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第1章緒 論

細胞質雄性不稔性は高等植物に広汎に見出され，

EOWAROSONの綜説19)によれば， その報告例は25属

80種に及ぶとL、う。同氏はこれらの雄性不稔性をそれ

ぞれの由来に基づき， 1)異属間， 2)異種間および 3)種

内交雑起源ならびに 4)自然発見の4種に分けた。不稔

性を誘起する細胞質型の成因やそれが特定集団に保持さ

れている機構については未だ充分に明らかにされていな

い。しかし細胞質雄性不稔性が染色体外にある，自己複

製機能を有する細胞質遺伝子によって担われているとす

るならば，その細胞質遺伝子も半保守的であり，遺伝変

異を偶発し得る核遺伝子の如き属性を備えると考えてよ

い。事実， トウモロコシにおいては第7染色体に座乗
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する iojap遺伝子により細胞質雄性不稔性が生ぜ、しめ

られ78)，更に人為誘発例としてモロコシのコノレヒチン処

理お)，テンサイでのガンマ一線照射48)，トウモロコシの

ガンマ一線あるいは速中性子照射107)およびパールミレ

ットの ethidiumbromide処理10)の4種の成功例が報

告されている。また不稔細胞質型から正常細胞質型への

偶発復帰変異とみられる事例もトウモロコシ102)やパー

ルミレット 7)，13)で知られており，したがって細胞質遺

伝子に生じ得る遺伝的変化が単なる遺伝子欠失に止らぬ

ことも容易に理解されよう。

しかも雄性不稔細胞質は一種ー型とは限らない。細胞

質型の多様性は種間あるいは属間交雑に起源をもっ異質

細胞質 (alloplasmic)雄性不稔には広く認められる現象

であり 19)，112)，トウモロコシやパールミレットなどの如

く同質細胞質(autoplasmic)雄性不稔においても見出さ

れている3)，8)，17)。

テンサイにおける細胞質雄性不稔性の研究は ARCHI-

MOWITSCH1)による発見が最初である。次いで OWEN

72) ，73)は品種 rus1号Jより見出した雄性不稔性の遺伝
機構として不稔細胞質Sと2対の補足的に働く花粉稔

性回復核遺伝子X，Zとの相互作用を仮定した。花粉稔
性の回復に与る核遺伝子の対数や作用の仕方に関して

は遺伝子座間の上位性を想定する仮説4)，74)や単因子説

的，82)，83)，1佃)，三因子説39):およびポリジーン説81)などが

提起され，その外に花粉稔性を向上せしめる優性遺伝子

Sh35)を始めとして種々の変更遺伝子が関与する可能性

も示された59)，65)。しかし OWENの2遺伝子仮説は基

本的には他の研究者の多くにより支持を得ているといっ

てよし、52)，59) ，65) ，11l)。

花粉不稔性と他形質の聞の関係については X遺伝子

と単匪遺伝子 (m)との連鎖35)，60)や，稔性回復性と苅の

着色性の遺伝的関連105)が指摘されている。 特に単匹性

は重要な育種形質のーっとして注目され76)，93) ，94)，95) ，96)， 

これと細胞質雄性不稔を併せ利用した単圧性三倍体一代

雑種の育成が，我国や欧州諸国における育種の主流とな

っている91)。

以上の遺伝解析と併行して，花粉不稔性の細胞組織学

的検討も進められ，小胞子退化が苅のタペート細胞の異

常肥大と密接な関連を有することが ARTSCHWAGER2) 

を始め，その後の研究者によって共通して確認された36)， 

59) ，69) ，80)。 また約組織の組織化学的考察37)，38) ，62)や微細

構造に関する電子顕徴鏡レベルで‘の観察61)も行なわれ

たが，不稔の原因とその副次的効果を正確に区別するこ

とは必ずしも容易ではなし、。

雄性不稔細胞質の本性や遺伝的変異の問題に論及した

報告としては，先ず接木に基づく不稔性の無性的伝達の

成功'I7IJl5)や不稔個体の高温処理あるいはこれと生長点

培養を組合せた稔性回復'I7IJI2)局)があげられる。雄性不

稔の決定子 (determinant)がウイノレスないしエピゾー

ム様因子であるとする仮説はベチュニア20)，25) ，26) ，2'1)な

どで提出されているが，同時に否定的な試験結果も少く

ない16)，47)，日)，70)，90) ，101) ，110)，115)。また Betamacrocaゆa

やトルコ起源の wildleaf beetからも新たな雄性不稔

株が発見され71)，最近パキス夕、'/， トルコ，中国など

由来の異なる不稔細胞質問での遺伝的分化も論議されて

L 、る108)。

一方， KINOSHITA and TAKAHASHI48)，木下・高

橋49)はガンマ一線処理による細胞質雄性不稔の人為誘

発に成功し，得られた不稔点目胞質の下での花粉稔性回復

機構は， 自然、発見のS細胞質におけるものとは異なる

ことを指摘した。誘発細胞質が既知のSと相違するな

ら，それは遺伝的な細胞質変異が人為的手段によって生

起せしめられたことの裏付けとなり，同時にそのことは

細胞質遺伝子も核遺伝子と同様な変異性を有し，かっそ

の変異を人為的に拡大し得る可能性を示しているといっ

てよL、。

本研究ではガンマ一線処理によって誘発された雄性不

稔変異体を扱い，花粉稔性回復性の遺伝機構を精査し，

次いでそれぞれの維持する不稔細胞質型間に予想される

遺伝変異の解析を企てた。すなわち花粉稔性回復性に関

する遺伝子分析を試み，細胞質因子と稔性回復遺伝子と

の相互作用における特異性を検出した上で，細胞質型の

異同を推定した。かかる細胞質的差異をここに「細胞質

の異型性」と仮称し，区別された各々を「異型雄性不稔

細胞質」と呼ぶことにする。また各不稔変異体における

小胞子退化の細胞学的機作にも検討を加え，以上を綜合

して人為誘発による細胞質雄性不稔性の遺伝的機構に関

する解析の一助とした。

本論文は北海道大学に提出した学位論文の概要であ

り，研究の遂行と取り纏めに終始懇切な御指導を賜った

北海道大学名誉教授高橋高右衛門博土，同教授木下俊郎

博土，ならびに論文校閲の労をとられた同名誉教授細川

定治博士，同教授津田周繍博土に謹んで感謝の意を表す

る。また供試系統の一部は農林水産省北海道農業試験場

てん菜部およびウィスコンシン大学の BLISS，GABEL-

MAN両博士によって育成されたものである。各位の御

厚意、に対し御礼申し上げる。
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第2章 ガンマー線処理により誘発された

雄性不稔性の遺伝様式

1.緒言

テンサイ育種に現用されている細胞質雄性不稔性はい

ずれも自然集団ないし栽培品種から見出されたものであ

る。一方 KINOSHITA and T AKAHASHI48)はガンマ一

線を突然変異源として正常細胞質型 (N)系統 H-19お

よびH-2002より 7種の雄性不稔変異株を得た。その一

部については不稔性が~代まで高頻度で母系伝達さ

れ，原系統との相反交雑試験によって細胞質遺伝も確か

められた。しかしこれらの雄性不稔系統を育種的に利用

するには，更に細胞質変異の安定性や稔性回復の遺伝機

構を詳細に検討する必要がある。

本章では H-2002由来の細胞質突然変異系統を供試

し，雄性不稔性の後代への伝達性を調査するとともに，

自然集団起源の S型不稔検定系統との比較対照の下に

各系統における稔性回復性の遺伝様式を分析した。

2. 実験材料および方法

供試系統を一括して Table1に示した。表中の雄性

不稔系統 r-60，r-114， r-130および r-165I主いずれも

正常型J細胞質 (N)を有する複匹系統 H-2002の乾燥種

子に総線量50kRをもってガンマ一線照射 (60CO線源，

線量率1.75RjM)を行い，作出した突然変異体に由来す

る。自然発見のS細胞質を保有する検定系統としては

単脹系統H-19MSを用いた。

交雑に当っては各不稔系統より完全不稔型あるいは部

分不稔 b型個体を選んで母本とし，これらに雄性不稔

突然変異体の原系統である H-2∞2または単座性の検
定系統H-19から任意抽出した個体を花粉親として配

した。

系統あるいは個体番号の表示は以下の通りである。

Table 1. List of strains used in the experiments 

Strain 

r-27 

r-60 

r-114 

r-130 

r-165 

H-19 

H-19MS 

H-2002 

K-strain 

TK81-0 

TK 81-CMS 

SLC 129-CMS 

SLC 133-CMS 

TA-1-CMS 

W 162-6 

W 162-A-4 

Type of 
crop 

Sugar beet 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

do 

Table beet 

do 

日間* Germ type 
Si-l Monogerm 

Si-2 Multigerm 

Si-4 do 

Si-3 do 

do do 

λf Monogerm 

S do 

N Multigerm 

S do 

N Monogerm 

S do 

do do 

do do 

do do 

N Multigerm 

S do 

*N; Normal or fertile， S; Sterile 

Description 

Pinrdougceend y of m cyHtop1 lasmic mutant 
nduced from H-19 

Proge:end y of cytH op2la00sm2 ic mutant 
induced from 

do 

do 

do 

A selection from monogerm 
strain 

乱1alesterile strain bred in 
Hokkaido University 

A selection from JEOa' panese 
variety ‘Donyu・2g 

Male sterile line selected from 
the variety ‘Hon-iku-192' 

THyOLpEek-aO id line introduced from 
o Agr. Exp. Station 

Isaolge emc line of TK810，with 
male sterility 

Male sterile line introduced 
from Hokkaido Agr. Exp. 
Station 

do 

Annual male sterile line intro-
duced from Hokkaido Agr. Exp. 
Station 

Tthye peU-O ni line introduced from 
versity of Wisconsin 

Isaolge enic line of W162-6，with 
male sterility 
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例えば r-60-206:598と表記した場合には重点記号を扶

んでr-60-206が系統番号を， 598が個体番号をそれぞれ

示すものとする。なお放射線誘発の細胞質型に対して

Si-lから Si-4に至る 4種の遺伝子記号を与え， 自然、発

見のS細胞質と区別した。これに伴い，稔性回復遺伝子

に対しても Rfに一連のアラビア数字を付した記号を新

たに対応せしめ，既知のX，Zも以上にならって各々

Rji R.f2と改めた。
雄性不稔型の分類は NAGAOand KJNOSHITA59)の

規準によった。すなわち正常型 (N)，部分不稔 a型 (S.

