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１．はじめに 
 "そば"と聞いて何を思い浮かべるだろうか？麺の"お蕎麦" ではなく, 植物のソバの草姿

や生育特性が思い浮かんだら, 植物科学界のソバ通と言えるかもしれない。我々が一般に認

識しているお蕎麦は, ナデシコ目タデ科ソバ属フツウソバ（Fagopyrum esculentum Moench）
から作られる（図 1A-C）。ソバ属は乾燥や貧栄養, アルミニウム毒に耐性のある種が多く, 
栽培種であるフツウソバも作物の中では過酷環境に強い（Farooq et al. 2016; Zhou et al. 2016; 
Zhou et al. 2018; Joshi et al. 2019）。栄養面も優れ, その子実はグルテンフリーでデンプン含

量が高く, ルチンなどの抗酸化作用の高い代謝物を多く含む（Bonafaccia et al. 2003; Kreft et 
al. 2020; Suzuki et al. 2020）。ソバは日本では古くから救荒作物として扱われ, 代表的な日本

食の一つとしてその地位を築いているが, 実はアジアよりロシア・ヨーロッパ・アメリカな

どで多く生産されているグルーバルな作物でもある（FAOSTAT, 図 1D）。作物的な魅力の

他, 高いストレス耐性や後述するユニークな生殖様式など, 植物科学的な魅力も多く持つ。

本総説では, ソバ研究の魅力の共有を目指す。第二章ではフツウソバの特性を概説する。第

三章ではフツウソバのゲノム解読, 第四章では遺伝育種学的研究を総説する。第五章ではユ

ニークな生殖様式−異形花型自家不和合性−に関する研究を総説する。本総説によりお蕎麦だ

けでなくソバにも興味を持ってくれる人が増える事を願う。 

図１. フツウソバの形態と生産状況 （A-C）草姿, 花, 種子。（D）生産量上位 10国。  
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２．フツウソバの生育特性とストレス耐性 
フツウソバは主要作物に比べ生育期間が短く, 幅広い環境 −冷涼・高山・砂質土壌・耕作限

界地・貧栄養土壌・酸性土壌（pH<5）−で栽培可能である（Farooq et al. 2016; Zhou et al. 2016; 
Zhou et al. 2018; Joshi et al. 2019）。第二章では, 生育期間・生殖様式・貧栄養耐性・乾湿耐性

についての研究を紹介し, フツウソバの特性を概説したい。 
 

2-1. 生育期間と生殖様式 
フツウソバの生育期間は短く, 好適環境では播種から 70〜90 日で収穫期に到る。概ね播種

後 5〜7 週で開花し, 結実を開始する。収穫期の品種間差異は開花の早晩性より, 結実および

種子登熟の早晩性に起因する（Takeshima et al. 2022）。無限伸育様の成長を示す系統が多く, 
結実・種子登熟中も新たに開花が見られる。全体の 70〜80%の種子が黒化した段階で収穫期

とみなす（Farooq et al. 2016）。 
フツウソバは異形花型自家不和合性に起因する虫媒性の他殖性作物であり, 種子の結実に

は訪花昆虫が必須である（図 2A; 異形花型自家不和合性は第五章で詳しく解説）。ハチ・チ

ョウ・ハナムグリ・ハエ・アリの他, 夜行性ガ類も送粉に貢献しており, 訪花昆虫の減少は収

量を著しく低下させる（Taki et al. 2009; Liu et al. 2020; Nagano & Miyashita 2025）。 
訪花昆虫の増減による結実・収量変動の影響を受けにくく, かつ, 育種を効率化できる自殖

性のフツウソバ系統も開発されている。Matsui et al（2003）は, 自殖性の近縁野生種 F. 
homotropicum とフツウソバとの種間雑種を作成し, その雑種後代をフツウソバと再度交配す

