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高等植物にま?ける量的形質の発育遺伝学的研究

島本義也

(北海道大学農学部農学科工芸作物学教室)

Developmental-genetic study on quantitative characters in higher plants 

YOSHIYA SHIMAMOTO 

(Laboratory of lndustrial Crop， Faculty of Agriculture， 

Hokkaido University， Sapporo， Japan) 

第 I章緒 論

農業植物は，キノコ類の僅かの例外を除けばすべて高

等植物である。遺伝学は，近年，遺伝子の本質とその機

能を追求して，飛躍的な進歩をとげつつある。しかしな

がら，これらの遺伝学の進歩を直ちに，農業植物にとり

入れて，応用遺伝学にうつし変えることは極めて難しい。

なぜかといえば，上記の遺伝学の進歩は，専ら，体制!と

生活反応の極めて単純な微生物を用いて得られたもので

あって，高等植物の特性である複雑な体制と，生活反応

の生物学的な調節によってなりたつ生産性には，その簡

単化された模式を適用することが，全く不可能であるか

らである。すなわち，農業植物には，当然高等生物を対

象とした応用遺伝学の特異な進歩が期待されねばならな

いと思われる。

農業植物で，最も重要な問題は，生産力を含む量的形

質を如何に理解するかということであろう。量的形質は，

それを支配する遺伝子系が極めて複雑であろうことも想

像に難くないしましてそれらの遺伝子系が，生物をと

りまく，極めて不定的な環境要因の組合わせに，瞬間的

に特異的に反応しながら，終局産物を作ってゆくことも

怨像に難くない。量的形質とは如何なるものであるかを

解決することこそ，高等縞物としての農業植物における

応用遺伝学の終局の課題であろうことは，疑うべくもな

いことであろう。

では量的形質はどのような見方で追求してゆくことが

できょうか。 1‘つの最も通念的な方向は，量的形質に関

与する遺伝子の存在を確認してゆくことである。それは

丁度，従来のメンデノレ遺伝学がL、わゆる質的形質につい

て行なってきた追求のように，量的形質に関する遺伝子

の個別性と，実在の数をきめ，それらの染色体上におけ

る位置を見出すことである。しかしながら，そういう努
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力が，農業植物における応用遺伝学の発展に大きく役立

つとは思えなし、。なぜ、かといえば，農業植物における量

的形質は，それ自体に意味があるのではなく，遺伝子に

よって決まる量的形質の前駆者が，それら同士の聞なら

びに，環境条件の各種の組合わせに対して，予期を越え

るような複雑な働きあいを行ない，その後初めて，量的

形質として我々の眼前にその姿を現わすにちがし、なL、か

らである。

ではどのようにして，農業植物における量的形質の追

求が有効になされるだろうか。著者は，ここで 3つの

方向を意中にもっている。それは次のようである。

(1) 量的形質は，同じ個体上に多種多様に作られる。そ

れらは，たがL、に遺伝的にも，発育的にも，機能的に

も相連関しあれたとえばテンサイの葉の数，葉の大

きさ，根の大きさ，ならびに根に含まれる糖分(含糠率)

はそれぞれ量的形質であるが，それらはし、うまでもな

く，相互に連関しあっている。葉の数と大きさは遺伝

学的に連関しあっているであろうし同時にまたそれ

らは発育的にも連関しあっているであろう。そして，

葉の発育と根の発育および，根中糖分の蓄積は，発育

的に，ならびに機能的に連関しあっていることは疑う

べくもない。こうし、う実態に対して，葉や根の各特性

を，それぞれ別個の量的形質として考えることは，形

式的には誤りでないといえても，実質的には，生産力

の本質に近づく正しい方法とは考えられなし、。すなわ

ち，生産力に結びつくべきすべての量的形質は，それ

ぞれの連関を追求することによってこそ，本質を理解

することができるであろう。

(2) 量的形質の第二の追求は，環境条件の組合わせの変

化に対する反応のしかたにむけられるべきであろう。

もしそれが，比較的に単純な環境条件の組合わせ，た

とえば，施肥量に対するものであれば，いわゆる肥料
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反応としてとりあっかわれる。もし，現実に起こり得

るべきあらゆる環境条件の変化の錦、限的な組合わせに

対するものであれば，それは，生物の horneostasisと

して取り扱われねばならない。いずれにせよ，このよ

うな方向における研究が，量:的形質の理解に役立つこ

とは疑うべくもない。

(3) 量的形質に関する第三の追求は，環境効果が，いか

にして，植物の中にとり込まれ， 1， 、かにして量的形質

の発現に関与するかを明らかにすることであろう。現

在の我々の知識によれば，環境要因は直接的に，量的

形質の形成に寄与するか，あるいは，酵素の活動を通

して間接的に量的形質の形成に寄与すると考えられて

いる。しかし細胞の中に上記以外の形で，環境要因

が組入れられる可能性がないとはし、えない。その可能

性を研究し更にそれによる寄与のしかたを追求する

ことは，将来の応用遺伝学の課題となり得ょう。

以上のような考え方に立って，農業値物の応用遺伝学

的研究を考えるときヲ現在の農業生物学者の使命は極め

て広くかっ大きい。著者は，上記のうち第ーの課題につ

いて，今まで5年間，北海道大学農学部工芸作物学教室

および国立遺伝学研究所応用遺伝部の施設を利用して研

究を行なってきた。本論文はそれらの研究結果をとりま

とめたものである。

第 II章 従来の研究

従来も，遺伝学において， Embryological genetics又

は Developrnentalgeneticsとよばれる分野があった。

これは，動物遺伝学者逮にとって大変興味のある分野で

あって，主体は主働遺伝子の突然変異による碕型をつか

い，器官形成が如何に進行し，かつそれがどのような遺

伝子支配の下にあるかを究明しようとするものである。

たとえば， GRUNEBERG (13)のネズミにおける骨格形成

の崎型に関する研究もその一例である。 Ernbryological

geneticsのもう 1つの方向は，いわゆる細胞培養叉は怪

培養によって，体組織の分化を追究しようとするもので

あった。

著者は，緒論で述べたように，農業植物における量的

形質の発育の研究に興味をもってきた。その立場から問

題になるのは，主働遺伝子の突然変異による崎型でなく

て，正常に形成された形質の量的変動て‘ある。従って，

以下記述してゆく研究史は，上記のような研究を除いて

量的形質に関するものに限ることにする。

先ず初めに，従来の研究について概論的にL、えば，著

者が志向しているような，量的形質の発育遺伝学的研究

に直般に関係するようなものは，いまだ殆んど見当らな

い。しかしながら，著者が宜的形質の発育i宣伝学的研究

のための有力な足がかりとしようとしている量的形質の

発育不安定性に関する研究は，英国を中心として欧米の

二，三の国で，いくつか行なわれてきた。それらは次の

ょうである。

動物発生学者として知られていた WADDlNGTON (44) 

は，その著書“TheStrategy of the Genes"において，

動物の器官形成過程における遺伝子の役割を論じた。彼

は，発育の経過において起こる外界の環境変動に対する

生物の自己調節作用を考え，これを canalizationとよん

だ。彼によれば，生物が自らに一定の平衡状態を保たし

める方策には， (1) physiological homeostasis (生理的状

態を一定に保たしめること)， (2) developmental homeo-

rhesis叉は canalization(発育の過程を一定に保たしめ

ること)，および (3)genetic homeostasis (集団の遺伝子

頻度を一定に保たしめること)の 3種が区別されるとし

た。彼は，発育上に起ミる量的誤差すなわち develop-

mental noiseと canalizati onを区別して， canalization 

は，生物は色々な環境条1'1の下に育てても，生物が，そ

の環境のストレスに対抗Lて，一定の形質を生じようと

する傾向であり， developmental noiseは，環境条件を

できるだけ均斉にしたときに，なお起こる変異であると

した。

器官形成における量的ぱらつき，すなわち，上記の

developmental noiseは，人により色々によばれ， chance

or stochastic variability， developmental error， inde-

pendent variance， developmental stability (instability) 

などと命名されたが，本論文では，これを発育不安定性

developmental instabilityとよぶことにする。

MATHER (22)は，Drosophila melanogasterの近交

系聞の交配を行ない，親世代およひ‘雑種各世代における

胸側部剛毛 Sternopleuralchaeta数の左右不対称性1)

の比較を行なった。それによると ，Fl，乃は親よりも不

対称性が低いが，その後の世代では，不対称性に関する

系統分離を起こし，世代聞の回帰は，b=O.106であるこ

とを見出した。刷毛数の左右不対称性と，剛毛数自体と

は，一見正の相関を示したが，これは世代と共に減少し，

リンケージによることが推察された。雑種世代において

の不対称性に関する正及び負の方向への選抜は有効で，

1) ショウジョウパェの胸側部の剛毛数は，本来左右両側に対称的に生ずべきもので，それが不対称になるのは，発

育不安定性の結果と解されねばならな L、。
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ポリジーン形質であると考えられた。また不対称性は傾

母性をあらわし，細胞質遺伝もあることが考えられた。

REEVE and ROBERTSON (30)は，同じく Drosophila

melanogasterで，趨の長さと胸部の長さの変異を，純系

とその Fl雑種でしらベた。麹の長さと胸部の長さの両

分散には，両者の長さに関係の深い体長の分散が共通的

に含まれるが，同時に両.分散にそれそ、れ独自の分散も含

まれる。いま，郊の長さと胸部の長さの分散を，それぞ

れ σらおよび σ?とすると，それらは，共通の部分σ3と，

独立の部分σ3に分けられる。研究の結果，雑種は，純系

に比し麹長，胸長共に分散が小さかったが，その原因

は，主にσ2が小さくなったためでーあることを見出した。

実際に身長の分散を見ると，純系は， Flの2倍位の大き

さをもっていた。麹長と胸長の相関をみたところ， Flは

純系よりもはるかに小さい値を示した。

TEBB and THODA Y (42)はDrosophilamelanogaster 

のX染色体標識遺伝子に関する突然変異系統の交雑集団

4群を使って，25
0
Cの恒温と，250C及び 150Cの変温の

両条件で， X染色体の，胸側部剛毛数の左右不対称性に

対する効果を研究した。それによると，純系はそれが育

成されてきた恒温環境では，不安定性が低かった。同じ

集団内の交配によって作った X染色体のヘテロ個体は，

恒温でも変温でも安定的であるが，異なる集団聞の交配

によって作った X染色体のヘテロ個体は，恒温，変温共

に，不安定であることが見出された。ここで純系が，飼

育環境で安定化したのは遺伝子の internalbalanceによ

るものであり，集団内ヘテロ個体が，変温という異常環

境でも安定なのは， X染色体の相互淘汰によって起こっ

た relationalbalanceの結柴と考えられよう。集団関ヘ

テロ個体が，恒温，変温共に不安定性が高いのは， nega-

tive heterosisによるものと考えられるとした。

THODAY (40)は Drosophil.α 押 印lanogasterの胸側部

剛毛数について，近交系と Flを，15
0
C， 250

C， 300
Cの

3種の温度で飼育し，左右不対称性をしらべた。 15
0Cで

は， Flは，親よりも不対称性が高いが，25
0
C及び 30

0
C

では，親系統の方が， Flよりも不対称性が高くなった。

純系の剛毛数自体に関する個体聞の変動と，個体内の左

右不対称性との聞の関係をしらべたところ，それらは互

に相関していた。卵の生存率と不対称性の聞には負の相

、関が見出された。へテロ個体とホモ個体では， JJIjに不対

称性に関して差がないことから， THODAYは，不安定性

は，ホモ接合性に関係あるものではなく，むしろ，発育

安定性に関与する遺伝子の集積によって起こるものであ

り，すなわち，遺伝子間の naturalbalanceが重要であ

ると結論した。

THODAY (41)は，Drosoρhila melanogasterで，胸側

部剛毛の数について，正負の両方向に選妓を行なった。

この選放は有効であったが，附随的現象として，高低両

選抜系統には高い不対称性があらわれた。この不対称性

は，ヘテロ性と関係がなく，剛毛数の遺伝子と不安定性

遺伝子との問に連鎖があるためだと考えられた。

REEVE (29)は Drosoφ'pり1わZ日z向 J川nιela仰nogasterの胸側部

剛毛数の左右不対称性について遺伝学的研究を行なしい、3

不対称性の分散分析による遺伝j舟J，実際の選抜試験から

得られた実効遺伝力 realizedheritabilityともに，約2%

であることを見出した。 REEVEは，発育不安定性の分散

は， (1)正規の環境分散と， (2)発育中におこる局部的偶発

事故による分散とからなるとした。

BEARDMORE (3)は，Drosophila 1Ilelanogasterの胸

側部剛毛数の不対称性を，恒温区 (25
0C)と曲線的変温区

(200_30
oC)でしらベた。純系では，両区に差がなL、が，

Flでは変温区で不対称性が高まる傾向があった。野生系

統は，系統， Fl共に，変温区で不対称性が小さい傾向を

示したが，それらを実験室(恒温条件)で 15代ほど繁殖

したものでは，恒温区と変温区の差はなくなってしまっ

た。この変化は，恐らくは初めのうち，自然集団は変温

に適応していたが，その後，実験室で恒温状態で繁殖さ

れているうちに，元来もっていた遺伝子系を失ったので

あろうと解釈された。

W ADDINGTON (46)は，Drosophila melanogasterで，

環境条件(温度)が変化しでも，器官の形成が安定であ

るような特性，すなわち canalizationの強さについて

の選抜実験を行ない，それが有効であったことをたしか

めたが，こういう canalizationの強さは，同じ形質の発

育不安定性とほとんど，叉は全く関係がないことを明ら

カ寸こし7こ。

RASMUSON (28)は，Drosophila melanogasterで，

剛毛数，遡，脚，眼などにおける崎型発生について，近

交試験と選抜試験を行なった。近交によって時型発生率

は高まったが，選抜の効果は，余り有効で‘なかった。こ

の崎型の発生率は，集団密度に関係がないが，餌に酵母

を入れて，ショウジョウパエに対してよりよい条件にす

ると，発生率が高くなった。崎型のパーセントと，胸保ij

部剛毛数の左右不対称性同一遺伝子型をもった個体の間

の，胸側部剛毛の総数に闘する変異，叉は paraoxon薬

剤に対する感受性とを比較したところ，面奇型発生率と，各

種の発育不安定性とは互に平行的であったが， paraoxon 

感受性は埼型発生率と相関がなかった。この研究から，
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Rasmusonは，薬剤に対するtJL抵性，すなわち，環境ス

トレスに対する生物内の bufferingcapacityは別もので

あるとした。薬剤抵抗性は，個体のヘテロ性に直般関係

し，近交系は弱く ，Flは強かったが，発育不安定性には

そのような傾向が認められなかった。

BENTVELZEN (5)は Drosophilamelanogasterで，

平均の生長速度は同じであるが，変異の大小にっし、て異

なる両種のがJ虫群をつかって，密度効果を実験した。こ

の実験から彼は，餌の条例ニが悪くなった場合には，集団

内の変異性の大きい方が適応性が高いという結論を導

L 、7こ。

以上述べたように，発育不安定性の研究は，主にショ

ウジョウパエで，特に，胸側部剛毛数の左右不対称性に

ついて行なわれてきたが，しかしその他の動物および

縞物でも僅かながら報告されたものがある。

CHAI (7)は，ネズミの系統をつかい，発育時期と発育

不安定性との聞の関係をしらベた。供試系統は，体の大

きい Lと小さい Sで，それらの間の F1，F2および戻交

配群につき，生誕時， 離乳期(生後 28日目)，および 60

日目の体長をしらベた。その結果によると，集団内変異

はp 純系およびfろでは，生長が進むにつれて減少する

が，F2および戻交配集団では，生長とともに漸増した。

これは，生長段階に特異的に働く遺伝子の分離と共に，

交配による自己調節作用の喪失によるものであろうと推

論された。

BADER (2)は，イエネズミの歯の左右不対称性を研究

した。個体内分散で見ると，雑種は不対称性が低かった

が，しかし近交系が野生集団や任意、繁殖集団に比べて特

に不対称性が高いとはし、えなかった。すなわち isogenic

になることが不対称性を増すとはいえないしホモ性が

不対称性を高めるともいえなし、。又個体の，集団平均か

らの偏差と，不対称性との聞にも相聞はみられなかった。

さてここで少し動物学者の，動物の発育に対する全

般的な考え方をうかがってみよう。

W ABURTON (47)は，発育における feedbackの系の

生物進化における役割を考察した。彼は，その系を， (1) 

形態発生における機作 (morphogeneticfeed back)， (2) 

