〈タイトル〉OsLG1遺伝子は栽培化されたイネの閉じた穂の形態を制御する
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〈要 約〉

　作物の栽培化のはじまろうとするころ，生計のほとんどを狩猟採集にたよっていた人間にとり野生植物の成熟した種子の落ちにくくなることは，その種子を採集する際の効率が格段に上がることにつながるため非常に都合のよい形質であった．この研究では，栽培イネの祖先となる熱帯アジアの野生イネに焦点をあて，まず，野生イネの開いている穂が閉じた形態に変化すると成熟した種子が落ちにくくなることを示した．さらに，この穂の形態の変化にともない，開花のとき外から花粉を受け取ることがさまたげられ，受精のほとんどが自分の花粉による繁殖である自殖へと導かれた可能性を示した．この穂の開閉に関与する原因遺伝子については，DNAマーカーを用いた解析によりOsLG1遺伝子であることが明らかになった．また，原因遺伝子の周辺の塩基配列の解析から，この領域が栽培化の過程において強い人為的な選抜をうけたことが示唆された．以上のことから，野生イネにおける穂の形態の変化はイネの栽培化の初期において大きな影響を及ぼし，OsLG1遺伝子はイネの栽培化の引き金となった遺伝子だと考えられた．

はじめに

　栽培化とは，野生植物が人間の選抜をうけ人間に都合のよい性質を備えあわせた栽培植物となる過程をいうが，また同時に，人間の手により新たな生物種の生み出される過程ともいえる．世界の多くの人々の主食となっている栽培イネ（Oryza sativa L.）は，熱帯アジアの野生イネ（Oryza rufipogon Griff.，図1）に由来し，その栽培化は約1万年前にはじまったと考えられている1,2)．栽培イネと野生イネにはさまざまな形態や性質の違いが観察されるが，これらは栽培化の過程で人間が淘汰あるいは選抜を行った結果として生じたものである．では，これらのなかで野生イネにいちばんはじめに変化の起こった形質，つまり，栽培イネの誕生のきっかけとなった形質は何だろう，また，それを制御している遺伝子は何だろう，というのがこの研究の動機であった．

　農耕のはじまるまえ，人間は狩猟採集に生計をたよっていた．野生イネの種子についても，人間は長いあいだこれを食用として集めつづけてきたと思われる．しかし，野生イネの種子は熟するとすぐに穂から脱落してしまう．そのため，栽培化の初期に人間は成熟した種子が落ちにくい系統を積極的に選んだと考えられる3,4)．これまで，成熟種子を落ちにくくする遺伝子として，種子が穂に接続する基部において離層の形成に関与するものが報告されている5,6)．しかし，野生イネでは多くの遺伝子がこの離層の形成に関与しているため，これが簡単に抑えられ種子が落ちにくくなる変異体は発生しにくいと思われる7)．そこで，注目したのは穂それ自体の形態である．

1．野生イネの閉じた穂への形態の変化は種子の脱粒性と生殖様式に大きな影響をあたえる

　野生イネは栽培イネとは異なり，広く開いたかたちをした穂をもつ．また，種子の先端には芒とよばれる細長い器官がある．この器官は野生イネにとり自然の状態で種子を飛散させるのに必要なものである．なぜなら，種子の登熟期に風雨をはじめさまざまなものが芒に触れると種子の脱落が促されるからである．まず，遺伝分析により，この穂の開閉がSPR3遺伝子座1つにより制御されていることを明らかにした．そのため，当該する遺伝子1つに変化が起これば，閉じた穂をもつ野生イネの植物体が比較的簡単に生じるものと考えられた．

　閉じた穂をもつ野生イネの系統を栽培イネO. sativa cv. Nipponbareを野生イネO. rufipogon W630により戻し交雑することにより作出し，どのような現象が観察されるのか圃場調査を行った（図2）．その結果，この系統の成熟種子は落ちにくくなること，また，それにより種子は採集しやすくなることがわかった．成熟種子の採集に関する調査では，開いた穂をもつ系統より閉じた穂をもつ系統からのほうが約1.5倍も効率よく採集できることが示された．これは，穂が閉じている状態では芒どうしが重なりあうことが大きく影響していた．1つの穂のなかの種子の成熟の時期には1週間ほどのばらつきがあるが，下位の未成熟の種子の芒は上位の成熟した種子を支えるため，種子の脱落が一時的に抑えられると考えられた．そこで，成熟種子の脱粒までの日数を調べたところ，閉じた穂の種子は開いた穂のものより1日ほど長く穂に残ることがわかった．

　穂が閉じることは開花のときにも大きな影響を及ぼすと考えられた．つまり，下位の長い芒が開花している花器官の小穂をおおうことにより，おしべとめしべの外部への露出が抑えられ，外からの花粉のかかりにくい構造となるのではないかと思われた．そこで，圃場において受精の様式を調査したところ，閉じた穂をもつ野生系統の受精様式のほとんどは自分の花粉による繁殖である自殖をとることがわかった．ちなみに，野生イネは多様な環境に対応するため，たえずほかから遺伝子を取り込みさまざまな遺伝子型をもつ個体を生み出す必要があり，ほかの植物から花粉を受け取る繁殖である他殖の性質を残している．しかし，栽培イネは人間により形質や性質のばらつきをなくし取り扱いやすくするという淘汰をうけたため，繁殖の様式はほぼ自殖になっている．そして，それにより現在では，栽培品種の農業形質は均一で安定して遺伝するというメリットが生まれている．

