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Summary: Since insertion mutagenesis methods, which enabled us to identify the 
mutagenized genes routinely, were developed for plants, Arabidopsis thaliana has been 
playing a central role in plant meiosis research.  Though several techniques to analyze 
meiotic chromosome behavior have been introduced into Arabidopsis research since Ross et 
al. reported the method to observe male meiotic chromosomes of this plant through light 
microscope in 1996 (Chromosome Res. 4:507-516), intimate analysis of the chromosome 
behavior has not been accomplished.  Taking advantage of the recent development of new 
nucleotides labeled with fluorescent dyes, we investigated chromosome behavior during 
male meiosis by multicolor FISH.  Telomeres found around nucleoli in premeiotic 
interphase cells dispersed after entering meiosis, then clustered in a bouquet-like 
configuration.  Statistically, telomeres of homologous chromosomes paired earlier than 
centromeres, but when respective chromosomes were examined, the telomeres were not 
always quick to pair.  At early prophase I, possibly at around the zygotene stage, the 
signals from telomeres reduced to less than ten.  This reduction suggests that the paired 
telomeres of homologous chromosomes temporally associate with other telomeres to look for 
their real partners.  When homologous chromosomes separated at anaphase I, telomeres 
were always last to segregate.  This suggested that there was unknown interaction 
between the telomeres of homologs, connecting them until anaphase I started. 
Keywords:  meiosis, Arabidopsis thaliana, homologous chromosome, FISH（fluorescent in 
situ hybridization） 

 
 

序論
減数分裂は特殊な細胞分裂で、一度の染色体複製の

後、それぞれ前期、中期、後期、終期からなる第一

分裂、第二分裂が連続して二回起こる。その結果と

して、一つの母細胞から染色体数が半減した細胞が

四つ形成される。この減数分裂に特徴的なのは第一

分裂の前期で、レプトテン期（細糸期）、ザイゴテン

期（合糸期）、パキテン期（太糸期）、ディプロテン

期（複糸期）、ダイアキネシス期（移動期）からなる。

レプトテン期には染色体が細い糸状に観察されるよ

うになり、ザイゴテン期に入ると相同染色体の相同

部分が部分的に対合（ペアリング）し始める。パキ

テン期には相同染色体同士が全長にわたって対合し、

相同染色体間にシナプトネマ構造（synaptonemal 
complex）が形成される（シナプシス；synapsis）。
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この時、相同染色体間でキアズマが観察されるよう

