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牧草およびセルロース系バイオマス資源作物の

世界におけるゲノム解析の状況ならびに海外と

の国際共同研究の取組み

国立大学法人北海道大学北方生物閤フィ ールド科学センター

生物資源創成領域教授 山田 敏彦

牧草は、他殖性でゲノムサイズが大きいため、ゲノム解析の進展は遅いが、種子の需要量が多い

ので、 DNAマーカー開発による新品種の期待は高い。次世代シーケンサーを用いたゲノム解析や

SNPマーカーの開発も実施されている。また、 育種現場で利用できるDNAマーカー選抜技術が開発

された。一方、これまで家畜飼料として利用させてきた多年生草本植物のスイ ッチグラスやススキ

属植物は、バイオ燃料、 特に、バイオエタノールを製造する原料として注目されている。セルロー

ス系バイオマス資源作物の育種が開始され、 米国エネルギー省や農務省は巨額な研究資金をスイッ

チグラスやススキのゲノム解析研究に投資している。ここでは著者たちのススキの研究を紹介する

が、わが国でも、エネルギーの海外や原子力依存からの脱却には、高位バイオマス生産が可能で良

質な原料となる資源作物の開発は必須で、 ゲノム解析プロジェク 卜研究を立ち上げる必要がある。

圃 はじめに

牧草には多くの草種があり、一般にはイネ科牧草、

マメ科牧草に大別される。わが国で栽培されているイ

ネ科牧草には、チモシ一、 イタ リアンライグラス、

オーチヤードグラス、 トールフ ェスク、ギニアグラ

ス、パヒアグラスなど、マメ科牧草にはアカク ロー

パ、シロクローパ、アルフア lレファなどがあげられ

る。牧草品種種子は改良草地の新規造成や更新を行う

ときに、広大な面積に播種されるため需要立が大き

く、種子ビジネスとしての比重は高い。たとえば、北

海道ではチモシーは毎年約700トンの桂子が播種され

ている。また、イ ネ科牧草のうちでペレニアルライグ

ラス、ケンタッキープjレーグラス、ベン トグラスなど

は芝草と しての需要もかなり多い。そのため、新品種

育成への期待が高く、 DNAマーカー選抜などの新し

い育種技術開発への期待は高い。しかし、牧草は種類

が多く 、多くの牧草は自家不和合性による他殖性植物

で、倍数体の種も多く、ゲノムサイズが大きいなどか

ら、ゲノム解析の進展は他の主要な穀類作物などに比

較して遅い。著者は「イネ科牧草のゲノム解析研究の

現状と将来方向Jと題して、本誌57号 (1)ですでに紹

介しているので、それ以降の研究の進展について、著

者が関わる研究を中心に本稿では紹介したい。

一方、最近では、セルロース系バイオマス資源作物

の|摘発は重要な研究テーマである。地球温暖化への対

策や化石燃科の枯渇問題などから、サスティナプlレな

低炭素社会構築を目指し、持続再生可能なエネルギ一

生産のシステム開発が各方面で注目されている。植物

バイオマス資源からバイオ燃料、特に、バイオエタ

ノールを製造する技術もその一つで、ある。この場合、

その製造コストをいかに安くするかが重要な技術開発

のポイン トとなる。そのためには、「量Jの改良とし

てバイオマス収量を増加させると ともに、「質Jの改

良と して、植物成分の改変、たとえば、 セルロース原

料からエタノール変換を行う場合には、 糖化効率をい

かに向上させるかは重要な諜題となる。一つの戦略と

して、細胞壁構成成分のリグニン含量を低減させるこ

とがあげられる。このように、原料植物の泣伝改良に

は多くの期待が寄せられ、最近では、アメリカ合衆国

を中心に資源作物の品種改良に多くの研究投資がさ

れ、ゲノム研究についても多くの研究プロジェク トが
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立ち上げられている。米国ではこれまで牧草として利