ることで, フツウソバ背景に近い自殖性系統 "そば中間母本農 1 号（九州 PL4, PL4）"を開発

した。ただし, 近交弱勢による影響か自殖性系統は収量性が低く, 未だに自殖性品種は普及し

ていない。実際に, フツウソバでは近親交配による弱勢形質の顕在化が報告されている

（Ohnishi, 1979; Ohnishi & Katayama 1980）。筆者はフツウソバの近交弱勢に関わる遺伝解析

を進めており, 茎葉の奇形や生殖能力の低下に関わる遺伝子座を特定している（図 2B）。今

後, 近交弱勢を克服した自殖性フツウソバを開発し, 収量の高位安定化を目指したい。 

図 2. 訪花昆虫と近交弱勢 （A）ソバの訪花昆虫。（B）近親交配を繰り返した奇形個体。 

 

2-2. 貧栄養耐性 

ソバは主要作物と比較して貧栄養土壌でも生産性が落ちにくい（Kreft & Luthar, 1990; Joshi et 
al. 2019）。特に, 低リン耐性に関する研究が進んでいる。 
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フツウソバの低リン耐性は, 難溶性リンの効率的な取り込みが鍵となる。フツウソバの根は, 
酸性ホスファターゼ活性が高く, 低リン条件に応答して酒石酸などの有機酸を多く分泌する

（Amann & Amberger, 1989; Possinger et al. 2013）。これにより難溶性リンの可溶化や吸収が促

進される。Zhu et al（2002） はフツウソバが根圏を酸性化することで, カルシウムと結合した

リン酸からコムギと比較して 10 倍近くリンを吸収できることを報告している。また, 低リン

条件下では, 葉の膜脂質組成が変化することが報告されている（Svietlova et al. 2017）。この

膜脂質組成の変化は, 低リン条件下における光合成能力の維持に貢献すると考えられている。

さらに, 近縁種のダッタンソバは, 低窒素条件下において根圏でリンゴ酸や酒石酸などの有

機酸の分泌を増加させ, 土壌中の Ammonia-oxidizing microorganisms の微生物叢を改変する

（Chen et al. 2023）。これにより, 窒素変換効率が向上すると考えられている。上記以外にも, 
根圏から分泌されるシュウ酸はソバの優れたアルミニム耐性・酸性土壌耐性に貢献し（Wang 
et al. 2015）, 同じく根圏から分泌されるパルミチン酸や没食子酸はアレロケミカルとして振

る舞い, ソバのアレロパシー効果に関わることが報告されている（Falquet et al. 2015）。以上

のようなソバ根圏での特徴的な代謝物の分泌とそれによる生物/非生物的ストレス耐性機構, 
および植物−微生物間相互作用は非常に興味深く, 今後の研究の進展が期待される。 
 

2-3. 乾湿耐性 

乾燥ストレスはソバにおいても生育量の低下や稔性の低下などを引き起こすが, 主要作物

に比べその程度は低い（Slawinska & Obendorf 2001; Cawoy et al. 2006; Aubert et al. 2021）。 
Martínez-Goni et al（2023）は, フツウソバはパンコムギ・スペルトコムギに比べ, 乾燥条件に

おける水利用効率が高く , 気孔コンダクタンス・net photosynthetic CO2 assimilation・
carboxylation capacity などの減少が少ないと報告している。また, Rangappa et al（2023）は, フ
ツウソバは乾燥条件において地上部の生育を抑える一方, 根の生育を積極的に促進するとと

もに, 葉の向背軸で気孔密度・stomatal index を減少させ, 葉表面のクチクラ層の形態も変化さ

せることで水分損失を防いでいると報告している。 
乾燥に強い一方, フツウソバは過湿に弱い。特に, 湿潤な

気候のうえ水はけの悪い水田転換畑での作付けが多い日

本では湿害が問題となる。過湿ストレスは, フツウソバの

発芽阻害・葉や分枝の生育抑制・花房や花数の減少・千粒

重の低下を引き起こし, 減収に繋がる（Sugimoto & Sato 
2000; Sakata & Ohsawa 2005; Koyama et al. 2019; Takeshima 
et al. 2023）。生産現場におけるフツウソバの湿害は, 暗渠