形態変化による生理機構の調節に関する機作 (simple

feed back)， (3)器官の活性変化による機作 (linkedfeed 

back)に分類した。 突然変異は，しばしば，生物の生理

機能を狂わせやすいが，しかし生体内で各種の機作が

調節的に働くために，器官の生理的平衡は保たれるので

ある。そしてそれらはすべて，上記の feedbackのいず

れかに属するo' feedbackは生物の進化にとって非常に

重要であるというのが彼の結論である。

V AN V ALEN (43)は，Drosophi・lamelanogaster，ハ

ツカネズミ Peromyscus lcucopus noveboracensisお

よび，古代馬 Gr伊hijう'p/lSg悶 tusについて発育不安定性

の研究をした。古代馬は，化石として発抗jjされた 36の試

料について，尚の研究をした。 VANVALENは左右不対

称性を， (1) Directional asymmetry， (2) Antisymmetry， 

(3) Fluctuating asymmetryに分けた。この最後のもの

が一般にし、う発育不安定性である。 VANVALENは発

育不安定性に対する抵抗性(別の言い方では bu妊ering

capacity)は，発育の canalizationと関係があると考え

た。著者はこの両者は，適応、に関する同じ事態を，異な

ったレベノレで、みたものであると考えたので、ある。

さてここで再び，限を転じて植物における研究の進展

状況を見てみよう。

LEWIS (20)は， トマトで異常型 (rogue)を出す系統

をつかい，異常型の発生を高める条件が高訴し弱光，短

日，花序の老化等であることを見出したが， rogueを出

す系統は，分化発育の聞に，体組織が不安定平衡状態に

ある為であると結論した。

JINKS and M A  THER (16)は，部分自殖性の Nicotiana

rusticaで，区内の個体間変異によって発育不安定性をし

らべたところ，Flは必ずしも，親品種に比して安定的で

なかった。彼は，発育不安定性は，自然淘汰によって得

られた genicbalanceによると考えた。

PAXMAN (25)は，Nicotiana rustlcaの5I~I 殖系を使

って， ダイアレノレ交配を行ない，親および Flについて，

花器では雄ずいと雌ずいの長さ，葉で、は頂部の 3枚の葉

型指数について研究を行なった。個体内変異で見ると系

統悶差異は明らかで，相反交配の差はなかった。不安定

性は，雄ずいと雌ずいで平行的であるが，花器の不安定

性と葉の不安定性とは相関がなかった。個体内変異と個

体間変異(区内変異)は +0.5826の相関を示したが，個

体内変異と年次変動とは相関しない。また葉型の変化を

分化と考えると，分化と不安定性との間にも +0.5223の

相関があることを見出した。

NOTANI (24)は， トウモロコシの自殖系と Flで放射

線処理抵抗性に差があることをたしかめた。自殖系聞に

も差があったが，自殖系と Flとを比較すると，F1の方が

抵抗性が強かった。これは，Flが一般的に homeostatic

でかつ，ヘテロシスをもつためで、あろう。放射線処理区

で，変異係数の Fl/Pの比を見ると，この値は 1よりも小

さくなった。これは，異常な環境では Flの方が自殖系よ

りも安定的であることを示すものと理解された。
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DAVIS (9)は，ココヤシの葉や花序の出方の左巻性と

右巻性をしらべた。それによると，巻性は薬を構成する

小葉の数の左右不対称性と関係があり，集団内の頻度を

見ると，左巻の方が右巻よりやや多かった。交配実験を

したところ，巻性に関する遺伝的傾向は全く認められな

カミった。

Roy (31)は，インドの庭園樹である Nyctanthes

arbor-tisti・5で，葉形や花べん数の個体内変異をしらベた。

変異の大きさは，個体によりちがし、があり，これは遺伝

的と考えられた。花ベん数自体は，開花期間の中期で減

少する傾向があるが，花べん数の差異は末期に近ずくに

つれて増す傾向が見られた。末期には異常花の発現率も

大きくなった。 Royは，これを花の発育の canalization

が，時間と共に弱まるからであると考えた。

RANA (27)は，キクに X線処理をして，花ベんが筒状

になる変異系統を得た。この形質は単純劣性の遺伝子に

よるが，この遺伝子の表現度 (expressivity)は環境によ

って変り，開花末期にはその低下が認められた。個体聞

に表現度の差が認められたが，これは遺伝的背景のちが

うためと考えられた。

ここで，トマトの白殖系と F1の変異の比較試験を追究

しておこう o

WILLIAMS (48)は， トマトの白殖系と F1で，個体当

りの果数，1:l1!:重，植物重，開花数，開花期について区

内およひ反復区間の変異をしらベた。それによると，自

殖系と F1との聞に明らかな差はなかった。形質によって

ー定ではないが，変異の大きさは，F1が両親品種の中間

になる場合が多かった。

以上各種の研究は，主に純粋な生物学の立場から，動

植物の発育不安定性を取扱ったものであったが，農学者

もこの問題に全く無関心であった訳ではなし、。それで，

これから農学的な立場から，行なわれた研究を概観して

みよう。

LERNER (19)は，ニワトリで，自己調節能力 (self-

regulatory capacity又は bufferingcapacity)が，産卵

能力に関係すると考えた。育種の進まなかった時代のニ

ワトリは，春秋2期に産卵が集中したが，現在では，四

季に関係なく，産卵を続ける能力をもつに至ったり，あ

るいはまた，ケージ飼育にむしろ適しているような F1

があったりすること，更にはまた，s降卵中の温度衝撃に

対して，F1の方が親よりも強いということ，ならびに生

存率と産卵率との間に正の相闘がある事実など，すべて

生体の自己調節作用と生産力との聞に近い関係があるこ

とを示すといえるとした。

BECKER and BERG (4)は，ニワトリの栄養試験や生

長速度試験の精度を高める為に，どう L、う材料が適する

かについて研究した。その結果によると，近交系と F1の

いずれで、も別に試験精度には影響がないことがわかっ

たにの研究を特にここにヲ|し、たのは，一般動物試験で

は，純系よりも F1の方が homeostaticであるかなし、か

に関して，これから述べようとする本論文の内容と関連

があるためで、ある)。

JONES (17)は，応用遺伝学におけるヘテロシスと

homeostasisの意義を論じたが，その中で彼は，自殖性

植物では，純系よりも純系混合群叉は，交配雑種集団の

後代を使った方が，安定な生産を示して有利で、あるとい

っている。

ALLARD (1)は，自殖性のライ 7 ピーンの 3品種で，

単一品種，品種混合群，およひ交配雑種集団をつくり，

4個所で 4年間 4回反復法で比較試験を行なった。生

産カは，雑種集団が最も高く，品種がそれに次ぎ，混合

群は最も劣ったが，反復間分散と場所年次相互作用の分

散で見た安定性は，雑種集団と混合群がすぐれ，品種は

不安定であった。

STUBER， JOHNSON and SCHMIDT (39)は，コムギの

粒の蛋白質含量のi固体内および個体間変異をしらべた。

コムギの穂の上部につく粒は，蛋白含量が低かった。蛋

白含量の穂別変異は，個体内でも個体間でも，その大き

さが品種によってちがった。 F1の変異は，両親の中間に

なることを見出した。

DAVIS (10)は，ココヤシの左巻性と右巻性について研

究を続けたが (DAVIS， 1962参照)，その結果，左巻の個

体は右巻の個体よりも葉数が多かった。玉突の全長，葉柄

長，小葉数は右巻の方が左巻の{間体よりも大きかったが，

緑色部の総面積では，右巻と左巻は差がないようであっ

た。左巻のi間体は，右巻よりも多収であったが，これは

葉数が関係すると見られた。

FLEMING， KOZELNICKY and BROWNE (11)は，ト

ウモロコシの白殖系の間で，草丈，穂高などの各形質の

個体間変異に差のあることを見出したが， FLEMINGら

は，この変異をヘテロ性の残存，突然変異などによる分

離と考えた。著者らによれば，白殖系は，普通に考える

よりもはるかにヘテロ性が強いと考えられた。

PFATLER (26)は， エンバク 6品種とそれの等量混合

による合成品種を作り，粒，草収量などの比較をした。

それによると，合成の方が6品種の平均よりも生産力が

高かったが，変動をみると年次問では，合成の方が小さ

し密度の変化による変動は合成の方が大きかった。
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以上年次を追って，色々な材料を使つての世界各国の

研究を述べてきたが，それらをとりまとめてみると，次

のように概説される」

(1) 生物の器官の発育は， しばしば誤りを伴う。

(2) この誤りは，左右対称的に形成される器官では，

一定の方向と，一定の法則性をもたない不対称性を起こ

し，同一個体上の相同器官の聞には， ランダムな変動を

起こしさらに同じ遺伝子型をもった個体の聞では，ラ

ンダムな変動の原因になる。

(3) これらの発育上の誤りを発育不安定性とよぶと，

発育不安定性の多少は遺伝子の支配をうける形質であっ

て，選抜により変化する。

(4) 一般に動物で，純系は発育不安定性が高く ，F1雑

種では低いと考えられてきた。これは，F1雑種では，遺

伝子の多様性が大きく，そのためにいろいろな環境条件

のストレスに対して，より有利であるからだと考えられ

た。しかしながら，主述の色々な研究の結果は，これら

の考え方が誤りであることを指摘するものが多かった。

(5) 発育不安定性は，温度などの環境条件によって，

その起こり方が変化する。

(6) 発育不安定性は，その器官が形成される時期と関

係があるらしいが，あるときは末期に近く形成されたも

のに発育不安定性が高いといわれ，あるときには叉，全

く逆のことがし、われた。

(7) 農学的にみると，発育不安定性は生産と複雑な関

係をもつらしし、。しかし詳細は判っていないし叉基

礎的な追求も行なわれていない。

第 III章 発育不安定性の概念

本研究は，その主な問題点を，タバコ，イ来ならびに

テンサイの「発育不安定性」の研究においているので，

研究結果の記述に先立って，発育不安定性の定義と一般

的概念をはっきりさせておいた方がよいと思う。

発育不安定性について，いままでに，詳細に記述され

たものは余り見当らないが，酒井 (38)は， 1964年に高

松市で行なわれた白木育種学会第27回講演会における

シンポジウムで，代表的な解説を行なった。それを参照

しながら，一応の定義す守けを行なおうと思う。

発育不安定性 Developmentalinstabilityとは，形質

の発現に際して起こる誤差的変動と定義される。これに

は，いわゆる質的形質における不安定性と量的形質にお

けるそれとが含まれる。質的形質の場合には，発育不安

定性とは，形質の異常的発現を意味することになるが，

これは，本研究には含まれない。本研究において発育不

安定性とよばれるものは，形質の形成そのものは尋常に

起こり，しかもその形質の量に変異が生ずることである。

これが実際の縞物でどのように生ずるかは，これからあ

との記述によって明らかになる筈であるが，こういう発

育不安定性が，どのような機作で起こるかはまだ判って

いない。

酒井 (38)は， rもし生物の器官の発育過程を，確定論

的なものでなく，確率論的な法則にしたがづて起こるも

のと考えると，量的形質は必然的に，誤差的変動を伴う

だろう。そしてもしそういう変動が生物の生存や繁殖に

とって，あるいは育種目的に対して不利であれば，そう

いう変動を少なくするような遺伝的機作が発達しよう

し逆にもしある程度の変動が生物にとって有利であれ

ば，その変動はそのまま残存されるだろう」といった。

この仮説的な説明が，現在のところ量的形質の発育不安

定性についてあてはまるだろうと思われる。

第 IV章研究の記述

著者は，タバコ，イネ，およびテンサイを使って緒論'

に述べたような目的の研究を行なった。それで以下，便

宜的に植物別に研究の結果を記することにする。

第 1部タバコに関する研究

第 1節葉の発育の分析

タバコの葉の色々な形質相互間の遺伝的関係を追求す

るために，タバコの 6品種，すなわち， Sumatra， Con-

necticut Broad Leaf， Bright Yellow， T. 1. 448A.， 

Ambalema，達磨を用いて 2回反復の実験を行なった。

個体上の葉を，第一花枝の不の葉から下方に，順番に

15枚を番号をつけて収穫し葉長，葉幅，葉脈数を測定

した。葉の大きさは茎頂部に近い方が小さく，茎基部に

進むに従って大きくなる傾向をもっ。葉長の着生位置に

よる変化は第 1図に示す通りである。

15枚の葉の聞の遺伝相関と，環境相関を計算した結果

は第2図に示す。遺伝相関係数の推定は，分散分析と共

分散分析より推定した遺伝分散と遺伝共分散より行な

った。

第 2図の横軸上の数字は，葉聞の間隔を，その聞には

さまれている葉の数であらわしたものである。例えば，

I枚目と 5枚目の葉，あるいは 2枚目と 6枚目の葉の聞

の相関は，それぞれ3枚ずつの葉が介在するので，横軸

の3に対応する縦軸の値をみるとよい。

第 2図によると隣りあっている茶の間(横軸の 01ニ対

応するところ)の遺伝相関は，ほぼ1.0である。 7枚から
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第2節葉と花における発育不安定性

本研究に使った材料は，Nicotiana tabacum L.の 11

品種である。葉巻用2品種， Sumatra，Connecticut Broad 

Leaf (C、B.L.)，紙巻タパコ用 4I~:~l 種， Virginia Gold 

(v. G.)， Bright Yellow (B. Y.)， Hicks， Moore Field 

Franagan (M. F. F.)， 1=1本在来九日1種，達磨，指宿，お

よび非実用品種である NicotineFre巴 Tobacco(N.F目1'.)，

T.1. 448 A.， Ambalemaの合計 11品種である。最後の

3つの非実用品種は，それぞれ特定の形質において特徴

的なものである。すなわち， Nicotine Free Tobaccoは

低ニコチン含量， T.I. 448Aは，立枯病抵抗性， Am-

balemaはタパコモザイク病抵ー抗性を備えている品種で

ある。各品種を陛に植えて，その内任意に選んだ各 3個

体につき個体別に調査を行なった。業が成熟するのを偽

って，第一花枝の次の葉から測定しうる全葉について，

葉幅ならびに左葉片幅と右葉片幅，葉脈の中骨上におけ

る着生距離，および隣りあっている葉脈の聞の最広の部

分と最狭の部分とを狽IJり， さらに葉脈長を測定した(第

4図参照)。

とする(第4図を参!問。

(2) 葉脈問距隊変異性 (V.D.V.)

V.D.V.=去
但し， σは中骨」二における葉脈問距離の原準偏差

(.JI: D~-(I:五所!lii亡1) ， 111は葉脈問距離の平均

値 (I:Di/n)とする(第4図を参照)。

(3) 葉脈の不平行性 (V.D.l.) 

V.D.I. = ¥dj¥-diz¥/mi 

但しじんIとゐzは相隣りあう葉脈問距離の最広値

と最狭値，11liは相隣りあう葉脈長の平均値とする

(第 4 図を参)I，~)。

花では，上記の 11品種のうち， 9品種 (VirginiaGold 

とHicksは調査しなかった。)を使い， 1個体当り，約 20

:rt.について花糸と花柱の長さを前述の 3個体について測

Shortest stamen 

Fig. 5. Flower of Nicotiana tabacum 

定した。 1花当りの花糸の数は，通常5本で 4本のほ

(Cl γ同長の花糸と， 1本の短L、花糸よりなる(第5図参照)。

(Al 

Fig. 4. Schematic illustration showing 

how the measurements on each 

leaf were taken 

A: Bilateral asymmetry 
B: Vein distance variability 
C: Vein deviation index 

そして，これらの測定値から次のような発育不安定性の

指数をつくった。すなわち，

(1) 葉幅の左右不対称性 (A)

A I L-R | 
ー-w 

但し，L， Rは葉幅での各々の葉片幅，W は葉幅

花の発育不安定性の尺度としてとられたのは次の 3品

種である。

(1) 花糸長の花内変異 (σw)

σw=長い 4本の花糸長の花内の標準偏差

(2) 花糸長の個体内花問実異 (σOB) 

σ古β=長い 4本の花糸長の平均長の個体内1t.間
の標準偏差

(3) 花柱長の個体内花間変異 (σ ~B)

σ中B=花柱長の個体内花聞の標準偏差

別葉における発育不安定性

葉の発育不安定性について対照的な 2つのタパコ品径

の例を第6図に示す。

Connecticut Broad Leafの葉は，葉幅の左葉片1幅と

右葉片幅が同大であり，主軸上における葉脈の分布は極

めて規則的で，ほほ等間隔に配置され，葉脈は平行に走
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Fig. 6. Leaves of th巴 tobaccovarieties， (A) 
developmentally unstable， (B) stable 

A: Ambalema， B: C. B. L 

っている。ところが Ambalemaは上述の，TI'，1'習とは反対

に，葉幅はコf二;対称で葉III氏の分布は極めて不規則であり，

また葉脈の走11百は平行で、ない。

葉幅の左右不:xg~問、性に方 InJI1があるか否かを知るため

に次の実験を行なった。

不対称性を 3つにわけることが出来る (VANVALEN 

(43))。第 1は常に右(叉は左)が他方より大きいというい

わゆる方向性をもっ不対称性 (DirectionalAsymmetry) 

である。第2は，不m司、性が起こるが，その方向が一定

でない。不定向不対称性 (Antisymmetry)である O 第3

は左と右の大きさに誤差が含まれ，そのために左右不対

称性になる誤差不対称性 (FluctuatingAsymmetry)で

ある。実際には後 2者(不定向不対称性と誤差不対:問、性)

は区別することが罰燥なので，両方を一絡に考えて，不

完1'1ホ性を一定方向をもったものと， 111位性のものとにわ

ける。さてここでタバコの葉の左右不対称性は，一休，定

向的であろうか，初i主的であろうか。定|句的であるとし

た場合，その定向性には，次の 4つの場合があるだろう O

(1) 穏に属するすべての，又は大多数の個体が同じ方

向性を示すような，すなわち，極に特異的な方向性があ

る場合

(2) 簡では一定でないが，遺伝子型によって一定の方

向性を示す場合

(3) 個体によって一定の方向性を示す場合にれは遺

伝子製によって方向性がきまらずに，その植物の発生の

当初に機会的に得られた方向性泊しその個体のその後の

方向性をきめるような場合である。)

(4) 1司じ伺休の"1"で局部的iこ方向性を示すような場合

例えば，最初jの数枚の葉は左または右の似11が大きいが，

その次の数枚は右または左が大きいというような場合で、

ある。

上のような 4種のいずれにタパコの去をの不対局、i生が属

するかどうかをしらべるために， Hicksから任意に分自if

された 16系統79例休を使い，各々の個体から辿統して

着生している 8枚の葉をとって，左梨、片仰が右葉H幅よ

り大きくなる割合を調べた。いま 1枚の葉の(左-:til

の値が正(または負)になるlijt本を P，.í~! (または正)に

なる係率を (l-Plとすると 1個体労り 8枚の葉が正と

負の値を札|み、合わせてもつ頻度分布は

[P十(1-P)]8

の展開によって示される。もし種に特異的，または遺伝子

型に特異的な定向性不対称があれば，P手0.5み(l-P)と

なりう積内または各系統内の個体;の分布は常に一定の方

向にポアッソン分;{jiを示すだろう。もし上述の (3)のよ

うに{町村百に一定の友右側性が生ずるときには，fll'il{小別

にPまたは (l-P)が 0.5よりもずっと大きくなり，何

体の分布は正規的でなく，二l頁山線叉は少なくとも平Jfti

rlH線になるだろうから， (1)， (2)， (3)のし「Fれに1日当するか

を吟味するには，P=(1-P)=0.5の場合の理論分布から

どの位、有車、に偏っているかしらべるとよい。理論分布か

ら期待される頻度と実!3Ý~~こより鋭察された頻度，および

それらのカイ自乗検定の結果は，第 1表と第715-(1に示す。

20 

10 

0+1 2 3 4 6 アt8

Fig. 7. Theoretical and observed frequency 

distribution of plants having 0 to 8 

left-sided leaves. 
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T:ible 1. Theoretical and observed fr巴quenciesof plants having left-sided 

and right-sided leaves in given numbers among eight. 

