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友岡憲彦 1：遺伝学・育種学からみた
マメ科植物のドメスティケーション

Norihiko Tomooka1: Domestication of leguminous plants
—Perspectives from genetics and plant breeding—

要　 旨　種子貯蔵タンパク質やDNAの多様性解析，現生の野生・雑草アズキ集団の分布，考古学的知見は，アズキ
のドメスティケーションが日本で最初に進行したことを示唆している。アジア起源の近縁な作物であるアズキ，ツルア
ズキ，リョクトウ，ケツルアズキの比較ゲノム解析によって（A）種子サイズ，（B）裂莢性，（C）種子吸水性（休眠
性）変化の遺伝的背景が明らかになってきた。種子サイズの増加は，少なくとも 5～ 7個の遺伝子変異の蓄積によっ
て，裂莢性性消失は 1～ 2個の遺伝子変異によって，種子休眠性消失は種特異的な 1～ 5個の遺伝子変異によって達
成されていた。近年進んだ原因遺伝子の解明とその遺伝的効果について，アズキを中心にいくつかの事例を紹介した。
ほとんどの場合，ドメスティケーションは原因遺伝子の機能欠損型突然変異によってもたらされており，ドメスティケー
ションによる遺伝的変化が急速に進んだひとつの理由であると考えられた。これらの知見から，野生植物から特定の
遺伝子の機能を壊して新たに作物を作り出す「ネオ・ドメスティケーシ」と名付けた試みを，ストレス耐性を例に行っ
ている。
キーワード：アズキ，遺伝的背景，起源，ドメスティケーション・シンドローム，ネオ・ドメスティケーシ

Abstract  Molecular analyses and present distribution of wild and weedy populations as well as recent archaeo-
logical findings suggest that azuki bean has been domesticated first in Japan. Comparative genomic analyses for 
azuki bean, rice bean, mungbean, and black gram revealed genetic background for major domestication traits, 
i.e., (A) seed size, (B) pod dehiscence, and (C) water absorption by seeds. The increase of seed size is a genetically 
complex process and attained by mutations of at least 5 to 7 genes, and the loss of pod dehiscence has simply 
attained by mutations of 1 or 2 genes for a given species, while the loss of dormancy and/or water absorption 
by seed is brought by mutations on different numbers and sets of genes among beans. Recent identification of 
domestication genes and studies on associated changes of phenotypes among beans are discussed. Most changes 
of domestication traits revealed are due to loss-of-function mutations, which have been selected by farmers. This 
might explain the reason why domestication could occur rapidly compared with evolution. Based on these find-
ings, we try to develop a new crop by inducing artificial loss-of-function mutations on domestication genes of 
stress tolerant wild species. This plant breeding strategy is named “Neo-domestication”.
Keywords: azuki bean, domestication syndrome, genetic background, neo-domestication, origin

１．マメ科植物のドメスティケーション
那須（2018）は，「domestication：ドメスティケーション」
やその訳語としてよく使われている「栽培化」という用語
が人によって異なる意味に解釈されることが多いことを指
摘した上で，これまでに提出された定義や議論に基づいて，
少なくとも植物に関して言えば，「ドメスティケーション」
には，1）人や動物が植物に干渉すること，2）対象の植物
に突然変異に基づく表現型の変化が生じること，3）その
表現型の変化をもつ個体（突然変異体）が宿主の人や動
物に依存しながら集団内で維持されることで新しい種（あ
るいは品種）が維持されることの 3点が重要であるとした。
また，これら 3点がすべて生じたときにドメスティケーショ
ンは成立するが，この途中の段階ではドメスティケーショ

ンの過程になることはあっても，かならずしもドメスティ
ケーションに繋がらない場合があると考えたいとした。本
稿では，那須（2018）の考え方に従って「ドメスティケー
ション」という用語を使用する。
マメ科植物がドメスティケーションで獲得した重要な形
質の変化は，（A）器官（特に食用とする種子や果実）の大
型化，（B）裂莢性の消失，（C）種子休眠性の消失で，ド
メスティケーション・シンドロームと呼ばれる（Doebley 
et al., 2006）。ドメスティケーション・シンドロームには，
苦み成分の減少や日長反応性の変化，開花の斉一化なども
含まれる。以下，マメ科植物の代表として，アズキVigna 
angularisのドメスティケーションを近縁マメ科植物と比較
しながら考察する。
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２．アズキの分類
アズキはササゲ属（Vigna属）アズキ亜属（Ceratotropis

亜属）アズキ節（Angulares節）に分類される（Tomooka 
et al., 2002a）。ササゲ属の多様性中心はアフリカ大陸にあ
り，アジア方面（Plectrotropis亜属やアズキ亜属）および
アメリカ大陸（Lasiospron亜属）へと分布を広げながら多
様な種を形成した（Maréchal et al., 1978）。アジアで種分
化を遂げたアズキ亜属には，現在 23種が記載されている
（Takahashi & Tomooka, 2020）。アズキ亜属の種はすべ
て黄色い花を持ち，インドを中心に分布するAconitifoliae

節（作物としてモスビーンVigna aconitifoliaを含む），イ
ンドから東南アジアに分布するCeratotropis節（作物とし
てリョクトウVigna radiata，ケツルアズキVigna mungo

を含む），東南アジアから東アジアに分布するAngulares

節（作物としてアズキ，ツルアズキVigna umbellata，ク
レオールビーンVigna reflexo-pilosa var. glabra ＝ Vigna 
glabrescensを含む）に分類される。Angulares節には 13
種が記載されている。