整備や畝立て播種などによる栽培技術で低減できるが

（Takehsima et al. 2023）, 抜本的な解決には耐湿性品種の

開発が必要である。最近, Sugiyama et al（2023）が過湿条件

に極めて強い宿根性の近縁種シャクチリソバ（F. cymosum）

（図 3）とフツウソバとの種間雑種を作出した。今後, こ
の種間雑種を用いた耐湿性育種の進展が期待される。 

図 3. 宿根性で過湿に強く, 

根系が旺盛なシャクチリソバ 
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３．フツウソバのゲノム解読 

高精度なゲノム情報は, 精密な遺伝解析や効率的なゲノム育種の推進に必須であるととも

に, その生物種の進化の過程を辿る足掛かりとなる。現在までのフツウソバの全ゲノム参照

配列（リファレンスゲノム）の整備について, 表１にまとめる。 
 

 
Yasui et al（2016）は, きょうだい交配を繰り返しゲノムのホモ接合性を高めた系統のゲノ

ムを解読し, フツウソバで初めてのドラフトゲノムを構築・データベースで公開した

（https://buckwheat.kazusa.or.jp）。Penin et al（2021）は, ロシアの品種"Dasha"のドラフトゲ

ノムを構築するとともに, 組織・生育段階の異なる 46 の RNA-seq データから expression atlas
を構築・データベースで公開した（http://travadb.org/browse/Species=Fesc/）。Lin et al
（2023）は, 中国の品種“Xinong9976”の Haplotype-resolved のドラフトゲノム（hap1, hap2）
を構築・公開した。He et al（2023）は, 中国の品種“Pintian4”の Pseudomolecule（染色体数と

同じ 8 本に集約された擬似染色体）を構築し, 近縁栽培種であるダッタンソバとの比較ゲノ

ム解析を実施した。Fawcett et al（2023）は, 日本の自殖性フツウソバ品種"PL4", および自殖

性の近縁野生種 F. homotropicum の Pseudomolecule を構築した。 
Fawcett et al（2023）はまた, 構築された"PL4"および F. homotropicum の高精度なゲノム情

報を元に, ソバの進化学的解析にも取り組んだ。その結果,  
1) ソバを含むタデ科植物の共通祖先では約 7,100 万年前と 8,500 万年前の 2 回にわたり全

ゲノム重複が生じていたこと 
2) フツウソバ（推定ゲノムサイズ:1,270 Mb）とダッタンソバ（推定ゲノムサイズ:489 

Mb）のゲノムサイズの違いが, 両者の祖先が分化した後の特定の Gypsy レトロトラン

スポゾン subfamily の増加率の差に起因すること 
3) チベット南東部の祖先野生種集団がフツウソバ栽培種と最も遺伝的に近縁であること 
4) 栽培種の第一染色体に明瞭な人為選抜の痕跡がみられ, チベット南東部の祖先野生種

由来の遺伝子型が栽培種で固定されていること  
5) 上記 3）と 4）から, これまで大西らのグループが報告したように（Konishi et al. 2005; 

Konishi & Ohnishi 2007; Ohnishi 2009）, 現在栽培されているフツウソバの起源がチベッ

ト南東部の祖先野生種集団に由来する可能性が高いこと, が明らかになった。 
以上のようにフツウソバのゲノム情報の整備はこの 10 年で大きく進展し, ソバの進化・

栽培化に関する知見も蓄積されてきた。第四章では, これらゲノム情報を活用したフツウソ

バの育種研究について紹介する。 
 

表 1. フツウソバのリファレンスゲノムの進展 

* Anchoring 前の Scaffold 数および N50 の値 
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４．ゲノム情報を活用したソバ育種 

ゲノム情報を活用した品種育成・遺伝育種学的研究は主要作物で盛んに行われているが, 
フツウソバにおいてその成果は限られる。例えば, PubMed で量的形質遺伝子座（QTL）につ

いて検索する。"Rice QTL"や"Wheat QTL"では, それぞれ 1511 件, 1323 件ヒットするが, 
"Buckwheat QTL"では僅か 10 件しかヒットしない（2025/3/1 時点）。第四章では少ないなが