S. a)，部分不稔-b型 (S.S. b)および完全不稔型 (C.S.)

の4階級の区分である('1'able2)。花粉稔性はコットン

フ、ルー染色により検鏡調査し，百分率で示した。

Table 2. Classi五cationof male steri1ity 

'1'ype of male sterility (Abbr. of type) 

Normal Partial ferti1e Sterile IC叫 testeri 
(N) (S.S.a) (S.S. b) (C.S.) 

Color of anther Yellow Yellow Orange White 

Dehiscence + 土

Pollen sterility (%) 0-30 30←80 80-100 100 

3. 実験結果 様式を調査したところ， Table 3，4にみられる如く M2

1) 雄性不稔性の伝達様式 から M3 へは 59~97%，更に M3 から M4 へは 49~93%

H-2002より作出した4種の雄性不稔系統r-60，r-1l4， と，共に比較的高い母系伝達率をもって雄性不稔性が維
r-130およびr-165の育成経過は以下の如くである。す 持されていることが確かめられた。

なわち照射当代印11)の個体から開放受粉下で母木別に EKBERG21)はオオムギの人為誘発による不稔の成因

採種を行い M2系統に展開した。 M1代の 50kR区に を 1)転座や 2)逆位， 3) 25%の種子不稔あるいは 4)

は正常型の外に24個体の部分不稔 b型および2個体の 50%の種子ないし配偶体不稔および 5)劣性ホモ接合型

完全不稔型(出現頻度は各々 12%，1%)が生じ，一方無 の生存不能，の5種に分類した。第5の型には遺伝子雄

処理区にはかかる不稔植物は全く出現しなかった48)。 性不稔、が含まれているが，細胞質雄性不稔については言

4種の不稔系統(以下ガンマ一系統と呼ぶ)はいずれも 及されていない。またテンサイでは先にX線処理によ

M1でS.S.b型を示した個体の後代であり， M1から M2 って遺伝子雄性不稔が誘発された事例75)があり，本実験

への母本別の不稔性 (S.S. b型および C.S型)伝達率 においても M1集団中には上記の如き各種の不稔性が含

は 46~84% の高い価を示した。次いで M2 以降の伝達 まれていた可能性は充分にある。しかし4種のカンマー

Table 3. Transmission of male sterility from M2 plants to M3 lines 

Phenotype 
Phenotype of M3 line Seed setting (%) 

Line 。f
I S. S. a I S. S. b I 

'1'otal 
乱12plant N C.S. 

of var. 

r-60: 206 C.S. 2 14 52 39 107 67 30-96 
( 2)* (13) (49) (36) (100) 

r-114: 778 C.S. 3 10 29 68 110 64 15-94 
( 3) ( 9) (26) (62) (100) 

r-130: 419 C.S. 19 14 21 25 79 76 45-94 
(24) (18) (27) (32) (101) 

r-165: 465 C. S. O 2 45 13 60 66 35-93 
( 0) ( 3) (75) (22) (100) 

Homogeneity among four M3 lines:χ2 = 82.31， d.f. = 6， P < 0.001. 
* The percentage is given in parenthesis. 

N and S. S. a were pooled in the calculation of chi-square. 
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Table 4. Transmission of male sterility from M3 plants to M4 lines 

Phenotype of M4 line Seed setting (%) 

Line f'.I.x o 

I S. S. a I S. S. b I c. S 
Total 

h431Oplant E43plant N 
(%) 

lVlean I of var， 

r-60-206: 598 C.S. 91 11 4 23 50 88 74 23-97 
(13)水 ( 5) (26) (57) (101) 

: 617 C.S. 76 12 6 9 12 39 68 31-90 
(31) (15) (23) (31) (100) 

: 628 C.S. 86 9 6 20 14 49 72 53-86 
(18) (12) (41) (29) (100) 

: 645 C.S. 89 5 4 10 12 31 69 42-91 
(16) (13) (32) (39) (100) 

: 650 C.S. 87 9 7 19 32 67 70 26-88 
(13) (10) (28) (48) ( 99) 

r-114-778: 727 C.S. 75 7 2 12 16 37 67 38-96 
(19) ( 5) (32) (43) ( 99) 

: 736 C.S. 73 6 2 32 19 59 73 40-97 
(10) ( 3) (54) (32) ( 99) 

750 C. S. 77 10 6 27 33 76 81 28-89 
(13) ( 8) (36) (43) (100) 

: 763 C.S. 81 22 16 30 27 95 68 23-95 
(23) (17) (32) (28) (100) 

: 773 C.S. 85 20 5 35 14 74 75 35-89 
(27) ( 7) (47) (19) (100) 

: 775 C.S. 74 18 8 7 18 51 79 50-98 
(35) (16) (14) (35) (100) 

r-130-419: 544 C.S. 87 32 7 13 25 77 64 43-89 
(42) ( 9) (17) (32) (100) 

: 546 C.S. 83 7 4 8 16 35 75 40-93 
(20) (11) (23) (46) (100) 

: 556 C.S. 83 7 2 20 18 47 72 23-97 
(15) ( 4) (43) (38) (100) 

: 557 C.S. 83 7 4 14 33 58 67 35-81 
(12) ( 7) (24) (57) (100) 

: 560 C.S. 83 14 2 13 21 50 73 49-92 
(28) ( 4) (26) (42) (100) 

r-165-465: 681 C.S. 68 16 7 35 31 89 75 45-93 
(18) ( 8) (39) (35) (100) 

: 682 C.S. 65 1 2 13 7 23 66 32-91 
( 4) ( 9) (57) (30) (100) 

: 695 C.S. 70 6 5 47 43 101 69 42-83 
( 6) ( 5) (47) (43) (101) 

: 698 C.S. 62 l 2 20 19 42 69 27-95 
( 2) ( 5) (48) (45) (100) 

Homogeneity among 20 M4 lines: )(2= 142.98， d.f. =40， P<O.OO1. 

* The percentage is given in parenthesis 
N and S.S.a were pooled in the calculation of chi-square. 

191 

系統の維持する雄性不稔性は M4代まで比較的安定して

母系伝達されており，世代更新に当っては種子着粒率の

高い個体が選抜されていることなどをも考え併せるな

らこれらは細胞質変異によるものとみてよいであろ

う。因みにr-165の現わす雄性不稔性に関してはN細

胞質型の原系統 H-2002との相反交雑により細胞質遺伝

が確かめられている岨)。

なお M3あるいはM4系統は全て完全不稔型個体の次
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代であるにもかかわらず，雄性不稔各型の出現頻度は母 回復型 (Nあるいは S.S.a)の分離をみたが， これは花

系間でかなり異なっていた。これは開放受粉下の採種 粉親植物が各ガンマ一系統の不稔細胞質に働く稔性回復

放，花粉制御がなされていないために生じた現象とも考 遺伝子をヘテロ型で保持していたためと解される。続い

えられるが，別にガンマ一線処理により細胞質遺伝子と てF1の稔性回復型個体間で姉妹交配を行いF2集団を養

核遺伝子の相互作用に新たな遺伝変異が生起せしめられ 成した。なおS細胞質型の不稔性についても H-19MS

たことに起因する可能性もある。この点に関して以下に よりの完全不稔型個体と H-2002:1， H-2002: 2あるい

検討を加えた。 はH-2002:3との交雑による F1および凡での遺伝子

2) 不稔細胞質と花粉稔性回復遺伝子との関係 分析を行って，ガンマ一系統における場合との比較対照

4種のガンマ一系統について花粉稔性回復性の遺伝機 に資した。

構を明らかにするために，各系統の M2に生じた S.S.b S細胞質の下では花粉稔性回復に2対の補足遺伝子

型および C.S.型個体をほ本として， これらに5種の花 RJi， Rf2が関与し RJiは単眼遺伝子山と連鎖関係に

粉親個体H-2002:1， H-2002: 2， H-2002: 3， H-19: 1 ある59)，60)。本実験でも Hー19MS: 822 x H-2002: 1の

およびH-19:2を交配した。いずれの組合せにおいて F2分離をみると，N + S. S. a: S. S. b: C. S. = 9 : 6 : 1の

もF1では雄性不稔型 (S.S.bおよび C.S.)の外に稔性 理論比をほぼ満足する成績が得られ (Table5)，更にRJi

Table 5. F1 and F2 segregations of male sterile types in the crosses between 

H-19 MS and pollen parents chosen from H-2002 

Cross combrhation Genera- 孔1alesterile type Goodness of五t

tlOn 
mN -Sm.S.-a||切S手.S{読b ||常C.的S. Total I d. f. I Male (Cal. ratio) χz P 

H-19 MS: H-2002: 1 Obs. 3 2 8 3 16 
822 (C. S.) F1 5 

Cal. 4.00 8.00 4.00 16.00 0.33 1* 0.5-0.7 
(1: 2: 1) 

do do Obs. 76 26 73 26 201 
F2 102 
Cal. 113.06 75.38 12.56 201.00 15.53 2 <0.001 

do H-2002: 2 
(9: 6: 1) 
Obs. 4 6 20 15 45 
F1 10 
Cal. 11.25 22.50 11.25 45.00 1.67 2 0.3-0.5 

do H-2002: 3 
(1: 2: 1) 
Obs. 3 9 14 10 36 
F1 12 
Cal. 9.00 18.00 9.00 36.00 2.00 2 0.3-0.5 
(1: 2: 1) 

* S. S. b and C. S. were pooled in the calculation of chi-square 

Table 6. Linkage relation between the gene m for monogerm and the gene 

Rf for pollen fertility restoration in the coupling phase 

Cross: H-19 MS: 822 (C. S.)X H-2002: 1 F2 

Germ type Multigerm Monogerm 

Male sterile Male fertile Male sterile Male fertile Male sterile 
type (N， S.S.a) (S. S. b， C. S.) (N， S.S.a) (S. S. b， C. S.) Total 

Genotype R.kRf2-M- ヴR7プJi1ヴ17:-/L71:ヴRf2!iヴr2:-fizMMM-- Rji-Rf2-11t川
ヴ

l
ヴ{jド117:プ-fiFl1ヴR3fタ7:zfプiimmPPMmFH Ml 

Obs. 89 62 13 37 201 

Cal. 97.51 53.24 15.55 34.70 201.00 
(R. C. V. = 23.4%) 

Recombination value: 23.4土5.63%.