Number of山 2 3 4 5 0 7 8 Total 

Number of plants expected 

Number of plants observed 

0.3 2.5 8.0 17.3 21.fi 17.3 8.0 2.5 0.3 79.0 

o 3 6 13 30 13 9 4 1 79 

X2 = 8.01 0.50>P>0.25 

但し， 0と8の階級の期待頻度は非常に少ないので， も行なうと，もし発生的にまたは位置的に近い業が連鎖

各々 1と7の階級と一緒にした。第 1表の結果から 的に同じ方向をもつならば，上記の 2つの値の相関は正

P = (1-P) = 0.5である仮設を捨てることが出来ない。 になり，任意にきまるなら 0，逆になる傾向があれば負

すなわち，上述の (1)種による一定方向性， (2)遺伝子型 になる答である。それで、，この相関をしらべると，rニ

による一定方向性， (3)個体による一定方向性，のいずれ 0.0266土 0.0424となり，従って，隣りあった 2枚の葉の

をも示すような傾向は，全く見い出されなかったの 左右側性は，それぞれ全く任意にきまると結論された。

で，少なくとも個体レベノレでは方向性はないと結論され すなわちタバコの葉の左側と右側は，各葉毎に全く任意

る。次に (4)の場合を検定するために，隣りあった 2枚 にきまるもので，すなわち，典型的な初復的不対称とい

ずつの葉をとり，その 1枚の葉の(左←右)の値が正で うことができる。

あれば +1，負であればー1とし同じ計算を次の葉に 楽に関する発育不安定性の調査結果は，第2表に示す。

Table2. Instability values of foliar characters 

in 11 varieties of to bacco 

l Ve臼in Ve山m Bilateral 
Variety 

dlstance devlat10n t 
variability -in-dex asymmerry 

(xlO) (xlOO) (x100) 

Ambalema 4.36 19.39 4.19 

T.1. 448A 4.54 18.77 3.02 

Daruma 3.28 16.27 3.29 

Ibuski 3.22 15.45 2.97 

Moore Field Franagan 2.91 15.05 2.67 

Hicks 3.11 14.11 3.47 

Bright Yellow 2.76 13.81 2.57 

Nicotine Free Tobacco 2.53 13.95 2.48 

Virginia Gold 2.58 11.31 3.07 

Sumatra 2.46 11.71 2.40 

Connecticut Broad Leaf 2.25 8.62 2.15 

但し，葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性は 10倍，

葉脈の不平行性は， 100倍した値である。 タバコに関す

る以下の結果はすべて同様の尺度で扱う。

第2表によれば，葉脈問距離変異性，葉幅の左右不対

称性，ならびに葉脈の不平行性で比較すると， Ambalema 

とT.I. 448Aは，極めて発育不安定性が高く， Sumatra 

とConnecticutBroad Leafは非常に発育不安定性が低

い品種である。この発育不安定性の低い 2つの品種は，

葉巻用タバコであることに興味がもたれる。また在来種

の指宿と達磨は，比較的発育不安定性が高い方に属して

し、る。生産力の高い商業品種の BrightYellowとHicks

は司発育不安定性に関して中間的な値を示した。

葉の発育不安定性に関する分散分析の結果は第3表に

示す。

第3表によれば，いづれの発育不安定性においても，

品種間差異が統計的に有意である。すなわち，発育不安

定性は遺伝的なものである。また，葉脈の不平行度は個

Table 3. Analysis of variance for three indices of instability in tobacco leaves. 

Source of variation 

Between varieties 

Between plants within varieties 

Between leaves within 
plants within varieties 

Deogf ree 

freedom 

10 

22 

579 

料 Exceedsthe 1 % level of signi五cance

Mean sq uares 

Vein distance V ein d_~viation A 
variability index f¥symmetry 

41.0783*本 610.64** 0.2378** 

0.4926 22.19** 0.0443 

0.6019 10.75 0.0530 
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体聞においても統計的に有意な差があった。

2) 花における発育不安定性

花の器官，すなわち，花柱と花糸の長さに関する発育

不安定性は第4表に示す。

花柱の個体内花間変異，花糸の個体内花開変異および

花糸の花内変異を比べると， Bright Yellowが発育不安

定性が高く，葉の発育不安定性の低い SumatraとCon-

necticut Broad Leafは花の発育不安定性が比較的高い。

指宿，達麿の在来種は，花の発育不安定性に関しては比

Table 4. Instability values in fioral eharacters 

in nine tobacco varieties. 

Inter臼owerVariability in 

Variety I v刊aria功bi山lHlt1町itl 
in pistil Intra- Inter-
length 日ower fiower 

Ambalema 2目08 1.19 1.97 

T.I. 448A 1.31 1.07 1.47 

Daruma 1.62 0.86 1.44 

lbusuki 1.35 0.73 1.35 

Moor巴 FieldFranagan 2.24 1.01 1.76 

Bright Yellow 3.88 1.32 1.89 

Nicotine Free Tobacco 1.80 0.90 1.83 

Sumatra 2.98 1.44 1.88 

Connecticut Broad Leaf 2.44 0.93 1.97 

較的低い。

分散分析した結果は第5表に示す。

第5表から花の器官の発育不安定性に関して，品種聞

で異なっていることが明らかとなった。但し 4本の花

糸の平均長の個体内花間変異については，品種間で統計

に有意とみとめられなかった0

3) 葉の発育不安定性と花の発育不安定性の聞の関係

第4表の 9品種について，葉の発育不安定性と花の発

育不安定性の相互間の相関をしらべると第6表の通りで

ある。

第6去でみると，葉の発育不安定性の3穫の測度の聞

には互いに正の相関関係が存在している。また花の発育

不安定性の 3種の測度の聞にも正の相関関係がみられ

る。しかし葉の発育不安定性の 3種のil¥lj度と仇花の発育

不安定性の 3種の測度の聞の相関はし、ずれの場合も負で

低い。そこで，葉の発育不安定性と花の発育不安定性の

各々について，品種間の差を最大にするような判別函数

を作った。半IJ7]IJ函数の計算方法は， GOULDEN (1952)の

方法によった。得られた判別函数は次のようである。

葉の発育不安定性の平IJ別函数 (L)は

L = 2Yl+6Y2+3Y3 

イ旦し Y1: 葉脈問距離変異性

Y2: 葉脈の不平行性

Y3・葉幅の左右不対称性

Table 5. Analysis of variance of three indices of instability in tobacco fiowers. 

Degrees 
Mean squares 

Source of variation 。f Interfiower Variability in 

freedom 
varia bili ty of stamen length 
pistil length Intrafiower Interfiower 

Between varieties 8 2目0573** 0.1264* 0.3101 

もiVithinvarieties 18 0.3657 0.0456 0.4572 

ヘ料 Exceedthe 5% and 1% significance levels， respectively 

Table 6. Intervarietal correlations among instabilities in fioral organs of tobacco. 

Vein distance variability 

Vein deviation index 

Bilateral asymmetry 

Interfiower variability 
in pistil length 

Intrafiower variability 
in stamen length 

Vein 
deviation 
index 

0.9170** 

Bilateral 
asymmetry 

0.8102*キ

0.8517** 

interfiower 
variability in 
pistil length 

-0.4961 

-0.5018 

0.3533 

V五五bui丙 m

担旦日竺型h
Intrafiowernterfiower 

-0.0132 -0.3139 

-0目0747 -0.3832 

-0.0219 -0.1666 

0.7474* 0.6466 

0.6103 

* Signi品cantat the 5% levels. 料 Signi五cantat the 1 % levels. 
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1t.の発育不安定性の判別函数 (F)は

F= 3X1十lOX2+9X3

但し，X1: 4本の長い花糸の花内変異

X2: 4本の長い花糸の平均値の個体内花開変異

X3: 花柱の長さの個体内花間変異

上記のような函数で葉の発育不安定性と花の発育不安

定性を表わすと第7表の示す通りである。

葉の発育不安定性の函数と花の発育不安定性の函数の

聞の関係を図示すると，第8図に示す通りである。

第8図をみると，葉の発育不安定性と花の発育不安定

性の間には低い負の相関関係がみられる。そこで相関係

数を計算すると， -0.3145で，統計的に有意、でなL、。従

官

z 

Table 7. Comparison between foliar and 

floral instabilities collectively 

expressed by discriminant func-

tions of tobacco varieties. 

Variety l FOliar 
instability 

Floral 
instability 

Ambalema 

1'.1. 448A 

Daruma 

Ibusuki 

Moore Field Franagan 

Bright Yellow 

Nicotine Free 1'obacco 

Sumatra 

Connecticut Broad Leaf 

。

O 
O 

O 

O 

O 

2.161 

2.129 

1.732 

1.658 

1.567 

1.444 

1.417 

1.265 

1.030 

。

。

4.199 

2.960 

3.156 

2.464 

4.079 

5.778 

3.720 

4.994 

4.485 

Fig.8. 

Floral Instability 

Interrelationship between foliar 

and floral instabilities coll巴ctively

expressed by discriminant func-

tions of tobacco varieties. 

O 

って，おそらくは，葉の発育不安定性と花の発育不安定

性とは別個の遺伝子系によって支配されているものと考

えられる。

4) 葉における発育不安定性の年次変異

第 l表にあげた 11品種のうち 8品種 (Ambalema，

1'.1. 448A.，達磨，指宿， Hicks， Brigh t Yellow， Suma-

tra， Connecticut Broad Leaf)について，年次を変えて

栽培した。そして葉に関する 3径の発育不安定性の調査

を行なった。その分散分析の結果は第8表に示す。

Table 8. Analysis of variance of three 

indices of foliar instability at two 

years in eight varieties of tobacco. 

Source 
of 

D Mean squares 
eg~ees Vein Vein 13百且teral

vanatlOn fre:dom distance dMatlon 問 m-
variability index metry 

Variety 7 

Year 1 

Variety X Year 7 

Error 32 

3.9889** 51.0829** 2.3763** 

0.66θ7** 179.3747ネキ

0.0566 4.0501ホ*

0.0405 0.9122 

0.4692 

0.1683*水

0.0377 

* 
ホ*

Signi五cantat the 5% levels. 

Sign凶cantat the 19もlevels

分散分析の結果から品種間差異は統計的に有意であ

る。そこで年次による効果をみると，葉脈の不平行性はp

1%水準で統計的に有意であった。葉脈問距離変異性は

59'0水準で年次効果が統計的に有意であった。しかし

葉幅の左右不対称性は，年次効果がみとめられなかっ

l~てご:

一~ーーー_ n

3ト礼、、;
-----¥i 

2十、¥¥¥¥-c

1962 1964 

Vein distance 
variabi:ily 

Fig.9. 

20 

15~ 、、 \\T

¥号、¥、 A

1叫¥ごき!
¥¥¥; 

五;___c 
~ 1964 1962 1964 

Vein deviation Bilateral 
index asymmetry 

Variation between years in 

developmental instabilities 

A: Ambalema B: Bright Yellow 

C: Connecticut Broad Leaf D: Daruma 

H: Hicks 1: Ibusuki 

S: Sumatra 1': 1'.1. 448A 
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た。また年次と品種の相互作用をみると葉脈の不平行性 全葉について，葉脈問距離変異性，葉脈の不平行性，葉

と葉幅の左右不対称性については統計的に有意である 幅の左右不対称性の 3種の発育不安定性を調査した。そ

が，葉脈問距離変異性は年次と品種の相互作用はみとめ して着生位置を花の方の部分から基部(根部)の方へ出

られなかった。年次による発育不安定性の変化を図示す 来るだけ等分に 7区分しその着生位置区分での発育不

ると第9図のようである。 安定性の表われ方を調べた。

第9図から葉脈の不平行性と葉脈問距離変異性は， 分散分析を行なった結果を第9表に示す。

1964年の方が 1962年より低いことがおかる。葉幅の左 第9表から 3種の測度の品種間差異は統計的に有意で

右不対称性は 1964年の方が 1962年より高い傾向がうか ある。着生位置による発育不安定性の差異は統計的に有

がわれる。葉幅の左右不対称性で， T.L448A.は 1962 意、とみなされない。しかし着生位置と品種との間の相互

年と 1964年で，非常に値が異なっている。 作用は，発育不安定性の 3つの測度でいずれも有意であ

5) 葉の着生位置による発育不安定性の変異 る。このことは，品種によって，異なった着生位置にあ

前節と同様の 8品種について，葉の着生位置によって る葉が高い発育不安定性を示すことを意味する。

発育不安定性がどのように変化するかを知るために実験 そこで，品種と着生位置の相互作用をわかりやすく図

を行なった。第一花枝の直下の葉を 1とし，調査しうる 示するために， 7区分された着生位置をさらに上部(花

Table 9. Analysis of variance of three indices of foliar instability at 

seven height-levels in eight varieties of tobacco. 

Source of variation 

Variety 

Height 

Variety x height 

Error 

Degrees of 
Mean squares 
Vein distance Vein deviation freedom Asymmetry variability index 

7 8.8271 ** 13.5624** 107.8821 ** 

6 1.1173 0.2772 6.5863 

42 2.5493* 0.3695本* 5.5284*ネ

112 1.5364 0.1608 2.9025 

*， ** Exceed the 5% and 1 % levels of signi五cance，espectively 

の方)，中部および基部(根の方)の 3階級に分け， 葉脈

問距離変異性についてプロットしたのが第 10図である。

第 10図をみると，発育不安定性の高い Ambalemaと

T目1.448Aーは，中位葉の発育不安定性が最も高いのに対

し，発育不安定性の低L、Sumatra，Connecticut Broad 

Leafは，中位葉の発育不安定性が，下位葉と上位葉の発

育不安定性より低い。すなわち，着生位置での中位葉の

発育不安定性は，発育不安定性の高い品種でより高くな

り，発育不安定性の低い品種でより低くなる。すなわち，

発育不安定性の品種間差異は中位葉で，最も大きくな

る。葉の発育不安定性の他の 2つの測度(葉幅の左右不

対称性と葉脈の不平行性)においても葉脈問距離変異性

と同様の傾向がみられた。さてここで，中位葉が特異的

行動をとるのは，一体，葉の大きさと何か関係があるの

であろうか。 この疑問を解くために，葉の大きさ(葉長

で測定)について上と同様に 7区分して，上位葉から下

位葉まて、の変化をみたのが第 11図である。

第 11図が示すように葉の大きさは，上位葉が小さく中

位葉と下位葉が大きし、。品種によっては，中位葉が下位

4.0 

b-一
一
』
伺
-
L
M
W〉

三幹ff

>くフア

E 

C 

ω 
〉

2.0トー\~

ー←一一TOP BOTTO門ーーー

Fig. 10. Relation between vein distance 

variability and height-level of 

the leaf on the stem in eight 

varieties of tobacco. 
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葉より大きいものもあるが"発育不安定性について，高

低で異なる 4品種に関する限り，下位葉が大きく，中位

葉は決して最大ではない。したがって，発育不安定性の

あらわれ方と業の大きさとは，平行的関係にないといえ

ょう o

h 第3節葉の発育不安定性のダイアレル分析

供試された品種は， Ambalema， T.1. 448A，達麿，

Bright Yellow， Sumatra Connecticut Broad Leafの

6種である。

75 

50 

25 
cml 

この6品種の相反を含むダイアレ Jレ交雑を行なった。

1・USUKI

TOP BOTTOM 

Fig. 11. Leaf size (length in cm) on seven 

height-levels on the stem 

そして交雑.Flι親品種を 2回反復で栽培した。 1つの区

より周縁を除いた 5個体を任意に選んで調査個体とし

た。調査を行なったのは，開花後 1週間から 2週間の間

である。調査方法は第1花枝につく業をOとし基部に向

って順次に 1から 15枚まで番号をつけて調査した。発育

不安定性の測度として用いた葉脈問距離変異性と葉幅の

左右不対称性は，前節と同様の方法で測定した。葉脈問

距離変異性は， 6番目の葉から 10番目まで、の葉について

調査した。葉幅の不対称性は 15枚の葉全部を調査し

た。ダイアレノレ分析の分散分析による方法は， HAYMAN 

(14)の方法に従って行なった。

1) 葉の発育不安定性の聞の関係

Table 10. Diallel table for genetic analysis of vein distance 

variability in tobacco leaf. 

l- n a 脳 glot1wt Connecticut Daruma Sumatra T.I. 448A. 
Yel Broad Leaf Total 

A B C D S T 

A 3.690 3.650 2.675 3.880 3.880 3.700 20.830 

B 3.860 2.775 1.980 2.455 2.400 2.900 16.370 

C 2.700 1.940 1.670 2.395 1.925 2.365 12.995 

D 3.730 2.830 2.630 2.985 2.515 3.615 18.305 

S 3.280 2目340 1.935 2.625 2.135 2.555 14.870 

T 3.630 3.340 2.435 3.595 2.775 3.540 19.315 

Total 20.890 16.875 13.325 17.935 14.985 18.675 102.685 

Table 11. Diallel table for genetic analysis of bilateral asymmetry 

in tobacco leaf. 