３．アズキという種の起源と分布の拡大
野生アズキ（ヤブツルアズキVigna angularis var. nip-

ponensis）はAngulares節で最も北方まで分布を広げた種
であり，東南アジア西北部山岳地帯（ミャンマー北部付近）
で成立した可能性が高い（Tomooka et al., 2020a）。東南
アジア西北部において，より高標高地域に適応・分化した
種が野生アズキで，より低標高地域に適応・分化した種が
Vigna tenuicaulisと考えられる。Vigna tenuicaulisはタイ
北部チェンライ近郊で発見された新種で（Tomooka et al., 
2002b），ミャンマー南部熱帯の標高 10 m以下の地域から
も収集されており（友岡ほか，2003），分子系統学的にア
ズキと最も近縁で交配可能であることから（Tomooka et 
al., 2002a），耐暑性アズキ育成の有望な遺伝資源と考えら
れる。東南アジア西北部の山岳地帯に適応・分化した野生
アズキは，類似した気候・植生をもつ照葉樹林帯の移動と
ともに，西方はブータン・ネパールへ，東方および北方へ
は中国南西部，朝鮮半島，日本列島へと分布を広げたと考
えられる（Isemura et al., 2011；山口 , 2003）。
ラオス（Tomooka et al., 2006），ミャンマー（Takahashi 

et al., 2019b； Tomooka et al., 2020a），ブータン（Tomooka 
et al., 2008），ネパール（Takahashi et al., 2017）において，
野生アズキは主として標高 1000 mを超える山岳地帯に分
布していた。これらの地域で収集された野生アズキの最も
高標高の生息地はブータン・Thimphu近郊の水田脇 2455 
mの地点で，最も低標高の生息地はミャンマー・Kachin
州の 542 mの地点である。日本国内の野生アズキで最も
高標高の収集地点は静岡県富士宮の標高 741 mの地点で

あり，日本においては主に低地に分布している（植物遺伝
資源探索導入調査報告書に多数の報告書がある：https://
www.gene.affrc.go.jp/publications.php#plant_report）。
但し，関東平野や瀬戸内海沿岸における分布は少ない。
東日本には，染色体転座を起こした野生アズキが分布し
ていることが明らかになった（Wang et al., 2015）。Kaga 
et al. (2008)は，アズキ品種・京都大納言と山梨県産野生
アズキ（JP110658）の交雑集団を用いて，Han et al. (2005)
が作成したアズキ（エリモショウズ）マイクロサテライト
をマーカーとして分子連鎖地図を作成したが，連鎖解析の
結果アズキの基本染色体数（11本）より 1本少ない 10本
からなる連鎖地図が作成された。Kaga et al. (2008)のア
ズキ連鎖地図では，Han et al. (2005)が徳島の栽培アズキ
とネパールの野生アズキの交雑集団を対象に作成した 11
本の連鎖群からなるアズキ連鎖地図の第 4連鎖群（LG4）
と第 6連鎖群（LG6）のマーカーが 1本の連鎖群（LG4+6
と表記した）に収束した。Wang et al. (2015)は，Han et 
al. (2005)が作成したエリモショウズのマイクロサテライト
マーカー配列を用いて作成したツルアズキ（Isemura et al., 
2010），リョクトウ（Isemura et al., 2012），ケツルアズキ
（Chaitieng et al., 2006）の連鎖地図が，Han et al. (2005)
のアズキ連鎖地図と同じ基本染色体数 11本に収束し，ゲ
ノム構造が高い相同性を示したことから，これらのアジア
Vigna属作物と祖先野生種がもつ染色体構造を普通型と考
え，Kaga et al. (2008)のアズキ連鎖地図作成に用いた両
親系統である京都大納言あるいは山梨県産野生アズキのい
ずれかに LG4と LG6の間の染色体転座が起こっていると
考えた。そして，蛍光 in situハイブリダイゼーション（FISH）
という解析を行った結果，山梨県産の野生アズキに染色体
転座が起きていることを細胞遺伝学的に証明した。さらに，
普通型の染色体構造を持つ野生アズキは西日本から北陸
地方（熊本，宮崎，長崎，福岡，高知，岡山，鳥取，兵庫，
三重，富山，長野，新潟）に，転座型の染色体構造を持つ
野生アズキは東日本から東北日本（静岡，山梨，茨城，栃木，
福島，宮城，新潟，秋田）にきれいに棲み分けしていたこ
とから，転座自体が適応度に関係しているかどうかは今後
解明する課題であるとしつつ，転座型の染色体を持つ野生
アズキがより冷涼な気候に適応している可能性を示唆した。

４．栽培アズキの起源地
現存する栽培アズキの元になった野生アズキ集団が生息
していた地域を栽培アズキの起源地と定義すると，現在の
野生アズキが分布している地域，すなわちネパール，ブー
タン，インドヒマラヤからミャンマー北部，中国南西部，
台湾，朝鮮半島，日本に広がる照葉樹林帯の中のいずれか
の地域が栽培アズキ起源地の候補になると考えるのが妥当
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であろう（友岡，2003；山口，2003）。但し，ドメスティケー
ションが進行した時代の野生アズキの分布と現在の野生ア
ズキの分布に違いがある可能性には注意が必要である。照
葉樹林は，1万 5000年前くらいに始まった氷河の後退に
伴って北上を続け，今より温暖であった約 8000年前には
青森付近まで到達していた（山口，2003）。その後 4000
年前くらいに現在の気候や植生に近くなったという。
これまで，栽培アズキの起源地は中国であるとする説が
多かった（Lampkin & McClary, 1994）。中国で漢の時
代（約 2000年前）に書かれた神農書にアズキの栽培品
種に関する記述があり，西暦 540年頃に書かれた『齊民
要述』にはアズキの栽培は 2000～ 2500年前に中国で始
まり，緑豆，赤小豆，白小豆があると記されている（友岡，
2003；由田，2005）。星川（1978）は，アズキは中国か
ら朝鮮半島を経由して 3世紀頃に渡来したと推定し，中国
東北地域を起源地と考えた。中国中・南部起源を支持する
Tasaki（1983）は，主として栽培アズキの分枝性に主眼を
置いて 4つの基本的生態型を定義し，中国中・南部から中
国北部や日本へ向かうアズキの伝播とそれに伴う生態型の
分化に関する説を提出した。
一方，現在の野生アズキの分布状況は，西日本が起源地
であることを支持している。日本（北海道，青森県，沖縄
県を除く）には，野生アズキの他に栽培アズキとの中間的
生育特性を示す雑草アズキが広く分布しており（Tomooka 
et al., 2001；Yamaguchi, 1992），日本国内で野生アズ
キや雑草アズキの自生集団が最も豊富にみられる地域は
西日本の近畿，北陸，山陰地方である（Tomooka et al., 
2001；友岡，2003；Isemura et al., 2011）。山口 （1993）は，
韓国での調査において雑草アズキやヒメツルアズキVigna 
nakashimae（アズキ近縁野生種）の分布はかなりあったが，
野生アズキは済州島でしか発見できず，韓国の雑草アズキ
は栽培からのエスケープとみられたことから，朝鮮半島を
アズキの起源とする説に否定的見解を示した。中国では野
生アズキは希少植物であり，標本調査によれば中国南西部
（四川省，雲南省，貴州省，広西チワン族自治区，広東省，
江西省）に分布が限られている（Tomooka et al., 2002a；
山口ほか，1999）。また，中国の降水量が比較的少ない場
所や中原（華北平原）には野生アズキではなくヒメツルア
ズキが分布していると述べた（山口，2003）。上記以外の
地域としては，中国農業科学院による湖北省三峡ダム周辺
の調査によって野生アズキが収集され，また中国の文献で
遼寧省における野生アズキの分布が報告されている（Zong 
et al., 2003；山口，2003）。山口ほか（1999）は，中国南
西部における現地調査の結果，野生アズキの分布はまれ
であったとした。また，中国江南地方の調査では野生アズ
キを発見することができず，江南地方で野生小豆と呼ばれ