らも興味深いゲノム情報を活用したフツウソバの品種育成・遺伝育種学的研究を紹介する。 
 

4-1. もち性および低アミロースソバ 
穀類では可食部の貯蔵デンプンのアミロース：アミロペクチン含有比率が食味や加工適性

に影響し, アミロース含有率がほぼゼロとなったものをモチ性と呼ぶ（福永, 2019）。モチ

性は, イネ・オオムギ・コムギ・アワ・キビ・モロコシ・ハトムギ・トウモロコシ・ヒエ・

アマランサスで報告されていたが, モチ性を示すフツウソバはこれまで報告されていなかっ

た（福永, 2019; Kreft et al. 2020）。モチ性は顆粒結合型デンプン合成酵素である Granule 
bound starch synthase I（GBSSI）遺伝子の機能欠損により顕在化する（Tsai 1974）。Fawcett 
et al（2023）は, フツウソバのゲノムに 5 つ存在する GBSSI ホモログのうち, 胚乳で高発現

している FeGBSS1・FeGBSS2 の機能欠損変異体を Ethyl methanesulfonate（EMS）で変異を誘

発したフツウソバ変異集団から選抜した。その後, 両変異体の交配から fegbss1/fegbss2 の二

重変異体を作出し, 二重変異体が期待通りモチ性を示す事を確認した。これにより世界初と

なるモチ性ソバが開発された。この変異体は非遺伝子組み換えであるため, 即時育種母本と

して利用可能である。現在, 京都大学が中心となりモチ性ソバの品種育成を進めている。従

来のソバとは異なるお蕎麦, もしくはソバ加工品の普及/販売が待ち遠しい。 
 モチ性以外にも, アミロース：アミロペクチン含有比率の変異は穀類の品質面の育種に広

く活用されている。フツウソバのアミロース含量は, 測定法により差はあるが, 21〜36%程度

と他の穀物より高く, これまで低アミロースソバは作出されてこなかった（Li et al. 1997; 
Noda et al. 1998; Yoshimoto et al. 2004; Hung et al. 2009; Kreft et al. 2020; Suzuki et al. 2020; Gao et 
al. 2023）。Suzuki et al（2023）は EMS 変異集団から GBSSa（Fes_sc0005258）遺伝子の変異

体を選抜し, 変異体が野生型と比較して 2%アミロース含量が低下し, 糊化粘土や麺の特性も

改変された事を報告した。この育種素材や同様の逆遺伝学的手法を用いることで, これまで

存在しなかったアミロース含量を変化させた新奇フツウソバ品種の育成が期待される。 
 

4-2. 穂発芽耐性 

収穫前の子実が植物体上で発芽する穂発芽 （図 4）は, 
種子のデンプン含量・粗脂肪量を低下させ, ソバ粉の品質

を大きく低下させる（Hara et al. 2007, 2009; Gao et al. 
2019）。フツウソバは穂発芽耐性に幅広い品種間差異があ

り, これまで表現型選抜で難穂発芽品種が育成されてきた

（Hara et al. 2012）。しかし, 自家不和合性のフツウソバに

とって, 穂発芽耐性のような結実後（＝交雑後）に初めて 図 4. 穂発芽の様子 
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評価できる形質の育種は, 交雑前に耐性強弱が判定できる遺伝子型選抜が育種年限の短縮に

特に有効である。Hara et al（2020a）は, 由来の異なる難穂発芽系統群を用いてその分離様式

を推定し, 顕性および潜性の主働遺伝子の存在を報告した。次いで Takeshima et al（2021）
は, これら集団に対して QTL 解析を実施し, 独立した 6 つの QTL を同定し, 選抜マーカーを

開発した。今後, 開発した選抜マーカーの育種現場への活用が期待される。 
 

4-3. 成熟期早晩性・日長応答性・生態型 

フツウソバは短日植物であるが幅広い緯度（日長条件）で栽培されており, その日長応答

性の違いから 3 つの生態型−感光性の強い秋型, 弱い夏型, その中間型−に区分される（Onda 
& Takeuchi 1942; Morishita et al. 2020）。適した生態型品種の選択は, それぞれの栽培地域/作
期における収量の最大化に重要である。一般に, 長日条件となる高緯度地域または春まき栽