χ2=2.74， d.f.=3， 0.3<P<0.5. 
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Table 7. Fl and F2 segregations of male steri1e types in the crosses between M2 
plants from r-60 and pollen parents chosen from H-2002 and H-19 

Cross combination 
Genera-

Male sterile type Goodness of五t

tlOn 
RN A SM.S-.aIiRAs.-S刷.b物C.私s. Total 

1 d. f. 1 Male (Cal. ratio) χ2 P 

r-60 :213 H-2002: 1 Obs. 14 7 21 4 46 
(C.s.) Fl 21 0.001 

Cal. 11.50 11.50 23.00 46.00 10.46 1* ー0.01
(1: 1: 2) 
Cal. 17.25 5.75 23.00 46.00 1.30 1* 0.2-0.3 
(3: 1: 4) 

do do Obs. 209 77 95 110 491 
F2 286 
Cal. 276.19 92目06 122.75 491.00 1.77 2 0.3-0.5 
(9: 3: 4) 

do H-19: 1 Obs. 1 5 6 8 20 
Fl 6 
Cal. 5.00 5.00 10.00 20.00 0.80 2 0.5-0.7 

Cal. 7.50 2.50 10.00 20.00 0.48 1* 0.3-0.5 
(3: 1: 4) 

* s. S. b. and C. S. were pooled in the calculation of chi-square. 

Table 8. Fl and F2 segregations of male sterile types in the crosses between M2 
plants from r -114 and pollen parents chosen from H-2002 and H-19 
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χ2 I d. f. I p 

54 

54.00 

55 

55.01 

2.44 2 0.2-0.3 

0.90 2 0.5-0.7 

F
 

O 

0.00 

57 r-114: 775 H-19: 1 
(C.S.) 

Obs. 5 24 
29 
28.50 

45 21 
66 
56.81 

1 11 
12 
11.75 

37.88 

31 

23目50

28 

28.50 

31 

Cal. 
(1 :'1: 0) 
Obs. do do 4 

6.31 

4 

11.75 

F2 

do H-19:2 

Cal. 
(9: 6: 1¥ 
Obs.' 
Fl 
Cal. 
(1: 2: 1) 

* S. S. b and C. S. were pooJed in the calcuJation of chi-square. 

1 0.8-0.9 

1本 0.05-0.1

1キ >0.9

と川との聞には相引で23.4%なる組換え価が算出され 用が認められ，その点では従来とかわりないが 2遺伝

た(TabJe6)。また花粉親の遺伝子型をヘテロ型 (Rflゲ1 子の相互作用についてはS細胞質下とは明らかに異な

Rj21:ん)と仮定するならば Fl分離比は Table5の如 った。すなわちr-60: 213 x H-2002: 1の五分離はN

くN+ S. S. a; S. S. b: C. S. = 1・2;1と期待されよう。 +S.S. a: S. S. b; C. S.=9: 3; 4の比となり， 2対の稔

これに対して，新たに誘発された雄性不稔においては 性回復遺伝子の内，一方の劣性アレーレ(前)が他方の

花粉稔性の回復に不稔細胞質と 2対の核遺伝子の相互作 優性アレーレ (R.f5)に対し上位性を示した (Table7)。
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Table 9. F1 and Fz segregations of male sterile types in the crosses between Mz 
plants from 7-130 and pol1en parents chosen from H-2002 and H-19 

Cross combination 
Genera-

Male sterile type Goodness of五t

n N SSaissb1Cs Total 

I d. f. I Male (臼1.ratio)紘5277Mmーすカ χ2 P 

7-130: 424 H-2002: 1 Obs. 2 6 11 。 19 
(S.S. b) F1 8 

Ca1. 9.50 9.50 0.00 19.00 0.47 1 0.3-0.5 
(1: 1: 0) 

do H-2002: 2 Obs. 6 9 26 O 41 
F1 15 
Ca1. 20.50 20.50 0.00 41.00 2:95 1 0.05-0.1 
(1: 1・0)

do H-19: 2 Obs. 18 10 8 。 36 
F1 28 
Cal. 18.00 18.00 0.00 36.00 11.11 1 <0.001 
(1・1:0) 

7-130: 425 H-2002: 1 Obs. 5 5 8 7 25 
(C.S.) F1 10 

Cal. 12.50 6.25 6.25 25.00 1.08 2 0.5-0目7
(2: 1: 1) 

do do Obs. 34 1 14 6 55 
Fz 35 
Cal. 41.25 10.31 3.44 55.00 3.79 1本 0.05-0.1

do H-2002: 2 
(12': 3: 1) 
Obs. 8 11 12 10 41 
F1 19 
Ca1. 20.50 10.25 10.25 41.00 0.41 2 0.8-0.9 
(2: 1・1)

7-130: 425 H-19: 2 Obs. 6 4 6 O 16 
(C.S.) F1 10 

Cal. 8.00 4.00 4.00 16.00 1.00 1* 0.3-0.5 
(2: 1: 1) 

do do Obs. 23 7 9 1 40 
Fz 30 
Cal. 30.00 7.50 2.50 40.00 0.00 1* 1.0 
(12: 3: 1) 

* S. S. b and C. S. wer巴 pooledin the calculation of chi-square. 

更に 7-130および7-165の2系統を用いた組合せて、は，

Table 9および10にみる如く N+S. S. a: S. S. b: C. S. 

=12: 3: 1なる円分離が得られたが， これは2遺伝子

の内，一方の優性アレーレ (Rf6)が他方の劣性アレーレ

(1升)に対して上位に働く場合の理論比である。

かかる遺伝子仮定の妥当性は各組合せのF1分離から

も確かめられた。 H-2002:1， : 2およびH-19:2が各

々 Si-3細胞質に対する 2対の稔性回復遺伝子をヘテロ

(RJ6前Rf7T.β)に有し，母本の C.S.型が二重劣性型と

仮定するならば， F1ではN+S.S.a:S.S.b: C.S.=2: 

1:1の分離比が得られるはずである。また S.S.b型を

母本とした交雑では，母本の遺伝子型が下位に作用する

座について優性ホモ (rjer泌Rj7Rjヲ)の場合に 1:1: 0，こ

れがヘテロの場合(抗杭RJ7析)には4:3:1のF1分離

が期待されるが，実際にこの様な分離比が各種の交雑組

合せで認められた (Table9， 10)。なお 7-165:461 x Hー

19: 1および 7-165:478xH-19: 1における F1分離が

共に 1:1:0となったのは， H-19: 1の遺伝子型がRf6

ぺf6RJ7RJ7であったためと推察される。

ただ，以上の実験を通じて理論値に対する適合度の必

ずしも良くない成績が一部にあることが指摘されよう。

これは供試個体数が少いことにもよろうが，その外に環

境要因や基本遺伝子以外の種々の遺伝的要因，例えば変

更遺伝子などの影響も考えられる。

一方， 7-114を含む交雑ではN+S.S.a:S.S. b: C. 

S.=9:6:1なる F2分離が得られ，2対の稔、性回復遺伝

子の作用様式は S細胞質下の場合と同様であった

(Table 8)。ただし 7-114・775をほ本とした2組合せの

日分離が 1:1:0および 1:2:1と互いに相違したのは

花粉親 H-19:1においては一方の回復遺伝子が優性ホ

モ，他方がヘテロであり， H-19: 2では二座共にヘテロ

であったためと考えられる。以上の様に7-114では関与
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Table 10. F1 and F2 segregations of ma¥e sterile types in the crosses between M2 
p¥ants from r -165 and pollen parents chosen from H-2002 and H-19 

Cross combination 
Genera-

Ma¥e steri¥e type Goodness of五t

Tota¥ 
Ma¥e 
(白lratio)223151ωmF柿

χ2 P 

r -165: 471 H-2002: 1 Obs. 13 11 14 9 47 
(S.S. b) F1 24 

Cal. 23.50 17.63 5.88 47.01 2.42 2 0.2-0.3 
(4: 3: 1) 

do H-2002: 2 Obs. 7 7 10 8 32 
F1 14 
Ca¥ 16.00 12.00 4目00 32.00 0.50 1本 0.3-0.5 

do 
(4: 3: 1) 

H-19: 2 Obs. 14 9 9 4 36 
F1 23 
Cal. 18.00 13.50 4.50 36.00 2.78 1* 0.05-0.1 
(4: 3: 1) 

r -165: 478 H-2002: 1 Obs. 16 13 32 4 65 
(S. S. b) F1 29 

Ca¥目 32.50 24.38 8.13 65.01 0.75 1* 0.3-0.5 

do H-2002: 2 
(4: 3・1)
Obs. 2 11 13 3 29 
F1 13 
Ca¥. 14.50 10.88 3.63 29.01 0.31 1* 0.5-0.7 
(4: 3: 1) 

do H-2002: 3 Obs. 5 4 22 5 36 
F1 9 0.001 
Ca¥. 18.00 13.50 4.50 36.00 9.00 1* -0.01 
(4: 3: 1) 

7-165:478 H-19:1 Obs. 11 6 10 1 28 
(S.S. b) F1 17 

Cal. 14.00 14.00 0.00 28.00 1.29 1* 0.2-0.3 
(1: 1 : 0) 

do H-19 :2 Obs. 28 10 19 1 58 
38 0.01 

Ca¥. 29.00 21.75 5.59 1* -0.02 
(4・3:1) 

Jー耽 6 3 5 。 14 
(c. S目 1F1 9 

Cal. 7.00 3.50 3.50 14.00 I 1.14 1* 0.2-0.3 
(2: 1: 1) 

do do Obs. 156 101 77 18 352 
F2 257 
Ca¥. 264.00 66.00 22.00 352.00 2.75 2 0.2-0.3 
(12: 3: 1) 

do H-19 : 1 1 Obs. 10 5 5 O 20 
F1 15 0.02 
Ca¥. 10.00 10.00 0.00 20.00 5.00 1 -0.05 
(1・1:0) 

do do Obs. 123 56 66 20 265 
F2 179 0.01 
Cal. 198.75 49.69 16.56 2 -0.02 
(12: 3: 1) 

7165:461H-19:210bs 17 11 8 1 37 
(C.S.) I F1 28 0.001 

Cal. 18.50 9.25 9.25 1* -0.01 
(2: 1・1)

do do Obs. 121 38 56 20 235 
F2 159 0.02 
Cal. 176.25 44.06 14.69 2 -0.05 
(12: 3: 1) 

* S. S. b and C. S. were poo¥ed in the ca¥cu¥ation of chi-square. 