になる。ディプロテン期にはシナプトネマ構造は崩

壊し、キアズマ以外の部分では相同染色体同士は離

れ、凝縮を開始する。ダイアキネシス期には染色体

の凝縮が完成する。第一分裂中期には、キアズマに

よって連結された相同染色体対（二価染色体）が紡

錘糸に引かれ、赤道面に整列する。後期に入ると相

同染色体同士は互いに別々の極に分配される。第二

分裂では体細胞分裂と同様にして、それぞれの複製

されている染色体が姉妹染色分体に分かれる（減数

分裂の概要に関しては総説を参照）1~3)。 
 相同染色体の対合（ペアリング）とは父方由来と

母方由来の相同の染色体同士が何らかの物理的接触

を持っている状態を示す。この過程はいくつかの段

階に分けることができる。１）テロメアのクラスタ

リング（予備段階）、２）相同染色体の並列、３）シ

ナプトネマ構造の構築、４）キアズマによる連結で

ある。減数分裂開始前後の時期にテロメアが核膜の

一部に集合した染色体の状態はテロメア集合

（ telomere clustering ）あるいはブーケ配向

（bouquet configuration）と呼ばれ、相同染色体の

対合を起こり易くする働きがあるものと考えられて

いるが、この段階ではペアリングは起こっていない。

レプトテン期からザイゴテン期にかけて、相同染色

体はある程度の距離を置き、互いに並列する

（alignment, juxtaposition）4)。減数分裂期組換え

反応は SPO11 タンパク質による二本鎖切断によっ

て開始される5)。DCM1 と RAD51 の作用の結果で

きた一本鎖が相同部分の探索に働いていると考えら

れている6)。この並列は離れ過ぎているため、塩基配

列性の相同検索は可能と考えられず、相同染色体が

何を基準に相手を見つけ出すのかはよく分かってい

ない。ザイゴテン期に、染色体に軸因子（axial 
element）が形成され始め、それがパキテン期には

連続して側方因子（lateral element）へと発達し、

側方因子間に中心因子（central element）が形成さ

れて、シナプトネマ構造となる。組換えが起こった

部位ではキアズマが形成される。ディプロテン期に

はシナプトネマ構造は崩壊するが、キアズマによっ

て第一減数分裂中期まで相同染色体は相同染色体が

連結されている。そのため、広義のペアリングでは

並列した状態から第一減数分裂中期の二価染色体の

状態を意味するが、通常、並列状態からシナプス状

態までを示す。本稿ではペアリングをこの意味で用

いている。狭義に用いる場合にはシナプシスする前

の並列状態のみを示す。 
 ペアリングとキアズマ形成は減数第一分裂時に、

対を成す相同染色を別々の娘核に均等に分配するの

に必須の過程である。不均等に分配されると正規の

染色体数を持たない配偶体（植物の場合は胚のう細

胞と花粉細胞）ができることになり、不稔となる。

酵母や動物では対合が起こらないとパキテンチェッ

クポイントが働き、そこで細胞分裂が停止するが 7)、

植物の場合は対合が起こらなくても細胞分裂は進行

する。キアズマができない場合も染色体が無秩序に

分配され、不稔の配偶体を形成する 8∼9)。相同染色体

がペアリングするまでの過程は種によって多少特異

性がある。分裂酵母では第一分裂前期の始めに、テ

ロメアが集合して引率するホーステイル運動が見ら

れる 10)。ホーステイル運動は分裂酵母に特有のもの

で、他の種では報告されていないが、テロメアの集

合は減数分裂前間期あるいは第一減数分裂前期に普

遍的に観察される11)。 
 減数分裂の研究は酵母やマウス等の様々な生物を

材料にして行われている。植物でも古くから花粉母

細胞の減数分裂の様子が観察されている。しかし減

数分裂中の細胞を多量に集めるのが困難などの理由

で、植物を材料とする減数分裂の研究は他の生物の

それに比べると大きく遅れをとってきた。ゲノムサ

イズが小さい、世代時間が短い、小型で実験室内で

の栽培が容易等の実験材料として有利な特徴を持つ

シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）がモデル

植物に採用され、形態観察も詳しく行われた 12)。様々

な研究方法がこの植物を材料として進められるよう

になり、いわゆる、タギング法と呼ばれる挿入変異

体作製法が開発された13~14)。 
シロイヌナズナのゲノムの全塩基配列が決定され

たこともあって、この方法は変異した遺伝子の同定

を著しく簡略化し、これによってそれまで困難で

あった、変異体の変異遺伝子の同定が実験室レベル

で可能となった。近年にはシロイヌナズナから、こ

の方法によって多くの減数分裂変異体が作製され、

それらの遺伝子が同定されている 15)。つまりそれぞ

れの挿入変異体の表現型の原因を遺伝子にもとめる

ことが可能となったわけである。イネでもレトロト

ランスポゾンを利用したタギング法が開発されてお

り 16~17)、減数分裂変異体が報告されている18~19)。これ

以外の植物では、まだタギング法による変異体作製

例は報告されていない。 
 減数分裂の目的は相同染色体を別々の娘細胞に分

配することであるが、この過程を解析するには染色

体を個別に観察することが必須である。シロイヌナ

ズナのゲノムサイズは半数体当たり約１億３千万塩

基対で 20)、染色体は他の生物に比べ非常に小さい。

染色体が最も凝縮した分裂中期の染色体では縦横の

区別もつかなくなる。花粉母細胞の減数分裂の染色
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体の様子を観察するために、細胞壁を消化した後、