Ambalema YBErlilgohw t Connecticut Daruma Sumatra T.I. 448A.， 
Broad Leaf Total 

A B C D S T 

A 3目806 3.297 2.820 2.907 2.328 4.029 19.187 

B 3.661 3.260 2.913 2.315 2.779 2.962 17.890 

C 2.871 2.857 2.612 2.376 2.445 3.239 16.400 

D 2.964 2.908 2.563 2.948 2.491 2.949 16.823 

S 2.529 2.594 2.279 2.168 1.897 2.595 14.062 

T 3.544 3.234 3.401 2.758 2.589 3.977 19.503 

Total 19.375 18.150 16.588 15.472 14.529 19.751 103.865 



却7

供試された 6品種のダイアレノレ交雑の結果は，葉脈問

距離変異性については第 10表に，葉幅の左右不対称性に

ついセは第 11表に示す。表に示された葉脈問距離変異性

の値は 1個体5枚の葉で 2反復 10個体の平均値であ

り，葉幅の不対称性は l個体 15枚の葉で 2反復 10個体

の平均値である。

第 10表と第 11表の対角線上にある親品種の値をみる

とわかるように， Ambalernaと， T.1. 448A.が発育不

安定性の高い品種で，達磨と BrightYellowが中聞の品

種， Connecticut Broad LeafとSumatraは発育不安定

性の低い品種である。さて，親として使った6品種にお

ける葉脈問距離変異性に葉幅の左右不対称性の間の品種

相関は， +0.7767 (d.f.=4， 5%水準， 0.811)と比較的高

い値を示し，親品種を除いて相反交雑を一緒にした 15

のFlの聞の相関をみると +0.6148(d♂= 13，5%水準，

0.514)で，やはり非常に高く，親品種間にみられた正の

相関関係は， Flにおいてもくずれることはなし、。

2) Flと親品種の発育不安定性の比較 1

葉脈問距離変異性と葉幅の不対称性について，親品種

とそ?の fろとを比較するために，Fl-(九十Pzl/2を求め

た。但し，P1とP2はFrの交雑親となったものの値であ

る。得られた結果は，葉脈問距離変異性に関しては第 12

表，葉幅の左右不対称性に関しては，第 13表に示す。

第 12表と第 13表をみると，個々の組み合せにおいて，

Fl一(九十九)/2の値は変異を示しているが一定の傾向は

みられない。全体としてその平均値をとると，葉脈問距

離変異性は親の平均値2.808に対して +0.064であり，葉

幅の左右不対称性で、は親の平均値3.083に対してー1.189

を示す。このことは，葉脈問距離変異性は中間親より高

くなり，葉幅の左右不対称性は中間親より低くなること

を示しているが，その値はし、ずれも零から有意に偏差し

ている値とみなすことは出来なかった。すなわち，t-検

定の結果，葉脈問距離変異性は 0.5くp，葉幅の左右不対

称性は 0.2<p<0.4であった。すなわち，葉の発育不安定

性には遺伝的にヘテロになったための特別の効果はない

といえる。

3) ダイアレル分析

葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性について Wr

高等植物における量的形質の発育遺伝学的研究島本:

Table 12. Comparison between parent andits Fl in vein distance variability. ， 

Bright Connecticut Darurna Sumatra T.1. 448 A. j 
Yel10w Broad Leaf lfotal 
B C  D S l  

Ambalerna 

1.364 

-0.353 

-0.412 

0.954 

0.068 

0.298 

0.085 

-0.258 

-0.240 

0.353 

-0.283 

0.323 

-0.055 

0.023 

-0.045 

0.543 

-0.425 

0.068 

-0.005 

-0.243 

0.303 

0.033 

-0.170 

0.418 

-0.283 

0.050 

-0.115 

0.183 

0.153 

A 

0.628 

0.020 

0.393 

0.368 

0.015 

A

B

C

D

S

T

 -0.063 

0.065 

0.333 

0.343 0.183 0.584 -0.082 1.424 Total 

Comparison hetween par巴ntand its Fl in hilateral asymmetry Table 13. 

Total 
A
 

Q
O
 

M

T

 

Y
E
A
 T

 
Sumatra 

S 

Daruma 

D 

Connecticut 
Broad Leaf 

C 

Bright 
Yel10w 

B 

Arnhalema 

A 

一7.405

← 5.700 

-3.430 

-6.355 

-4.395 

-8.391 

0.688 

-3.2泡3

0.278 

-2、618

1.003 

0.953 

0.343 

-2.350 

-3.945 

-2.020 

-1.945 

-0.115 

-1.180 

0.640 

-1.690 

-2.065 

-1.613 

-1.738 

A 

B 

-2.568 

-1.710 -1.273 

-3.523 

-1.085 

0.123 

-0.395 

-0.980 

0.078 

C 

D 

-1.740 0.533 -1.923 

S

T

 
-7.151 -2.059 13.111 -2.489 -4.400 -6.466 Total 
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と Vr を計算した。但し W，は6つの親とその Fl行と

の聞の共分散，VrはFl行の分散である。ダイアレル分

析をする際に，通常6つの仮定が設けられる。

(1) 二倍休の分離様式をとる。

(2) 相反交配の聞に差がなし、。

(3) 上位性が存在しない。

(4) 複対立遺伝子を含まない。

(5) 親品種はホモである。

(6) 遺伝子は親の聞に独立に分布している。

このタバコの材料では， (1)と(5)の仮定は満足される。

(2)の仮定は，相反交雑を平均して行なうのでこの仮定

も満足される。さらに，これらの仮定が満足されるため

には，Wr-Vrの均ー性が満足されなければならない

(HAYMAN (15)). Wr- V，の均一性を検定するために分

散分析をした結果は第 14表である。

Table 14. Analysis of variance of Wr- Vγ 

for. bilateral asymmetry and 

vein distanc巴 variability.

S 1Degree 
ource of 

I freedom 

品1e宜nsquares 
Bilateral Vein distance 

~symmetry variability 

Variety 5

1

5

 

0.01071808 0.00162576 

0.00830288 0.00272707 

0.00538496 0.00190372 

Replication 

Error 

川Tr- Vr)の値は，葉脈問距離変異性と葉l隔の左右不

対称性の両方で，系統による差が有意とみとめられない

ので不均一性は認められず， したがって前記の仮定は満

足されていることを示す。

W，を縦軸に Vr を横軸にとって各々の系統を反復別

にプロットしてみると，葉脈問距離変異性に関して第 12

図，葉幅の左右不対称性に関して第 13図のようになる。

放物線は，W;=VpVrにより求めた。但し V1Jは親品

種の分散である。また回帰直線は Wr二九十 Wr二Vr
より求めた。但しこの回帰直線は W~=V1Jiんの内側

でのみ成立する (HAYMAN(15日。

実際に得られた放物線と回帰直線は次の如くである。

葉脈問距離変異性について

W; = 0.6256 V r 

日ん =Vr十0.1085

葉隔の左右不対称性について

日T;= 0.6063 Vr 

Wr = Vr+0.0918 

葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性について得ら

れた放物線と回帰直線はほとんど差がない。

Wr 

.4 

.3 

.2 .4 
ー3

Vr 

Fig. 12. Diallel cross dominance relationship 
in terms of Hら and Vγfor vein 
distance variability in leaves of 
Nicotiana tabacu/1l. 

o Ambalema ム BrightYellow 
口ConnecticutBroad Leaf ... Daruma 

• Sumatra ・T.1.448A. 

Wr 

.4 

.3 

.2 .3 4 
Vr 

Fig. 13. Diallel cross dominance relationship 
in terms of HんandV r for bilateral 
asymmetry in leaves of Nicotiana 
tabaculIl 

o Ambal巴ma ム BrightYellow 
口ConnecticutBroad Leaf ... Daruma 

• Sumatra ・T.1.448A. 
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ここで先ず初めに葉幅の左右不対称性を見てみよう。

Wp+Vrが小さいほど優性因子を多く持っていること

になる (HAYMAN， (15))。第13図より Ambalemaは，

持っている優性因子の数は少なし、と考えられるが，第 11

表で見るようにこの品種は，供試品種中，最も発育不安

定性が高い。同様にして， T.1. 448A.も優性因子の数が

少ないといえるが，達麿と， Sumatraは優性因子を多く

持っている。

葉幅の左右不対称性に関して優性因子を多く持ってい

るものから順に品種をならべると，達磨， Sumatra， 

Bright Yellow， Connecticut Broad Leaf， T. 1. 448 A.， 

AmbalemaとL、うことになる。しかし前4者の品種間の

差異は殆んどない。他方，発育不安定性の高いものから並

べると(第 11表参照)， T. 1. 448A.， Ambalema， Bright 

Yellow，達磨， Connecticut Broad Leaf， Sumatraの順

になる。このことは，葉幅の左右不対称性は，低い方に

優性を持っていることを示す。すなわち，不対称性の高

いT.1.448Aや Ambalemaは最も優性因子が少なし

不対称性の低い品種に多くの優性因子が見い出される。

葉脈問距離変異性(第 12図参照)についてみると，

Connecticut Broad LeafゃAmbalemaが優性因子をよ

り多く持っている。優位因子をより多く持っている順序

(日ん+Vγ の値の小さい方からの順)は Ambalema，

Connecticut Broad Leaf， Sumatra， 1¥1. 448A.，達磨，

Bright Yellowである。葉脈問距離変異性で測定された

発育不安定性の高さ(第 10表参照)は， Ambalema， 1'.1. 

448A..達磨， Bright Yellow， Sumatra， Connecticut 

Broad Leafのl願である。すなわち，葉脈問距離変異性の

高いAmbalemaと葉脈問距離変異性の低いConnecticut

Broad Leafの両方が優性因子を多く持っていることに

なる。このことは， Ambalemaを親に使うと葉脈問距離

変異性は高い方が優性であり， Connecticut Broad Leaf 

を親に使うと低い方に優性があることを示している。

第 12図と第 13図より， 優性度 (H)を求めた (HAY-

MAN (15))。求める式は

H = -!AB!..JδE 

但し， 0は原点を示し，Aは回帰直線と縦軸との交点，

すなわち切らーに・の平均値である。 Bは回帰直線と平

行な放物線の接線と縦軸との交肘，士Vp (親品種の分

散)の{直である。

この Hの{直は，

H=Oのとき，優性がない。

l>H>Oのとき，部分優性

H=lのとき，完全優性

H>lのとき，超優性

を示す。

得られた結果は葉幅の左右不対称性では0.6278，葉脈

問距離変異性では 0.6347であった。すなわち，上記の 2

つの測度はし、ずれも部分優性を示すと結論される。

次に， HA YMAN (14)の方法でダイアレノレ表(第 10表，

第 11表)をさらに分散分析した。結果は第 15表に示す。

Table 15. Analysis of variance of bilateral 

asymmetryand vein distance variability 

in a diallel cross experiment 

Degree ←ー← M.eansquares 
Source of Bilateral Vein distance 

freedom asymmetry variabilit)i 

35 .510064** .829693*キ

d 5 2.781588** 5.231891キ*

b 15 .189180*キ .156339** 

b1 1 .565648 .040747 

bz 5 .063000キ .133620本

b3 9 .217408** .181805* 

C 5 .074768* .030908本

d 10 073272* .038016キ

B 1 .020740 .026835 

B， 35 .015244 .022355 

Ba 5 .019748 .007688 

Bo 15 .012145 .040312 

β6， 1 .046192 .001480 

βb
2 5 .011916 .032635 

Bb
3 

9 .008488 04回91

Bc 5 .011460 .004398 

Bd 10 .019500 011731 

ホ Signi五cantat the 570 1巴vels.

料 Significantat the 170 levels. 

但し，tは反復の効果を除いた主効果の合計，。は親系

統の平均効果の間の変異，bは blo bz， b3の合計で，aに

起因しない相反交雑を合計した変異，んは平均優性効果，

bzは特定の親による優性度の偏差，んは特定組合せの相

反交雑合計での残りの相違を表わす。川工各々の親系統

での平均の相反交雑の相違，dは C に起因しない相反交

雑の相違における変異を表わす。 Bは反復の効果，Btは

反復と主効果の相反作用 Bα・….Bdは，反復と上記の

各々の効果とその相互作用で、ある。

第 15表によれば，a効果は，葉脈問距離変異と，葉幅

の左右不相称性両方とも統計的に有意てある。さらに，
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Table 16. Distribution of developn:ental instabilities 'of parent， F1 and F 2• 

l--.1.6ー2.0ー2.4ー2.8ー3.2~ 3.6 <---> 4.0<--> 4.4 <----'>4.8.-. 5.2ー5.6← Mean

。白

1ム

唱

i九

九

九

九

Vein distance variability 

1 1.78 

2 5 l 2 4.58 

3 10 6 l 2.73 

4 12 11 7 3 2.91 

Bilateral asymmetry 

P1 3 l 3 2 1 2.47 

P2 2 1 1 2 1 3 4.60 

F1. 3 5 4 3 4 l 3.40 

F2 1 11 5 5 4 5 5 1 3.77 

P1: Connecticut .Broad Leaf 九 Ambalema

主効果 (t)ρほとんどの分散が a効巣による分散であ

ることがわかる。すなわち，発育不安定性は遺伝子の相

加的効果が大きL、。また bが統計的に有意で‘あることか

ら，優性効果がみとめられる。この優性効果は，主に特

定組合せにみられる効果であり，一般的な優性効果はな

い。 (b1効果は，葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性

の両方で，統計的に有意とならない。)親系統での平均の

相反交雑の差異 (c)は， 5%水準で統計的に有意、であっ

た。親系統で、の平均の相反交雑の差異によらない相反交

雑の差 (d)もまた統計的に有意であった。

第4節発育不安定性の R 分離

葉の発育不安定性の高い Ambalemaと発育不安定性

の低い ConnecticutBroad Leafを交雑し，両親， Fb 

F2世代について発育不安定性の遺伝的行動をしらべた。

発育不安定性の測度としては，前節と同様に葉脈問距離

変異性と葉幅の左右不対称性を用いた。両測度について

得られた頻度分布表は第 16表に示す。

Table 17; Variances of parent， F1 and F2; 

number of effective 'factor and herita-

bility of developmental instatヲilities.

Variance Vein distance Bilateral 
variability asymmεtry 

P 0.06902 0.3043 

F1 0.08503 0.3624 

F2 0.30832 0.6881 

Number of e任ectivefactor '4.38 1.74 

日目itability 0.7242 0.4733 

また両親， Fb F2の発育不安定性に関する個体間分散

を計算した(第 17表)。

但し，両親 (P)の分散は，両親の各々の分散!の平均値

である。薬幅の左右不対称性の親の分散は Connecticut

Broad'Leafの分散である。

発育不安定性の 2つの汲，11度に関して尺度検定 (MATHER

(21))を行なった。もし尺度が適当であれば，

c = (4F2-2F¥-1¥-Fz) 

の値は誤差の範閣内で零となる。業脈問距離変異性の C

の値はー0.2892，標準偏差は 2.3431，葉市高の左右不対称

性の cの値は1.1974，標準偏差は 3.6150であった。葉脈

問距離変異性と葉幅の左右不対称性のいずれの Cの値も

零から偏っていないことがわかる。このことは発育不安

定性の 2つの測度とも相加性が保たれていることを示し

ている。

さて，葉脈問距離変異性についてのl頻度分布表をみる

と，一見，凡で分離が起こっていることは明らかであ

る。第 17表から両親， Fb F2の分散をみると，両親と

F1の分散は始んど差がないが，F2の分散は両親又は F1

の分散にくらべて非常に大きし、。そこで有効因子数是を

k = U¥-P2)2/8(VF2-V"'l) 

により求めた。結果は第 17表の最後の行にのせであるよ

うに，葉脈問距離変異性を支配している有効因子数は約

4倒的ニ4.38)である。

葉幅の左右不対称性に|菊しては，同じ第 16表と第 17

表に示されている。但し，ここで一方の親の Ambalema

は異常個体の発生が多く，同じ品種内で‘の分散が異常に
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大きかったので， (第 16表参照)Pの分散は，他方の親で

ある ConnecticutBroad Leafより得た。第 17表でみる

ように，PとFlの分散は大きい差がないが，F2の分散

はそれらよりもはるかに大きい。それで，葉脈問距離変

異性と同じようにして，有効因子数を推定したところ，

それは 1.74であった。

(VP2-V.FJ)/VP2で推定した遺伝力は，葉脈問距離変

異性では 0.7242，葉幅の左右不対称性では 0.4773であっ

た(第 17表)。

九世代で葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性の

聞の相関をしらべたところ +0.1714であった。 この値

は，前節でしらべた品種間相関 (+0.7767)，F，の異なっ

た遺伝子型聞の相関 (+0.6148)にくらべて極めて低い。

次に AmbalemaとConnecticutBroad Leafの相反

交雑の間に差がみられるか否か知るために，分散分析を

行なった。結果は第 18表に示す。

第 18表から，この交配組合せからは，相反交雑による

Table 18. Analysis of variance for recip-

rocal F， 's differences of develop-

mental instabilities. 

Source 
l Deogf ree ぃ… Bilateral
freedom variability asymmetry 

Cross 1 0.012801 0.273079 

Replication 1 0.009418 0.371826 

CrossxRep 0.111601 0.000572 

Error 16 0.092606 0.389955 

差は，葉脈問距離変異性と葉i隔の左右不対称性の両方に

見出されなかった。

第5節発育不安定性の地域変異

環境を異にすることによって発育不安定性がどのよう

に変異するかを調べるためにこの実験を行なった。

{共試品種は ConnecticutBroad Leaf，指宿，達磨，

Bright Yellow， Nicotine Free Tobacco， Virginia Gold， 

Sumatra， Hicks， Coker 139， Coker 316， Coker 319の

合計 11品種である。異なった環境として小山(栃木県)，

三島(静岡県)，磐田(静岡県)，水戸(次域県)，秦野(神

奈川県)の 5ヵ所を選んだ。各場所に，各品種の 15-20

個体を栽清し，任意に選んだ 4個体について調査を行な

った。発育不安定性の測度として，葉脈問距離変異性と

葉幅の左右不対称性を用いた。

各々の場所での品種の平均値を，葉脈問距離変異性に

ついては，第 19表，葉l幅の左右不対称性に関しては第

20 表に示 Lt~o

葉脈問距離変異性をみると， Connecticut Broad Leaf 

はどこの場所に栽培されても，常に最も発育不安定性が

低かった。また，達磨，指宿， Hicksはどこの場所に栽

士汗されても発育不安定性の比較的高い品種であった。葉

幅の左右不対称性では場所をかえて栽培しでも Sumatra

が低く， Coker 319が高い。また葉脈問距離変異性の尺

度は平均して小山が一番高い値を示しているが，葉幅の

左右不対称性に関しては小山が他の場所に比較して低い

値を示している。すなわち， I小山」としづ環境はー方の

発育不安定性の発現を高め，他方の発育不安定性の発現

Table 19. Variation among locations in vein distance variability. 