培では夏型品種が, 短日条件となる夏まき栽培では秋型品種が好ましい。 
生態型はフツウソバの適地拡大の過程で分化した連続した変異であり, 感光性の強い秋型

から, 感光性が弱まり長日条件に適応した夏型が派生したと考えられている（Iwata et al. 
2005; Hara & Ohsawa, 2013）。Hara et al（2011, 2020b）は, 日長に応答した開花始期の早晩性

に着目し, フツウソバの生態型に関連する QTL を初めて検出した。また原因候補遺伝子とし

て, シロイヌナズナで日長応答性や開花期に関わる GIGANTEA や EARLY FLOWERING 3, 
CONSTANS のホモログも検出した。Takeshima et al（2022）は, 夏型-秋型系統間は, 開花期

の早晩性より結実の可否や種子成熟の早晩性が重要であることを示し, 夏型系統の早期結

実・成熟に関わる QTL を同定した。興味深いことに, 成熟期と開花期の QTL はそれぞれ異

なる遺伝子座に座乗していた。このことから, フツウソバの日長に応答した開花期・成熟期

は, 独立した遺伝的制御を受けていることが示唆された。上記研究では選抜マーカーが開発

されており, これら選抜マーカーを活用した生態型改変育種の推進が期待される。 
 

4-4. ゲノミックセレクション 

全ゲノム情報もしくはゲノムワイドマーカーを用いたゲノミックセレクション（GS）は, 
効果の小さい多数の QTL を効率的に集積でき, 育種年限の短縮に貢献し得る（Meuwissen et 
al. 2001; Heffner et al. 2010; Hayes et al 2013）。特に, 集団内の遺伝的多様性が高く他殖性で

あるフツウソバは GS による選抜効果が高いことが期待される。Yabe et al（2013, 2014）は, 
フツウソバなどの他殖性作物の選抜を想定し, 実際のコストを考慮した育種集団のサイズ・

世代数・DNA マーカー数の最適化を試み, 現実的な GS 工程を提案した。また, GS・表現型

選抜・仮想の主要 QTL を対象とした遺伝子型選抜の 3 者をシミュレーション上で比較し, GS
が表現型選抜・遺伝子型選抜より高い選抜効果を示す事を報告した。これに続き Yabe et al
（2018）では, シミュレーションで提案された GS 工程による選抜効果を実証するため, フ
ツウソバの収量性を対象に 3 年間の GS を実施した。その結果, GS が収量性において表現型

選抜より高い選抜効果を示すことが実証できた。ゲノムワイドな多型情報取得の低価化・高

速化が進む現在において, GS の活用とその効果を最大限発揮させるシミュレーション研究

は, フツウソバのみならず作物育種効率化のため益々重要となると考えられる。  
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５．フツウソバの異形花型自家不和合性のゲノム構造と分子機構 
自殖を避け, 他殖を促す植物の繁殖様式に, 自家不和合性がある。両性花における自家不和

合性は, 花の形態の多型の有無により, 同形花型自家不和合性（Homomorphic self-
incompatibility）もしくは異形花型自家不和合性（Heteromorphic self-incompatibility） に大別

される（De Nettancourt 1997; Barrett 2002）。異形花型自家不和合性はさらに 2 つの花型から

なる二型花柱性（distyly）と 3 つの花型からなる三型花柱性（tristyly）に分けられる。異型

花柱性は, 被子植物の 28 科 200 属あまりで報告されており, この生殖様式は少なくとも 23 
回は独立に進化したと考えられている（Lloyd & Webb 1992, Barrett 2019）。第五章では, 二
型花柱性の古典遺伝学的知見から最近の研究成果までを総説し, その後フツウソバの二型花