195 
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遺伝子の作用様式はS細胞質に対応する Rji，j，併の場 不稔型を除くと高稔性と低稔性の頻度がともに顕著に高

合と等しいとみられるが，その種類は次章に述べる如く く急傾斜の谷型分布を示したが，同様の傾向は)"-60:213 

同一ではなし、。 xH-2002:1，7-130・425x H-2002: 1および 7-165:461

3) F2における花粉稔性変異 xH-19:2の如く Fz分離比を異にする組合せ (9:3: 4 

花粉稔性の回復にはこれまでに解析した Rf遺伝子に 型および12:3: 1型)においても見出された。これに対

加えて，他の遺伝的ないし生理的要因も同時に影響を及 して 7-114:775 xH-19: 1， 7-165: 461 x H-2002: 1ある

ぼすことが予想される。 THEURER109)によればテンサ いは 7-165:461 x H-19・1では不稔率50%前後の部分

イの雄性不稔系統 SLC03CMSとテーブルビート品種 不稔個体が前4者に較べて相対的に多く分離し谷型の

‘Ruby Queen'との交雑 F2および B1において，花粉 傾斜もより緩慢となった。更に4)，5)あるいは6)，7)，8) 

を生ずる個体を稔性回復型，花粉を生せ'ず約が白色を呈 の組合せでは各々母本が同一個体であり， Fz分離比も

する個体を不稔型とするなら両者の分離はそれぞれ3:1 例外なく 12・3:1型を示したにもかかわらず，稔性の頻

(F2)および 1:1 (Btlの理論比に適合するものの，稔性回 度分布は組合せ聞で一様でない。不稔率80%以下の稔

復型個体の花粉稔性は10%あるいはそれ以下の低稔性 性回復型における稔性変異の均一性を検定したところ，

から 90%以上の高稔性まで連続分布していた。この 4)， 5)聞では ;(2=24.90(P<0.001)， 6)， 7)， 8)の場合には

個体問変異の原因と Lて， 同氏は 1)環境要因の影響 ;(2=20.04(0.1<P<0.2)と均一性は高くなかった。

2)変更遺伝子の関与， 3)細胞質遺伝子の分離および 4) この様な分布様式の差異を単に環境の影響のみに帰す

STEINら106)が示唆した鉱散性細胞成分に基づく変化の ることは困難である。交雑親聞に存在する微小な遺伝子

4種の可能性をあげている。 差もかかる変異の多様性をもたらしたのであろう。

本章に扱った8種の F2集団について花粉稔性変異を 4. 考 察

比較したところ，頻度分布はいずれもほぼ連続的とな 放射線や化学物質を変異源として得られた雄性不稔性

り，しかも組合せ問で分布の様相にかなりの相違が認め はエンドウ32)やオオムギ30)などで報告されている如く，

られた (Fig.1)0 H-19 MS: 822 x H-2002・1では完全 後遺伝子単独の支配による場合が多いが，細胞質雄性不

1L1  

* 11 4) 5) 2)子114・775XH-19:1
n=55 n=40 3) H-19MS・822xH-200Z:1 

言 (12:3・]) I n (J2:3:1) _ ~~!-昨425xH-2跡11…25xH-1刊
Lむ~ ILn rlI圃1 t-' L， I I 6) r-165・46JxH-2002・1

7) r-165:A61xHー19:1
〔門日)T-165・A61xH-19:2

.c 
6) 7l 20 

o ~ ~ 0 ~ ~ 0 ~ ~ 

Pol1en sterility (物)

* F2 ratio for male fertile (N and S. S. a)， 
sterile (S. S. b) and complete sterile (C. S.) 

Fig. 1. Frequency distribution of pollen sterilities 

in Fz populations of the crosses between 

C. S. type plants (M2) from 7-1ines and 

pollen parents chosen from H-2002 and 

H-19. 

稔の作出例も著者の知る限りではモロコシ勾)，テンサ

イ48)， トウモロコシ107)およびパーノレミレット10)の4種

において記載されている。ただモロコシとテンサイの場

合を除く他の2例では，花粉稔性の回復に与る核遺伝子

の対数や作用様式に関する分析は発表されていなし、。

本章に取扱った4種のカンマ一系統の保持する雄性不

稔は 1)いずれも M1で発現をみ，以後 M4代まで母系

伝達されており， 2)その伝達率も単匪系統H-19起源の

3種の細胞質突然変異体での場合48)に劣らない。しかも

3) 7-165の維持する不稔に関しては原系統 H-2002との

相反交雑より細胞質遺伝が確かめられ拙)， 加えて 4)世

代更新に当っては種子着粒率の高い個体が選抜され， 5) 

後述の如く減数分裂における染色体行動にも異常が認め

られないこと (Table22)などを勘案するなら，これらの

不稔は核遺伝子突然変異や染色体的異常によるものでは

なく，細胞質変異に起因するとみてよいであろう。また

]INKS42)はインゲンマメなどで知られている永続変異

(Dauermodification)を表型模写 (Phenocopy)と細胞

質突然変異 (Extrachromosomalmutation)との中間

的な段階としての，不安定な細胞質変異とみなしている

が，各ガンマ一系統の雄性不稔性は M4に至るまで比較

的高率でほ系伝達されているから，誘発された細胞質変
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異はいずれも安定度の高い型とみることができる。しか

しその不稔性の遺伝機構は自然起源の S細胞質下の場

合と同一ではなかった。

従来の代表的な遺伝仮説によれば，細胞質型は正常型

Nと不稔型Sの2型のみで細胞質型がふこれに相互

作用を有する核遺伝子が通常劣性型の構成の下で完全不

稔型が現われるとされてきた。この様な核遺伝子の対数

と作用の仕方に関しては緒論に述べた如く種々の相異な

る遺伝子仮定が提出されている。本実験においてはS細

胞質には2対の稔性回復遺伝子Rji，Rj;が補足的に作

用することが確認され，これは NAGAOらの仮説59)を

支持するものであった。放射線誘発の雄性不稔性に関し

ても不稔細胞質と 2対の核遺伝子の相互作用が例外なく

認められ，その作用レベルも S細胞質下の場合と同様

に芽胞体的であり，イネ98)，99)やトウモロコシのS型不

稔6)の事例の如き配偶体的作用はみられなかった。しか

るに2種の核遺伝子の相互作用性については，既知の

S細胞質下のそれとも，またガンマ一系統闘でも相違す

る場合が見出された訳である。

自然集団起源の雄性不稔性に関する遺伝子仮説が研究

者により異なっているのは雄性不稔型の分類規準や環境

条件の違いにもその一因があろうが，同時に不稔細胞質

の異型性の問題も含めて，供試材料の遺伝構成の差異に

起因するところが少くないと推察される。他方今回の結

果は同一分類規準，同一年次，同一環境の下で得られた

ものであり，交雑に配した花粉親もほとんど共通して

いる。したがってガンマ一線処理によって N型細胞質

から誘発された不稔細胞質と稔性回復遺伝子との聞に

S型不稔の場合とは異なる新たな遺伝的関係が生ぜ、しめ

られたとするのが至当であろう。

かかる変異が細胞質の異型性に起因するか否かについ

ては章をあらためて論述するが，ここでは作出された細

胞質が既知の Sとは異なると想定して， Siなる遺伝子

記号を与えることUこする。すなわち H-19起源の 7-20

および 7-27に関して先に得られた成績48)，49)をも併せ

るならば，新たに誘発された不稔細胞質はそれぞれに対

応する稔性回復遺伝子の対数あるいは作用様式の相違よ

り，少くもふ 1(7-27)， Si-2 (7-20， 7-60)， Si-3 (7-130， 

7-165)および Si-4(7-114)の4種に類別で、きょう。

ところでテンサイにおいても他の多くの植物種の場

合19)，55)と同様に花粉稔性が日長や温度などの各種の外

聞条件に左右されること 14)，47)が知られている。 また

NlELSON and NEMAZI65)は遺伝的純度の高い完全不

稔型系統を育成せんとする際には完全不稔型と O型(不

稔性維持花粉親)のそれぞれが保有する変更遺伝子が問

題となることも指摘している。

今回の実験からも稔性回復型内の花粉稔性の頻度分布

に交雑組合せ間でかなりの不均一性が見出され，変更遺

伝子や環境要因に起因する変異を無視し得ねことが示唆

された。今後 isoplasmicに近い雄性不稔系統や純度の

優れた花粉親系統を養成し，環境条件の制御も考慮しな

がら更に精度の高い遺伝子分析を進める必要があろう。

第3章 花粉稔性回復遺伝子の同定とそれに

基づく不稔細胞質の異型性検定

1.緒面

前章ではガンマ一線誘発の雄性不稔細胞質がいずれも

自然起源の S型とは異なっており， Si-J， Si-2， Si-3お

よび Si-4の4型に類別され得ることを述べた。

しかしこの仮説はあくまでも FIあるいはじでの不

稔型分離から推定される，稔性回復遺伝子の作用様式の

相違に基づくものであり，その妥当性を確かめるには種

々の検証試験を必要とする。細胞質問の異型性を知るた

めには例えばコムギ22)，112)で採用されている如く核置換

によって isoplasmicな核‘細胞質雑種を育成しそれ

らの示す形質の比較分析から異種細胞質問の関係を推察

する方法がある。ただテンサイは本来2年生の他殖性植

物故に核置換には多くの時間を要する点や，たとえ自家

受精遺伝子を導入しても自殖性植物に劣らぬ固定度を有

する純系が容易には得られぬなどの不利を伴い，コムギ

と同様の手法を直ちに適用することは難しい。したがっ

て遺伝的純度の比較的優れたO型やRf型(稔性回復花

粉親)を利用して検定交雑を行い，細胞質型と稔性回復

遺伝子との相互関係の特異性を検出する方法がテンサイ

では今のところ最も実際的な便法といえよう。

すなわち，ある細胞質SAに対応する稔性回復遺伝子

Rj与が異種起源の SBには作用力を有さず，また SBに

対する RfBがSAには働かないという相互作用関係が

認められればRfAとRjBは異種遺伝子であり，SAお

よび SBも互いに異型細胞質とみなしてよいと考えら

れる。

本章では既存の O型 (Nrプ11プjrf2r:ん)を共通の花粉殺
に供した交雑を用い， Fb凡ないしむ代における遺伝

子分析から同花粉親の， 各 Si細胞質に対する Rjの遺

伝子型を推定した。この様な解析を通じて Sとふ群中

の1つ，あるいはふ相互間の細胞質型同定を試みた。

細胞質型と稔性回復遺伝子との聞に特異的な相互作用

関係が存するなら，不稔系統の各々に対応する O型や
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Rf型を育成することも可能なはずであり， 実際にー郊