用されてきたスイッチグラスがバイオマス資源作物と

して注目されるようになったことから、これまで牧草

を研究していた研究者の多くは資源作物の研究開発に

シフトしている。著者も近年、バイオマス資源作物と

して注目されているススキ (Miscan凶us)属植物に

閲する研究を手がけており、品種改良や逃伝子組換え

技術の開発に関する研究を実施している。さらには、

米国の大学とゲノム解析に関する国際共同研究も開始

したので、本稿では、バイオマス資源作物のゲノム解

析の研究開発の最近の状況についても紹介したい。

回牧草ゲノム解析の最近の現状

最近の牧草におけるゲノム解析の開発状況について

は、 Yamadaand Spangenberg (2009)川、Yamadaet 

al. (2010) (3)に詳しい。主な牧草ではマイクロサテラ

イト (SSR)マーカーが開発され、これを用いて連鎖

地図が作製され、出現l期、耐寒性、飼料品質などの特

性に関するQTL解析が行われている。自殖性植物で

は連鎖地図作成は通常F2集団を用いて作成するが、自

殖できない多くの牧草ではF(集団を用いて両親ごとの

染色体の組換え価をもとにマーカーの位置が決定され

るのが一般的である。一つのマッピング集団から両親

(p(、P2)に対応する 2種類の連鎖群が形成されるが

(p(および:1'2特異的な述鎖群)、マーカーの中にはP(、
P2のどちらにおいても多型が検出されるマーカー (共

通マーカー)が存在するので、この共通マーカーを橋

渡しにして各両親の連鎖群を統合し、一つの連鎖地図

となる。連鎖地図を梢築して、形質評価からQTL解

析により、目的形質のQTL領域は特定できる。自殖

性植物では目的のQTL領域を検出した後は、目的領

・域のみを別の遺伝子型に置換した準同質遺伝子系統

(NILs)を作出し、個々のQTLの作用力を評価するの

が一般的である。しかしながら、自殖率が低い牧草で

はNILsを作成するのは不可能であることから、アソ

シエーション解析などの、多数の造・伝子型からなる集

団とマーカー多型のデータから表現型とDNAマー

カーの関係を解析する手法を用いて選抜マーカーの開

発を推し進めていく必要がある。

開花に関与する遺伝子や飼料品質に関与する候補遺

伝子の解析や連鎖不平衡 (LD)に関する研究がべレ

ニアルライ グラスなどで行われている。Isobeet 
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al. (2009)川はアカクローパの集団内の各個体におけ

るSSRマーカーの対立遺伝子データから、 LDの値が

小さいことを明らかにし、ゲノム全体を高密度にカ

ノ〈ーするマーカーが必要であることを指摘している。

LDやアソシエーション解析に関する詳細はYamada

and Skot (2010)(5)を参考にしていただきたい。

2012年1月に米国で開催されたPlantand Animal 

Genome XXに参加した。最もホットな研究情報とし

て、アイルランドTeagascのグループはペレニアルラ

イグラスの全ゲノムのショ ットガンシークエンスと遺

伝子領域の特定に関する研究を、デンマークAarhus

大学のグループはペレニアルライグラスのdenovo 

シーケンス解析の研究をそれぞれ発表していた。ま

た、日本草地畜産種子協会のグループは、ライグラス

類の植物について、次世代シーケンサーを用いた大量

なSNPマーカーの開発を報告した。今後、次世代シー

ケンサーによるゲノム解析研究の進展が期待される。

回牧草育種へ利用できる技術開発

著者が関係している研究で、 DNAマーカーを利用

して品種開発に利用できる研究情報を、以下に紹介し

たい。

1 )チモシーのSSRマーカーによるプ口ファイリン

グ

チモシーは、現在、北海道草地面積55.5万baの70%

で栽培され、北海道の草地酪農を支える最も重要なイ

ネ科牧草である。北見民業試験場では、昭和39年から

チモシーの品種改良が開始され、当初より収立性の向

上を目標としてきたが、チモシーの改良速度は約0.3%

/年と、 トウモロコシ(約2.0%/年)と比較すると明

らかに低い。その理由として、 トウモロコシでは、集

団問において雑種強勢を発揮するグループ(ヘテロ

ティックグループ)を構築し、グループ内の優良遺伝

子の集積と雑種強勢の利用を同時に図る「相反循環選

抜法」が採用されている。これに対し、チモシーを含

む多くの牧草類は、雑種強勢を利用する育種方法が確

立されていないため、その品種改良では集団内の優良

遺伝子の集積を目的とする柴田改良法が採用され、相

反循環選抜法は行われていない。雑種強勢利用の基盤

情報のーっとして、優良母材間の遺伝的近縁度があ

る。一般に、ある材料問での交配によって生じる能力

は、材料同士が遠縁である程、高い能力を示すことが
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Tanaka et al. (2011a) 