柱性に関わるゲノム構造・分子機構・進化学的考察の進展と展望をまとめる。 
 

5-1. 二型花柱性の遺伝学的進展 

二型花柱性は, 花柱が長く葯の位置が低い長花柱花と, 花柱が短く葯の位置が高い短花柱

花からなり, 異なる花型間の受粉でのみ交雑が成立する（図 5A, B）。この生殖様式は, 花型

を決定する因子と自家不和合性を引き起こす因子が密接に連鎖する単一遺伝子座（S locus）
に支配される（Garber & Quisenberry 1927; Lewis & Jones 1992）。古典遺伝学的に, 次の 5 つ

の因子が座乗すると考えられていた（図 5C 上段）; G, 花柱長; IS, 雌蕊側不和合性; IP, 雄蕊

側不和合性 ; P, 花粉サイズ; A, 葯の高さ（Pamela & Dowrick 1956; Sharma & Boyes 1961）。

ただし, アカネ科の Mussaenda macrophylla のように花粉サイズが花型間で同一の種も存在す

る（Wu et al. 2015）。短花柱花が顕性の S ハプロタイプ（G, IS, IP, P, A）, 長花柱花が潜性の

s ハプロタイプ（g, is, ip, p, a）を持ち, 短花柱花は S/s ヘテロ型, 長花柱花は s/s 潜性ホモ型

で, 交雑後代では S/s（短花柱花）：s/s（長花柱花）= 1:1 に分離する（Pamela & Dowrick 
1956）。この密接に連鎖する因子のうち, G-ISと IP-P-A の間で組み換えが起きると, 同型花か

つ自家和合の系統（Homostyly）が出現すると考えられてきた（Lewis, 1954; Dowrick 
1956）。これら古典遺伝学的な S locus のモデルは多くの二型花柱性の植物種によく適合し, 
長く支持されてきた。ところが, Li et al（2016）が二型花柱性の S locus のゲノム構造を初め

て解明したことで, この S locus のモデルに大きな転換期が訪れた。 

図 5. フツウソバの二型花柱性の概要 （A）長花柱花と短花柱花。（B）花型間の和合/不和合

反。（C）S locusの構成。上段は古典遺伝学的に支持されてきたモデル。下段はフツウソ

バにおける新しいヘミザイガスモデル。 
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Li et al（2016）は, 二型花柱性のサクラソウ属 Primula vulgaris の長花柱花（s/s）および短

花柱花（S/s）の S locus をアセンブリし, s および S ハプロタイプのゲノム構造を比較した。

その結果, S ハプロタイプは s ハプロタイプには無い 278-kb のゲノム配列を保持しており, こ
の領域には 5 つの遺伝子が座乗していることが分かった。この S ハプロタイプ特異的遺伝子

と花型間の連鎖解析などから, この 278-kb の領域が P. vulgaris の S locus の実態である可能

性が示唆された。つまり, 短花柱花（S/s）はこの領域をヘミザイガスで持ち, 長花柱花

（s/s）はこの領域を欠損していると考えられた。これにより, 古典遺伝学的に s ハプロタイ

プが持つとされた潜性遺伝因子-g, is, ip, p, a-は存在せず, S ハプロタイプ特異的なヘミザイガ

ス領域の有無により, 二型花柱性が成立しているという新しいモデルが提唱された（図 5C
下段）。これに続き, 二型花柱性ターネラ属の Turnera subulata, アマ属の Linum tenue , ソバ

属のフツウソバ, アサザ属の Nymphoides indica, Chrysojasminum 属の C. fruticans においても, 
S ハプロタイプ特異的なヘミザイガス領域が存在することが明らかになった（Shore et al. 
2019; Gutiérrez-Valencia et al. 2022; Fawcett et al. 2023; Yang et al. 2023; Raimondeau et al. 
2024）。各植物種のヘミザイガス領域に座乗する遺伝子については, 機能解析により二型花