染色体をスライドガラス上に展開して、DAPI で染

色し観察するという方法が開発された （消化展開

法）21)。この方法では、従来の押しつぶし法より遥か

に解像度の高い染色体像が得られ、減数第一分裂の

前期の各ステージも見分けることができる。その後、

展開された染色体に対し、染色体の各領域に特異的

なプローブをハイブリダイズさせ、そのプローブを

蛍光によって検出する方法（FISH; fluorescent in 
situ hybridizatiion）がこの植物の減数分裂期染色

体の観察に導入された22∼23)。この方法により染色体を

個別に追跡することができるようになり解析精度が

一段と向上した。さらに最近ではプローブ分子を直

接、蛍光標識できるようになり、以前よりも鮮明な

シグナルが得られ、操作も単純化されたため、今後、

減数分裂期の染色体解析もより詳細に行われるよう

になるものと考えられる。 
 シロイヌナズナから減数分裂に関する挿入変異体

が単離されるようになったが、減数分裂期の染色体

の挙動に関して基準となるものがまだ確立されてい

ない。我々は野生型のシロイヌナズナを実験材料と

し、テロメアとセントロメアに焦点を絞って、これ

らの動態を明らかにすべく FISH 法を用いて実験

を行った。 
 
材料と方法 
シロイヌナズナの栽培 
シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana L. Lands-
berg）は、神奈川大学平塚キャンパス植物育成棟内