の細胞質に対する Rf型の選抜やこれを用いた検定交雑

も企てた。また単Iff遺伝子と稔性回復遺伝子問の連鎖分

析や各種の遺伝子型を有する検定花粉親との交雑を行な

って遺伝仮説の妥当性を確かめるとともに，不稔細胞質

型を異にする稔性回復個体間での相反交雑により直接的

に細胞質の異同を検証する実験も試みた。

2. 実験材料および方法

供試したガンマ一系統は 7-27，7-60， 7-114， 7-130お

よびト165の5種である。 S細胞質型の検定系統として

は，テンサイ H-19MS，K， SLC 129一CMS，SLC 133-

CMS， TK81一CMS，TA-1-CMSおよびテーブルビー

トW 162-A-4の計7系統を用いた。

検定交雑に当っては各雄性不稔系統より完全不稔型あ

るいは部分不稔 b型個体を選んで・母本とし， これらに

N型細胞質系統H-2002，H-19， W 162-6およびTK81-0

を花粉親として交配した。 W 162-6はS細胞質型の

C.S.植物に対する O型であり， 自家受精遺伝子および

茎葉・根部の着色に関する遺伝子を有する。また H-19

とO型のTK81-0は単目玉遺伝子を保有する検定系統で

ある (Table1)。相反交雑実験は各不稔系統から任意に

選んだ稔性回復型2個体関で行った。

3. 実験結果

1) が細胞質型に対する維持花粉親 (0型)による

検定交雑

4種のガンマ一系統 7-60，7-114， 7-130および 7-165

においては花粉稔性回復に例外なく 2対の核遺伝子が関

与しているが，それら 2遺伝子の相互作用様式は系統問

で相違し，また S細胞質下での場合とも異なっていた。

花粉稔性回復の機構に見出された，かかる遺伝的変異に

ついては以下の 3種の成因を想定できょう。

1)カ、ンマ一線処理によって Rjj，Rj2の相互作用関係

にのみ新たな変化が生じ，一方作出された不稔細胞質は

自然、発見のSと同型であった。

2) Sとは異型の不稔細胞質が誘発され，これに応じ

てRfiとRJ2の聞の相互作用様式にも変化を生じた。

3) Sとは異型の不稔細胞質が誘発され，これらの新型

細胞質の下では稔性回復に Rjj，Rj2とは異なる新たな

核遺伝子組が必要となった。

以上の仮定のいずれが最も妥当であるかを検証するに

は先ず S型細胞質に対する O型系統を用いた検定交雑

により誘発不稔型およびS型細胞質問で，関与する稔性

回復遺伝子の同定を行う必要がある。すなわち，もしも

誘発細胞質に Rjjあるいは Rβ 以外の核遺伝子が作用

し(仮定3)，S細胞質に対応する O型がこれらの遺伝子

を優性ホモまたはヘテロに保持している場合には，同

O型はガンマ一系統よりの完全不稔個体に対しては

O型として働かないことになる。

Table 11に示す如く S細胞質を有する検定系統中

の C.S.型個体に2種の O型系統 W 162-6およびTK

81-0から任意抽出した個体の花粉を交配したところ，次

代にはH-19MS: 821 x W 162-6: 3の組合せに1個体，

K : 2 x W 162-6 : 4の組合せに2個体の S.S.b型が例外

的に分離した以外は全て完全不稔型を生じた。したがっ

て供試したO型はいずれも Rjj，Rj2を劣性ホモ型 (N

ヴlヴl
'
プzヴ2)に維持していたことが確かめられた訳であ

る。 これに反して 7-60，7-114および7-165の3系統よ

り選んだ C.S型個体をほ本とした場合には，次代に

C.S.型の外に N型， S目S.a型およびS.S.b型の全て，

あるいはそれらのいずれかを分離した。故にここに用い

た花粉親には誘発細胞質に対応する稔性回復遺伝子が

1対以上はヘテロで保持されていたことになる。

なお ¥V162-6は茎葉および根部の着色に関する優性

遺伝子を有しており， これとの交雑の F1植物は例外な

く着色型となったから，異種花粉混入による稔性回復の

可能性は考慮する必要がない。また，TK81-0との交雑

集団はいずれも隔離採種によったものであり，加えて後

述の如く (Table20) F2では同系統由来の単眼遺伝子川

の分離に基づいて複妊:単眼=3:1の期待比によく適合

する結果も得ているので，実験精度上の問題はないとみ

なされる。したがってここに認められた稔性回復型の出

現は供試したO型個体にヘテロで保持されていたとこ

ろの，Rjj， Rj2以外の核遺伝子の分離に起因すると考え

るのが至当である。

次いでこれらの遺伝子の対数や作用の仕方を確かめ，

併せて花粉親個体の遺伝子型を推定するために，上記の

検定交雑の一部について FhF2およびF3代における雄

性不稔型の分離様式を経代的に調査した。先にふ-2細

胞質には Rj4および Rfsが作用を有し，これら 2遺伝

子のうち劣性アレーレ 7兎は優性アレーレ Rfsに対して

上位性を示すとする仮説を樹てた。 7-60-213: 69 x W 

162-6: 1の組合せで得られた結果はこれをほぼ満足する

ものであり， F1においてはN十S.S. a : S. S. b: C. S. = 

3: 1: 4，またN型の F1植物の自殖による Fzでは9:3: 

4， C.S.型と N型の聞の相互交配によるれでは 1:1:2

なる分離をそれぞれ生じた (Table12 a)。更に3種の 9:

3:4型の F2集団から任意選抜した稔性回復型 (Nある

いは S.S. a)を白殖して日系統を育成したところ，得



三上. テンサイの細胞質雄性不稔性に関する遺伝学的研究 199 

Table 11. Frequencies of male sterile types in the crosses between 

C. S. type plants from different sources and tester plants 

from O-type strains 

C.S. type Type-O 
N 

/-60-213: 1 W 162-6・4 2 

r-60-213: 2 do 4 

1-60-213: 3 TK 81-0: 1 3 

1-60-213: 4 do 2 

1-60-213 : 69 W 162-6: 1 14 

1-114: 775 W 162-6: 2 1 

do W 162-6: 3 3 

1 -114-778: 1 TK81-0: 1 24 

1'-165-461: 203 W 162-6: 1 25 

r -165-465: 2 W 162-6: 4 

1-165-465: 3 TK81-0: 1 

H-19 MS: 818 羽T162-6: 3 

H-19 MS: 821 do 

H-19 MS: 822 do 

H-19 MS-822: 2063 W 162-6: 1 

H-19MS: 826 W 162-6・2

W 162-A-4: 1 do 

W 162-A-4:2 W 162-6: 3 

K:1 可V162-6: 4 

K:2 do 

TK81-CMS:1 do 

TK81-CMS:2 【10

TK81-CMS: 5 TK 81-0: 1 

TA-1-CMS :1 可V162-6: 4 

TA-1-CMS :2 do 

TA-1-CMS :4 TK 81-0: 1 

SLC 129-CMS : 10 do 

SLC 133-CMS : 1 W 162-6: 4 

SLC 133一CMS:2 do 

られた系統比は期待される理論比，すなわち稔性回復型

(NおよびS.S.a)に固定する系統一 1，N十S.S. a: S. S. 

b=3: 1なる分離を示す系統…2，N+S.S.a: C.S.=3: 

1なる分離を示す系統…2，9:3: 4型の分離系統…4の比

率におおむね一致し，上述の遺伝子仮定の妥当性が確認

された (Table13)。かかる仮定に基づくなら花粉親W

162-6: 1の遺伝子型は Rj4ヴ4Rj5'沿であったと推定さ

。
。
。
。
O 

。
。
O 

。
O 

O 

O 

。
。
。
。
。
。
O 

。

乱1alesterile type 

I S. S. a I S. S. b I 
Total 

C.S. 