2．穂の開閉を制御する遺伝子の同定

　穂の開閉を制御していたのはSPR3遺伝子座であったが，イネの染色体においてどの領域のどの遺伝子が関与しているのかを明らかにするため高密度連鎖分析を行った．その結果，SPR3遺伝子座は第4染色体の長腕9.3 kbpの領域に存在することがわかった．そこで，この領域の野生イネO. rufipogon W630における塩基配列を決定し，栽培イネO. sativa cv. Nipponbareのものと比較したが，ともに，この領域には遺伝子産物となるタンパク質をコードする配列はみつからなかった．このことは，この9.3 kbpの内部にほかの遺伝子を制御する領域のあることを示唆した．そこで，この領域の付近の遺伝子を調べたところ，約10 kbp下流に葉および葉舌の形態に関与するOsLG1遺伝子が存在しており8)，野生イネの開いた穂ではこの遺伝子の発現量の大きいことがわかった．OsLG1遺伝子はSQUAMOSAプロモーター結合タンパク質様ドメインをもつ転写因子をコードしている．

　穂の開閉に関与する原因遺伝子を調べるため，9.3 kbpの領域とOsLG1遺伝子との相補性検定を行った．まず，9.3 kbpの領域とOsLG1遺伝子の両方を含む野生イネのゲノムコンストラクトを，閉じた穂をもつ栽培イネO. sativa cv. Nipponbareに導入したところ，形質転換イネは開いた穂を示した．一方，OsLG1遺伝子のみを含む野生イネのゲノムコンストラクトを導入すると，形質転換イネの穂の形状に変化はみられなかった．この結果は，穂の開閉に関与する原因遺伝子はOsLG1遺伝子であり，その発現制御領域が9.3 kbpの領域に含まれることを示した．なお，9.3 kbpの領域において，野生イネO. rufipogon W630と栽培イネO. sativa cv. Nipponbareの塩基配列のあいだには118箇所の違いがみられたが，それらのどの変異がOsLG1遺伝子の発現の制御に直接に結びついているのかを明らかにするためには，将来のより詳細な解析が必要である．

3．イネの閉じた穂の形態は栽培化の過程において選抜をうけた形質である

　栽培化の過程においてある形質が強い人為的な選抜をうけたかどうかは，その形質を制御する遺伝子の付近の塩基配列の情報から推定することができる9,10)．まず，アジアに広範囲に分布する野生イネO. rufipogonの12系統，および，栽培イネO. sativaの在来系統の31系統について，OsLG1遺伝子の発現を制御している9.3 kbpの領域の塩基配列を決定した．そして，野生イネおよび栽培イネそれぞれの種内における塩基多様度を調べたところ，栽培イネのものは野生イネのものの約1/20であり多様性は有意に減少していた．つまり，この領域が強い選抜をうけた結果，特定の塩基配列をもつものが残ったことが明らかになった．さらに，9.3 kbpの領域の外側の遺伝子領域でない7箇所についても，野生イネO. rufipogonの14系統および栽培イネO. sativaの31系統を用いて塩基配列を比較した．その結果，9.3 kbpの領域の両側の近傍の2箇所の塩基多様度は，栽培イネは野生イネと比べきわめて低かった．ただし，それら以外の5箇所については栽培イネの塩基多様性はそれほど低いものではなかった．ここで検出された，栽培イネにおいて塩基多様度のきわめて低かった領域は約50 kbpであったが，OsLG1遺伝子とその発現を制御している9.3 kbpの領域を含んでいた．このことは，イネの閉じた穂の形態は栽培化の過程で強い人為的な選抜をうけた形質であることを示唆した．

おわりに

　野生イネにおける開いた穂から閉じた穂への形態変化は，成熟種子が落ちにくくなること，受精が自分の花粉による自殖になることを促した．そして，これらの性質はイネの栽培化の初期において大きな影響を及ぼすため，穂の開閉を制御するOsLG1遺伝子は栽培イネの誕生のきっかけとなった遺伝子だと考えられた．このことから，より多くの栽培イネならびに野生イネの系統を用いてOsLG1遺伝子の発現を制御する領域やその周辺の領域をくわしく調べれば，イネがどこでどのように栽培化されたのかを明らかにすることができると思われる．

　イネの栽培化の解明は，人間が野生イネのどの遺伝子を利用し，どの遺伝子を利用しなかったのかを知ることにもつながる．そのため，今後のイネの育種において遺伝資源として野生イネを利用する際に，栽培化に関連する研究の結果は貴重な基礎情報になると思われる．また，穂の開閉の原因遺伝子であると同定されたOsLG1遺伝子は葉の形態にも関係し，おそらく，さまざまな形態形成に関与する遺伝子を統括する転写因子をコードしているものと思われる．そのため，OsLG1遺伝子のさらなる研究は，イネがなぜイネのかたちをしているのかを解明することにもつながるであろう．
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〈図説明〉

図1　栽培イネの祖先となる野生種であるアジアの野生イネOryza rufipogon
野生イネは広く開いた穂をもち，種子は熟すると自然に脱落する．

図2　野生イネの穂の形態変化は種子の脱粒性と生殖様式に大きな影響をあたえる

穂が閉じた形態になると，成熟種子は落ちにくくなるとともに，外からの花粉はかかりにくくなる．