で、気温 24℃、湿度 60%、光強度約 60 μmolm-2s-1、

明暗 14 時間 10 時間周期の条件下で、栄養源として

ハイポネックスとムラシゲ・スクーク培地を週に一

度、交互に与えながらロックウール上で栽培した。 
 
消化展開法 
播種後６週間程度のシロイヌナズナより、つぼみを

次々と生産している健康な花序を採取し、Ross ら
の方法に従って染色体試料を準備した 21)。まず、採

取した花序を酢酸エタノール（１：３）溶液に室温

で 16時間程度置くことによって、細胞を固定した。

水で 10 分間２回洗浄した後、10 mM クエン酸緩衝

液（pH 4.5）で同様に洗浄した。サイトヘリカーゼ

（Sigma）、ペクトリアーゼ（Kikkoman）、セルラー

ゼ（Yakult）を 0.4%（w/v）含むクエン酸緩衝液中

で、最初に減圧して酵素を組織内に浸潤させてから、

37℃で 3 時間保温した。クエン酸緩衝液で先と同様

に洗浄後、花序をシャーレ上に滴下された 60%酢酸

中に移した。つぼみを単離し、減数分裂中の花粉母

細胞を含むと考えられるつぼみ（長さが 0.3～0.5 
mm 程度のもの）を選んだ。スライドガラス

（Matsunami S2441）上に 5μL の 60%酢酸を滴下

し、そこにつぼみを移した。つぼみを先端の鋭利な

針（自作のタングステンニードル）で解剖し、雄し

べ以外をキムワイプで酢酸とともに吸い取った。葯

を潰して花粉を展開した後、再び酢酸を 5μL 滴下し、

45℃のホットプレート上で 1 分間加温した。氷冷し

た酢酸エタノールを周りに滴下し、ゆっくりと混和

した後、液を捨て、スライドガラスを風乾した。 
 
プローブの調製 
染色体の特定領域に対するプローブは、その領域を

含む BAC クローンを ABRC（Arabidopsis Bio- 
logical Resource Center）より入手し、DNA は

FlexiPrep DNA Purification Kit （Amersham）を

用いて精製して、鋳型として用いた。8 種類の制限

酵素 EcoRI、EcoRV、EcoT22I、Pst I、Sal I、DraI、
ClaI、HaeIII、ScaI（タカラバイオ）で断片化した

後、30 枚のスライドガラスに対し、2μg の DNA を

使用し、Arexa Fluor DNA Labeling Kit（Invitrogen）
を用いてプローブを作製した。テロメアに対するプ

ローブは TTTAGGGx 6 と CCCTAAA x 6 のプライ

マーのみで PCR を行い、その産物を鋳型とし、Cy3 
（Amersham）あるいは Cy5（Amersham）を含み、

先ほどと同じプライマーを用いる  PCR 反応に

よって、プローブを作製した。それぞれのプローブ

はエタノール沈澱後、ホルムアミドに溶解し、等量

の 20%デキストラン／4x SSC 溶液を加えて用いた。 
 
FISH 
風乾したスライドガラスをもう一度、酢酸エタノー

ル溶液に 30 分間浸し固定後、風乾した。0.1 mg/ml 
RNase A で 37℃30 分間処理し、2xSSC 溶液で２回

洗浄後、12.5 μg/ml の Pepsin（和光）で 37℃2 分

間処理した。2xSSC 溶液で２回洗浄後、４％パラホ

ルムアルデヒドで 10 分間処理した。2xSSC 溶液で

3 回洗浄し、70％、90％、99.5％エタノールに順次

３分間ずつ浸した後、乾燥させた。風乾した１枚に

スライドガラスに、20 μL の割合でプローブ溶液を

滴下した。パラフィルムで被った後、72℃で 2 分間

加温し、プローブと染色体 DNA を熱変性させ、

37℃で 16 時間保温した。50% ホルムアミド／2x 
SSC 溶液、2x SSC、1x SSC で 37℃20 分間、洗浄

した。5 μL の 1.5 μg/μL DAPI 溶液（Vector）を滴

下し、カバーガラスで被った。オリンパス蛍光顕微

鏡 BX61 を用いて観察した。PROVIA F100（FUJI 
Film）に撮影し、プリントしたものをスキャナーで
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取り込み、Photoshop（Adobe）で加工した。 
 
結果 
減数分裂前間期～レプトテン期 
減数分裂が始まる時期にテロメアが核膜のある領域

に集まる現象が様々な生物で知られている（ブーケ

配向）。様々な生物でこの時点で相同染色体間のテロ

メアのペアリングが始まると報告されている。シロ

イヌナズナでは減数分裂前の花粉母細胞やその他の

体細胞で、テロメアは核小体の周辺部分に分布する

ことが報告されている 24)。まず、シロイヌナズナに

おけるテロメアの減数分裂開始後の挙動を調べるこ

とを目的に実験を始めた。TTTAGGG の繰り返し配

列からテロメアに対するプローブを作製し、FISH
を行った。第一減数分裂が始まる前の間期の細胞で、

20 近くのシグナルが核小体領域に観察され、報告さ

れているようにテロメアの核小体周辺部への分布を

確認することができた（図 1A の緑色シグナル）。テ

ロメアの配列は第一染色体のセントロメア近傍にも

存在することが知られている25~26)。その配列はテロメ

アプローブに対し強く反応し、核小体以外ところで

観られる強いシグナルはその配列からのものと考え

られる。レプトテン期に入るとテロメアは核小体か

ら離れ、一度分散した（図 1B, C, D）。その後、レ

プトテン期からザイゴテン期にかけて、テロメアは

比較的狭い領域に集合した（図 2E, F）。これがシロ

イヌナズナにおけるブーケ配向と考えられる。 
次にテロメアのペアリングについて調べるため、テ

ロメア付近の各染色体に特異的な領域を有する

BAC クローンよりプローブを調製し FISH を行っ

た。減数分裂前間期では相同染色体のテロメアから

のシグナルは多くの場合、離れており、ペアリング

は起こっていないものと考えられる。レプトテン期

の細胞ではシグナルが隣接している場合（シグナル

が並んで、あるいは一つに融合してみえるもの）も

あったが、シグナルが別々の場所で観察される場合

の方が多かった（図 2A, B 赤色シグナル）。ザイゴ

テン期では多くの細胞でシグナルが隣接して観察さ

れたことからペアリングが進行しているものと考え

られる（図 2C, D）。パキテン期ではいつもシグナル

が隣接して観察されており、これはこの時期ではす

でに全相同染色体間でシナプシスが完成しているこ

とを示している。ディプロテン期の細胞では、シグ

ナルは多くの場合は並んで観察されたが、少し離れ

たところに観察される場合もあった。これは DAPI
染色した染色体像からも分かるが、この時期では相

同染色体同士でもキアズマ以外の部分では連結され

ていないのを示している。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 シロイヌナズナのセントロメアの構造は完全に解