柱性の各形質に関わる事が報告され始めている（Shang et al. 2025）。これらの結果も, 二型

花柱性の S locus の実態がヘミザイガス領域に存在することを強く示唆している。今後, ヘミ

ザイガス領域の成立過程や座乗遺伝子のさらなる機能の解明を通して, 二型花柱性が異なる

植物種でどのように成立してきたか, その共通性と独自性の解明が期待される。 
 

5-2. フツウソバの二型花柱性と S locusのゲノム構造 

フツウソバの長花柱花と短花柱花では, 花柱の長さ・葯の位置・花粉の大きさが明確に異

なる（図 5A, 図 6A）。また, 花粉数も異なり, 長花柱花は花粉が小さい一方葯あたりの花粉

数は短花柱花より多く, 短花柱花は花粉が大きいが花粉数は少ない（Ganders 1979; Namai & 
Fujita 1995; Cawoy et al. 2006）。花蜜は長花柱花より短花柱花が多く, 花蜜中のスクロース含

量も長花柱花より短花柱花が高い（Cawoy et al. 
2006）。自家不和合反応は長花柱花と短花柱花

で異なり, 長花柱花同士の交配では発芽した花

粉管が柱頭の 1/2〜1/3 程度で停止するのに対

し, 短花柱花同士の交配では発芽・貫入する花

粉が少なく, また貫入した花粉も柱頭の下部で

停止する（図 6B）（建部 1950, 1956; Matsui et 
al. 2004）。蕾授粉や老化授粉, もしくは未成熟

花粉を用いた場合においても, この不和合反応

は打破されない（建部 1958）。自家不和合反

応には protein phosphatases と Ca signaling が関

わる可能性も報告されているが, その生理的

応答は十分に解明されていない（Miljuš-
Đukić et al. 2004）。 

図 6. フツウソバの花粉形態と不和合反応 

（A）花型間の花粉形態。 (B）長花柱花お

よび短花柱花の不和合反応。 
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フツウソバの花型と自家不和合性を支配する S locus の探索は,  
1) 形態およびアイソザイムをマーカーとして用いた連鎖解析（Ohnishi & Ohta 1987） 
2) DNA マーカーを用いた連鎖解析（Aii et al. 1999; Nagano et al. 2001; Yasui et al. 2004; 

Matsui et al. 2020）  
3) 二次元電気泳動を用いた花型特異的なタンパク質の検出（Miljuš-Đukić et al. 2004; 

Takeshima et al. 2019）  
4) Bacterial artificial chromosome ライブラリーを用いた解析（Yasui et al. 2008） 
5) 次世代シーケンサーを用いた解析（Yasui et al. 2012, 2016; Fawcett et al. 2023; He et al. 

2023）などにより進展してきた。 
このうち Yasui et al（2012）は S locus のヘミザイガスの性質を世界に先駆け報告した。

Yasui et al（2012）は, RNA-seq および 1,373 個体を用いた連鎖解析から, S locus に完全連鎖す

る候補遺伝子 S-ELF3（シロイヌナズナの Early flowering 3 ホモログ）を同定し, S-ELF3 のゲ

ノム領域は短花柱花のみに存在することを明らかにした。上述のように, 現在では二型花柱

性 S locus の実態は短花柱花のみに存在するヘミザイガス領域であることが分かってきてい

るが, Yasui et al（2012）は Li et al（2016）の報告より前に, ヘミザイガス領域の原因遺伝子

を同定していた。この後, Fawcett et al（2023）によりフツウソバ S locus のゲノム構造の全容

が解明される。Fawcett et al（2023）は, 長花柱花および短花柱花の S locus のアセンブル, 変
異体を用いた遺伝子機能解析, および RNA-seq 解析から,  

1) 短花柱花の S ハプロタイプ特異的な～2.8 Mb のヘミザイガス領域が存在する事 
2) ヘミザイガス領域の 92%はトランスポゾン様配列であり組換えが強く抑制される事 
3) ヘミザイガス領域に座乗する S-ELF3 が花柱長と雌蕊の不和合性の２つを支配する事 
4) 短花柱花/長花柱花が共に持つ, ヘミザイガス領域外の周辺領域には長花柱花特異的な発