種子親ーテスター問遺伝距離とト ップ交配後代の収量図1

2)ライ グラスとフェスクを詰拐りできるイ ント口ン多

型DNAマーカー

飼料品質や再生などに優れるイタリアンライ グラ

ス、 ペレニアルライグラスのライグラス類 (LoJium

属)と越冬性や耐干性などの環境ストレス耐性に優れ

るメドウフェスクや トールフェスクのフェスク類

(Festuca属)との属間雑種であるフェス トロリウム

は、北海道向けとしては越冬性に優れる品種、本ナH以
南では越友性に優れる品種と してそれぞれ期待されて

いる。フェス トロ リウムの育種を行う上で育種素材の

ゲノム椛成が明らかになれば、表現型からだけではで

きない、ゲノム構成に着目した材料の選抜が可能とな

る。また両属に由来する有用形質に連鎖するDNAマー

カーが開発できれば選抜の高精度化 ・効率化が期待で

きる。そのためにはゲノム全体をカバーする両属の識

別DNAマーカーの開発が必要である。イネ科牧草は

ゲノム配列などの研究資源に乏しいため、効率的な

DNAマーカーの開発には、すでにゲノム情報が整備

されているイネ、ソルガムの遺伝子情報ならびに牧草

およびコムギなどのEST情報は有効である (図3)。

これらの情報から、多型頻度の高いイント ロン領域か

らマーカーを作成することで、ペレニアlレライグラス

期待され、チモシーの収泣性に関しても同様である。

しかしながら、他殖性であるチモシーは、選んだ元の

集団もしくは母親しか特定できないため、チモシー母

材間の類縁関係を正確に把握することが難しいのが現

状である。一方で、 DNAマーカーによる解析は、遺

伝子型を容易に同定できるために、 類縁関係を把握す

るのに有効な手段である。SSRマーカーを用い、 トッ

プ交配(1つの検定品種との交配)後代の収量と母材

の多型解析に基づいた遺伝距離との聞に有意な正の相

関がみられた (Tanakaet al. 2011a) (6) (図1)。この

ことは、 DNA多型により母材聞の雑種強勢程度が推

定できる ことを示唆しており、 DNAマーカーを利用

したヘテロティックグループの作出の可能性が示され

た。そこで、 DNAマーカーを用いて、優良な育種骨

材についてヘテロティックグループを特定し、グルー

プ内については従来の循環選抜による相加的な優良遺

伝子の集積を図り、遺伝距離の離れたグループ間によ

る交雑により雑種強勢を利用した相反循環選抜法につ

いて提案した (Tanakaet al. 2011b)(7) (図2)。今後、

本育種手法で優良なチモシ一品種が開発されることが

期待される。
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ゲノムの位置の推測
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図3 イネのゲノム情報などを利用したイン卜口ン ・フランキングESTマーカーの作成

とメドウフェスクをj故別できるDNAマーカーを開発

することができた (Tamuraet al. 2009) (8)。今後、

これらのマーカーを用いて選抜を行うことにより、優

良なフェス トロリウム品種が育成されることが期待で

きる。

図資源作物におけるゲノム解析の現状

これまで家畜飼料として利用されていたスイッチグ
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ラスやススキなどの多年生イネ科革本植物は、効率的

な栄養養分利用していることから、持続的なバイオマ

ス生産するという観点から注目されている。多年生草

本植物は春から夏にかけては地下部の栄養養分を吸収

して、光合成によりバイオマス生産を行うが、秋にな

ると地上部の生長が止まり、栄養護分が地下部へ転流

する。そのため、冬に刈取りしてバイオマスを系外へ

搬出すれば、翌春の再生に必要な栄養養分は地下部に
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図4 多年生草本植物の効率的な栄養養分使用の概念