Location 
Variety Oyama Mishima Iwata Mito Hatano Total 

Connecticut Broad Leaf l.71 l.74 1.73 1.77 1.78 8.73 

lbusuki 2.78 2.59 3.01 2.48 3.65 14.51 

Daruma 2.85 3.02 2.87 2.97 2.49 14.20 

Bright Yellow 2.66 2.33 2.36 2.44 2.63 12.42 

Nicotine Free Tobacco 2.58 2.48 2.26 2.21 2.14 1l.67 

Virginia Gold 2.14 2.01 2.18 2.09 2.34 10.76 

Sumatra 2.64 2.16 1.80 2.49 2.31 11.40 

Hicks 3.37 2.56 3.11 2.71 3.07 14.82 

Coker 139 3.32 2.25 2.24 2.31 2.36 12.48 

Coker 316 2.64 2.32 2.29 2.62 2.46 12.33 

Coker 319 2.64 2.38 2.56 2.58 2.70 12.86 

Total 29.33 25.84 26.41 26.67 27.93 



212 北海道大学農学部邦文紀要 第 6巻第2号

Table 20. Variation among locations in bilateral asymmetry 

Location 
Variety 

Oyama Mishima Iwata Mito Hatano Total 

Connecticut Broad Leaf 2.24 

Ibusuki 2.42 

Daruma 2.04 

Bright Yellow 3.21 

Nicotine Free Tobacco 2.87 

Virginia Gold 2.84 

Sumatra 2.55 

Hicks 3.44 

Coker 139 2.40 

Coker 316 2.33 

Coker 319 3.09 

Total 29.43 

Table 21. Analysis of variance for local 

variation of developmental 

instabilities. 

Source 
Deogf ree Mean squares 

Vein distance Bilateral 
freedom variabi1ity asymmetry 

Variety 10 2.5106** 2.4244** 

Location 4 0.7031 *キ 0.1718 

Var.xLoc 40 0.2343*本 0.3010 

Error 165 0.1080 0.2952 

料 Exceedsthe 1 % level of signi五cance

を低めている。このことは，葉脈問距離変異性と葉幅の

左右不対称性に働く環境要因が，別種のものである可能

性を示している。

葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性について分散

分析した結果は第21表に示す。

第21表では，葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性

の両者とも，品種間変異が統計的に有意であった。葉幅

の左右不対称性については，場所効果およびその品種と

の相互作用とも統計的に有意、にならなかった。

2.40 2.61 2.82 2.45 12.52 

2.82 2.47 2.40 2.52 12.63 

2.51 2.23 2.41 2.34 11.53 

2.61 3.31 3.42 3.40 15.51 

2.71 2.57 3.36 2.92 14.43 

2.86 2.66 2.97 2.97 14.30 

1.85 2.34 2.00 2.26 11.00 

2.72 2.88 2.49 3.28 14.81 

2.88 2.51 2.52 2.43 12.74 

2.60 3.28 2.46 2.77 13.44 

3.34 3.31 3.06 3.68 16.48 

29.30 30.17 29.91 31.02 

葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性について分散

分析より遺伝力 (Heritability)と反復力 (Repeatability)

を推定した値を第22表に示す。

遺伝力 (H)は各々の場所で次の式より求めた。

Hd， 一一一 σ~， +σ3，

但し， σF，ニ各々の場所での品種分散

l1~-，= 各々の場所での環境分散

反復力 (R)は次の式より求めた。

Rσ予一-uF十σ予YL+σ主+σl

但し， σ予=品種分散

σ3=環境分散

σ主=場所の効果による分散

σ各一YL=品種と場所の相互作用効果による分散

第22表より，葉脈問距離変異性の5ヵ所を平均した遺

伝力は 58%，反復力は 43%であった。葉幅の左右不対

称性の5ケ所を平均した遺伝力は 26%，反復力は 2670

であり，遺伝力と反復力の両方ともより低かった。葉脈

問距離変異性の反復力は，遺伝力よりも低かったが，葉

Table 22. Heritability and repeatability of developmental instabilities. 

Heritability 

iErat Character 
Oyama Mishima Iwata Mito Hatano Mean Ity 

Vein dis 0.6435 0.5649 0.7385 0.4388 0.5188 0.5809 

Bi1ateral asymmetry 0.3105 0.2106 0.2356 0.2670 0.2924 0.2632 0.2636 



島本. 高等植物における量的形質の発育遺伝学的研究 213 

幅の左右不対称性は殆んど変らなかった。このことは，

葉幅の左右不対称性は地域の影響をうけないが，葉脈問

距離変異性は地域性があることを示すと考えられる。

第6節花糸長の花内変異にみられる母性効果

第 2節で調査したと同様に短い l本の花糸を除いて得

た花内の花糸長の変異 (σw)について，達磨と Bright

Yellowの交雑 FIと両親を調査した。その結果を両親と

その相反交雑について示したものが第 23表である。ミの

結果は 2年間の成績である。

第2節の第4表からわかるように，達磨は花糸長の花

内変異が小さい品種であり， Bright Yellowは大きい品

種である。いま花糸長の花内変異について 4種の遺伝子

型を大きい方からならべると， Bright Yellow， Bright 

Yellow (♀)x達磨 (0)Fj， 達磨(早川BrightYeJlow (0) 

Table 23. Reciprocal difference of f!oral 

developmental instability in 

Daruma x Bright YeJlow 

Daruma 
DxB BxD 

Br言llo古w 
Ye 

(D) (B) 

Intra-f!ower variability 
in filament length 

1963 0.8623 0.9599 1.3356 1.4218 

1964 0.9445 0.9938 1.3537 1.4476 

Total 1.7068 1.9537 2.6893 2.8694 

Table 24. Analysis of variance of 

developmantal instability 

m 五lamentlength 

1 f~ナ
Mean squares 

Source 
1963 1964 freedom 

Replication 。目0063 0.0028 

Between genotype 6 0.5575*水 0.3235**

Between cytoplasm 2 1.6009*キ 0.9409**

Within cytoplasm 4 0.0357 0.0148 

Error 52，32 0.0261 0.0150 

料 Significantat the 1 % level. 

Fj，達磨の順である。 BrightYellow (平)x達磨 (0)Fj， 

と達磨(平)XBrightYellow (0) FIの聞には大きな差が

あり，各々がその母親の方に似ている。言L、かえると，

母性効果が明らかにみとめられた。また，両親の平均と

FIの問には差はなし、。

分散分析した結果は第 24表に示す。第 24表中誤差の

自由度が2種類書かれているのは，調査した年によって

供試個体数が異なるからである。

第 24表より，遺伝子型， すなわち達磨 (D)，Bright 

Yellow (B)， DxB， Bx Dの間の差異は統計的に有意、で

あることがわかる。細胞質の差異(達磨と DxB対 Bx

DとBrightYellow)は統計的に有意であるが， 同じ細

胞質内の遺伝子型聞の差異(達磨と DxBおよび BxD

とBrightYellowの差異)は明白でない。このことは花

糸長の花内変異で測定された発育不安定性は細胞質の効

果が大きいことを示してしる。

第 7節ルスチカタバコの花糸の発育

ノレスチカタバコ (Nicoti，仰 arustica L)の品種， H161， 

Brazilia， Rustica，九葉， Mahourkaの5種を供試し，各

品種5個体を5寸鉢で温室で栽培した。各個体について

開花した正常な花を順次に約40個を取って花糸長を調

査した。ノレスチカタバコの花は，既述のタバコの花と同

様に，通常，花糸を 5本持っており，その内の 1本は必

らず短い。この短い 1本の花糸は{也の長い 4本の花糸と

は容易に区別される。それで、，その短い花糸を基点にし

て上からみて左巻(時計廻りの逆方向)に順次に花糸を

測定して行なった。第 14図に示す如く，短L、1本の花糸

ノ~ s 、、
11 4、

o 

¥2 3 J 

Fig. 14. A diagram illustrating disposition 

。f五vestamens. 

S: The shortest one of五vestamens. 

0: Pistil 

Table 25. Method of estimation for genetic correlation 

Source 

Bn. Variety 

Wn. Variety 

Degree of 
freedom 

4 

20 

Variance 

M， 
M， 

83二 (MI-M2)/5 dgxg = (SI-S2)/5 

Genetic correlation; r(] = dgxgNfi支耳

Variance Covariance 
component 

covanance 
component 

σ3十 5(J~ SI σexe+5σgxg 

σ2 e S2 σexe 
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をSとして以下 1，2， 3， 4と祷号づけをした。

発育不安定性のiJll]度は花糸 S，1， 2， 3，4の各々につい

て個体内花間の標準偏差で表わした。

5本の花糸長および発育不安定性に関しての遺伝分散

の推定，ならびに相互間の遺伝相関の推定は分散分析お

よび共分散分析より第 25表に示す如く行なった。

5本の花糸長の平均値を各品種について第 26表に示

す。第 26表をわかりやすくするために図に表わしたの

が第 15図である。

第 26表，第 15図より明らかに花糸Sは，他の 4本の

花糸に比較して短L、。また，長い 4本の花糸のうち花糸

2と花糸 3が花糸 1と花糸 4に比較して少し短い傾向が

各品種にみられる。分散分析した結果は第27表の左側

の欄に示す。

Table 26. Stamen length in N. Tusutiω(mm) 

Variety 

H-161 

Brazilia 

Rustica 

Maruha 

Mahourka 

恥i[ean

cm 
1.0 

0.9 

0.8 

5 

S 

8.1 

7.4 

8.2 

8.6 

8.2 

8.1 

Stamen 

1 2 3 4 

9.9 9.6 9.6 9.9 

9.1 8.8 8.8 9.1 

10.1 9.9 9.9 10.1 

10.6 10.4 10.5 10.7 

9.9 

9.9 

9.8 9.8 10.1 

9.7 9.7 10.0 

ーーーー-BRAZILlA 
ーー一一-H-161 

一ー一一-MAHOURKA 
一.....• RUSTICA 

一一一一-MARUHA 

4 

Fig. 15. Graph showing length of五ve

stamens III 五vevarieties of 

Nicotiana Tustica. 

9.4 

8.6 

9.7 

10.2 

9.5 

9.5 

Table 27. Analysis of variance of stamen 

length and its developmental 

instability in N目 Tustica

I Degree Mean squares 
Source of Stamen Developmental 

Ifreedom length instability 

Variety 4 7.8034ホ* 8.6696** 

Stamen 4 15.6774キ* 0.5148 

Bn. S and other 4 1 61.2500** 1.3562 

Bn. longer four 3 0.4599** 0.2347 

Bn. 1， 4 and 2， 3 1 1.2996* 0.4900 

Wn. 1， 4 and 2， 3 2 0.0800 0.1066 

Variety x Stamen 16 0.0286 0.8631 

Error 100 0.0547 0.72，∞ 

*， ** Exceed the 5% and 1 ~も significance levels， 

respectively. 

第 27表から花糸長の品種間差異は統計的に有意であ

るo花糸 S，1， 2， 3， 4の長さの差異も統計的に有意であ

る。また，花糸 Sと他の花糸 (1，2， 3， 4)の聞の差異も

統計的に有意であり，花糸 1，4と花糸 2，3の聞の差異も

統計的に有意である。すなわち，花糸長に関して花糸S

は，花糸 1，2， 3， 4と明白に区別され，さらに花糸 1，4

と花糸 2，3の間も区別される。花来 1と4の間の差異お

よび， 1~糸 2 と 3 の聞の差異は明白でない。また品種と

花糸位置の間の相互作用は統計的にも有意、とならなL、。

このことは花糸長が遺伝的に決まること 1本の花糸が

短いこと，長い 4木の花糸の中で花糸 1，4が花糸 2，3よ

り長いこと，ならびにこれらの様式は品種によって異な

らぬことを物語っている。

次に，花糸長の発育不安定性に関して，各品種5個体

の平均値を第 28表に示す。

第 28表より次のようなことがわかる。すなわち Bra-

ziliaは発育不安定性が低いが，花糸 Sの長さの発育不安

Table 28. Dev巴lopmentalinstability 

in stamen length. 

V吋 T I S 1 2 3 4 Mean 

H-161 0.372 0.343 0.363 0.359 0.337 0.355 

Brazilia 0.432 0.282 0.307 0.316 0.310 0.328 

Rustica 0.355 0.364 0.394 0.417 0.382 0.382 

Maruha 0.454 0.349 0.393 0.420 0.370 0.398 

Mahourka 0.439 0.558 0.468 0目476 0.477 0.484 

Mean 0.410 0.378 0.385 0.397 0.376 0.387 



1， 4の発育不安定性の遺伝分散は， :{E糸 2，3の発育不

安定性の遺伝分散より大きいように見うけられた。

5本の花糸長の聞の遺伝的関係をみるために相互聞の

遺伝相関を求めた(第 30表)。

得られた結果は第 30表の上倶IJに示した。花糸 S，1， 2， 

3， 4の花糸長の遺伝的関係は全く完全な正の相関関係

を示す。このことは 5本の花糸長を支配している遺伝

子系は全く同じものであることを示唆する。この遺伝的

効果が同じ遺伝子の多面発現の効果であるか，連鎖の効

果であるかについては，まだわからないが，多面発現の

効果と考えた方が妥当であろうと思われる。

発育不安定性に関して花糸 S，1， 2， 3，4の相互の聞の

遺伝相闘を求めた。その結果は第 30表の下側の欄に示

し7こ。

花糸 1，2， 3， 4の間の発育不安定性の間の相関は花糸

長の場合と同様に完全な正の遺伝相関を示している。し

かし花糸 Sと他の花糸 1，2， 3， 4の聞の遺伝相関は非

常に低く，零とみなすことが出来る。遺伝子の多面発現

によってきめられているある 2つの形質の発育不安定性

の聞の相関は，その 2つの形質の発育的関係を表わすと

考えられる(後述の第2部， 第 1節の穂の発育関係を参

照)。いまこの仮説をあてはめると， 5本の花糸の発育関

係は次の如くになるだろう。すなわち 5木の花糸長の

発育関係は花糸 1，2， 3， 4の聞で近いが，花糸Sと他4

木の:/E糸は，発育過程を異にしているo
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定性は，他の花糸長の発育不安定性より高し、。また，比

較的発育不安定性の低い H161においても，花糸 Sの長

さの発育不安定性が他の花糸長の発育不安定性より高

い。しかし，総体的に発育不安定性の高い Mahourka

は，逆に花糸 Sの長さの発育不安定性が他の花糸長の発

育不安定性より低L、。全体的にみて短い花糸 Sが発育不

安定性が高く，長い 4本の花糸の内短い花糸 2，3の発育

不安定性が次に高く，一番長い花糸である花糸 1，4の長

さの発育不安定性が一番低い。 5本の花糸長の発育不安

定性を分散分析した結果は，第 27表の右側の欄にあげ

てある。

第 27表から花糸長の発育不安定性は品種間差異のみ

が，統計的に有意、とみなされ，他の要因はL、ずれも統計

的に有意とはならなかった。

花糸 S，1， 2， 3，4のそれぞれの長さとその発育不安定

性に関して，遺伝分散を推定した。結果は第 29表に

示す。
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Genetic variances of stamen 

length and developmental 

instability in N. rustica 

Genetic variance 

1 23  S 
Character 

第1節 イネの穂、の発育関係

この節では，イネを使って量的形質問の遺伝的関係か

ら遺伝子の多国発現効果を推定し更にそれらの聞の発

育関係を推定する研究を述べる。

本研究に用いた材料は次のようなものである 0 1959年

に水稲品種農林8号の相当量の種子を任意に 2000粒づ

つの群に分け，一方に 20，000rX司rayを照射し，他方は

対照として毎代 1個体から 1個体を繁殖する様式で両集

団を育成した。この繁殖方法は自然、淘汰を防く、、ためにと

られたものである oそして， 1961年に X3とC3両集団か

ら46個体ずつを任意に選び，X4とC4代の母本5J1j系統を

つくった。 16個体を 1畦に植え，そのうち中央の 12個

体を調査個体としすべての穏について調査した。調査

形質は第 16図に示すように穂長(P)，基部節関長 (1)，第

2枝被長 (A)，第 3枝梗長 (β)，第4枝梗長 (C)である。

第一枝梗長は個体によって欠けるものがあるので調査か

らは除いた。

1) 多面発現効果の推定

イネとテンサイに関する研究第 2部

花糸長の遺伝分散は花糸Sにおいて非常に小さく，花

糸 1，4と，花糸 2，3の順に大きくなる。しかし花糸 1，

4と花糸 2，3の遺伝分散の差異は少なL、。 このことは，

花糸Sより他の長い4本の花糸がより5郎、遺伝的支配を

うけていることを示している。発育不安定性をみるとや

はり，花糸Sの遺伝分散が非常に小さい。しかし花糸

Genetic correlations between 

stamen lengths inter se and 

b巴tweentheir instabilities. 

Table 30. 
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B 

C4系統と X4系統の 5種の調査形質の頻度分布は第31

表に示した。C系統と X系統の平均値は殆んど変りはな

いが Xの方の系統間変異は， Cの系統問変異より大き

い。系統間変異を分散分析した結果は第 32表に示す。第

32表から全ての形質について対照(C)集団と処理 (X)

集団で系統間に統計的に有意な差がみとめられた。系統

内分散は対照集団と処理集団で殆んど変りないが，系統

問分散が処理集団で大きくなっている。

2つの形質の聞の遺伝相関は一般に

①遺伝子の連鎖の効果

②多面発現の効果

③選抜の効果

Fig. 16. Schemati(; diagram of a panicle of rice. 

