染色体マーカーについて調べ
たところ、全てについて対応するゲノム配列
が見いだされた。これらのマーカーは 4個の
スキャフォルドに存在し、合計約 3.5 Mb の
領域がカバーされていた。また、これらのス
キャフォルドには、少なくとも 14 個のＹ染
色体遺伝子のホモログが見いだされた。これ
らのうち、少なくとも 12 個は葉状体および
生殖器で発現していた。これらホモログのＸ
染色体への連鎖はこれから確認する必要が
あるものの、必須遺伝子が両方の性染色体に
保持されるという Bull の仮説の１つを支持
すると期待される。 
 今後、より精度の高いアセンブリ・データ
に基づいて各遺伝子の発現解析を行うこと
で、Bull の仮説の検証を進めることができる
と期待される。 
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