ていたものはタケアズキ（＝ツルアズキVigna umbellata）
の雑草型であったと述べた（山口，1993）。一般に，作物
の起源地では野生種や雑草型が多く存在すると考えられる
ことから，現在の野生アズキや雑草アズキの分布状況から
は，中国や韓国よりも日本，特に西日本が栽培アズキの起
源地である条件を満たしているといえる。
種子貯蔵タンパク質やDNA解析の結果，東アジアと
ブータン・ネパールおよびベトナム北部の栽培アズキには
大きな遺伝的分化が見いだされた。Isemura et al. (2001)
は，栽培アズキの種子貯蔵タンパク質のサブユニット構造
を SDS-PAGE法で解析し，日本国内における栽培アズキ
の多様性中心は本州南西部の日本海側に存在し，ブータ
ン・ネパールの栽培アズキが日本や韓国の栽培アズキとは
異なる特異的なタンパクタイプと形態・生態特性を持つこ
とを明らかにした。伊勢村ほか（2002）は，RAPD法で
DNAレベルの解析を行い，ブータン・ネパールの栽培ア
ズキが日本や韓国の栽培アズキとは異なるグループに分類
されることを再確認し，その原因として①ブータン・ネパー
ルアズキと同様なグループに属する未発見の中国栽培アズ
キが伝播した，②ブータン・ネパールで独自の分化を遂げ
た，③ブータン・ネパールのアズキは独立に起源した，④
ブータン・ネパールの野生アズキからの遺伝子移入によっ
て独自のグループが成立したという複数の可能性を示した。
Zong et al. (2003)は，AFLPというDNA多型解析法で
アジア各地の栽培・野生アズキの解析を行い，ブータン・
ネパールの栽培アズキは東アジア（日本・韓国・中国中北部）
の栽培アズキと遺伝的に大きく分化した特異的グループ
を形成することを示し，独立に起源した可能性が高いとし
た。しかし，ブータン・ネパールの栽培アズキと同地域の
野生アズキとの間には大きな遺伝的分化が認められ，ブー
タン・ネパールで野生アズキからのドメスティケーション
が進行したことを支持する野生種集団は見いだせなかった。
Xu et al. (2008)は，ゲノムに散在するマイクロサテライト
と呼ばれる短いDNA反復配列（simple sequence repeat : 
SSR）をマーカーとしてアズキの多様性解析を行い，ブー
タン・ネパールの栽培アズキおよびベトナム北部の栽培ア
ズキが東アジア（日本・韓国・中国中北部）の栽培アズキ
と遺伝的に大きく分化した特異的グループを形成すること
を明らかにした。また，日本の野生アズキが持つマイクロ
サテライト対立遺伝子の変異は大きく，現存するほぼすべ
ての栽培アズキのマイクロサテライト対立遺伝子の変異を
カバーしていることを示した。ブータン・ネパールの栽培
アズキが独自の遺伝構造を持つことの理由として，①ブー
タン・ネパールの栽培アズキの独立起源説，②東アジアに
起源した栽培アズキが，ブータン・ネパールへの伝播の過
程でその地域に生息している野生アズキと交雑して独自の

遺伝学・育種学からみたマメ科植物のドメスティケーション（友岡憲彦）
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遺伝構造を獲得した説を提案した。Xu et al. (2000a, b）は，
日本国内の栽培アズキ，野生アズキ，雑草アズキ，栽培-
野生-雑草型が同所的に生育する複合集団についてRAPD
および AFLPという方法でDNAレベルの多様性解析を行
い，雑草アズキは栽培アズキより多様性が高く，複合集団
は集団内での遺伝的多様性が最も高く維持されていること
を示した。また，複合集団では，形態や生態的特性が異な
る個体間での交雑が起こっていることを明らかにし，作物
進化に大きな影響を与えたと考えた。Xu et al. (2008)は，
マイクロサテライトから見た栽培アズキの多様性中心は東
アジアにあり，日本，韓国，中国の栽培アズキに見いださ
れた遺伝的分化は，それぞれの国における長い栽培の歴史
を反映していると考えた。

Ye & Yamaguchi (2008)は，葉緑体ゲノム内の 4個の
非翻訳領域についてDNAの解析を行い，アジアの栽培・
雑草・野生アズキを 2つのグループに分類した。グルー
プ 1はヒマラヤ（ブータン・ネパール）と中国南西部（貴
州省，雲南省，四川省）の野生アズキから構成された。グ
ループ 2は解析に用いたすべての地域（日本，韓国，中
国，ベトナム，ブータン，ネパール）の栽培アズキおよび
日本と韓国の野生アズキ・雑草アズキから構成された。こ
の結果は，現在ブータン・ネパールで栽培されている栽培
アズキの母系細胞質ゲノムドナーが，ブータン・ネパール
や中国南西部の野生アズキではなく，日本あるいは韓国の
野生アズキであることを示しており，ブータン・ネパール
の栽培アズキが中国南西部やブータン・ネパールの野生ア
ズキから起源したとする多起源説は否定された。Wang et 
al. (2015)は，野生アズキに見いだされた染色体の転座を
持つ系統の分布を解析した際，栽培アズキ（徳島在来，京
都大納言，エリモショウズ）がすべて普通型の染色体構造
を持っていたことから，栽培アズキの元になった野生アズ
キは普通型の染色体構造を持つ系統であり，日本でドメス
ティケーションが進行したと考える場合，西日本や北陸地
方に優占して分布している普通型の染色体を持つ野生アズ
キが栽培アズキの起源に関与したと考えた。韓国の野生ア
ズキについては，Yoon et al. (2007)が栽培，雑草，野生
アズキのAFLP解析を行っている。その結果，韓国の野生
アズキ（京畿道，忠清北道 ，忠清南道，慶尚北道），雑草
アズキ，栽培アズキに明瞭な遺伝的分化が見られなかった
ことから，DNAの類似性から見た場合，韓国の野生アズ
キが韓国の栽培アズキの起源に関わった可能性は残されて
いる。
これまでに得られている考古学的な情報は，アズキの
利用やドメスティケーションが日本で最初に進行した可能
性が高いことを示唆している。Crawford & Lee (2003)
は，オオムギ，ソルガム，アワ，イネ，コムギに関しては

