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Silene latifolia (Caryophyllaceae) is a dioecious plant that 
has long been used for study on sex chromosomes in plants. 
The advantage but also disadvantage of S. latifolia as a model 
system is the size of the Y chromosome that contains an 
extremely large male-specific region (approx. > 500 Mb). This 
feature implies that the evolutionary history of sex chromo-
somes remains in the S. latifolia Y chromosome, while the 
size makes analyses esoteric. Another advantage is that plants 
in the genus Silene show variation in reproductive systems; 
most are gynodioecy (females and hermaphrodites), which 
is thought of as an evolutionary status before establishment 
of dioecy (males and females), with a few hermaphrodites 
and dioecy, suggesting that the genus Silene may represent 
an epitome of the sex chromosome evolution. Microbotryum 
is a biotrophic fungi, whose infection causes masculinization 
of the female flower, as if the fungus acts as the Y chromo-
some. Though the underlying molecular mechanisms remain 
unknown, recent high-throughput sequence technologies 
provide many candidate genes for sex determination in 
plants and sex conversion by the fungus. In this article, I 
review and introduce studies of the Y chromosome in  
S. latifolia plant, the evolution of sex chromosomes in the 
genus Silene, the masculinization of female flowers caused 
by a fungus infection, and a virus vector that can be used for 
genetic analysis of the key genes involved in these processes.
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緒　　　言

　ナデシコ科 Silene 属植物は，北半球に広く分布する草
本植物で，ヨーロッパを中心に道端や牧草地で見かける
雑草の一種である．Silene 属は約700種1）で構成され，多
様な生殖システムを有することから，メンデルとダー 

ウィンの時代から「性」の研究モデルとして着目されて
きた．また，今に至るまで Silene 属植物は野生のまま保
たれているため，生態学や進化学的価値も高く2），さら
に，植物に性転換を起こす共生菌の存在も知られている
ことから，植物－微生物相互作用の観点からも興味深い
研究対象となっている．これら多角的な視点から研究が
行われてきたにも関わらず，Silene 属植物の性について
は未解明の課題が多く，その一つの理由は，ビッグデー
タともいえる巨大なゲノムサイズにある．ここでは，
Silene 属植物の一種であるヒロハノマンテマの性染色体
解析，Silene 属植物における性染色体の進化，そして，
性染色体のように挙動する Silene 属植物の共生菌につ
いて紹介する．

ヒロハノマンテマの性染色体解析

　Silene 属植物ヒロハノマンテマ（Silene latifolia）は，
XY 性染色体を保持する雌雄異株植物である．1923年に
性染色体が発見3）されて以来，雌雄異株モデル植物とし
て長年研究されている．ヒロハノマンテマの雄株（XY）
には，雄しべのみつける雄花（♂）が着生し，雌株（XX）
には雌しべのみつける雌花（♀）着生する．花器官の発
達ステージはシロイヌナズナの12ステージに基づいて定
義されており，形態的な雌雄差はステージ 5 に表れる．
雌花ではステージ 5 に雄蕊原基が全体の半分以上を占め
るまで大きくなるのに対し，雄花では，ステージ 5 で雌
蕊原基の発達が抑制され，ステージ 6 以降は雄蕊原基が
発達する4）（Table 1 ）．この雄花でみられる「雌しべ抑制」
と「雄しべ発達」を制御する 2 つの性決定遺伝子が Y 染
色体に存在すると考えられ，研究が続けられている．
　雌しべ抑制因子（SuF，Suppress Female functions）と
雄しべ促進因子（M，Male functions）は，Y 染色体の部
分欠失変異誘導と Y 染色体 DNA マーカーによってお
おまかな Y 染色体上位置が予測されている5, 6）．SuF 欠失
変異体では，雌しべが抑制されず，雌しべと雄しべの両
方をもつ両性花となる．M 因子欠失変異体では，雄しべ
が発達せず，さらに SuF の働きにより雌しべが抑制され
るため，雄しべも雌しべもない無性花となる．この想定
のもと，重イオンビーム照射によって変異誘導した個体
から両性花または無性花変異体をスクリーニングし，Y
染色体 DNA マーカーで欠失領域を調べた結果 ，Y 染色
体の p 腕末端付近とセントロメア側にそれぞれ SuF と
M 領域が位置することが示された6）．
　昨今のシークエンス技術により，複数の植物種で性決
定遺伝子が同定されているのにも関わらず，ヒロハノマ
ンテマの性決定遺伝子が未だ同定されない理由の一つ
は，そのゲノムサイズ（2.7 Mb）7）と Y 染色体サイズ（570 
Mb）8）にある．また，ヒロハノマンテマの Y 染色体上の
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Male Specific region of the Y chromosome（MSY）は，
他種の雌雄異株植物よりはるかに大きく，例えばキウイ
の MSY は < 1  Mb9）であるのに対し，ヒロハノマンテ
マの MSY は Y 染色体の大半を占めるとされており，こ
れはキウイの約500倍のサイズといえる．MSY に含まれ
る多数の遺伝子から性決定遺伝子を特定するのは容易で
はなく，これらがヒロハノマンテマの研究の障壁となっ
ている．しかし同時に，ヒロハノマンテマの巨大性染色
体には性染色体の進化情報が蓄積されているとも考えら
れ，植物染色体研究の大家である木原均博士の言葉「生
物の歴史は染色体に刻まれている」を借りれば，「性の歴
史はヒロハノマンテマの性染色体に刻まれている」のか
もしれない .