3 5 15 25 

2 4 12 12 

5 24 104 136 

1 2 3 8 

24 15 40 93 

7 12 30 50 

7 13 20 43 

8 68 60 160 

1 1 22 49 

。 6 8 14 

2 23 49 74 

。 。 25 25 

O 1 30 31 

。 。 34 34 。 。 32 32 

。 O 19 19 。 O 50 50 。 。 50 50 。 O 82 82 

O 2 162 164 

O 。 45 45 

。 。 11 11 。 。 17 17 。 O 14 14 。 。 6 6 

O 。 65 65 。 。 5 5 

O 。 12 12 

。 。 21 21 

れる。

一方， 1'-165-461: 203 x W 162←6:1の交雑組合せにお

いては FJ， F2両代を通じて少数の S.S.b型個体の分離

がみられたものの，これらを稔性回復型 (NおよびS.S.

a)に併せるならば単遺伝子分離比とみなしてよい成績

が得られた (Table12 b)o 1'-165に関しては前章で N+

S. S. a : S. S. b: C. S. = 12 : 3 : 1なる 2因子型の五分離
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Table 12. F1 and F2 segregations of male sterile types in the crosses between 
C. S. type plants from i"-lines and a '0' type plant， 'vV 162-6: 1 

a) Cross: i" -60-213: 69 (Si-2)* C. S. X W 162-6 : 1 

Male sterile type N S.S.a S.S.b C.S. Goodness of五t

ププU47:1A4l7プtJU5-元
Total 

I d. f. I Genotype R}4-1杭 R}cr兎7プー X2 P 

Obs. 14 24 15 40 93 
F1 38 

Cal. 34.88 11.63 46.50 93.01 2.17 2 0.3-0.5 
(3: 1: 4) 

Obs. 96 63 63 100 322 
N③** 159 
Cal. 181.13 60.38 80.50 322.01 7.54 2 0.02-0.05 
(9: 3: 4) 

Obs. 172 96 87 107 462 

F2 
N③ 268 
Cal. 259.88 86.63 115.50 462.01 0.88 2 0.5-0.7 
(9: 3: 4) 

Obs. 142 64 81 128 415 
N③ 206 
Cal. 233.44 77.81 103.75 415.00 9.02 2 0.01←0.02 
(9: 3: 4) 

Obs. 22 19 40 116 197 
C.S.xN 41 
Cal. 49.25 49.25 98.50 197.00 6.23 2 0.02-0.05 
(1・1:2) 

b) Cross:γ165-461 : 203 (S;-3) C. S. x W 162-6 : 1 

Male sterile type N S. S. a S. S. b 

Genotype R}6-1jトヴ7

Ob5. 25 l 1 
F1 27 

Cal. 24.50 
(1: 0: 1) 

Obs. 189 23 22 
N③ 234 

F2 
Cal. 248.25 
(3: 0: 1) 

Obs. 75 37 17 
C.S.xN 129 
Cal. 126.00 
(1: 0: 1) 

* Type of cytoplasm. 林 Selfed.

が認められているが 2因子のうち上位に作用する R}6

についてのみ遺伝子分離を生じた場合，換言すればW

162-6: 1がRjヤ:f61:βrJヲの遺伝子型を有していた場合に
は当然単因子分離が期待されるはずであり，既往の2遺

伝子仮説の下で矛盾なく木項の結果を説明し得る。因み

に3:0:1と1:0:1の分離型を示す2種の F2組合せか

ら任意に選んだ稔性回復型 (Nあるいは S.S. a)を自殖

して F3系統を育成したところ， 前者では固定系統と分

離系統が 1:2の比率で，また後者では分離系統のみが生

C.S. Goodness of五t
Total 

I d. f. I 7プ61f61プト7プト χ2 P 

22 49 

24.50 49.00 0.51 1 0.3-0.5 

97 331 

82.75 331.00 3.27 1 0.05-0.1 

123 252 

126.00 252.00 0.14 1 0.7-0.8 

じた (Table14)。ただかかる遺伝子仮説からは期待され

ない S.S.b型が若干出現した原因については今後の検

討にまたねばならないが，多分徴{動遺伝子の集積や変更

遺伝子あるいは環境要因などの影響によるのであろう。

以上の遺伝子仮定に基づくなら， W 162-6: 1にヘテ

ロ型で保有されていた R}4， RJもおよび1<}611S細胞質

に作用する R}i，R12と種類が異なり，加えてこれら 3種

の遺伝子は少くとも S細胞質の下では稔性回復作用を

示さないと考えられる。したがってS色 2およびふ-3と
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Table 13. Segregation of F3 lines which are produced by the self fertilization 

of male fertile (N or S .S目a)plants randomly chosen from the F2 of 

the cross γ-60-213: 69 (C. S.)xW 162-6: l' 

T+ySp.e of seg.Sre.gb a. tion Ratio No. of lines No. of lines 
N+S.S.a: S.S.b: C.S. observed expected 

100  1/9 6 5.33 

3 1 0 2/9 12 10.67 

3 。1 2/9 7 10.67 

9 3: 4 4/9 23 21.33 

Total 48 48.00 

χ2=1.64， d. f.=3， 0.5<P<0.7. 

Table 14. Segregation of F3 lines which are produced by the self fertilization 

。fmale fertile (N or S. S. a) plants randomly chosen from the F2 of 
the cross γ-165-461: 203 (C. S.)xW 162-6: l' 

Type of segregation 
N +S. S. a: S. S. b: C. S. 

a) Type of cross in F1: N③干

1 : 0 : 0 

3o  : 1 

b) Type of cross in F1: C. S.xN 

3o  : 1 

* Selfed. 

Ratio 

1/3 

2/3 

Total 

No. of lines 
observed 

2 

6 

8 

No. of lines 
expected 

2.67 

5.33 

8.00 

χ2 = 0.25， d. f. = 1， 0.5くPく0.7.

3 3.00 

Table 15. F1 and F2 segregations of male sterile types in the cross between 

a C. S. type plant from )"-114 and a ‘0' type plant， TK 81-0: 1 
Cross: )"-114-778 : 1 (Si-4)*C. S. x TK 81-0 : 1 

Male sterile type N S.S.a S.S. b C.S. Goodness of五t

R7AJ87:-f7iプlz9j7プ9一9 
Total 

I d. f. I Genotype Rf8-Rjもー ヴ81プsrf9rfg χ2 P 

Obs. 24 8 68 60 160 
F1 32 

0.001 
Cal. 40.00 80.00 40.00 160.00 13.40 2 -0.01 
(1: 2: 1) 

Obs. 13 13 16 6 48 
NxN 26 
Cal. 27.00 18.00 3.00 48.00 0.08 1** 0.7-0.8 
(9: 6: 1) 

Fz 
Obs. 21 15 65 40 141 

C.S.XN 36 
Cal. 35.25 70.50 35.25 141.00 1.09 2 0.5-0.7 
(1: 2: 1) 

Obs. 8 6 27 16 57 
C.S.xN 14 
Cal. 14.25 28.50 14.25 57.00 0.30 2 0.8-0.9 
(1・2:1) 

* Type of cytoplasm. 
** S. S. b and C. S. were pooled in the calculation of chi-square. 

201 
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S間の具型関係はこの様な稔性回復泣伝子との特;終的な 2) 誘発不稔細胞質所 2および Si-3を有する

対応性からも確かめられたことになる。更に，Si-Z， 稔性回復系統の育成とこれを用いた交雑実験

5i-3両細胞質についても作用遺伝子のうち少くも 1対 前項で推定した細胞質の異型関係を更に確かめるには

は種類を異にしており，互いに異型であるとする作業仮 実際に各細胞質型に対応する O型ないしRf型を育成

説と矛盾しなし、。なお両交雑組合せで分離をみた稔性回 し，これを用いて検定交配を試みる必要がある。しかも

復遺伝子はいずれも茎葉および根部に関する着色遺伝子 これらは将来ガンマ一系統の育種的利用を図る際にも不

とは独立関係にあったが，この点は Iυj，Rf2における 可欠となろう。

と同様である。 既述の如く 1'-60-213・69x W 162-6 : 1および )'-165

かかる細胞質問の異型関係はふ-4とSの両者間でも 461 : 203 x W 162-6 : 1の交雑組合せの日集団から，5i-2

確認された。 Table15に示す如く O型個体TK81-0:1 型に対しては6種の，また5i-3型に対しては2種の稔性

は5i-4細胞質を有する C.S.型個体に対して O型とな 回復系統 (5i-2Rf4RJ4RjもRfiおよび 5i-3尺fsRf61プト':β)

っておらず， )'-114-778・1xTK81-0: 1の FJ， F2両代 をそれぞれ選抜し得た (Table13， 14)。ただここに育成

にみられた雄性不稔型の分離様式は 5i-4に作用する された系統はいずれも 5i-2あるいは 5i-3型の不稔細

2対の補足遺伝子 RJs， Rjgが同花粉親にヘテロ (Rfs'プ8 胞質を保有するものであり，加えて系統内での花粉稔性

Rj91治)で含まれていたことを示唆していた。故にこれ 変異に関しては例えば No.195あるいは No.249の如

ら2因子は Rjjあるいは Rβ とは種類を異にすると推 く低稔性個体を僅かながら分離する系統も認められた

定される。 (Table16)。 これは花粉稔性回復に主働遺伝子以外の，

Jiij記の諸要因が影響を及ぼしているためと考えられ，特

Table 16. Variation in pollen sterility of F3 lines showing partial or 

complete pollen fertility restoration 

a) Cross: )'-60-213: 69 (5i-2)* C. S. x羽T162-6: 1 

Pollen sterility (%) 

F31ine 
一一 10---20一一一30---40---50---60一一 70---80---90 一一100

131 33 3 2 2 O 1 。 O 。。
(80)料(7) ( 5) ( 5) ( 0) ( 2) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) 

182 17 3 3 5 2 4 3 l O 1 
(44) ( 8) ( 8) (13) ( 5) (10) ( 8) ( 3) ( 0) ( 3) 

185 21 1 1 O 。 O O O O O 
(91) ( 4) ( 4) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) 

191 13 3 2 1 。 O 1 O 。 1 
(62) (14) (10) ( 5) ( 0) ( 0) ( 5) ( 0) ( 0) ( 5) 

195 16 4 3 4 2 。 O 。 1 1 
(52) (13) (10) (13) ( 6) ( 0) ( 0) ( 0) ( 3) ( 3) 

230 18 3 3 1 O O O O O O 
(72) (12) (12) ( 4) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) ( 0) 

b) Cross: 1'-165-461:203 (5i-3) C.S.xW162-6・1

Pollen sterility (70) 
F31ine 

一ーー10一一一20一一一30---40---50---60---70---80---90---100 

249 4 。 2 1 。 1 1 2 2 O 
(31) ( 0) (15) ( 8) ( 0) ( 8) ( 8) (15) (15) ( 0) 

262 3 2 1 。 2 1 2 1 O O 
(25) (17) ( 8) ( 0) (17) ( 8) (17) ( 8) ( 0) ( 0) 

* Type of cytoplasm. 
林 Thepercentage is given in the parenthesis. 