1: Basal internode A: Second rachilla 
13: Third rachilla C: Fourth rachilla 

P: Main rachis 

とを含むと考えられている。同じと見られる集団に X-ray

を照射した場合にそこに得られる遺伝相関は，対照集団

に含まれる上記3種の遺伝相関の他に新しく突然変異を

起こした量的遺伝子の多面発現効果を含むであろう。こ

の考え方を基にして SAKAIand SUZUKI (32)は量的遺

伝子の多面発現効果を推定する方法を考案し，次のよう

Table 31. Distribution of 46 control and 46 X4 lines for some panicle characters of rice. 

interval I 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 Mean 

(<:m) (cm) 

Main rachis X C 0.25 3571196311  18.20土0.068

(P) X 0.25 1 1 1 4 6 9 13 7 2 1 1 18.20 :t 0.081 

Basal internode C 0.10 1 3 7 17 11 4 2 1 2.38土0.020

(1) X 0.10 1 3 8 13 16 2 2 1 2.38:t 0.021 

Second rachilla C 0.20 1 1 10 16 13 3 2 6.94 :t 0.035 

(A) X 0.20 1 1 3 4 15 14 5 2 2 7.00:t 0.047 

Third rachilla C 0.20 1 4 13 16 9 2 1 7.47 :t 0.035 

(B) X 0.20 1 5 12 18 6 4 7.44土0.038

F ourth rachilla C 0.20 5 17 13 7 4 7目65土0.033

(C) X 0.20 115920721  7.65:t 0.038 

Table 32. Analysis of variance of some characters of panicles 

in control and X4 lines of rice: 

Source of variation d. f Length of Length of Length of LenthgitI h of Length of 
main rachis basa! second third fourth 

(P) internode (1) rachilla (A) rachilla (B) rachilla (C) 

Contro! 

Between lines 45 2目3265** 0.2119** 0.6908** 0.6596** 0.5648** 

Within lines 500 0.5096 0.0345 。目1546 0.1318 0.1026 

X4 

Betwe巴nlines 45 3.6535ネ* 0.2314** 1.2370** 0.7947** 0.8248ホキ

Within lines 502 0.5098 0.0348 0.1693 0.1574 0.1534 

料 Signi五cantat th巴 170!evel. 
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な公式を与えた。すなわち，遺伝子の多面発現の効果

P~B は，

P 15)-wt，iif' 
B - ITTヨEア古で~、、，マ -，rrr • 、 T 帆自r円、、

但し，A， Bは2つの形質，VGは遺伝分散，WGは遺

伝共分散で，(X)はX線処理集団，(C)は対照集団を示

す。

そこで k記の式より pGを推定するために，遺伝分散

および遺伝共分散を分散分析および共分散分析より推定

し遺伝分散および遺伝共分散の X4集団と C4集団との

差を求め，pGを求めた。その結果は第 33表に示す。

第 33表によれば，pGの値は穂長と他の 4形質の聞に

高いことがわかる。すなわち，穂長を支配している遺伝

子は他の 4形質をも多面発現的に支配していることを

示す。

穂長と第4枝梗長の問は0.94で一番高くう穂長と第2

枝梗長の聞は 0.63で一番低い。穂長と基部節関長の聞は

0.77で，穂長に対する第2枝梗長の値と第3枝梗長の値

の中間であった。これらの関係を図示したのが第 17図

である。

第 17図は，同一遺伝子がこれらの 5つの形質に関係し

ていると仮定しその遺伝子の多面発現的効果の大きさ

を表現している。穂長を支配している遺伝子系である C

に結びついている線の数は，各々の形質に対する Gの多

I 

G P 

C 

B 

A 

Fig. 17. A diagrammatic iIlustration of pleio-
tropic relations among different characters 

G: set of genes concerned gt: Dぽerent

genes for ith character 1: Basal internode 

p: Main rachis C: F ourth rachilla B : 

Third rachilla A: Second rachilla. 

面発現効果の強さを大ざっぱに示す。例えば GとAを

結んでいる線の数は2本あるので， Gと他の形質と比較

して多面発現効果が弱L、ことを示す。

2) 発育関係の推定

穂長，基部節間長，第 2，3， 4枝梗長の個体内の標準i扇

Table 33. Genetic variances and covariances between length of main rachis and lengths 

。fother panicle parts， and the degree of pleiotropy controlling them in rice. 

G瓦云瓦I己variance Genetic covariance 

X C Diff. X C Diff 

Main rachis (P) and 0.2639 0.1531 0.1108 

Basal internode (1) 0.0165 0.0149 0.0016 0.0465 0.0362 0.0103 

Second rachilla (A) 0.0897 0.0452 0.0445 0.1209 0.0763 0.0446 

Third rachilla (B) 0.0535 0.0336 0.0199 0.0969 0.0569 0.0400 

Fourth rachilla (C) 0.0564 0.0389 0.0174 0.1074 0.0662 0.0412 

Table 34. Analysis of variance of intra-plant variability measured in terms of 

σin length of main rachis， basal internode， second， third and fourth 

rachillas in the control population of rice. 

Mean squares for lengths of 

PG 

0.7721 

0.6348 

0.8527 

0.9368 

ーー~一一一
Source of 

d. f Main Basal Second Third Fourth 
variation rachis internode rachiJla rachiJla rachilla 

(P) (1) (A) (B) (C) 

Between lines 45 0.3892** 0.0355* 0.1645** 0.1036** 0.0846** 

Within lines 500 0.1944 0.0228 0.0600 0.0532 0.0423 

* Signi五cantat the 570 level 料 Significantat the 170 level. 
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係している。ところが第3枝梗 (β)と第2枝梗 (A)は差を発育不安定性とした。

対照集団において発育不安定性の分散分析をした結栄 局、長との発育的関係がより少ないと結論される。

は第 34表に示した。

調査した 5形質に関して発育不安定性は全て!日1検問で‘

統計的に有意であった。このことは秘形質の発育不安定

性が系統聞で異なることを示す。 5種の:IiL¥形質の発育不.

安定性聞の相関は第35表に示す。

Table 35. Genetic correlation coefficients 

among developmental instabilities 

of various parts of a panicle of 

nce 

lhl w-od  
internode rachilla rachilla rachilla 

(1) (A) β 引

Main rachis (P) I 0.7896 0.6630 0.6736 0.8848 

Basal internode 
(1) 0.3301 0.6176 0.8373 

第 35表から段、長の発育不安定性と第4枝梗長の発育

不安定性聞の遺伝相関は極めて高くて rG=0.88，穂、更の

発育不安定性との関係は 0.66，穂長の発育不安定性と第

3枝梗長の発育不安定性とのj宣伝相関は 0.67と一番低

L 、。発育不安定性に関する穂、長と基部節間長との間の遺

伝相聞は 0.79であった。

同一遺伝子によって多面発現的に支配されている 2つ

の量的形質は，それらの形質が分化するある発育段階ま

で同ーの過程を通ってくるか，または発育の初期段階か

ら異なった発育過程を通ってくると考えられよう。もし

それらの形質における発育不安定性がその発育の過程で

生じた発育誤差の蓄積された効'*の反映であるとするな

らば，発育の後期段階で分化した形質の発育不安定性は

互いに共通部分を多く持っており，発育の初期段階で分

化した形質の発育不安定性は互いに独立の部分が多いと

考えられる。この仮説的考え方を図示したのが第 18図

である。

第 18図は同一遺伝子系によって支配されている 5種

の形質の図である。この図は各形質が4つの発育段階を

経て形成されると仮定している。そして，各々の段階は

2つの過程より成り，その 1つは斜線の部分で形質の分

化過程を表わし，水平線は分化したものの量的発育を示

すと考える。第 18図では， AとBは発育段階の後期で

分化したものであり，また CとDは中間の発育段階で

分化したものとしている。

上記の仮説が受け入れられるならば，穏に関する 5種

の形質の発育関係は第 19図に示すように描かれる。

第 19図から， 穂と第4枝梗(C)は発育的に密接に関

Set of 
oenes 

.E 

Fig. 18. A diagram demonstrating the hypo-

thesis that genetic correlations between 

instabilities of characters .may reveal 

their developmental relations in so far 

as the characters concerned are pleio-

tropically controllecl by the same set 

of genes. Detailecl explanation is giv-

en in the text 

5
升
jJ

¥
 

Fig. 19. Developmental relations among pani-

cle-forming organs basecl on the diagram 

given in Fig. 17 

1: Basal internode P: Main rachis 

C: Fourth rachilla B: Third rachihla 

.r1: Seconcl rachilla 

The五gureson the right side represent 

genetic correlation coe伍cientsbetween 

developmental instabilities of corresponcl-

mg organs. 
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第 2節 テンサイの発育不安定性

前述した種々の材料は自殖性作物であるが，他殖性作

物であるテンサイにおいて発育不安定性がどのようなも

のであるかを知るために以下の実験を行なった。

{共試品種は導入2号，本育 4紛01号， K

E5， Camkilt， P 15007， Monokuhnの砂糖用ビート 8品

種， HaJf Sugar Red， Marrienrist， Sugar Mangoldの

飼料用ビート 3品種，および DetroitDark Redの園芸

用ビートの合計 12品種である。

テンサイ (Betavu伝aris)12品種を標準耕種法で栽培

し，秋の収穫時に各品種から 10個体を任意に選んで，

葉部と根部について調査を行なった。葉部の発育不安定

性は心葉(葉長が 5cm以下の葉)を除いた成熟葉 10枚

で測定した。

葉長，最大葉幅，その位置での左葉片幅と右葉片幅およ

び中骨に着生している葉幅間距離(詳しくは，第 IV章，

第 1部，第2節のタバコの実験を参照)を測定した。

葉長で測られた葉成速度1)の尺度として b(工)を用い

た。 b(正)は心葉側から外葉側へと順次に 10枚の葉をな

らベた場合の回帰係数である。回帰係数からの偏差を葉

長の変異性肝心として，発育不安定性の 1つの尺度と

した。

V(正)=丹空豆
んは葉長の平方和，bは葉長の回帰係数(葉成速度)，

Sxは 1から1O(または 9)までの順序数の平方和 nは

1O(または 9)である。葉部の発育不安定性の視u度として

葉長の変異性の他に，前述のタバコの実験と同様に葉脈

問距離変異性と葉幅の左右不対局、性の 2つの測度が用い

られた(タパコの実験を参照)。但し，葉幅の左右不対称

性の尺度の分布は若干小さい方に歪度をもっているよう

なので平方根変換を行なった。

根部の調査はタッピングした面での長径と短径を測定

した。短径はヒゲ根の出る方向の直径を示し，長径は短

径と直交する直径である。短径と長径について中心点

(center core)を基点として 4方向に半径を測定した。半

径を測定した 4方向に中心点から 5番目までのリング幅

を測定した。通常，テンサイの根部のリングは外側にゆ

くに従って狭くなるが，その狭くなる割合は殆んど直線

的である。サトウダイコンの 8品種についてリング幅を

根の内側から外側にむかつて，プロットすると第20図

の様である。

(叫 O

O 

O 

O 

O 

Fig. 20. Distance between rings at the inner 

five parts in sugar beet group 

さて，ここで各々の個体て、得られた回帰係数の値をリ

ングI幅変化率 (b(R))とした。但し，回帰係数の値はその

値が大きい程内側のリングI隔と外側のリング幅の聞の差

が大きいことを示している。この回帰直線からの偏差を

リング幅の変異性 (V(R))として発育不安定性の測度と

した。

V(Rl二 ，JSy-哀Sx

但し，Syはリング幅の平方和，Sxは 1から 5までの

順序数の平方和，bはリング幅の回帰係数(リング幅変化

率)である。

Table 36. Leaf growth rate and ring width 

variation in Beta vulgaris. 

Leaf growth Ring width 
rate vanatlOn 

D-2 2.15 l.57 

P 15007 2.08 l.43 

Monokuhn 2.31 l.26 

H40l l.93 l.76 

Camkilt 2.19 l.75 

Hillesh凸g l.61 l.38 

E5 2.11 l.58 

K.W.E. l.79 l.37 

Mean 2.02 l.51 

HaJf Sugar Red l.71 2.40 

Marrienrist l.59 l.49 

Sugar乱1:angold l.97 2.84 

Mean l.76 2.24 

Detroit Dark Red l.39 2.56 

1) 幼葉から成葉までの 1枚当りの成長の速さを案成速度と定義し，本文に記するように棄の順位に対する葉長の回

帰係数であらわす。
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この場合問ー2で割らなかったのは，全て nは5であ

るので手数を省くためで、ある。根径の発育不安定性とし

て根径の左右不対称性 (A(R))を次のように測定した。

A 、短径の差+長径の差(R)一一一{一一一一一一十}一一一一一一一一
J一短径 γ 長径

但し，短径の差と長径の差は各々の半径の差である。

葉成速度 (b(L))とリング幅変化率 (b(R))の品種の平

均値は第36表に示す。 b(工)の値は 10個体の平均値であ

る。 b(RJ!士長径と短径の4方向について各々のbの値を

求めたので， 40個の平均値である。

葉成速度は砂糖用ビート群が飼料用ビート群および園

芸用ビートより大である。同じ砂糖用ビートの品種をみ

ると HiJlesh句とK.W.E.は葉成速度が小さく Mono-

kuhnは比較的大きい。広く栽培されている導入2号，

本育 401号は，中間の葉成速度を示す。リング幅変化率

(b(R))は砂糖用ビート群が一番低く M且rrienristを除い

た飼料用ビート (Ha!fSugar RedとSugarMangold) 

が比較的高く，園芸用ビートが一番高い。葉成速度の大

きさは砂糖用ビート，飼料用ビート，園芸用ビートの順

になるが，リング幅変化率の大きさは逆に園芸用ビート，

飼料用ビート，砂糖用ビートの順になる。飼料用ビート

の Marrienristのリング幅変化率は個体によって負の値

が得られた。すなわち外側のリング幅が必ずしも内側の

リング幅より狭くならない。その他の品種にはこのよう

Table 37. Analysis of varianc巴 forleaf growth 

rate and ring width variation. 

Source h
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Bn. Variety 

Bn. Group 

Wn. Group 

Bn. Plants 

11 0.815** 3.656** 

2 2.175 15.938** 

9 0.513 1.343 

108 0.200 0.343 

料 Signi五cantat the 1% level 

な個体はみられなかった。リング幅変化率を砂糖用ビー

ト品種でみると，業成速度の高い品種である Monokuhn

が一番低い。本育 401号，及び Camkiltはリング幅変化

率の高い品種である。導入2号は業成速度と同様， リン

グ幅変化率に関しでも中間の値を示している。

;恨部のリング幅変化率と葉成速度について分散分析し

た結果は第37表に示す。

葉成速度とリング幅変化率の品種間差異はいずれも，

統計的に有意である。リング幅変化率は 3つの品種群間

(品種群とは砂糖用，飼料用，園芸用の類別をいう)の差

異は 5%水準で統計的に有意であった。葉成速度につい

てもほぼ5%水準で有意な品種群間差異が得られた。

葉部に関する発育不安定性の測度である葉脈問距離変

Table 38. Developmental instabilities 

in leaf part. 

Variety i町 Bilateral 日 on
distance avsmmetrv?f le~f 
variability aysmmerry length 

D-2 38.8 3.71 1.56 

P 15007 39.0 4.21 1.76 

Monokuhn 42.6 3.84 1.53 

H401 37.8 5.30 1.32 

Camkilt 39.0 4.66 1.52 

Hilleshog 37.6 4.50 1.55 

E5 39.0 4.46 1.60 

K.W.E. 34.8 4.74 1.05 

Mean 38.6 4.43 1.49 

Ha!f Sugar Red 35.3 4.47 1.45 

Marrienrist 38.6 4.82 1.33 

Sugar Mangold 39.3 4.04 1.73 

乱I{e坦n 37.7 4.44 1.50 

Detroit Dark Red 30.3 6.09 1.40 

TabIe 39. Analysis of variance for developmental instabilities in leaf part 

Mean squares 

Source 
Degree of 

Vein distance Bilateral Variation of freedom 
variability asymmetry leaf length 

Bn. Variety 11 93.41 ** 0.2300** 0.3803 

Bn. Group 2 304.73** 0.6442* 0.0464 

Wn. Group 9 46.44 0.1380 0.4546 

Bn. Plants 108 14.70 0.1079 0.3749 

* Signi五cantat the 5% level， 材 Significantat the 1 % level. 
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異性，葉幅の左右不対称性および葉長の変異性の品種平

均値は第 38表に示す。

葉脈問距離変異性は 10個体 100葉の平均値である。

葉幅の左右不対称性と，葉長の変異性は 10個体の平均値

である。

葉脈問距離変異性は園芸用ビートが特に低く，次に飼

料用ビートが低く，砂糖用ビートが一番高い{直を示して

いる。しかし飼料用ビートと砂糖用ビートの聞には大

きな差はない。砂糖用ビートで広く栽培されている導入

2号と，本育 401号は葉脈問距離変異性に関して中間の

値を示している。葉脈問距離変異性で狽uられる発育不安

定性は Monokuhnが一番高く， K.W.E.が一番低い。

葉幅の左右不対称性は本育 401号が高く，導入 2号，

Monokuhnが低L、。葉長の変異性は P15007が高く，

K.W.Eが低L、。本育 401号は比較的低く，導入 2号は

中間の値である。

3種の葉部の発育不安定性の測度の分散分析の結果は

第 39表に示す。

葉脈問距離変異性 (V.D.V.)と，葉幅の左右不対称性

(A(L))は品種間差異，品種群間差異共に統計的に有意で

あった。

葉脈問距離変異性に関して葉の大きさによって 10枚

の葉を 5群に分け，各々の段階での葉脈問距離変異性の

変化をみた。各 10個体の平均値をプロットしてみると

第 21図に示すようになる。 1が大きい葉すなわち発育の

進んだ段階で 5が一番未熟な葉である。各々の発育段

階によって大きく変化する品種もあれば比較的変化の少

ない品種もみられる。 Monokuhnは2に頂点(最高の発

育不安定性)があり，導入 2号， Camkilt， P 15007は4

4ラ
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Fig. 21. Variation of vein distance 

variability at each leaf size 

Table 40. Analysis of variance for 

vein distance variability 

Source !Mof  Mean 
F value freedom squares 

Variety 11 93.310 7.723** 

Position 4 16.045 1.328 

Var.xPosi. 44 12.082 2.312*ホ

Error 60 5.225 

料 Signi五cantat the 1% level. 