明されているわけではないが、10 本の染色体のセン

トロメアには共通の繰り返し配列が含まれている。

セントロメアから少し離れた領域に対するプローブ

を用いれば、各染色体のセントロメアを識別し、個

別に追跡することができる。そのような領域を含む

BAC クローンよりプローブを準備してセントロメ

アの挙動について調べた。減数分裂前間期の細胞で

はほとんどの場合、セントロメアは大きく離れて存

在していた。レプトテン期の細胞では割合は少ない

が、シグナルが隣接して観察されるものが現れ始め、

ペアリングが始まっているのを示している（図 3A, 
B）。ザイゴテン期には多くのシグナルが隣接して観

察されることから、すでに染色体の多くの部分でペ

アリングが起こっているのがわかる（図 3C, D）。パ

 
図 1. テロメア配列に対するプローブを用いた 
FISH. 各染色体の末端にあるテロメアの繰り返し
配列に対するプローブを材料と方法に記述したよ
うに蛍光標識して準備した. これを，スライドガラ
ス上に展開したシロイヌナズナの花粉母細胞の染
色体に対して，ハイブリダイズさせた. A は減数分
裂前間期の細胞. B~F は第一減数分裂前期の初期
（レプトテン期からザイゴテン期）の細胞. 青白く
光っているものが DAPI で染色した核（A）あるい
は染色体（B~F）. 緑の点がテロメア繰り返し配列
からのシグナルを表すが，第一染色体のセントロメ
ア付近にもテロメア繰り返し配列が存在し, 強いシ
グナルとして現れる. 



安積，外山 他:  FISH 法による花粉母細胞染色体の動態解析 29 

 