Tota¥ 

41 
( 99) 

39 
(102) 

23 
( 99) 

21 
(101) 

31 
(100) 

25 
(100) 

Total 

13 
(100) 

12 
(100) 
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に遺伝的純度の高いO型やRf型を選抜育成する際には らば， Fl分離はいす.れも稔性回復型 (N+S.S.a):不稔

変更遺伝子や徴働遺伝子についても充分な考慮が払われ 型 (S.S. b+C. S.)=l: 1の理論比に適合した。ただし

るべきことを示している。 C.S.型個体を生じた原因についてはおそらく前述の交

一方， F3中には No.185や No.230の如く花粉不 雑諸例におけると同様の理由によるのであろう。

稔率が40%以下に固定した系統も同時に得られ (Table 以上の結果は No.185:1がRfiとRf2のいずれか
16)，これらはRf型系統として直ちに利用できる。Table 一方と Rfiをそれぞれヘテロ (RfilプiRf2Rf2あるいは
17には No.185由来の 1個体を供試した検定交雑例を RflRflRf21元，Rjヤプ6Rf7Rjヲ)に保持していたと仮定す
示したが，同個体は Si-2細胞質型の完全不稔に対して れば矛盾なく説明され，Si-2とS，Sぃ2とふ-3の各細

は期待通り Rf型として作用し，次代 (F1)には花粉不稔 胞質問では稔性回復遺伝子の種類が少くとも 1対ずつは

率 50%以下の稔性回復型のみを生じた。これに反して， 異なると考えられる。この様にふ-2キS，Si-2キSi-3な

Sあるいは Si-3細胞質を有する完全不稔植物を母本に る異型関係はRf型を用いた交雑からもあらためて確か

用いた場合には次代に稔性回復型の外に不稔型を分離 められたことになる。

L，少数ながら出現した C.S.型を S.S.b型に併せるな

Table 17. Frequency distribution of pollen sterility in the crosses between C. S. 

type plants from )"-60， )"-130 and SLC 133-CMS， and a pollen restored 

plant， No. 185: 1 (Si-2Rf4Rf4RfsRfs) 

Pollen sterility (70) Ratio Goodness of五t
C目S.plant Total (SN.S+. S.S.a : 

>:2 I d. f. I -10-20-30-40-50-60ー70-80-90-100C .S. b: C.S.) P 

)"-60-… 1:0:0 
(Si-2)* 

r -130-425-873 : 4 I 26 1 1 0 1 0 1 0 4 8 3 ! 45 1 : 1 : 0 5.00 1*本 0.02
(Si-3) 

-0.05 

)"-130-419-544 : 1 7 1 2 0 0 0 0 0 5 1 O 16 1 : 1 : 0 1.00 1 0.3-0.5 
(Si-3) 

SLC 133-CMS : 5 10 7 2 1 0 8 1 1 8 12 1 51 1 : 1 : 0 1.59 1** 0.2-0.3 
(S) 

SLC 133-CMS : 6 3 2 1 0 1 6 2 3 2 22 3 45 1 : 1 : 0 1.80 1ホ* 0.1-0.2 
(S) 

キ Typeof cytoplasm. 

料 S.S. b and C. S. were pooled in the calculation of chi唱quare.

3) 原系統 H-2002よりの検定花粉親による交雑 型 (RJヤ元ヴ21:んまたは伯7プiR2t:β)なる遺伝子構成で

誘発細胞質に作用を有する稔性回復遺伝子はこれまで あったと推察される。 しかるにふ-3型の完全不稔個

に述べた如く，原系統H-2002をはじめ検定系統H-19， 体 )"-130-419:581あるいは )"-165-465:473を母本とし

もN162-6， TK 81-0などの集団中に広く保持されてい た場合には次代 (F1)の分離は N+S.S.a:S.S.b=l:l 

る。したがって例えばH-2002から任意抽出した個体を となり，またむにおいてはN型同士の姉妹交配により

共通の花粉親とし，細胞質型の異なる完全不稔個体にこ N+S.S.a: S.S.b: C.S.=12:3:1， N型と S.S.b型

れを交配することによっても， Fr. F2代における雄性不 の相互交雑によっては4:3:1の比がそれぞれ得られ，

稔分離様式の相違に基づき細胞質の異型性を確かめ得る 花粉親個体H-2002・5の遺伝子型は上位の座 (Rj6)がへ

はずである。 テロで他方 (Rj主)が優性ホモ (Rf6ヴ試j主Rj主)と推定さ

Table 18に示した結果はその1例であるが S細胞 れた。すなわち先に論じた Rj6(Table 12)に加え Rf7

質を保有する C.S.型個体W 162-A-4: 3にH-2002:5 についても，RfiおよびRf2とは別種の遺伝子とみなし

の花粉を交配したところ，次代にはS.S.b型と C.S型 得る訳である。

がほぼ等頻度で分離し，放に H-2002:5はRfi座ある 同様の成績は H-2002:6を共通の花粉親に配した交

いはRfz座のいずれか一方が劣性ホモで他方がヘテロ 雑においても得られており，この場合にはSとんーお
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Table 18. F1 and F2 segregations of male sterile types in the crosses 

between C. S. type plants from 7-130， 7-165 and W 162-A-4， 
and a pollen parent， H-2002: 5 

a) Cross: 7-130-419: 581 (5i-3)* C. S. x H-2002・5

Generation 
Male sterile type Goodness of五t

Total 
(CaL ratio) S.S.b C.s. X2 I d. f. I P 

Obs. 35 4 33 O 72 
F1 39 

Cal. 36.00 36.00 0.00 72.00 0.50 1 0.3-0.5 
(1: 1 :0) 

Obs. 34 1 10 4 49 
NxN 35 
Cal. 36.75 9.19 3.06 49.00 0.33 1*キ 0.5-0.7 

F2 (12: 3: 1) 
Obs. 19 21 33 13 86 

S. S. bxN 40 
Cal. 43.00 32.25 10.75 86.00 0.70 2 0.7-0.8 
(4: 3: 1) 

b) Cross: 7-165-465: 473 (5ト 3)C. S. x H-2002: 5 

Generation 
Male sterile type Goodness of五t

Total 
(CaL ratio) S.S.b C.s. X2 I d. f. I P 

Obs. 25 5 26 O 56 
Fl'・ 30 

Cal. 28.00 28.00 0.00 56.00 0.29 1 0.5-0.7 
(1: 1: 0) 

Obs. 32-17 19 15 83 
F2 NxN 49 

CaL 62.25 15.56 5.19 83.00 22.14 2 <0.001 
(12: 3: 1) 

c) Cross:羽Tl62-A-4:3 (め C.S. x H-2002: 5 

Generation 
Male sterile type Goodness of五t

Total 
(CaL ratio) S.S. b C.S. χz I d. f. I P 

Obs. O 2 67 46 115 
F1 2 

0.02 
Cal. 0.00 57.50 57.50 115.00 4.60 1*** 

0.05 (0: 1: 1) 

* Type of cytoplasm. 

** S. S. b and C. S. were pooled in the calculation of chi-square. 

材* N， S. S. a and S. S. b were pooled in the calculation of chi-square. 

5i-3と5i-4との聞でそれぞれ少くも 1対の Rf遺伝子 されない高稔性個体が若干生じたが，これはその好例と

が別種である可能性が示された (Table19)。ただ組合 いえる。

せによっては基本遺伝子以外の要因に基づくと考えられ 4) 花粉稔性回復性と座数性の関係

る，理論値との適合度の不良あるいは期待されぬ不稔 S細胞質に作用する稔性回復遺伝子Rjiは単匪遺伝子

型の分離をみた。 W162-A-4:3xH-2002:5，7-114- mと連鎖関係にあることが知られている35)，60)。著者も

778: 727 x H-2002: 6およびW 162-A-4: 4 x H-2002: 6 今回 H-19MS: 822 x H-2002・1のF2において雨遺伝

の組合せで基本遺伝子の分離からは原則的に出現が期待 子聞に 23.4%(Table 6)の組換え価を得た。もし，Rji 
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Table 19. FI and F2 segregations of male sterile types in the crosses between 

C.S. type plants from r-114， r-130 and W162-A-4， and a pollen 
parent， H-2002: 6 

a) Cross: r-114-778:727 (Si-4)* C.S.xH-2002:6 

Male sterile type 
一」

Goodness of fi t 
Generation 
(Cal. rat同 Total 

I d. f. I S.S.b C.S. X2 P 

Obs. 3 3 53 38 97 
FI 6 

0.02 
Cal. 0.00 48.50 48.50 97.00 4.55 1** -0.05 
(0: 1: 1) 

b) Cross: r-130-419:544 (Si-3) C.S.xH-2002:6 

Generation 
Male sterile type Goodness of五t

(Cal. ratio) Total 
I d. f. I S.S.b C.S. x2 P 

Obs. 60 12 31 14 117 
FI 72 

0.001 
Cal. 58.50 29.25 29.25 117.00 11.17 2 

-0.01 (2: 1: 1) 

Obs. 32 53 41 10 136 
NxN 85 

0.001 
Cal. 102.00 25.50 8.50 136.00 12.52 2 

F2 (12: 3: 1) 
ー0.01

Obs. 14 8 19 3 44 
S.S. bxN 22 

Cal. 22.00 16.50 5.50 44.00 0.00 1*** 1.0 
(4: 3: 1) 

Obs. 42 37 47 56 182 
C.S.xN 79 
Cal. 91.00 45.50 45.50 182.00 4.05 2 0.1-0.2 
(2: 1: 1) 

c) Cross: W 162-A-4 : 4 (S) C. S. X H-2002 : 6 

Generation 
Male sterile type Goodness of五t

Total 
(Cal. ratio) S.S.b C.S. X2 P 

Obs. 2 3 23 21 49 
FI 5 

Cal. 0.00 24.50 24.50 49.00 1.00 1** 0・3-0.5
(0: 1: 1) 

* Type of cytoplasm. 

** N， S. S. a and S. S. b were pooled in the calculation of chi-square. 
*** S. S. b and C. S. were pooled in the calculation of chi-square. 