Silene 属植物にみる性染色体の進化

　植物の性染色体の進化成立過程に関する観察や考察は
古くから行われており，XY 型性決定様式とその決定因
子の性質についての代表的なモデルは D. Charlesworth
と B. Charlesworth によって1978年に提唱されている10）．
モデルでは，両全性（両性花）から Y 染色体の成立におい
て， 1 ．雄化因子（M）の機能損失， 2 ．優性の雌化抑制
因子（SuF）の成立，が必要だとされている（Fig. 1 ）．
Silene 属植物の ITS 領域の塩基配列から作成した系統
樹1）によると，Silene 属は 2 つのグループに分類され，そ
れぞれのグループに雌雄異株が独立して分岐する

（Fig. 2 ）．これは雌雄異株が独立に少なくとも 2 回生じ
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Table1 Early stages of Silene latifolia flower development［Grant et al. （1994） Plant J. 6, 471-480］
Stage Description

Female and male
1 Apical meristem begins to elongate at 90º to last leaf primordia.
2 Elongated meristem divides into five parts. Center forms first flower, flanked by two lateral inflorescence meristems and two 

bracts.
3 Sepal primordia appear.
4 Sepal primordia well-established.
5 Petal and stamen primordia arise. First differences between male and female

Female Male
Height of undifferentiated fourth whorl is 60% of width. Height of undifferentiated fourth whorl is 20% of width.

6 Five carpel primordia first visible. Single gynoecium primordium is first visible.
7 Stamens become stalked at base; gynoecium begins elonga-

tion.
Stamens become stalked at base; theca form; tapetum initi-
ated.

8 Gynoecium continues to elongate; first appearance of block to 
stamen development.

Stamens become lobed; in theca, interior locule forms with 
tapetal tissue.

9 Gynoecium becomes constricted at tip. Pollen mother cells clearly visible.
10 Gynoecium tube closes and styles grow from carpel tips; 

meiosis; ovules become stalked.
Meiotic tetrads visible in anthers.

11 Stigmata form along inside ridges of styles. Microspores separate from one another in upper anthers and 
lie freely in pollen sac; tapetum degenerates.

12 Integuments surround ovules. Stamen filaments elongate and pollen matures.

Fig. 1 　�The processes of sex chromosome evolution in plants 
according to the two-factor model ［Charlesworth and 
Charlesworth （1978） Am. Nat］. A male sterility mutation 
in an initial hermaphrodite ancestor made a gynodioecious 
sexual system where females and hermaphrodites co-occur. 
One or more female-suppressing SuF mutations created 
males and females, dioecy.