蓄積される(図4)。このような栄養養分の循環によ

り、施肥を抑えながら、持続的なバイオマス生産が可

能になる。また、多年生革本植物は土壌中に炭素を蓄

積する機能があり、ススキ草地では毎年500kg/haの

炭素が蓄積される (Tomaet al.印刷中)(9)。このた

め、バイオマス資源作物として注目されるようにな

り、近年、育種が本格的に開始された。その研究基盤

としてゲノム解析のプロジェク トが米国では多く立ち

上げられた。

1 )スイ ッチグラス

北アメリカの草原地帯に広く自生している多年生革

本植物のスイッチグラス (Panicumvirgatum) (写真

1 )が、バイオマス資源作物として米国では最も有望

視されている。これまでの収量調査から、最大30t/

ha/年の乾物収益が期待できると報告されている。

スイッチグラスは暖地型草極のC"植物で、牧草として

家畜の飼料として利用されているが、家畜のH苦虫干性は

あまり良くない。スイッチグラスには二つのエコタイ

プ(生態型)、 旬、，ylandsとUplandsが存在し、Lowlandsは

四倍体 (2n=4x=36)で、合衆国南部の混iJllJ、温暖な

冬の地域に分布しており、草丈が高く、バイオマス量

が多い。一方、 Uplandsは八倍体 (2n=4x=72)で、

合衆国北部の乾燥、寒い冬の地域に分布し、草丈は低

く、バイオマス量はLowlandsに比べて少ない。

米国エネルギー省、 j良務省ではスイッチグラスのゲ

ノム解析に巨額な研究資金を投資しており、大盆な

EST解析、連鎖解析、 アソシエーション解析、 トラン

スクリプト ーム解析などが行われている (http://

www.switchgrassgenomics.org/index.shtml)o Plant 

and Animal Genome XXでは、次世代シーケンサー

を用いたゲノム解析の報告がいくつかあった。 最近で

は、スイッチグラスのリグニン合成酵素迫ー伝子の発現

を抑制する遺伝子操作により、リグニン含立の低減と

柑化効率の向上が報告されている(Fu et al. 2011)(10)。

2)ススキ(ミスカンサス)

バイオマス資源作物として注目されているススキ

(Miscantbus)属の中で、ススキ (M.sinensis) (二

倍体、 2n=38) とオギ (M.saccharif1orus) (四倍体、

2n=76)との自然交雑した三倍体雑種のジャイアン ト

ミスカンサス (M.xgiganteus)が、特に欧米で関心

を集めている。これまでのヨーロ ッパにおけるバイオ

マス澗査では、ジャイアントミスカンサスは草丈が

7mにも達し、最大45t/ha/年の高い乾物盆を生産す

ることが可能であると報告されている。そもそもジャ
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写真1 スイッチグラス(米国オクラホマ・ノーブル財団研究所、 2007年11月織影)

イアントミスカンサスは1935年にデンマークの植物コ

レクターが日本の横浜からヨーロッパへ当初観賞用植

物として持ち出したものである。1960年代にデンマー

クでその高いバイオマスが認められた。1970年代のオ

イルショック以降、その優れたバイオマス生産が欧州

各国で高く評価された。ジャイアントミスカンサスは

三倍体雑種であるために不稔で種子を生産しない。そ

のため、増殖には根茎による栄養繁殖が用いられてい

る。ジャイアン トミスカンサスは、現在は、ヨーロ ッ

パで火力発電用などの燃焼原料に利用されている。最

近では、ジャイアントミスカンサスがヨーロッパでも

バイオ燃料製造の原料として検討されている。一方、

米国では、イリノイ大学が中心になって、石油メ ジャー

BP社が出資した創設されたEnergyBiosciences 

Institute (EBI)の研究資金でバイオ燃料原料として

のジャイアントミスカンサスの研究が精力的に行われ

ている。ジャイアントミスカンサスは、最大で6lt/

ha/年のバイオマス、平均で30t/ha/年のバイオマ

ス生産が可能であると報告がある (Heatonet al. 

2008) (11)。札幌でも ジャイアン トミスカンサスはバイ

オマス生産性に優れ、 40t/ha/年の乾物収i~1:を示す

(写真2)。
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写真2 ジャイアン トミスカンサス(北大機場、 2011年10月
j最影)



写真3 緑色蛍光発光している遺伝子組換えススキの葉(右)と対照植物の葉 (左)