キテン期には全てのシグナルが同じ部位で並んで観

察された。ディプロテン期の細胞ではシグナルが少

し離れて観察されるものがあるため、セントロメア

付近の領域でもディプロテン期には互いに解離して

いるものと考えられる。この後、相同染色体のセン

トロメア同士は互いに異なる極に面することになる

が、この時にセントロメア同士が物理的に接着して

いるのかどうかは分かっていない。 
 染色体の広がりに対するテロメアあるいはセント

ロメアのシグナル間の距離の割合を 10 段階に分類

し、グラフにしたものが図 4 である。テロメアに関

してはレプトテン期に入ると約 40％のものがペア

リングしているのが解る。しかしこの時期、セント

ロメア領域ではまだ 20％程度しかペアリングして

いない。この結果から統計的にテロメアのペアリン

グはセントロメアのペアリングに先行していると予

想される。 
 染色体の末端部分からファスナーを閉めるように

ペアリングが進むように考えられているが、実際に

そのようにペアリングが進行するのかどうかを、テ

見られた（図 5）。テロメアのみあるいはセントロメ

アロメア付近の領域に対するプローブとセントロメ

ア付近の領域に対するプローブを同時に用いて調べ

てみた。ザイゴテン期のものでは多くの場合、テロ

メア部分でもセントロメア部分でもペアリングして

いた。レプトテン期のものでは様々な組み合わせが

のみがペアリングしている場合や、両方がペアリン

グしている、あるいは両方ともペアリングしていな

い場合が見られた。この結果は個々の染色体を観察 

した場合、ペアリングは必ずしも染色体の末端から

始まるのではなく、内部領域から始まる場合もある

ことを意味している。 
 
五星分布状態（Five Star Configuration） 
テロメアに対するプローブを用いて FISH を行っ

た時に、ザイゴテン期と考えられる時期にシグナル

の数が予想外に減少するのが観察された。シロイヌ

ナズナのゲノムは 10 本の染色体の染色体から構成

されており、それらの両末端にテロメアが存在する

ので、20 のシグナルが観察されるはずである。減数

分裂が開始される前には約 20 のシグナルが観察さ

れる（図 1A）。減数分裂が始まると相同染色体がペ

アリングを始めるため、シグナルの数が減少する。

完全にペアリングした状態では染色体は 5 本のよう

に見え、10 のシグナルが観察されるようになる。と

ころがザイゴテン期と考えられる細胞で、シグナル

が 10 以下に、ある時期では 5 ないし 6 に減少する

のが見つかった（図 1 E, F）。この五つの明るい星

の様に輝くシグナルが非常に印象的であるので我々

はこの染色体の状態を五星分布状態と呼んでいる。

一つのシグナルは第一染色体のセントロメア付近の

テロメア様の配列から発せられたものと考えられる。

シグナルの強度から二つ以上のテロメアがそれぞれ

の部位に集まって、一時的に結合しているものと考

えられる。この現象はペアリングした各染色体対の

テロメアが染色体内で、あるいは他の染色体と結合

している可能性を示唆している。パキテン期に入る

とテロメアのシグナルの数は再び約 10に復帰した。 

 
図 2. テロメア付近の配列に対する FISH. 第４染
色体のテロメア付近の領域（F22I13）に対するプ
ローブを用いて図 1 と同様に FISH を行った. A, 
B はレプトテン期, C, D はザイゴテン期と思われる
細胞. 赤い点がシグナルを表す. 

 
図 3. セントロメア付近の配列に対する FISH. 第
一染色体のセントロメア付近の領域（F12A4）に対
するプローブを用いて図 1 と同様に FISH を行っ
た. A, B はレプトテン期, C, D はザイゴテン期と思
われる細胞. 赤い点がシグナルを表す. 
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第一分裂中期～後期 
第一減数分裂中期には相同染色体が連結したまま赤

道面に整列する。セントロメアに紡垂糸が結合し、

対をなす相同染色体を別々の極に分配する準備が行

われる。この時キアズマによる相同染色体をつなぎ

止めようとする力と染色体を両極に引き離そうとす

る紡錘体からの力が拮抗する。この時の染色体の様

子を示すのが図 6 である。染色体は中央に結び目を

持ち、両方から引っ張られているロープのような外

見をしている場合が多い。テロメアに対するプロー

ブをハイブリダイズさせた場合に第一染色体のセン

トロメアからのシグナルと考えられるもの以外は赤

道面付近に観察された。キアズマのみで連結されて 
いる場合にはキアズマから遠い方のテロメアは近い

方のテロメアよりかなり離れて存在してもよさそう

である。しかしこれまで観察した限りでは常にテロ

メアのシグナルは赤道面付近に残っているように見

られた。テロメアに対するプローブを用いた場合は

染色体を区別することができず、判然としないため、

テロメア付近の領域を標識して、特定の染色体のテ

ロメアの存在部位について調べた。すると両極に

引っ張られている相同染色体間で、シグナルはいつ

も中央付近に観察された（図 6A, B）。これは相同染

色体同士がテロメア部分でなんらかの結合をしてい

ることを示している。この結合が第一減数分裂中期 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
において相同染色体同士を最後までつなぎ止める役

割を果たしているものと推論することができる。 
 
討論 
蛍光標識された高感度のプローブ分子を容易に作成

することができるようになって、FISH の作業工程

が簡略化され、多くの試料を観察し、染色体の動態

を詳しく調べることができるようになった。このよ

うな技術の進歩を利用して、モデル植物であるが、 
染色体が小さく細胞生物学的な解析が難しいシロイ

ヌナズナの花粉母細胞の減数分裂期の染色体の動態 
を調べることにした。 
  シロイヌナズナですでに報告されている減数分裂

前のテロメアの核小体周辺への分布が確認された。 

 
図 5. セントロメア付近の配列とテロメア付近の配
列に対するプローブを同時に用いた FISH. 第一染
色体のセントロメア付近の領域（F12A4）とテロメ
ア付近の領域（F22A17）に対するプローブを用いて, 
レプトテン期からザイゴテン期の細胞に対して, マ
ルチカラー FISH を行った. 緑の点が テロメア近
辺領域に対するシグナルを, 赤い点が セントロメア
近辺領域に対するシグナルを表す. 
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図 4. セントロメアとテロメアのペアリングの比較. 
第一染色体のセントロメア付近の領域（F12A4）とテ
ロメア付近の領域（F22A17）に対するプローブを用
いて FISH を行った. 得られたシグナル間の距離の
細胞の大きさに対する割合をグラフに表した. 