現遺伝子は存在しない事を明らかにした。 
同時期に, He et al（2023）も“Pintian4”のリファレンスゲノムに 18 系統の長花柱花/短花柱

花個体の genotyping‐by‐sequencing データから, S locus ヘミザイガス領域を特定した。これら

の結果から, フツウソバにおいてもヘミザイガス領域の座乗因子により二型花柱性が成立し

ているというヘミザイガスモデルが提案された（図 5C）（Fawcett et al. 2023）。 
 

5-3. 二型花柱性 S locusの成立過程 

『どのように二型花柱性を司る S locus が発生したか？』その成立過程の探索が次の重要な

質問である。Fawcett et al（2023）は, 花柱長と雌蕊の不和合性を支配する S-ELF3 が, ソバの

二型花柱性の種が分化する前の時期における遺伝子重複によって発生した可能性を示した。

大変興味深いことに, プリムラにおける花柱長と雌蕊の不和合性を支配する CYP734A50 も, 
二型花柱性の分化前の遺伝子重複によって発生したと考えられている（Huu et al. 2020; 
Potente et al. 2022）。このように現在まで, S locus の関連遺伝子群は, 遺伝子重複により二型

花柱性への新規機能を獲得したと考えられている（Shang et al. 2025）。それでは, 遺伝子重

複により発生した関連遺伝子群がどのように S locus を形成したのだろうか？2 つのモデルが

考えられている。一つは, 同一染色体上の近接する遺伝子群が 1 回の重複により S locus 化し
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たという Segmental duplication。もう一つは, それぞれ独立した重複で生じた遺伝子が集まり

S locus 化したという Stepwise duplication である。Oleaceae や Gelsemium elegans の S locus 座
乗遺伝子のパラログは同一染色体上に座乗しているため, Segmental duplication のモデルが考

えられる（Zhao et al. 2023 ; Raimondeau et al. 2024）。プリムラ・ターネラ・アマ・N. indica
の S locus 座乗遺伝子のパラログは異なる染色体上に座乗しているため, Stepwise duplication
のモデルが考えられる（Shore et al. 2019; Gutiérrez-Valencia et al. 2022; Potente et al. 2022; Yang 
et al. 2023）。フツウソバは未だ雄因子（古典遺伝学的には IP, P, A）が不明なため S locus 成
立過程の十分な考察はできないが, 今後, 雄因子の同定とその起源の解明を目指したい。 
 S locus 上の遺伝子が花型と不和合性を共に制御する Dual function を持つことは, 多くの植

物種で二型花柱性が独立して進化した一因として考えられる。フツウソバの S-ELF3 やプリ

ムラの CYP734A50 の他, ターネラの TsBAHD 遺伝子および C. fruticans の GA2ox-S 遺伝子も

花柱長と雌蕊の不和合性の 2 つを制御する（Shore et al. 2019; Matzke et al. 2021; Raimondeau 
et al. 2024）。二型花柱性の各形質（花柱長・雌蕊側不和合性・雄蕊側不和合性・花粉サイ

ズ・葯高さ）に対応する遺伝子が 1:1 で必要な場合, 5 遺伝子の重複・集積が必要となるが, 1
遺伝子で複数の形質を制御できれば, 二型花柱性の成立頻度は高まると考えられる。今後は, 
どのように重複を起こした遺伝子が, そのパラログから機能を分化させ, 二型花柱性に関わ

る （複数の）新規機能を獲得し得たか, その検証が必要となる。 
 
 以上のように, フツウソバを含む二型花柱性の分子遺伝

学研究は新局面を迎えている。現在, 筆者らは S locus に座

乗するオス側因子, 特に花粉サイズと不和合性に関わる因

子の解析を進めている。また, S-ELF3 による花柱長と不和

合性の制御機構の解明にむけて, S-ELF3 と相互作用するタ

ンパク質や下流の制御遺伝子の同定を進めている（図

7）。これらの解析を通して,  フツウソバの二型花柱性成

立過程を明らかにするとともに, 『なぜ異型花柱性は多く

の植物種で独立して発生・利用されているのか？』という

問いに挑戦していきたい。 
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図 7. S-ELF3 の構造と相互作用解析 
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