中国の遺跡での出土遺物が最も古く，韓国の遺跡での出土
遺物が続き，最後に日本の遺跡からの出土遺物が現れるた
め，これらは中国から朝鮮半島を経て日本に伝播した作物
であると考えた。一方，アズキに関しては逆の傾向を示し，
日本，韓国，中国の順で種子遺物の出土品が現れる。那須
（2018）の総説によれば，日本で最も古いアズキ種子の出
土は，滋賀県粟津湖底遺跡の縄文時代早期（約10,000年前）
で野生アズキと同程度のサイズである。また，日本でアズ
キ種子の資料数が増加し，大型種子が増加するのは縄文
時代中期（6000年前～ 4000年前）で中部高地と関東地
方西部に集中しており，韓国や中国での種子大型化より早
い。この時期は，今より温暖であった縄文海進の時代が終
わり，海水準が低下する海退開始の時期に相当し，6000
～ 5000年前の中部高地の住居址数の増加（人口増加）と
アズキやダイズ種子の大型化が同時並行的に進行している。
ところが，4000年前以降になると，中部高地の縄文遺跡
およびアズキの出土は激減し，近畿地方の上里遺跡や九州
地方を中心とした西日本からの出土記録が増加する。これ
に関連して，4200～ 3800年前の急激な寒冷化による人
の移動とともにマメ類栽培文化が九州地方へ伝播した可能
性も指摘されている（小畑，2016）。中山（2017）は，ア
ズキとダイズでは，縄文時代中期中葉には日本に栽培型
が出現している可能性が高いとした。韓国で最も古いアズ
キ種子の出土遺跡は，慶尚南道 PyeonggeodongのNum 
River（南江遺跡，約 4800年前）で野生アズキに近いサ
イズである（Crawford & Lee, 2003；Lee, 2013）。中国
で最も古いアズキ種子が出土した遺跡は，山東省龍山文化
の Lianchengzhen（両城鎮遺跡，日照市，約 4000年前）で，
野生アズキと同程度のサイズである（Lee, 2013）。尚，現
在の中国・山東省には野生アズキが分布していないことか
ら，種の誤同定や伝播した小粒種子である可能性も考慮す
る必要がある。遺跡から出土するマメ科植物種子の種同定
は難しいとされている（吉崎，2003；Lee, 2013）。現在の
韓国では野生アズキより近縁野生種ヒメツルアズキVigna 
nakashimaeの分布が多いこと，中国華北平原には野生ア
ズキの分布がみられないことから（山口，1993；Yoon et 
al., 2007），韓国や中国華北平原からの出土種子の種同定
にあたっては特段の注意が必要であろう。
以上より，アズキのドメスティケーションに関して次の
ようにまとめることができる。日本あるいは韓国の野生ア
ズキ集団が，現在栽培されているすべての栽培アズキの細
胞質ゲノムドナーとなっている。中国南部，ベトナム，ブー
タン，ネパールへの伝播の過程で，核ゲノムのDNA構造
は地域特異的なものに変化していった。この過程では，現
地に自生する野生アズキとの交雑が寄与した可能性がある。
野生アズキ-雑草アズキは，中国や韓国より西日本（特に
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近畿，北陸，山陰地方）において豊富に分布しており，利
用やドメスティケーションが始まる環境条件をより満たし
ている。考古学的データも日本において野生アズキの利用
やドメスティケーションが最初に始まったとする説を支持
している。

５．生息地環境への適応による種子大型化
裂莢性や種子休眠性の消失は，生息地における野生型植
物の適応度を著しく低下させるため，人為的選抜や維持に
よる遺伝的変化であると考えてよい。一方，人為的選抜や
維持によらない，言い換えれば生息地環境への適応として
の種子大型化は自然条件下で起こり得るようである。ここ
では私が野外調査で観察した 2つの例をあげたい。

1）カンボジアの Vigna minima
東南アジア大陸部を中心に分布するVigna minimaとい
う種がある。この種はこれまで私が見てきたVigna属野生
種の中で種内の形態的多様性が最も高い種である。多様
性中心はカンボジアで，2011年の調査において以下のよ
うな適応現象を観察した（Tomooka et al., 2012）。カンボ
ジア南部に位置するKirirom国立公園山頂付近（標高約
680 m）にある松林の林床草地に生息するVigna minima 
（JP244391）の種子サイズは 100粒重 1.3 g，莢長 5.4 cm
で，卵形の小葉をもっていた（図 1a，c）。一方，カンボジ
ア・Kratie州に広がるメコン川後背湿地の林床草地（標高
30 m）に生息するVigna minima（JP244397）の種子サ
イズは 100粒重 3.5 g，莢長 8.5 cmで，小葉は周囲のイ
ネ科植物の葉と見間違えるように葉細長くなっていた（図
1b，d）。さらに，カンボジア東部・Mondol Kiri州山岳
部 Bou Sraの滝付近の林床（標高約 500 m）に生息する
Vigna minima（JP244405）の種子サイズは，100粒重 1.7 
g，莢長 6.9 cmで，卵形の小葉を持ち，周囲の樹木の幹の
空隙につるを差し込んで幹を登れるようになっていた。カ
ンボジアで観察された種子サイズの多様化は，小葉の形態
や生育型の変化を伴っており，生息地環境への適応による
ものと考えられた。メコン川後背湿地林の林床に生育する
Vigna minimaの種子を顕著に大型化させた環境要因は不
明であるが，毎年のように雨季後半に起こる洪水によって
土壌肥沃度が高くなっていること，土壌の深いところに埋
土される種子が多くなること，低地であるため生育に使え
る積算温度が豊富であること等が要因の候補になると考え
ている。