まで発育不安定性が徐々に増加し 5で急激に減少して

いる。 HilleshogとK.W.E.は比較的変化が少なし 1

と4に最低部があり 3または 2と5の2ヵ所に頂点があ

る。 E5は3に頂点がある。また Marrienristは3で非

常に低くなっている。葉脈問距離変異性で品種と発育段

階との関係を考慮して行なった分散分析は，第40表に

示す。

品種間差異は第 39表同様統計的に有意である。発育

段階による差異は有意とみとめることができなかった

が，品種と発育段階との相互作用は統計的に有意である。

このことは品種によって発育段階(葉長の大きさ)によ

る葉脈問距離変異性の高低の様式が異なっていることを

示してし、る。

Table 41. Developmental instabilities 

m root part 

Variety 
Bilateral Vrairnig abwiliitdy th of 

asymmetry 

D-2 10.2 8.34 

P1閃07 8.9 8.30 

Monokuhn 7.3 6.84 

H401 10.2 9.58 

Camkilt 11.6 9.03 

Hilleshog 8.5 6.40 

E5 13.2 6.75 

K.W.E. 10.7 9.27 

Mean 10.1 8.06 

Ha!f Sugar Red 1.1 13.12 

乱1arrienrist 8.9 13.95 

Sugar Mangold 8.5 13.65 

Mean 7.8 13.58 

Detroit Dark Red 10.4 12.97 
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根部の発育不安定性は第41表に示す。リング幅の変

異性は飼料用ビート群が一番高い値を示し，次に園芸用

ビートが中聞の値を示し砂糖用ビートが低い{直を示して

L 、る。

砂糖用ビート内でリング幅の変異率は，木育 401号が

一番高い値を示し，導入 2号は中間の{直を示している。

Monokuhn， Hilleshog， E5は低い値を示している。

リング幅の変異性 (V(R))の分散分析の結果は第 42表

に示す。

品種間で統計的に有意であるとともに，品種群聞にも

統計的に有意な差がみとめられた。根径の左右不対称性

は分散分析することが出来なかった。

本実験で扱った種々の個体的変異を表わす尺度の間の

関係を知るために品種間相関を求めた。結果は第 43表

に示す。

第 43表の下側の値は砂糖用ビートの品種だけで得ら

れた値である。上側の{直は砂糖用ビートも含めた全品種

群でf号られた値で、ある。

葉成速度 (b(L)) とリング幅変化率 (b(R))の聞には砂

Table 42. Analysis of variance for 

variability of ring width. 

Source 
Deogf ree Mean F value 
freedom 

squares 

Bn. variety 11 79.722 7.149 

Bn. Group 2 380.196 21.318 

Wn. Group 9 12.949 

Bn. Plants 108 11.151 

Signi五cantat th巴 1%level 

糖用ビート群でみても，全品種群でみてもはっきりした

関係はなし、。葉成速度と業)派閥距離変異性の聞には正の

高い相関(統計的に有意)が砂糖用ピ-~，全品種1t干の両

方で得られた。すなわち業成速度が大きい品種ほど葉脈

問距離変異性で測られた発育不安定性は高いことを示し

ている。またリング幅変化率 (b(R))とリング幅変異性

(V(R))とは砂糖用ビート，全IR1種群の両方で、正の高い相

関関係が得られた。このことは， リングl幅変化率が高い

程リング恨の変異性が高いことを示す。また葉脈問距離

変異性と葉幅の左右不対称性の聞には負の相関関係が得

られた。

葉部の 3種の発育不安定性の測度の間に一定の関係は

みられなかった。また根部の 2種の発育不安定性の測度

の聞にも相関関係はみられなし、。また業部の発育不安定

性と根部の発育不安定性の聞にも一定の関係はなL、。

第 V章考察

L 、ままて、行なわれてきた農業植物に関する応用遺伝学

的研究は，それを大きく 2種に分けることができる。第

1のものは，主{動遺伝子によって支配されるいわゆる質

的形質の遺伝学的研究であり，第2のものは，徴働遺伝

子によって支配されるいわゆる量的形質の遺伝学的研究

である。この後者には統計学的手法が専らつかわれ，そ

のために前者をメンデノレ遺伝学p 後者を統計遺伝学とよ

ぶこともある。しかしこれは，統計遺伝学がメンデノレ遺

伝学の原理を無視するという意味にとられてはならな

い。正しくはメンデノレの原理を基にして，ただ，遺伝子

の効果が環境効果との対比において非常に弱L、という前

提に立って，表現型変異を遺伝変異と環境変異に分けよ

Table 43. Correlation between developmental instabilities. 

Leaf 
WRIidntg h 

Vein Bilateral Variation Bilateral Variability 
growth distance asymmetry of leaf asymmetry of ritnh g 
rate vanatlOn variability in leaf length 1ll root wid 
b(L) b(L) V.D.V. A (J;) V(L) A(R) V(R) 

All varieties group 
b(L) -0.331 。ー796*ネ -0.706* 0.430 0.172 0.566 

b(R) 0.237 -0.457 0.305 0.193 -0.171 0.742*キ

V.D.V. 0.768ホ 0.122 -0.783** 。目149 -0.112 。目454

A(L) -0.509 0.486 0.577 -0.510 0.269 0.395 

V(L) 0.419 0.022 0.647 0.536 -0.130 -0目177

A(R) 0.043 0.661 -0.378 0.345 -0.176 -0.308 

V(R) -0.008 0.600 -0.495 0.533 -0.531 -0.268 

Sugar beet group 

水 Signi五cantat the 5% level. 料 Significantat the 1 % level. 
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うとし、う考え方である。したがって， メンデノレ遺伝学が

遺伝子の存在を確認しその染色体上における位置およ

び各個の遺伝子の働き方を明らかにしようとするのに対

して，統計遺伝学は，形質を中心としてそれに関与する

遺伝子を総括的に理解しそれによって形質の遺伝的行

動ならび、に進化における特異性を見出そうというので

ある。

統計遺伝学の導入は，動植物の育種学に大きい変化を

もたらした。それは，遺伝力および遺伝相関の珂概念が

育種技術に明確な遺伝学的根拠を与えたからである。そ

の詳細については，動物に関し LERNER(18)の著書

“Population Genetics and Animal 1mprovement"が，

また自殖性植物では，酒井・高橋・明峰 (35)の「植物

の集団育種法研究」がそれぞれ代表的記述を行なって

いる。

さて，統計遺伝学は上記のように育種学に大きい影響

を与え，それによって育種技術の理論的研究も進み，新

しい育種理論もいくつか提唱された。たとえば， COM-

STOCK， ROBINSON and HARVEY (8)による循環相反

選荻法 Recurrentreciprocal selectionなどもその 1つ

であり， SAKAI and HA T AKEY AMA (36)の林木におけ

る研究もその 1つである。ところが，そうしづ理論的研

究がすべて実際の育種に常に有効にとり入れられたとは

限らない。この失敗の原因はもとより単純ではないであ

ろう。時には，理論の理解が充分でないために誤って判

断されたこともあろうし時には理論の正否を実験証明

する目的のために使われた材料が適切で‘なかったことも

あるであろう。しかしながら，統計遺伝学それ白体の中

にも，失敗の責を負うべきものがなかったとはし、L、切れ

ない。それは統計遺伝学的手法が無反省、に使われすぎた

ためであると考えられる。

たとえば，テンサイの生産力を考えてみよう。反当可

製糖量叉は 1個体当りの砂糖生産量は，根重と合糖率に

よってきまる。しかしながち，板重も含糖率も決してそ

れ独自できまるものではない。両者は互に相関しあう形

質であるばかりでなく，さらにそれらは，テンサイの各

種の植物学的特性と遺伝学的に，生理形態学的に，また

発育的にも，たがし、に多少の差こそあれ関連しあってい

ると考えられる。単位面積あたり，一定量の砂糖を生産

するための方法はいろいろにある筈である。このように，

色々な方法で到達し得ベき終局産物が一つの同義的な変

量で取扱われ得るところに統計遺伝学の長所があると同

時に，また短所があるのであろう。

統計遺伝学の上述のような短所は，それをどのように

して補正することができょうか。それは専ら，生産形質，

あるいはー般に量的形質というものが如何なるものであ

るかを明らかにすることによって解決できるのではない

だろうか。

著者は，第 1V章において研究の結果を詳述した。研

究材料はタバコ，イネ，テンサイにわたっているが，本

研究の全体を貫くところのものは，植物の量的形質の特

性ならびに，それらの遺伝学的に規制された発育関係を

明らかにすることにあった。

同じ植物体上につく相同器官は，いうまでもなくそれ

らの器官を作るべき遺伝子系によって作られる。もし，

この遺伝子系が相同器官のすべてに均等に働き，それ以

外の遺伝子系の関与を許さぬならば，植物体上の異なる

位置につく相同器官の相互間の遺伝相関は一定である筈

である。第 1V章第 1部第 1節にのべたように，著者は

タバコの葉の聞の遺伝相闘をしらベた。その結果による

と，近くに生ずる葉の聞の遺伝相聞は極めて高かったが，

遠く位置が離れるにつれて，葉の聞の遺伝相関は低くな

る。このことは近接してできる葉は，同じ遺伝子系の支

配を強くうけるが遠くに位置する葉では，別の遺伝子系

の支配の部分が多くなることを意味すると考えられる。

1漬物の中には，葉の形質，特にその形が着生位置によっ

て変化してゆくものがあることも知られている。このよ

うな植物で，遺伝子支配がどのように変化してゆくかを

研究することは極めて興味深いと思われる。

発育不安定性すなわち発育の過程における量的誤差

は，第II章の研究史に述べたようにショウジョウパエの

胸側部剛毛数の左右不対称性を中心として色々な研究が

行なわれてきた。しかし，植物における研究は余り多く

ない。タバコ属植物では，Nicotiana rusticaについて

JINKS and MATHER (16)が，相対応する器官の区内変

異性により， PAXMANロ5)は，相同器官の個体内変異

性によって発育不安定性が遺伝的形質であること，茎葉

部の不安定性と花部の不安定性とは相関がないこと，個

体内変異と個体間変異は平行的であること，葉型の一定

方向の変化の強さと不安定性との聞に正の相闘があるこ

となどを確かめた。

著者は，栽培タノミコ Nicotianatabacumで葉幅の左

右不対称性と葉脈の分布状態に着目し既述のように業

の形成における発育不安定性の 3種の観察を行なL、，ま

た花では，雄ずい花糸の長さおよび雌ずい花柱の長さに

ついて，不安定性に関する 3種の観察を行なった。その

結果は，葉I隔の左右不対称性は全く方向をもたず 1枚

1枚の葉でランダムに左右両側のいずれかがより大きく
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なるということがわかった。すなわち VAN V ALEN (43) 

のいう fluctuatingasymmetryである。

さて，Nicotiana tabacum 11品種について葉脈の変

異，葉脈の不平行度および葉幅の左右不対称性をしらべ

たところ，これらの発育不安定性は品種によって明らか

に差があり 3種の葉の発育不安定性は全く平行的行

動をとることがわかった。品種間差異について極めて面

白いことは，発育不安定性の最も低い 2品種は，葉巻用

品種であり，実際に生産力も高く広域にわたって栽培さ

れている紙巻用品種は，発育不安定性に関してはむしろ

中度に属していたことである。

葉巻用品種は，葉の発育不安定性が低L、。すなわち，

形態的に均斉であることは葉巻用という目的のために選

抜されたためて、あろう。広く栽培される巻タバコ用品種

が中度の発育不安定性をもっているのは予期しないこと

であったが，これはあるいは，発育不安定性が生育や生

産上ある利益を与え得るのかもしれない。

花器に関する発育不安定性を雄蕊と雌蕊の長さでしら

ベた結果によると，これら花器の発育不安定性は，それ

ぞれが極めて平行的であったが，葉の不安定性と花の不

安定性との関係をしらべたところ，両者の聞には正の相

関が見出されなかった。このことは判別函数によって葉

と花の不安定性の聞の相関をしらべて， -0.3145であっ

たことからも再び示された。PAXMAN(25)は，Nicotiana

rusticaで発育不安定性について同じ結論を出している。

この点で興味ある報告が思い起こされる。すなわち，

BERG (6)は，タバコ属植物では栄養器官と繁殖器官との

聞に相関がなく， いわゆる correlationpleiadesをもっ

植物であるといっている。これらの 3つの研究は，いず

れも，タバコ属植物では栄養器官と繁殖器官が相互に独

立的に形成されることを示してしる。最近，酒井・成瀬

(澄)， (未発表)は， タパコの葉と花が生化学的に異なる

蛋白質成分を含むことを見出した。この研究は未だ緒に

ついたばかりで詳しいことは判らないが，しかし上述

の相関による研究と対比して，植物の器官形成について

極めて示唆するところが多いと考えられる。

タバコの葉の発育不安定性の年次間変異を見ると，葉

脈問距離の変異性，葉脈の不平行性ならびに葉幅の左右

不対称性共に年次の影響をうけることがわかる。この年

次の効果は品種の効果を撹乱するほど強くはないが，品

種のもつ不安定性遺伝子の効果は環境によって変化する

ことがわかる。

Drosophilaで、は， TEBB and THODA Y (42)， THODA Y 

(40)および BEARDMORE(3)らが胸側部剛毛数の左右不

対称性に対する温度の影響を実験し，環境と遺伝子型と

の関係が特異的であることを明らかにした。

葉の発育不安定性はまた，葉の着生位置によってち

がうことが見出された。ただし，これは着生位置が一定

の効果を与えるのではなく，むしろ着生位置によって品

種の特性が顕著になるということである。具体的にし、え

ば，茎の基部と頂端部に近い葉よりも，中央部において

不安定性に関する品種間差異が著しく表われる。これが

どのように解釈されるかはまだ辛IJらなL、。葉の大きさに

ついて見れば，最大葉はむしろ基部に近い所にできるか

ら葉の発育の最も盛んなときに不安定性の差がでるとは

L 、い難い。既述のように不安定性に年次効果が強いこと

から考えて，あるいはタバコの生育中期の外界の影響が

不安定性の品種間差異を助長しているのかも知れない

しあるいはまた，生育中期で最も旺盛になる植物の生

育力が不安定性に関する遺伝子の発現に影響しているの

かも知れない。いずれにせよ興味あることは，生育中期

に本来不安定性の低いものは益々低く，高いものは益々

高くなる傾向があることである。

Roy (31)は，Nyctanthesで花ベん形成に関する発育

不安定性が開花期の末期に高くなることから， canaliza-

tlOnが時間と共に弱まると考えた。しかし，この考え方

はタバコの本研究からみると，一般化することはでき

ない。

発育不安定性に関するダイアレノレ交配の結果は，葉脈

問距離の変異も葉幅の左右不対称性も特殊のヘテロ性効

果がないことを示した。従来，動物で遺伝的にホモにな

ると発育不安定性が高まり，ヘテロになると安定になる

という一般的考え方が行なわれてきた。しかしこの考

え方は， ショウジョウパエの研究でしばしば反論されて

きた(たとえば THODAY， (40))。本研究の結果も発育不

安定性とヘテロ性とは関係がないことを明らかにした。

ダイアレノレ分析は，その方法を大きく 2つにわけるこ

とができる。 1つは分散分析による方法で， YATES (49) 

を始めとして多くの人々によって，種々のモデノレが作ら

れている。他の 1つは HAYMAN(15)の方法で Wγ と

V，.の関係 (Wr，Vr については第 IV章の結果を参照)

から親品種の遺伝構成を知ろうとするものである。本実

験は， HAYMANにならって行なわれたが，得られた結

果によると葉脈問距離変異性においては， Connecticu t 

Broad Leafの持っている遺伝因子と Ambalemaの持っ

ている遺伝因子とは異なるものであることを類推せしめ

る。 ConnecticutBroad LeafとAmbalemaの交雑から

得られた葉脈問距離変異性を支配している有効因子数は
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少なくとも 4個はあるとの結果を得た。このことは Con-