 
図 6. 第一減数分裂中期の細胞に対する FISH. 花粉
母細胞の減数第一分裂中期の赤道面に整列している
染色体に対して, 第五染色体のテロメア付近の領域
（K21L13）に対するプローブを用いて FISH を
行った. 緑の点がシグナルを表す. 
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染色体に特異的なテロメア近辺領域に対するプロー

ブを用いた実験は、この時期ではシグナルが並んで

観察される細胞はごく一部であることを示していた。

レプトテン期と考えられる細胞でも、約 60％の細胞

ではテロメア付近の領域は離れて存在している（図

4）。ザイゴテン期に入るとペアリングするテロメア

近辺領域の割合はずっと増加する。この時期に様々

な生物でブーケ配向が観察されている。植物でもト

ウモロコシ、オートムギ、ライムギ、コムギなどで

もペアリングの起こる時期にブーケ配向が観察され

ている27~30)。しかしシロイヌナズナでは明確なブーケ

配向が見られない。ゲノムがシロイヌナズナと比べ

ると巨大で染色体が長く、反復配列の多いトウモロ

コシ等の植物ではミスマッチを防ぐために染色体の

両末端をそろえて並べるといった、ペアリングの準

備を整えておくことが重要なのかも知れない。そし

て端からペアリングを進めるという方法は合理的と

考えられる。それに比べゲノムが小さく染色体も短

いシロイヌナズナでは、相同染色体同士が互いに相

手を見つけるのが比較的容易なため、染色体の端か

らとは限らず、様々な部分からペアリングが起こる

のかも知れない。実際に実験結果として、テロメア

付近の領域がペアリングしていない染色体でセント

ロメア付近の領域がペアリングしているのが観察さ

れている。シロイヌナズナではザイゴテン期にブー

ケ配向様のテロメアの分布も観察されるが、染色体

のペアリングにおける重要性が低いのかも知れない。

シロイヌナズナで見られるものや他の生物で見られ

るブーケ配向がどのような分子基盤に立って構築さ

れているのかが明らかにされれば、シロイヌナズナ

の場合と比較が可能となり、その関連性には興味が

持たれる。 
 パキテン期には相同染色体同士は並列状態よりも

さらに接近し、お互いをシナプトネマ構造と呼ばれ

るタンパク質等からなる構造によって結び付け、シ

ナプシスと呼ばれる状態となる。端から端まで全て

の相同染色体対で対合が完成すると、ディプロテン

期にはシナプトネマ構造は崩壊し、組換えを起こし

たキアズマ部分を残して、相同染色体同士は少し離

れるようになる。ステージが進行するに連れ、染色

体は凝縮を進め、シロイヌナズナではダイアキネシ

ス期の二価染色体は完全に一体化して二本の染色体

からできているようには思えない。この時、相同染

色体同士はキアズマ部分では連結しているが、それ

以外の部分ではどのようになっているのかよく解っ

ていない。ダイアキネシス期の染色体ではテロメア

付近の領域に対するプローブはほとんどの場合、並

んで観察される。さらに第一分裂中期の染色体では

染色体がセントロメアに付着した紡錘糸によって

引っ張られているのがわかるが、相同染色体を最後

まで結び付けているのはテロメアであるように思わ

れる（図 6）。体細胞分裂では TRF1 をリボシル化す

る酵素が関連する、姉妹染色分体のテロメアを互い

に結び付けている構造を切断するしくみがあること

が報告されている 31)。減数分裂期の相同染色体のテ

ロメア間にも何らかの物理的な結びつきがあること

をこの実験結果は示している。ディプロテン期には

相同染色体のセントロメア領域は互いに物理的に接

着している様には見えないが、第一分裂中期に両極

からの紡錘糸が別々のセントロメア上に構築された

キネトコアに結びつくには、相同染色体のセントロ

メアは背中合わせに接着している必要があると考え

られる。ダイアキネシス期の間にセントロメア間で

何らかの結合が構築された可能性がある。ダイアキ

ネシス期にはテロメア領域やセントロメア領域を含

む、染色体の様々な部分でシナプトネマ構造が崩壊

した後に、相同染色体間で再結合が起きているのか

もしれない。第一分裂中期の終わりになると紡垂糸

に引っ張られ、セントロメアは既に離れてしまって

いる。これらのことから、第一分裂中期から後期に

かけての相同染色体の分離は、まずセントロメア領

域で起こり、次にキアズマが解消されて、最後にテ