2）日本の野生アズキ
現在日本に自生している野生アズキ種子は大型化してい
る。以下は，アジア各地で収集した遺伝資源をつくば市の

実験圃場で栽培して得た種子サイズの情報である。東南ア
ジア・ブータン・ネパールの野生アズキは，標高 1000か
ら 2000 mの山地にある湿潤な生息地に生育しており，種
子 100粒重の平均は 1.5 gであった。また，中国・三峡ダ
ム付近（標高 160 m）で収集された野生アズキの 100粒
重平均も 1.5ｇであった（図 2b）。一方，主に低地に生息
する日本の野生アズキの種子は大型化しており 100粒重
の平均は 2.8 gであった。日本国内においては，北上する
につれて種子が大型化するというような，緯度に沿った地
理的クラインは認められなかった。但し，北緯 38.5度より
北に分布する野生アズキの種子は小さくなっていた。また，
標高 600 m以上に分布する野生アズキの種子も小さくなっ
ていた。その要因は不明であるが，生育に使える積算温度
が不足している生息地に適応したためではないかと考えて
いる。
自生地で生育している野生アズキから採種した種子のサ
イズでも同様の結果が得られた（Tomooka et al., 2020a；
Tomooka et al., 2020b）。2019年にミャンマー・Sagain

図 1　カンボジアのVigna minimaに見られた環境適応による
種子の大型化と葉の形態変化．定規の 1目盛りは 1 mm．JP
番号はジーンバンク系統番号で，詳細情報は https://www.
gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.phpから入手できる．
Fig. 1 Diversity in seed and leaflet morphology of Vigna 
minima plants growing at (a, c) Kirirom mountain (alt. 680 
m), Kampong Speu Province and (b, d) Mekon river back 
marsh forest floor (alt. 30 m), Kratie Province in Cambodia.  
One scale of the ruler is 1 mm. JP No. refers to NARO Gene-
bank accession number, whose detailed information can be 
obtained at https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_
search_en.php.

遺伝学・育種学からみたマメ科植物のドメスティケーション（友岡憲彦）

https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.php
https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.php
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https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search_en.php
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州（20地点）と日本の熊本・鹿児島（10地点）に生息
する野生アズキの特性を調査したところ，ミャンマー・
Sagain州の野生アズキの平均の種子 100粒重は 1.5 g，莢
長は 7.3 cm，莢内粒数は 14.1粒であったのに対し，熊本県・
鹿児島県の野生アズキの平均の種子 100粒重は 2.8 g，莢
長は 6.4 cm，莢内粒数は 10.1粒であった（表 1）。一例と
して両地域のひとつの集団で収集した種子の写真を示した
（図2a， c）。熊本や鹿児島産の野生アズキ種子はミャンマー・
Sagain州の野生アズキ種子に比べて大型化し，莢は短くな
り，莢内粒数は減少していた。また，ミャンマー・Sagain
州の野生アズキの花柄は時に 40 cmにも達し，日本の野生
アズキ（長くて 20 cm程度）に比べて顕著に長くなっており，
花をキャノピーの外に突き出して訪花昆虫にアピールして
いるようであった（Tomooka et al., 2020a；Photo15参
照）。このように，ミャンマーの野生アズキと日本の野生ア
ズキには種々の形態的差異が認められたことから，日本の
野生アズキ種子の大型化も先に述べたVigna minimaの例
と同様に，生息地環境への適応のひとつととらえる方が妥
当であろう。現在日本に自生している野生アズキの主な生
息地は，低標高の人里の水田脇や用水路の周辺であり，ミャ
ンマー等東南アジア山岳部と比較すると土壌の肥沃度が高
くなっていると思われる。さらに，標高が 160 m程度の中
国・三峡ダム付近（亜熱帯に属し湿潤な気候，年平均気

温は 18.4℃，年平均降水量は 1041 mm）で収集された野
生アズキ種子は 100粒重が 1.5 gと小さいことを考えると，
ドメスティケーションが始まる前の土壌肥沃度の低い生息
地に自生していたと思われる縄文時代の野生アズキの種子
サイズは，現在の日本に自生している野生アズキよりも小
さかった可能性がある。甲府市街地の標高は 250～ 300 m，
年平均気温は 14.7℃，年平均降水量は 1135 mmである。

６．ドメスティケーションで変化した形質の比較ゲノム解
析
アジアでドメスティケーションが進んだアズキ（Isemura 

et al., 2007；Kaga et al., 2008)，ツルアズキ（Rice bean: 
Vigna umbellata）(Isemura et al., 2010)，リョクトウ
（Mungbean: Vigna radiata）(Isemura et al., 2012)，ケツ
ルアズキ（Black gram: Vigna mungo）（Chaitieng et al., 
2006）において，ドメスティケーションの過程で個々の形
質に変化をもたらした遺伝子を明らかにするため，栽培種
と野生種の雑種集団を用いたゲノム連鎖地図の作成，それ
ぞれの形質に関わる量的形質遺伝子座（quantitative trait 
locus: QTL）のゲノム上の座上位置の遺伝解析による特定
を行った。これらの結果を比較して，（A）種子サイズ（重さ），
（B）裂莢性，（C）種子吸水性（休眠性）に関与するQTL
を連鎖地図上に図示した（図 3；Tomooka et al., 2014a）。

Place (No. of habitats） 100 seed weight (g) Pod length (cm) No. of seeds/pod
Kumamoto, Kagoshima, Japan (10) 2.8 (2.3–3.4) 6.4 (5.7–6.7) 10.1 (9.2–11.4)
Sagain, Myanmar (20) 1.5 (0.9–2.0) 7.3 (6.1–7.9) 14.1 (12.0–17.0)

表 1　熊本県と鹿児島（10地点）およびミャンマー Sagain州（20地点）の自生地において生育している野生アズキの平均種子
100粒重，莢長および 1莢内粒数．
Table 1 Average seed weight, pod length, and no. of seeds/pod of 10 and 20 wild azuki bean populations growing in natural 
habitat of Kumamoto, Kagoshima, Japan and Sagain, Myanmar.