たことを示す．また，Silene 属植物の大半を占めるは雌
性両全性（雌花と両性花）であり，性染色体進化の途中
にあるといえる．このように，Silene 属植物の系統樹そ
のものが性染色体の進化の縮図であり，雄化因子 M と雌
化抑制因子 SuF は，Y 染色体の進化を紐解く鍵因子とな
ると期待されている．現段階においては M 因子と SuF
因子は未同定だが，雌雄異株性のヒロハノマンテマ（S. 
latifolia）と雌性両全性のシラタマソウ（S. vulgaris）の
あいだには多くの相同遺伝子が同定されている．さらに，
ヒロハノマンテマの性染色体に存在する伴性遺伝子群
は，シラタマソウの一つの染色体に集中することがわか
っている11）．これらは，性染色体の原型となった常染色
体の存在を示唆するとともに，Silene 属植物にある遺伝
情報から性染色体の進化の過程を辿ることができる可能
性を示している．

性操作する菌

　植物の性決定を知る上で「鍵」ともいえる性決定遺伝
子だが，Silene 属植物には，その「合鍵」をもつ共生菌
が存在する．黒穂菌（Microbotryum lychnidis-dioicae）
は，ヒロハノマンテマを宿主とする坦子菌で，感染植物

の雌花をオス化することが知られている．黒穂菌感染し
た雌花には，オスと同じ形状の雄しべが発達するため，
約300年前にこれを見つけた植物学者リンネは，両性花
と間違えて新種登録したという記録が残っている12）．そ
の後も，ダーウィンが「雌花のオス化」を「雄花のメス化」
と間違える13）など，長い時間を経て，菌の同定14, 15）や XY
染色体の発見3）により「黒穂菌感染による雌花のオス化」
であることが明らかになった．
　ヒロハノマンテマの性は，光や温度，植物ホルモンな
どの外的要因の影響をほぼ受けることがなく，Y 染色体
の有無によって遺伝的に決定する．コルヒチン処理によ
る倍数体を用いた実験では，倍数体で性が揺れるスイバ
に対し，ヒロハノマンテマでは倍数性に関わらず，ゲノ
ム中に Y 染色体が有ればオスになることが報告されて
おり16），ヒロハノマンテマの Y 染色体の強い雄性決定力
を考察できる . これらの結果から，ヒロハノマンテマの
雄しべ形成誘導に Y 染色体が必須であると考えられる
が，黒穂菌感染した雌花（XX）には雄しべ形成が誘導さ
れる．すなわち，菌に M 様因子が存在することを示唆する．
　黒穂菌感染によって誘導される雄しべは，花粉形成ま
での花芽形成初期・中期ステージまで健全雄花と同じよ

17Silene 属植物が保持する性染色体ビッグデータと性操作する菌February 2022

Fig. 2 　�Phylogenetic tree of the genus Silene ［Figure modified from Desfeux et al. （1996） Proc. Roy. Soc. Lond. B.］. The majority of 
species are gynoecium （black letters）. Dioecious species （red letters） are found in separate two lineages, suggesting that these 
species arose independently. Hermaphrodites （blue letters） likely resulted from reversion.



うに発達する．花芽形成初期ステージ 5 においては，健
全なオスとメスで雄しべ原基の大きさに差が出るが，感
染メスではオスと同じように雄しべ原基が発達する17）．
それ以降も感染メスの雄しべはオスと同じように発達す
るが，花粉形成が開始するステージ 9 になると，感染花
の葯内部で黒穂胞子の増殖が始まり，花粉の代わりに黒
穂胞子が充満した葯が形成される18）．これらの感染によ
る雄しべ発達形成過程からわかるように，黒穂菌は花芽
形成初期・中期まで宿主植物の雄性を正に制御すること
で，胞子を形成する場所である葯を宿主植物に作らせる． 
その後，花芽形成後期の花粉形成ステージなると，雄性
稔性を負に制御し，葯を黒穂胞子で埋め尽くす．

発病タイミングと黒穂菌変異株 Mv537

　クロボ菌類に分類される菌は，世界で93属1,650種以上19）

存在し，これらに共通する特徴の一つは，植物に胞子堆
を発達させ，黒色粉状のクロボ胞子を多量に形成する点
である．胞子堆の形成場所はクロボ菌の種によって異な
り，例えば，トウモロコシ黒穂病菌 Ustilago maydis は，
地上部のあらゆる部位を奇形・肥大させ，「おばけ」と俗
称される胞子堆を形成する．発病タイミングや組織特異
性に幅があるのが特徴である．他方，ヒロハノマンテマ
の黒穂菌 Microbotryum lychnidis-dioicae は，宿主植物