ロメア部分が解離するのではないかと考えられる。

しかしシロイヌナズナでのキアズマの解消がいつ起

こるのかは詳しく調べられておらず、相同染色体間

の様々な部位で再結合が起きているとも考えられる

ダイアキネシス期に既に解消されている可能性も考

えられる。 
 テロメアの五星分布状態は何のためにあるのかを

想像することすら難しい。テロメアのクラスタリン

グ（ブーケ配向）がさらに進行して、テロメア同士

が結合した状態とも考えられるが、これまでのとこ

ろ、このテロメア同士の結合が染色体内の結合（染

色体の両末端の結合）なのか、染色体間の結合なの

か明らかではない。それぞれの染色体のテロメアを

異なる色の蛍光で標識して調べる必要がある。テロ

メアには様々な働きがあると考えられている。テロ

メアが染色体末端部分での染色体複製とか、染色体

末端の保護を可能にしている。減数分裂時に関して

はよく調べられていないが、体細胞分裂期のテロメ

アは T-loop configuration と呼ばれる特殊な構造を

している 32)。テロメラーゼや TRF1 などの様々なタ

ンパク質等が複合体を形成し、テロメアに結合して

いる33∼34)。減数分裂に入った細胞では既に染色体の複

製は終了しているので、五星分布状態が複製に関与

しているとは考えにくい。テロメアのクラスタリン
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グは相同染色体のペアリングに寄与しているかも知

れないが、それ以上テロメアを結合させる意味を推

測するのは難しい。染色体内でテロメア結合した場

合、染色体はリング状になるが、これが真の姿であっ

たとしても、その意味は何であろうか。特殊な機構

により、相同染色体のペアリングに貢献している可

能性が考えられる。テロメアがその相同である本来

のパートナーを探索する過程で、他のテロメアと一

次的に結合しているのかも知れない。セントロメア

に関してもセントロメア同士が互いに引き合い、ペ

アリングの手助けをしているという報告がある 35)。

著者らもキアズマのできないシロイヌナズナの変異

体で相同染色体同士が並んでいるのを観察している。

様々な方法でペアリングをより確実なものにする仕

組みになっているのかも知れない。パキテン期には

テロメアは五星分布状態から解放されて、10 近くの

シグナルが観察される。ディプロテン期には相同染

色体のテロメア同士も離れるが、ダイアキネシス期、

第一分裂中期には前述のしくみによって相同染色体

同士のテロメアはまた結合しているように観察され

る。テロメアは減数分裂期の各ステージに合わせて

異なる成分からなる構造によって結合したり解離し

たりしていると推測できる。減数分裂期の染色体の

挙動にはまだ意義の不明なものが多く、それらがそ

れぞれの役割を果たしながら、減数分裂という複雑

な過程を遂行していると考えられる。 
 植物では、トウモロコシやムギ類で FISH 法や

間接免疫蛍光法などによる減数分裂期の染色体の動

態研究が盛んに行われている。同じ植物でも単子葉

植物であるトウモロコシと双子葉植物であるシロイ

ヌナズナでは、様々な点で異なることが明らかと

なった。しかしこの違いは、多くの単子葉植物や双

子葉植物で減数分裂期染色体の研究が行われている

わけではないので、シロイヌナズナあるいはトウモ

ロコシの特殊な事情によるものであるのかも知れな

い。というのも、トウモロコシのゲノムは非常に巨

大で、シロイヌナズナのゲノムは非常にコンパクト

である。この違いが大きく影響しているのかも知れ

ない。比較的ゲノムサイズの小さいイネなどでも減

数分裂期染色体の解析が進むことが望まれる。 
 本研究は固定された細胞の染色体の分布状態を調

べたもので、生きた細胞の動きのある染色体を観察

したものではない。それゆえ本研究によって提案さ

れた染色体の挙動というものは必ずしも正しいとは

言い切れない。シロイヌナズナの減数分裂期の染色

体はもっと複雑怪奇な運動をしているのかも知れな

い。それを明らかにするには生きた細胞を経時的に

追跡することが必要であるが、残念ながら花粉の減

数分裂の様子を観察した例は報告されていない。今

後は、生きた花粉母細胞の細胞内の様子を観察する

システムの開発が望まれる。 
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