図 2　日本の野生アズキにみられる種子サイズの大型化．(a)ミャンマー・Sagainの野生アズキ，（b）中国三峡ダム付近の野生
アズキ，（c）日本・鹿児島県の野生アズキ．定規の 1目盛りは 1 mm．JP番号はジーンバンク系統番号で，詳細情報は https://
www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.phpから入手できる．
Fig. 2 Seeds of wild azuki bean growing at (a) Lahe, Sagain Region, Myanmar (JP270610, alt. 1186 m), (b) near Three Gorges 
Dam, Hubei Province, China (JP258929, alt. 160 m), and (c) Kagoshima, Japan (JP270529, alt. 39 m). One scale of the ruler is 
1 mm. JP No. refers to NARO Genebank accession number, whose detailed information can be obtained at https://www.gene.
affrc.go.jp/databases-plant_search_en.php.

https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.php
https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.php
https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search_en.php
https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search_en.php
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1）種子サイズ (Seed size)
アズキと近縁 3種のドメスティケーションに伴う種子
サイズの変化に関わったQTLの数は多く，アズキで 6個，
ツルアズキで 7個，リョクトウで 7個，ケツルアズキで 5
個が検出された（図 3A）。これら 4種の種子サイズに関し
ては，野生種の対立遺伝子が種子大型化に寄与したQTL
は検出されなかった。次に，検出されたQTLの中で最も
寄与率が高かったケツルアズキ第 8連鎖群（LG8：連鎖
群は染色体に相当）の遺伝子単離を目指した。使用した
栽培ケツルアズキは，タイにおける突然変異育種で育成さ
れた種子や葉など多器官が大型化した系統である。この
突然変異遺伝子multiple organ gigantism (mog)は，元
品種 ‘Phitsanulok 2’ の種子重を 7割重くし，葉面積を 2
倍にする（Naito et al., 2017；図 4a, b）。ファインマッピ
ングによって，この多器官大型化遺伝子は，シロイヌナズ
ナ Arabidopsis thalianaで単離されていた PEAPOD遺
伝子（PPD）と共通の祖先遺伝子に由来し，種分化の過
程で生じた相同な機能をもつ遺伝子（オルソログ）である
と考えられ，VmPPDと名づけられた。本遺伝子による葉

の大型化は細胞サイズの大型化によるものではなく，細胞
数の増加によるものであることが判明した。大型化変異体
のVmPPD 遺伝子には元品種にない 8塩基の欠失があり，
VmPPD遺伝子の機能欠損（発現量低下）によって器官形
成における細胞分裂の停止時期を遅らせていると考えられ
た。そこで，RNA干渉（RNAi）によるジーンサイレンシ
ングによってダイズ PPD遺伝子の発現量を低下させたと
ころ，ダイズの種子と植物体の大型化が認められたことか
ら，PPD遺伝子が多器官大型化に関与していることが確
かめられた（図 4c）。

2）裂莢性（Pod dehiscence）
裂莢性の消失に関して検出されたQTLの数は，アズキ

1個，ツルアズキ 1個，リョクトウ 2個，ケツルアズキ 1
個と少なく，裂莢性消失は少数の遺伝子突然変異に基づ
くことが明らかになった（図 3B）。アズキとツルアズキで
は第 7連鎖群（LG7）の近傍に座上しているQTLによっ
て裂莢性が消失していた。リョクトウの裂莢性消失にも第
7連鎖群（LG7）の近傍に座上しているQTLが関与して

図3　アズキ（Azuki），ツルアズキ（Rice bean），リョクトウ（Mungbean），ケツルアズキ（Black gram）のドメスティケーションで，（A）
種子サイズ，（B）裂莢性，（C）種子吸水性に変化をもたらした遺伝子座（QTL）の比較ゲノム地図（Tomooka et al., 2014aよ
り）．楕円の大きさは遺伝的寄与率を示す．赤楕円は複数の種で検出された共通QTL，緑楕円はひとつの種だけで検出された種
特異的QTL．LGは連鎖群（染色体に相当）を示す．mogは，Black gramの LG8に検出された多器官大型化突然変異遺伝子．
Fig. 3 Comparison of QTLs for three domestication-related traits among four Vigna crop species (after Tomooka et al., 2014a).

遺伝学・育種学からみたマメ科植物のドメスティケーション（友岡憲彦）
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いたが，他にもう 1個の種特異的QTL（LG1）の関与が
検出された。また，リョクトウの第 6連鎖群（LG6）には，
野生種の対立遺伝子が裂莢性を低くするQTLが検出され
た。ケツルアズキの第 7連鎖群（LG7）にはQTLが検出
されず，第 5連鎖群（LG5）に種特異的裂莢性QTLが検
出された。
アズキ，ツルアズキ，リョクトウの裂莢性消失に関与し
たと考えられる第 7連鎖群に座上する遺伝子を単離するた
め，アズキを材料として戻し交雑と自殖を繰り返しながら
遺伝子の位置を狭めていくファインマッピングという手法
で領域を 4 kbまで狭め，その領域にあるMYB26という
転写因子への 1塩基（T）の挿入が栽培アズキの非裂莢性
をもたらしたと推定した（Takahashi et al., 2020）。T塩基
の挿入は日本，韓国，中国，ブータン，ネパール，ベトナ
ムのすべての栽培アズキに共通してみられたが，これらの
地域の野生アズキには T塩基の挿入はみられなかった。野
生アズキのMYB26遺伝子に T塩基が挿入されると，翻
訳の途中にストップコドンが発生するため機能欠損型の
MYB26タンパクが合成される。機能型MYB26遺伝子を
もつ野生アズキでは，莢の内壁にリグニン層（赤く染色さ
れた部分）が形成され，莢が熟して乾燥すると強いねじれ
力が生じて裂莢する（図 5a，d）。機能欠損型のMYB26

遺伝子をもつ栽培アズキでは，莢の内壁へのリグニン層
の形成がほとんどみられなくなり，莢が熟して乾燥するこ
とで生じるねじれ力が顕著に低下しているため裂莢しなく
なったと考えられる（図 5c， f）。栽培アズキに野生アズキ
の機能型MYB26遺伝子を入れた個体（BC3F5）は，栽
培アズキとそっくりな形態（赤種子，白莢，直立）を示す
が，熟莢内壁には野生アズキのようにリグニン層が形成さ