necticut Broad Leafの発育不安定性を支配している遺

伝因子系と Ambalemaの発育不安定性を支配している

遺伝因子系とは，異なる対立遺伝子群に属することを意

味するかもしれなし、。葉幅の左右不対称性に関しては，

第 13図に示すように，交雑親に使われた 6品種が Am-

balemaとT.I.448A.の 1つのグノレープと Connecticut

Broad Leaf， Sumatra，達磨， Bright Yellowの他のグ

ノレープの 2つに分けられる。前者のグループは劣性因子

を多く持っており，後者のグループは優性因子を持って

いる。もしこの2つのグループにわけることが正しいな

らば，葉幅の左右不対称性を支配している因子数は少な

いものと思われる。 ConnecticutBroad LeafとAm-

balemaの交雑から推定した有効因子数がl.73と推定さ

れたことからも上記の推定は支持されているように思わ

れる。

分散分析法より得られた結果によると，葉幅の左右不

対称性も葉脈問距離変異性も殆んど遺伝子の相加的効果

によることが示された。しかし個々の要因を細かく検

討してゆくと，相反効果あるいは優性効果にも統計的に

有意な変異がみられている。これは，特定の親が持って

いる特異な遺伝子の効果，あるいは特定の組合せに限ら

れた形質の特異な行動の影響が大きいためで、あろうと思

われる。すなわち，特定組合せにみられる優性度も相反

交雑の差も一般的なものではなく，特定の組合せによっ

て起こったものと考えられる。 BrightYellowと達磨の

交配における母性効果については更に詳細にしらべたが

(第 23，24表)， それによると，この組合せにおける細胞

質効果は全く明らかである。このような発育不安定性の

細胞質効果は， MA THER (22)の剛毛数の不対称性の結

果と対比させられる。しかし，この細胞質効果が後代に

おいてどの位残るかは，今後の研究に待たねばなら

なL、。

葉脈問距離変異性と葉幅の左右不対称性の関係を見る

と，親，F1世代は，高い正の相関を示しているが，九世

代では殆んど相関関係がみられなし、。このことは，この

両形質の聞にみられる相関は選抜の効果によるものと思

われるが，詳細は後の研究に待たなければならない。ま

た遺伝力は，葉脈問距離変異性において比較的高く，葉

幅の左右不対称性では低い。この葉脈問距離変異性が葉

幅の左右不対称性より遺伝力が大きし、(第 22表でもこ

のことを証拠ずけている)のは， 前者の方が葉脈という

基本的な形質に表われる不安定性であるのに対して，後

者は，葉身とし、う極めて環境支配の大きい形質に表われ

る不安定性であることによるのであろう。

タバコについて葉の発育不安定性に対する環境要因の

効果を葉幅の左右不対称性と葉脈問距離変異性でしらべ

てみた。年次効果は，第8表に示したし地域効果は第

21表に示したが，両者からわかることは，葉脈問距離変

異性は年次によっても地域によっても着るしく影響され

るのに反し，葉幅の左右不対称性は直接的影響をうけな

いことである。

この関係は，さらに地域試験で反復力と地域内遺伝力

を比較することによって明らかにされる。すなわち，葉

脈問距離変異性の反復力は相当高いが，左右不対称性の

それは低い。地域内での遺伝カは，葉脈問距離変異性で

は常に反復力よりも高かったことは葉脈問距離変異性が

地域の影響を強くうけることを示す。左右不対称性はそ

れに対し，地域内遺伝力も反復力もほとんど変らなか

った。

タバコの花器，特に雄ずいについて詳細な研究を Ni.・

cotiana rusticaで行なった。この植物の 5本の雄ずいの

中1本は短く，他の 4本は長いが，この 4本の中でも対

称的に 2本ず、つの長さに関する 2群に区別される。 1本

の短い雄ずいと他の 4本とは長さのみならず，発育不安

定性においても長さの遺伝分散においてもさらにまた発

育不安定性の遺伝分散においても明らかに異なった行動

をとる。この特異的な行動が何を意味するかについて

は，更に今後の研究が必要であるが，長さに関する 5本

の雄ず、いの聞の遺伝相関が極めて高く，ほぼ 1であるミ

と，発育不安定性に関しては4本の長い雄ずいの聞の遺

伝相関は高いが，短い 1本だけは，他の4本のいずれキ

も全く関係なかったことから 5本の雄ずいはおそらく

同じ遺伝子系によって作られるが，短し、 1本は他の 4本

とは発育経過を全く別にしているらしく考えられた。

イネの研究では， X線によって穂の量的形質に突然変

異を起こさせる実験を行なった。無処理区と処理区の量

的形質の比較によると， X線処理は平均値に見るべき影

響を与えなかったが，変異を増大させることが認められ

た。第 32表にも示したように系統内分散は，無処理区と

処理区で大きい差がなかったが，系統間分散は処理区で

ははるかに大きい。 SAKAIand SUZUKI (32)の方法で

多面発現の程度をしらべたところ，穂長遺伝子は基部節

間長，第 2，第 3，第4枝梗長のすべてに多面発現的に

作用することがわかった。第 16図は多面発現の程度の

大きさに応じて，上記各種形質の穂長遺伝子に対するつ

ながりの強さを模式的に示したものである。

さてここで，次のような仮設を設ける。それは，多面
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発現的に同じ遺伝子によって支配されているいくつかの 分の蓄積が最も有利に行なわれるためにはリング幅の変

形質がある場合，それらの発育的関係の遠近は発育経過 化が小さいほどよいということであろう。いままでの僅

における誤差の相関から推定し得るというのである。第 かの観察結架によると，砂糖用ビートで砂糖生産量とリ

18図はその模式図であるが， この図で A，B， C， D， E ング幅変化率 (b(R) は負の相闘を示している。

の5形質は4つの発育段階を経て遺伝子から形成される んL)とb(J1lの相関の分析によると，この両者は全品種

と考える。各段階は，分化と生長より成るとしそれを でみても，砂糖用ビート内でみても，ほとんど相関して

斜線と水平線であらわすとすると，形質の量的誤差は水 いない。もし上述のように b(正)が大きく ，b(R)の小さい

平線の部分における変動であろう。もしこの変動が段階 ことがサトウダイコンの砂糖生産に有利な条件であると

を追って累加されてゆくと考えると，後期に分化した両 すれば，この両者が正に相関していないことが極めて重

形質は誤差，すなわち発育不安定性について高い相関を 要であろう。今後の砂糖用ビートの研究において，新し

示すであろう。もしこの考え方が成り立っとすれば，同 く，b(L)とb(R)に注目することは大変興味深いことと思

じ遺伝子の多面発現によって作られる各種形質問の発育 われる。

関係の近さは，発育不安定性の相関によって推定し得 葉と根における発育不安定性が品種ならひJこ品種群で

よう。 異なることは新しい発見であるが，その中，注目すべき

イネの上記の穂形質について発育不安定性の相関を出 ことは葉脈問変異と葉成速度との聞の正の高い相関であ

しそれから発育関係を推定したのが第 19図である。木 る。業成速度が大きいことが葉脈形成の不安定性を起こ

図と第 17図を比べると，両者がよく一致するのは興味 すか，不安定性が葉成速度を大きくするのかは目下のと

深い。 ころ判らないが，いずれにせよ，発育不安定性がテンサ

既述のタバコやイネは，完全自殖ないし弱度の部分他 イの発育と何らかの関係をもつことが考えられる。詳し

殖性植物であるが，ここで完全他殖性の植物について考 いことは将来の研究にまたねばならなし、。

えてみることは興味のあることである。テンサイはいう 量的形質の発育遺伝学を従来の統計遺伝学の中にとり

までもなく，完全他殖性といってよい植物である。しか 入れてゆくことの重要性は，酒井 (37)によって述べら

もテンサイの種，Beta vulgarisには砂糖をとることを れている。タバコ，イネ，テンサイでなされた本研究の

専らの目的として育成された砂糖用ビート，家畜飼料と 結果は，農業植物における量的形質の統計遺伝学に加え

して根部の肥大に主眼をおいて育成された家畜用ビー て，さらに発育遺伝学的な新しい方向の重要性を指し示

ト，ならびに食卓用として風味に主眼をおいて育成され すことができょう。

た園芸用ビートとがある。これらがそれぞ‘れ異なる目的

のために選抜され，作物学的特性においても着しい差異

を示すことは周知であるが，それらの発育的特性および

発育不安定性はどのようになっているであろうか。

著者の研究結果から，上記3品種群は葉成速度とリン

グ幅変化率の両者で共に相異なり，葉成速度は砂糖用が

一番大きく，飼料用，園芸用の順に劣るが， リング幅変

化率は園芸用が最大で，飼料用，砂糖用の順に小さくな

るo これらの結果について仮設的に考えられることを記

すと次のようになろう o

いまもし，葉が作られる速度を一定とすれば，葉成速

度の大きさは葉の生長の速さを示すことになる。この前

提に立てば，砂糖用ビートは葉の生育が速いが，園芸用

はおそいということになる。葉の生育の速さがあるいは

植物体内における糖分蓄積にとって重要なのではないだ

ろうか。

リング幅変化率は，その語るところのものが必ずしも

単純ではないだろうが，しかし 1ついえることは，糖

第 VI章結論

(1) 相同な器官である葉の遺伝的関係は，近接するほ

ど同じ遺伝子系に支配されており，遠く離れるに従って

共通遺伝子の支配が薄れる。

(2) 葉脈問距離変異性，葉幅の左右不対称性，葉脈の

不平行性で損iJられたタバコの葉の発育不安定性は品種間

で変異がみられる。葉巻用タバコは非常に安定で，紙巻

用タバコは発育不安定性に関しては中間である。

(3) 花糸長の花内変異，花糸長の個体内花間変異，花

柱長の個体内花間変異で測られた花の発育不安定性は品

種間で変異がある。

(4) 葉の器官の発育不安定性と花の器官の発育不安定

性は，各々別の遺伝子系に支配されている。

(5) 葉幅の左右不対称性は方向性はなく，誤差的であ

る。すなわち葉幅の左右の不等性は各々の葉で全く機会

的にきまる。

(6) 1個体上の葉の位置によって発育不安定性は変化
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する。発育不安定性の高い遺伝子型の葉の茎の中央部

で，より発育不安定性が高く，発育不安定性の低い遺伝

子型をもった葉は中間の位置でより発育安定性が高い。

(7) 発育不安定性の遺伝的支配は，主に遺伝子の相加

的効果による。葉脈問距離変異性の有効因子数は約4個，

葉幅の左右不対称性の有効因子数は2個である。

(8) 発育不安定性に関する遺伝子効果は概して相加的

であるが，組合せによって優性関係がみられることもあ

る。この場合，葉幅の左右不対称性は安定な方に音1¥分優

性を示し，葉脈問距離変異性は安定な方に部分優性を持

っている因子と，不安定な方に部分優性を持っている因

子とがある。

(9) 発育不安定性はFzで分離を示す。葉脈問距離変

異性と葉幅の左右不対称性の聞の相関は，品種闘で比較

していた限り正で極めて高かったが，雑種の Fz世代で

は極めて低くなる。

(10)発育不安定性は年次ならびに地域によって変化す

る。特に，葉脈問距離変異性は直接の年次効果と地域効

果がみられるが， 葉幅の左右不対称性は間接的(品種と

の相互作用)年次効果が見られた。

(11) 花糸長の花内変異は相反交配で明らかに母性効果;

をあらわし細胞質効果の影響が考えられた。

(12) ノレスチカタバコの短い 1本の花糸 (S)と，他の長

い4本の花糸とは，その形成は同じ遺伝子によって起こ

されるが，発育的には異なる経過をとり，短L、1本は他

の4本と無関係に発育すると考えられる。

(13) イネの穂、長，基部節間長，校梗長は同一遺伝子系

によって多面発現的に起こされる。いま，穂長の発育を

支配している遺伝子を仮定すれば，第4t交梗長 (C)は同

じ遺伝子に強く支配されているのに対し，第 2枝梗長(A)

は部分的にしか支配されていなし、。基部節関長は主穂形

成遺伝子に部分的に支配されている。これらの形質の聞

の発育関係は穂長と第4枝梗長 (C)とが発育的に辰も密

接に関係しており，第2校使長 (A)と第3校僚長 (β)の

穂、長との発育的関係はあまり密践でない。

(14) テンサイにおける発育不安定性は遺伝的支配を受

けている。業成速度とリング幅変化率もまた遺伝的支配

をうけている形質である。

摘 要

高等植物における量的形質の発育遺伝学的研究をタバ

コ，イネおよびテンサイを材料にして行なった。

量的形質の発育遺伝学的研究をする上の 2つの方法が

ある。その 1つは，相同な形質問の遺伝相関を調べるこ

とによって 2形質問の関係を追求することである。本研

究では，タバコの葉の着生位置を異にするものの間の遺

伝相関から着生位置の近い葉の間程遺伝相関が高いこと

がわかった。すなわち，近接する葉ほど共通の遺伝的支

配をうけている。他の 1つの研究方法は，量的形質の発

育不安定性の研究である。

量的形質の 1つの重要な特性は，それが発育の経過の

問に量的誤差を起こすことである。この誤差は，左右対

称器官で、は不対称性を起こし個体内の相同器官の聞に

は一定の傾向をもたない変動を起こし，また同じ遺伝子

型をもっ個体の間て‘は個体間変動を起こす。これらの変

動を本論文では発育不安定性と名ずけた。種々の測度で

示されたタバコの葉及び花，イネの穂長及び枝1愛長，テ

ンサイの葉部及び根部における発育不安定性は，いずれ

も遺伝子型によって異なることが示された。本論文では

タバコを中心にして発育不安定性の研究を行なったが，

それから判ったことは， (1)葉の発育不安定性と花の発育

不安定性とは独立に起こり， (2)葉の発育不安定性の 1種

である葉幅の左右不対称性は各葉に全くランダムに起こ

り， (3)ダイアレノレ分析及び，九分析により発育不安定性

は相加的効果を主とする遺伝子によって支配されている

が，特定の発育不安定性によっては，時には優性効果叉

は細胞質効果を伴うこともあり， (4)地域や年次，その他

の環境条件および発育段階によって影響される。特に，

発育不安定性の品種間差異は，着生位置で中間の葉で一

番大きくあらわれることである。

量的形質の遺伝子の多面発現効果の研究を行なった結

栄， )レスチカタパコの 5本の雄ずいの長さならびにイネ

の数径の穂、形質は，それぞれ同じ遺伝子系の多面発現形

質であることが明らかにされたが，それらの形質の発育

不安定性に関する相関から各形質相互間の発育的関係を

推定した。すなわち，イネにおいて，穂長と第4枝梗長

は発育的に近縁なものである o またノレスチカタバコの花

糸長の研究において，短し、 1本の7[;糸が他の 4本の花糸

とが別個の発育過程をたどってくることが結論された。

テンサイにおける発育不安定性は，葉部と恨部におい

て種々の量的形質について行なった。その結果，発育不

安定性は品種間で、有意な差がみとめられた。ある 2，3の

発育不安定性は根重と正の相関関係， Brixは負の相関関

係をもっ傾向がみられたが，明白な関係はみとめられな

カミった。
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Summary 

characters was conducted with four kinds of crop 

plants， that is Nicotiana tabaωm， Nicotiana rustica， 

Oryza sativa and Beta vulgωカ目 Thestudy includes 

an inquiry into developmental-genetic relationships 

among homologous， semi-homologous and non-

homologous organs on the one hand， and genetic 

investigations on developmental instability on the 

other. 

1. Studies on tobaccos， Nicotiana tabacum and 
l¥T icotiana rustica 

1) Developmental-genetic relationships among 

leaves on the stem. 

Six cultivars were investigated for length of針teen

leaves from each plant. It was found that genetic 

correlation between two adjoining leaves was very 

high while that between remote leaves low. This 

means that growth of leaves developing near-by is 

su bject to stronger control of the same genes than 

that of remote leaves. The same has been found 

to hold for either leaf width or vein number per 

leaf. 

2) Developmental instability in leaf and flowers目

Eleven cultivars of Nicotiana tabacum were ex-

amined for developmental instabilities in leaves and 

flowers. Developmental instability in a leaf was 

measured in three ways: (1) bilateral asymmetry of 

leaf blades， (2) variabi¥ity within leaf of vein distance 

and (3) degree of dev凶 ionof two adjacent veins 

from running parallel with each other. Develop-

mental instability in a flower was measured again 

in three ways: (4) intraflower variability in length 

of four long stamens， (5) intraplant-interflower varia-

bility of mean length of four long stamens and (6) 

intraplant-interflower variability of style length 

Findings from this study were as follows : 

(a) Developmental instabilities in leaves as well as 

in flowers were variable among cultivars， which 

indicated that they were genetic traits controlled by 

genetic factors. 

(b) The bilateral asymmetry ()f leaf blades is purely 

“the fluctuating asymmetry" of V AN V ALEN， show-

ing no sign of directional asymmetry. 

(c) Instabilities in leaf parts were found to be 

positively and highly correlat巴dwith each other， and 

the same also held for instabili ties in floral parts 

None of the foliar instabilities investigated， however， 

proved to be signi五cant¥ycorrelated with any of 

floral instabilities. It was thus concluded that dif-

A developmental-genetic study on quantitative ferent genes might be responsible for the develop-
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mental instability of leaves and flowers. II. Studies on rice， Oryza sativι 

(d) Expressivity of developmental instability in Strength of pleiotropic e妊ectsof genes responsible 

leaves was found to vary according to the periods for quantitative characters was investigated by com-

of growth. Cultivars which were less unstable paring genetic correlations between an X-rayed and 

showed the maximum stability at the middle stage a control population of rice which were initially 

of growth， while highly unstable cultivars yielded derived from a single cultivar. It was found that 

the highest instability at the same stage. the set of genes which was responsible for main 

(e) Developmental instahilities in leaves were rachis formation and was therefore of primary 

generalIy variable between years and between posi- importance for panicle formation， was pleiotropically 

tions on the stem. controlIing the development of rachillas and basal 

(f) Diallel analysis with six cultivars of develop- internode， intensity of the pleiotropy being strong 

mental instabilities of a leaf showed that those for higher rachillas but low for the lower. 

instabilities were governed mainly by additive effects Developmental relationship among main rachis， 

of genes， though in some parental strains partial rachillas and basal internode of a panicle was in-

dominance effect seemed also to be operative. vestigated by the genetic correlations among their 

Reciprocal d近erence was also observed in some developmental instahilities目 For details of this study， 

hybrids. the reader is referred to SAKAI and SHIMAMOTO 

(g) 1nheritance of developmental instability of (33). 

leaves was investigated in some hybrid populations. III. Studies on beets， Beta vulgaris 

The segregation in F2 populations was more or 1巴ss 1ntraplant variation of some quantitative characters 

continuous and the number of e妊ective factors was investigated in Beta vulgaris including sugar， 

estimated biometrically was 2 to 4. The h巴ritability fodder and table beets. Characters measured on 

of vein distance variability was 0.72. while that of leaves were length， width and number and distance 

bilateral asymmetry of leaf blades was 0.48. Thc between veins， from which intraplant variability of 

two instabiliti巴s were not correlated in the F2 leaf length， bilateral asymmetry and vein distance 

population. variability were caIculated. 1n roots， diameters in 

(h) Eleven cultivars were comparatively grown in the long and the short axes together with th巴

five localities. Vein distance variability was found distance between rings in the cross咽sectlOnat top-

to be influenced by localities. ping were measured. The measures for the devel-

( i) Five varieties of Nicotiana rustica were opmental instability in roots were the bilateral 

measured for length of五lamentsand those develop- asymmetry in root shape measured from diameters 

mental instabilities and developmental relationships and the variability in the width between rings. 1t 

among五vestamens were investigated. The length was found that those instability measures were 

of filaments and those developmental intabilities variable among cultivars， but the instabi1ities in leaf 

were variable among varieties. 1t was found that organs were not correlated with the instabilities in 

developmental instabilities concerning the four long roots. No appreciable relationships were found 

stamens were mutually highly corr巴latedpositively， between the deveIopmental instabilities and quanti-

suggesting that their growth was governed by the tative characters such as root weight， brix percentage 

same rather than different genes. Th巴 shortstamen， or sugar yield. 

however， showed no correlation with the other four. Discussions have been given on developmental-

A diagram on the developmental pattern of the five genetic aspects of quantitative characters in agricul司

stamens has been suggested. tural:crop plants 