EBIの予算でジャイアントミスカンサスのシークエ

ンスが行われているが、ゲノムサイズが大きいことに

加えて、三倍体であることから、まだ十分な研究成果

は得られていない。

米国ジョージア大グループは、 二倍体のススキとオ

ギとの交雑後代を用いて連鎖地図を構築し、ソJレガム

とのゲノム比較を行っている (印刷中)。著者のグ

ループではジャイアントミスカンサスの片親で、わが

国に広く 自生しているススキを用いて遺伝子組換え技

術について検討し、世界で最初に遺伝子組換え植物体

の作出に成功した (Wanget al. 2011)02)。レポーター

泣伝子として緑色蛍光タンパク質 (GFP)遺伝子を用

いてパーテイクルガン法による遺伝子導入技術の最適

な実験諸条件を明らかにすることができ、形質転換植

物を作出することができた (写真3)。さらに、フル
クタン合成酵素追伝子を導入した形質転換植物の作出

に成功するとともにRNAi法によるリグニン含誌の低

減させる遺伝子操作を現在実施している。

最近、イ リノイ大学が代表機関として著者たちが参

画して研究コンソシアムを組み、米国エネルギー省の

ゲノム研究予算を獲得し、国際共同研究を開始した。

アジアに自生するススキについて、その遺伝的多様性

や環境に対する適応性を明らかにし、バイオマス資源

作物であるジャイアントミスカンサス品種の開発に必

要な基礎データを得ることを目的とする研究である。

ススキの自生地域である日本、中国、韓国で広範囲な

地点から収集されたススキ系統群をまとめて lつのコ

ア集団を作った。このコア集団についてDNAマーカー

による多型解析を行い、逃伝的多様性や進化系統発生

学的知見などの情報を明らかにする。また、コア集団

植物を北米および日本、中国、韓国の悶場で栽培し

て、収立性や環境適応性を調査して表現型データを取

得し、環境と遺伝子型の関係を明らかにすることによ

り、アメリカでの環境に適応する品種を開発するため

の基礎的な研究情報を得るというのが研究内容であ

る。著者たちのグループでは、形質評価に加えて、開

花遺伝子の遺伝子解析を担当し、 HDl遺伝子につい

て、現在各地のススキ系統を供試して、遺伝子多型を

調査中である。

回おわりに

以前から牧草では国際コンソシアムでゲノム解析研

究が行われてきているが、ゲノムサイズが大きく複雑

であることなどから 1か国での研究投資に限界がある
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山田.敏彦 [ゃまだ としひこ]

H前日31年生まれ、岐阜県出身、1I(:j和56年4月j為林水産省東北限験場草

地部1~f.J也~)ー研究釜石}f究只、平成 4~H 月山梨県西告J:J:試験助牧1，ï.n狐指

定試験地主任、平成w手 4 月 S益事~水産物北海道段場試験場草地部イネ科

牧草官級研究室長、その後、組織再編に伴い、独立行政法人縫業 ・生物

系特定産業技術研究峻構北海道:A察研究センタ一作物開発部イネ科牧草
脊級研究室長として、牧草のff磁やゲノム解析の研究に従事した。
平成17年4月より自立大学法人北海道大学北方生物閲フィーJレド科学

センタ一生物資i原fi1Jl.必'VIiJ~教授として、バイオマス資源作物としてスス

キ泌総物の'fj磁、ゲノム解析および栽培・保管試験、原料の特性評価試

験などに従司I。生物生産研究段場長を兼務。

ために、今後とも、国際的に共同してゲノム解析研究

することが重要であると考えられる。今後は、次世代

シーケンサーを用いたゲノム解析が加速していくもの

と推測される。

一方、 セルロース系バイオマス資源作物について

は、米国では、研究投資が盛んであるが、わが国では

まだ限られている。わが国でも、エネルギーの海外や

原子力依存から脱却しなければいけないが、そのため

には、高位バイオマス生産が可能で良質な原料となる

「盆Jと 「質Jに優れた資源作物の開発は必須で、基

盤として、ゲノム解析研究を立ち上げる必要がある。

特に、ススキはわが国に各地に自生し、立13な遺伝資

源を有していることから、これを活用して、ゲノム解

析をすることは、わが国におけるバイオマス生産向上

につながる優良品種開発に役立つとともに、有用なゲ

ノム情報を世界へ発信することにもなり、日本の植物

科学の国際社会への貢献にもつながる。そのために

は、ススキを始めとして資源作物のゲノム解析に、も

う少しわが国の公的資金による研究投資が行われでも

よいのではと考える。
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