れ，莢がねじれて裂莢した（図 5b，e）。莢内壁でのリグニ
ン生合成に使用するエネルギーが節約できるためか，非裂
莢性アズキの種子サイズは少し大型化した。
若莢を野菜として利用するジュウロクササゲ（Vigna un-

guiculata cultivar group Sesquipedalis）という作物があ
る（図 6i）。アフリカで野生ササゲから栽培ササゲが成立し，
アジアに分布を広げてきた栽培ササゲからジュウロクササ
ゲが成立したと考えられている。起源地から遠く離れたア
ジアに伝播した栽培ササゲに対し，さらにドメスティケー
ションが進行し新たな作物が成立した例である。ジュウロ
クササゲの莢長は長いものでは 1 mにも達し，若莢は極め
て柔らかくなっているため，東南アジアで広く野菜として
利用されている。ジュウロクササゲにおいても第 7連鎖群
（LG7）のアズキ裂莢性QTL近傍に裂莢性QTLが検出さ
れたため（Kongjaimun et al., 2012），ファインマッピング
を進めた結果，栽培アズキと同じ遺伝子（MYB26）の突
然変異（塩基置換 A→G）が莢軟化による完全な非裂莢
性をもたらしていると考えられた（Takahashi et al., 2020）。
機能型MYB26をもつ野生ササゲでは，莢の内壁にリグニ
ン層が形成され，莢が乾燥すると強いねじれ力が生じて裂
莢する（図 6g，j）。機能欠損型のMYB26遺伝子をもつジュ
ウロクササゲでは，莢の内壁へのリグニン層の形成が全
くみられなくなり，長い若莢が柔らかくなっているととも
に全く裂莢しなくなっている（図 6i，l）。ジュウロクササ
ゲに野生ササゲの機能型MYB26遺伝子を入れた個体は，
極めて長い莢をつくりジュウロクササゲとそっくりな形態
を示すが，莢内壁にはリグニン層が形成され，若莢は固く
て野菜としての利用には不向きになる（図 6h， k）。イタリ
アの研究グループは，2020年にインゲンマメ Phaseolus 

図 4　ケツルアズキ多器官大型化遺伝子VmPPDによる（a）種子の大型化，（b）葉の大型化，および（c）ダイズ PPD遺伝子のジー
ンサイレンシングによって植物体と種子大型化が達成されたダイズ系統（7-1-2C）（Naito et al., 2017より）．
Fig. 4 Effect of PPD gene on (a) seed size, (b) leaflet size of black gram (Vigna mungo), and (c) plant size and seed size of soy-
bean (Glycine max) (after Naito et al., 2017).
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図 5　野生アズキ（Wild）と，栽培アズキに野生アズキの裂莢性遺伝子領域を導入した系統（BC3F5），栽培アズキ（Domesticated）
の裂莢性と熟莢内壁のリグニン蓄積程度（Takahashi et al., 2020より）．赤色部分が染色されたリグニンである．
Fig. 5 Pod dehiscence and lignin accumulation in pod wall of (a, d) wild, (b, e) near isogenic line (BC3F5) of MYB26 genomic 
region, and (c, f) domesticated azuki beans (after Takahashi et al., 2020). Accumulated lignin is stained red.

図 6　野生ササゲ（g，j）と，栽培ジュウロクササゲに野生ササゲの裂莢性遺伝子領域を導入した系統（h，k），栽培ジュウロク
ササゲ（i，l）の莢柔軟性と熟莢内壁のリグニン蓄積程度（Takahashi et al., 2020より）．赤色部分が染色されたリグニンである．
Fig. 6 Pod tenderness and lignin accumulation in pod wall of (g, j) wild, (h, k) near isogenic line (BC3F5) of MYB26 genomic re-
gion, and (i, l) domesticated yard long beans (after Takahashi et al., 2020). Accumulated lignin is stained red.

遺伝学・育種学からみたマメ科植物のドメスティケーション（友岡憲彦）
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vulgarisの裂莢性消失にもMYB26への突然変異が関与し
ているという論文を発表した（Vittori et al., 2020）。
ダイズの裂莢性消失に関与する遺伝子は 2個同定されて
いる。ひとつは，すべての地域の栽培ダイズが持っている
SHAT1-5という遺伝子である（Dong et al., 2014）。栽培
ダイズでは莢の裂開部位（Fibre Cap Cells：FCC）におけ
る SHAT1-5遺伝子の発現量が野生ダイズの 15倍程度高
くなっており，そのため FCCを構成する細胞の二次細胞
壁にリグニンが蓄積して分厚くなり莢が裂開しにくくなっ
ていると考えられた。一部の地域の栽培ダイズに見つかっ
たもうひとつの非裂莢性遺伝子は Pdh1である（Funatsuki 
el al., 2014）。Pdh1の機能欠損型突然変異を持つ栽培ダイ
ズの分布は，中国，インド，アメリカなど比較的乾燥した
地域に限られており，日本や韓国の栽培ダイズはこの突然
変異を持っていない。Funatsuki et al. (2014)は，中国に
おいて最初に SHAT1-5遺伝子に突然変異が入った栽培型
ダイズが成立し日本や韓国に伝播した後で，中国において
さらに Pdh1遺伝子にも突然変異が入った栽培型ダイズが
成立したと考えたが，日本あるいは韓国で SHAT1-5遺伝
子に突然変異が入った栽培型ダイズがまず成立し，中国に
伝播した後で中国において乾燥した地域への適応としてさ
らに Pdh1遺伝子に突然変異が入り，非裂莢性の程度が高
くなった栽培ダイズが南アジアやアメリカへと伝播したと
いう考え方もあり得る。Pdh1の機能欠損は，莢内壁のリ
グニン含量に変化を与えないが，リグニン蓄積のパターン
を変えることによって完熟莢がねじれる力を弱くしている
と考えられている。一方，現存する栽培ダイズにはアズキ
やインゲンマメの非裂莢性に関与した遺伝子MYB26の突

然変異体は知られておらず，SHAT1-5と Pdh1を併せ持
つ栽培ダイズにも熟莢がねじれる力が残っている。そのた
め，乾燥地のダイズ栽培では裂莢による種子の減収が今で
も問題になっている。栽培ダイズのMYB26を機能欠損型
に改変すればダイズ裂莢性はさらに改良できると思われる。