の花粉形成が開始する花芽発達ステージ 9 という，極め
て限定的なタイミングと組織に胞子堆を形成する．「おば
け」に対して「オス化」という特徴的な胞子堆の形成は，
クロボ菌類の中でも M. lychnidis-dioicae のみであり，ク
ロボ菌類の発病メカニズムを知る上でも興味深い．
　黒穂菌変異株 Mv537は，胞子堆の形成タイミングと組
織特異性が不安定化した突然変異体であり，感染花の花
芽形成を撹乱する20）．Mv537感染花では，花芽発達ステー
ジ10以降，本来ならば感染の影響を受けない萼や花弁の
生長が抑制される．さらに花糸が伸びないまま葯（= 胞
子堆）形成が促進され ,「葯だけの花」（Fig. 3 ）が着生
する．さらに，感染した植物は萎縮したり，ロゼッタ葉
のような状態で花芽を着生させたりと，様々な形態変化
が起こる．Mv537株をヒロハノマンテマの雌花に感染さ
せても葯形成が誘導されることから，Mv537株は M 様因
子を保持していると考えられるが，花器官と植物全体に
形態異常がみられることから，黒穂菌野生株は花芽形成
前から複数のエフェクターを分泌しており，Mv537株は
これら病徴関連因子の変異体であると考察できる．

ウイルスベクターを利用した遺伝子解析

　ヒロハノマンテマの Y 染色体上には約4,000遺伝子座21），
黒穂菌の全ゲノム配列には約7,300遺伝子22）が予測されて
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Fig. 3 　�‘Petal-less flower’ caused by an infection with the anther-smut mutant strain Mv537. （A） Healthy male flower with five white 
petals and yellowish-white pollens in the anthers. （B） Male flower infected with a wild-type strain exhibiting five white petals 
and the anthers filled with black teliospores of the anther-smut. （C） Male flower infected with the mutant strain Mv537 showing 
no petal, but the anther filled with the teliospores. （D） Scanning electron micrograph of the Mv537 infected flower whose stamens 
consisted of short filaments and the normal sized mature anthers （in purple color）. Immature petals （in yellow color） are found 
at the base of a bud, showing that the petal-less flower is not resulted from homeotic mutation. Bars = 5 mm. ［Fujita et al. 

（2012） Int. J. Plant Sci.］



いる．これらの候補の中から目的遺伝子を特定するには
機能解析が必要だが，ヒロハノマンテマも黒穂菌も効率
的な形質転換法は確立されていない．ヒロハノマンテマ
の場合，アグロバクテリウム Agrobacterium tumefaciens
が感染しにくく，一般的な植物形質転換法を利用できな
い．黒穂菌は，他種のクロボ菌と細胞壁成分が異なり

（Fujita et al. unpublished data），プロトプラスト化が難
しい．そこで，これらの問題を解決するために，ヒロハ
ノマンテマにおけるリンゴ小球形潜在ウイルス（ALSV）
ベクター23）を利用した遺伝子解析法を検討した24）．
　ALSV ベクターは， 1 ．広範な宿主域をもつ， 2 ．無
病徴感染する， 3 ．花芽メリステムを含む植物全身に感
染する特徴をもつ．これらの利点はヒロハノマンテマで
も確認されたことから（Fig. 4 ），ALSV ベクターはヒロ
ハノマンテマにおける遺伝子機能解析ツールとして有用
であることがわかった．今後，これらの知見と手法によ
って，植物の性決定機構および性染色体の進化を明らか
にするとともに，微生物による雄化誘導機構の解明から
新たな栽培技術の開発に繋げたいと考えている．
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Fig. 4 　�Apple latent spherical virus （ALSV） as a tool for gene functional analysis in flowers of S. latifolia plants. Localization of ALSV 
vector in S. latifolia buds. （A） Flower bud section stained with 4’,6’-diamino-2-phenylindole （DAPI）. No morphological changes 
found in the floral organs of the infected flower. （B） Tissue localization of wild-type ALSV vector （ALSV-FITC, green signals）, 
showing that ALSV vector invades the flower buds in S. latifolia plants. （C） Merged image of （A） and （B）. Bars ＝ 100 µm 

［Fujita et al. （2019） Int. J. Mol. Sci.］
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