3）種子吸水性（Water absorption by seed）
アズキと近縁 3種の種子吸水性の獲得（休眠性の消失）
には，いろんな遺伝子が利用されており，アズキで 1個，
ツルアズキで 2個（検出された 5個のうち 3個は野生種の
対立遺伝子が種子吸水性を高める効果を持っていた），リョ
クトウで 5個，ケツルアズキで 2個のQTLが検出された
（図 3C）。興味深いことに種間で共通のQTLは 1個もなく，
吸水性の獲得に関与した合計 10個の遺伝子突然変異が検
出された。アズキの種子吸水性獲得に寄与したQTLは第
1連鎖群（LG1）にあり，同じ領域に種皮を赤くするQTL
も座上していたため，種皮を赤くする遺伝子が吸水性をも
たらした可能性も考えられる（友岡ほか，2008）。現在我々
は種皮赤色化遺伝子の同定に挑戦している。
関与遺伝子が多様であるためか，マメ科作物種皮からの
吸水開始ポイントや吸水速度には，種あるいは系統間で多
様性がみられ，珠孔（micropyle），種瘤（lens），臍（hilum）
あるいは種皮（seed coat）から吸水し，吸水開始までの時
間も多様である（図 7）。アメリカのグループは，2021年
に種瘤から吸水する栽培インゲンマメの原因遺伝子として
PAE-8 (pectin acetylesterase 8)を同定した（Soltani et al., 
2021）。栽培インゲンマメの PAE-8には，5塩基の挿入
変異が見られ，種瘤の部分に微細な割れ目（micro-crack）

図 7　各種マメ科作物の吸水ポイント（△）と吸水速度にみられる多様性（Takahashi et al., 2020より）．（a）ダイズ JP28862
は種皮全体から 10分以内に，（b）ササゲ JP244182は種子背面から 1時間程度で，（c）インゲンマメ JP41232は珠孔から 3
時間で，（d）インゲンマメ JP41234は種瘤から 4時間程度で吸水を開始した．JP番号はジーンバンク系統番号で，詳細情報は
https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.phpから入手できる．
Fig. 7 Water entry site and speed in soybean, cowpea, and common bean accessions (after Takahashi et al., 2020). The entry 
site (indicated by arrowheads) and speed varied across accessions. Water entry stared (a) within 10 min from throughout seed 
coat for soybean, (b) 1 hour from back side of seed for cowpea, (c) 3 hours from micropyle for a common bean accession, and 
(d) 4 hours from lens for another common bean accession. JP No. refers to NARO Genebank accession number, whose detailed 
information can be obtained at https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search_en.php.

https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search.php
https://www.gene.affrc.go.jp/databases-plant_search_en.php
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が認められた。

７．ネオ・ドメスティケーションという新しい育種戦略：
野生種の作物化
作物近縁野生種の価値は近年特に重要視されるように
なった。これまでの育種戦略における近縁野生種は，耐病
性・耐塩性・耐暑性などのストレス耐性遺伝子を近縁の栽
培種に種間交雑を通して導入するための育種素材と考えら
れていた。
私は長年 Vigna属作物近縁野生種の探索収集をいろい
ろな国で行っていく中で，野生種が持つ優れた環境適応
性に驚嘆するとともに，地域の住民がそれらの野生種を収
集して利用している例が多いことを知った。一方，Vigna

属作物のドメスティケーションに関する比較ゲノム解析を
行っていく中で，ドメスティケーションの過程で用いられ
た遺伝子には，種を超えて利用されているものと種特異的
に利用されているものがあること，またドメスティケーショ
ンをもたらした突然変異はほとんどの場合野生種が持つ遺
伝子の機能欠損（loss of function）であることを知り，強
いストレス耐性を持つ野生種に突然変異処理を行ってドメ
スティケーションに関係する遺伝子を壊すことができれば，
既存の作物には見られない極めて強いストレス耐性を持つ
栽培種を作ることができると考え，ネオ・ドメスティケー
ションという概念を提唱した（Tomooka et al., 2014b）。
我々は，Vigna stipulaceaというインドに自生し農民に
利用されている耐病虫害性に優れた植物を用いてネオ・ド
メスティケーションを実践する試みを行っている。インド・
タミルナドゥ州の農民が栽培しているVigna stipulacea

は，近傍に自生している野生のVigna stipulaceaに比べ
て植物体が大型化しているが，種子は大型化していない
（Tomooka Tet al., 2011）。Vigna stipulaceaを栽培してい
る農民は，1月から 2月に水田に種子を散播し，緑肥，飼
料として，また種子を食料として利用していた。種子は
農民が自家採種し次年度に使うほか，町の種子屋でも販
売していることを確認した。種子屋での聞き取りによれ
ば，2009年には 1500 kgの種子を販売し，販売価格はリョ
クトウ種子と同じ 1 kgあたり 60ルピー（120円）であっ
た。聞き取りを行ったすべての農民が，Sambal，Chatney，
Dosai，Idli 等の伝統食品を作る場合，リョクトウやケツ
ルアズキより Vigna stipulaceaの種子で作る方が風味豊か
で，美味であるという感想を持っていた。また，栽培に関
しても，リョクトウやケツルアズキに比べて極めて病害虫
に強く，Vigna stipulacea を栽培する際には一切農薬を散
布する必要がないとのことであった。農民に，もっと大粒
のVigna stipulaceaがほしいか聞いてみたところ，是非ほ
しいとのことであったので，ネオ・ドメスティケーション

を試みることにした。
Vigna stipulaceaのネオ・ドメスティケーションの試み
では，EMSという突然変異誘発処理から 3年間に栽培し
た合計 18,000個体の植物から，種子や植物体が大型化し
た 1系統，裂莢性消失 1系統，種子休眠性消失 3系統の
獲得に成功した。現在Vigna stipulaceaの全ゲノム配列を
解読して，これらの形質変化をもたらした原因遺伝子の同
定を進めている。これまでの研究で，種子休眠性を消失し
た変異体（isi1）の原因遺伝子は，セルロース合成に関わ
る遺伝子Cellulose synthase A7と推定した（Takahashi et 
al., 2019a）。
今後，世界各地で生まれた多様な作物のドメスティケー
ションに関与した遺伝子の解明およびドメスティケーショ
ンの対象にならなかったストレス耐性に優れた野生植物が
有するストレス耐性原因遺伝子の同定が望まれる。
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