座の遺伝子が誘発不稔細胞質に対してその作用を現わさ

ないなら，ガンマ一系統を含む交雑では花粉稔性の回復

性と庇数性の聞に独立関係が認められてもよいことにな

り，この様な関係を示す成績は細胞質の異型性を検証す

る上での一つの傍証となり得るはずである。

単匪性の検定系統H-19あるいはTK81-0を花粉親

に配した5種の交雑F2集団を用いて， かかる連鎖分析

を行ったところ Table20の如く r-114:775x H-19: 1 

の組合せで弱い連鎖を示唆する組換え価 (43.9%)が算

出された以外はむしろ独立とみなしてよい結果となっ

た。調査個体数が少し、点や連鎖の相がいずれも相反であ

ることに加え，Si-Iおよび Si-2型細胞質にそれぞれ

作用を現わすRf3とRJ4については m との問に 36.2
または 40.1%(Rf3)および 38.0あるいは 40.9%(Rf4) 
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Table 20. Combined segregations between the gene for monogerm and the 

gene or genes for pollen fertility restoration in F2 populations 

of the crosses involving r -lines 

Germ type Multigerm Monogerm 
Fitness for 

Cross Type of Total 
independent ratio 

combination cross 恥1alesterile Fer叫Steril Fert叫Sterile χ2 1 d. f. 1 P type 

T-114: 775 Obs. 48 27 18 8 101 
NxN 

× Cal.本 42.61 33.14 14.20 11.05 101.00 3.68 3 0.2-0.3 
H-19: 1 (9: 7) (3: 1) 

Obs. 17 14 9 8 48 
NxN 

Cal.ホ 20.25 15.75 6.75 5.25 48.00 2.91 3 0.3-0.5 
(9: 7) (3: 1) 

r-114-778: 1 C.S. Obs. 70 28 31 12 141 

× xN Cal.料 79.31 26.44 26.44 8.81 141.00 3.13 3 0.3-0.5 
TK81-0:1 (3: 1) (3: 1) 

Obs. 28 12 13 4 57 
C.S. 
xN Cal.紳 32.06 10.69 10.69 3.56 57.00 1.21 2*ホ*0.5-0.7 
(3: 1) (3: 1) 

r-130: 425 Obs. 23 5 7 5 40 
NxN 

× Cal.ホ 22.50 7.50 7.50 2.50 40.00 1.24 2*** 0.5-0.7 H-19;2 (3; 1) (3: 1) 

r-16~; 461 I N x N Obs. 195 13 50 7 265 

H-19; 1 
Cal.料 186.33 12.42 62.11 4.14 265.00 1.72 2本木本 0.3-0.5 

(15; 1) (3: 1) 

Obs. 157 15 58 5 235 
r-165;461 NxN 
× Cal.** 165.23 11.02 55.08 3.67 235.00 2.16 2**水 0.3-0.5H-19: 2 (15; 1) (3; 1) 

* S.S.b and C. S. are included in ‘Sterile' class. 

** N， S. S. a and S.S.b are included in‘Fertile' class. 
料* Male sterile types in‘Monogerm' were pooled in the calculation of chi-square. 

Link. R.C.V 
phase 
(%) 

r 43.9 

r 51.9 

r 49.5 

r 45.3 

r >60 

r >60 

r 48.2 

なる組換え価をもって弱い連鎖が認められる場合48).49) しかし緒論に述べた如く稔性回復性に関する遺伝子仮

も報告されているので，ここに述べた遺伝関係に関して 説は研究者によってかなり異なっており，それぞれにお

はなお再確認のための試験が必要で、あろう。しかし今回 いて仮定された遺伝子を文献上から同定することは極め

の成績にみる限りふ→あるいはふ-4細胞質に作用す て困難である。例えば著者の材料ではS細胞質の下で

る稔性回復遺伝子 (Rfi"RJ守，Rf8およびRjも)はRjj座 単純優性の稔性回復遺伝子が関与する例はほとんど見出

の遺伝子とは種類を異にするといえる。 されていない。故に ROUNDYらの Rβ あるいはRf3
ただS細胞質の下での両形質の関係については Ro- は本論考に扱ったRfiや Rj主とは別種の遺伝子である

UNDY and THEURER82) ，83)によってテープ、ノレビート 可能性が高い。

‘Ruby Queen'の交雑後代および黄葉突然変異体系統か 一方 IMANISHIの実験については，雄性不稔型の分

ら由来した単純優性の稔性回復遺伝子RJ主あるいはRjj 類法を本稿で採用した規準に置き換えて考察した場合，

はそれぞれ単座遺伝子と独立関係にあることが報告され 2対の補足遺伝子関与の点では著者の仮定と一致する

ている。また IMANISHI40)も北米合衆国起源の一年生 が，日分離様式は9・6・1よりもむしろ 9:3:4型に近い

雄性不稔系統を用いた交雑実験で，関与する 2種の稔性 比となる。 したがって同氏のいう XあるいはZ遺伝子

回復遺伝子と m との聞に同様の関係を認めている。 を著者の Rjiや Rj主と同一遺伝子とすることには疑問
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が残り，必ずしも Rfiとm の連鎖関係を否定したもの

とはいえないはずである。

本実験においては Si-3および Si-4細胞質に働く稔

性回復遺伝子として仮定した尺ん.RJ7. Rf8および Rjも

がいずれも Rfi座の遺伝子ではないことが判明した。

以上の結果はふ 3キS および Si-4~S なる細胞質の異

同関係についての証左の 1つとなろう。

5) 細胞質型を異にする稔性回復型個体閣での

相反交雑

もしも異型細胞質のそれぞれに，互いに相異なる稔性

回復遺伝子の組が作用を有しているならば，不稔細胞質

型を異にする稔性回復 (N)型個体間で相反交雑を行う

ことによって，次代における雄性不稔型の分離様式に相

反交雑聞で差異を生じてもよいはずである。ただし両

親の遺伝子型を特定し得ぬ場合にはF1分離についての

理論比を予め算出しておくことは困難であり，本実験で

は雄性不稔各型の観察数を相反交雑間で対応せしめ，カ

イ自乗検定によって均一か否かを検討するに止めた。

7-27 (Siー1)とr-114 (Si-4)， r-27 (Si-llとr-130(Sト 3)

の如く，互いに細胞質型の異なる稔性回復個体聞で交配

した6種の組合せについてそれぞれ均一性検定を行った

ところ，いずれにおいても相反交雑聞に明らかな有意差

が認められた (Table21)。ここに得られた成績は母傾効

果などの可能性が除外されるなら，細胞質の異型性に関

しての傍証の 1つとなり得る。

Table 21. F1 segregation of male sterile types in the reciprocal crossings between 

pollen fertile plants (N) with di妊erenttypes of sterile cytoplasm 

Male sterile type 
Homogxez neity林

combination 
Total 

N S.S.a S.S. b C.S. 

r-27xr-114 
74 24 49 76 223 17.74 

(Si-1)*(Si-4) 

reciprocals 123 22 45 49 239 (P<0.001) 

r-27xr-130 131 37 57 2 227 66.19**本
(Si-1) (Si-3) 

reci procals 170 16 1 。 187 (P<0.001) 

r-27xr-165 
130 57 67 3 257 87.25*** 

(Siー1)(Si-3) 

reciprocals 222 59 2 。 283 (P<0.001) 

r-60xr-114 
60 33 26 。 119 17.34 

(Si-2) (Si--4) 

reciprocals 65 52 47 20 184 (P<O.OOl) 

r-114xr-130 
77 29 23 49 178 27.38 

(Si-4) (Si-3) 

reciprocals 105 41 60 22 228 (P<0.001) 

r-1l4x H-19 MS 155 28 15 49 247 54.14 
(5i-4) (5) 

reciprocals 193 29 21 。 243 (P<0.001) 

* Type of cytoplasm. 

** Homogeneity between reciprocal crossings. 

*** S. S. b and C. S. were pooled in the calculation of chi-square. 

4.考察

雄性不稔を誘起する細胞質型に遺伝的変異の存するこ

とはトウモロコ、ン，パールミレット，タマネギ，コムギ

あるいはタパコなどの主要作物で知られており，その進

化的意義や育種的利用が論議の対象となっている3)，8)，17) 

33) ，45) ，46) ，97)，1加わ112)。例えばトウモロコシでは同一種内

の栽培品種から起源の異なる不稔細胞質が多数発見さ

れ，これらは稔性回復遺伝子との交互反応性の相違に基

づき T.SおよびCの3種の基本群と，これには含まれ
ない 5種の異型細胞質に区別されるという 3)訓。また近

縁種・属聞に細胞質の分化が見出されている場合もあ

り.KIHARA46)や TSUNEWAKIら112)がコムギやエギ
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ロプス属を用いて細胞質の分化の系譜を明らかにした一

連の研究はその好例である。

一方テンサイにおいてはガンマ一線処理によって自然

発見の Sとは異なる4種の不稔細胞質が誘発された。

本章では稔性回復遺伝子の同定試験を行い，各細胞質型

との相互作用の関係に検討を加えたが，N細胞質型の

H-2002から作出された 8i-2，8i-3および 8i-4細胞質

に関する限りそれぞれに作用を現わす稔性回復遺伝子の

組はS細胞質に働く Rfi，Rfzの組とは異なっていた。

すなわちS細胞質に対する O型個体W 162-6: 1は

ふ-2に作用する Rf4および Rf5ならびにふ-3に働く
Rf6を， また別のO型個体TK81-0:1は8i-4iこ対応
する RjもおよびRf9をおのおのヘテロ型で、保持してい
ることが，以上のO型を花粉親に用いた交雑実験より判

明した。したがってこれらの稔性回復遺伝子は同花粉親

個体に劣性ホモで維持されている Rfi，Rfzとは種類を

異にしており，ここに供試したO型個体はS細胞質型

以外にはO型としての作用を示さぬ訳であった。

更にふ-2型不稔に対する Rf型個体 No・185・1は

Sあるいはふ→細胞質をもっ完全不稔型には Rf型と

なっておらず，加えて原系統H-2002より任意に選んだ

検定花粉親を用いた交雑や単目玉遺伝子との連鎖分析から

も各異型細胞質にはそれぞれ特異的に異なる稔性回復遺

伝子の組が関与していることを示唆する傍証が得られ

た。 Fig.2には細胞質型と稔性回復遺伝子の各組との

聞に認められた相互対応の関係がまとめて図示されてあ

るが，これに基づくなら少くともふ-2，8ト 3および8i-4

@ 

x denotes the absence of interaction between 
the set of pollen fertility restoring genes and 

the sterile cytoplasm. 

Fig. 2. Diagrammatic scheme showing the specific 

relationship between the cytoplasm types 

and the set of pollen fertility restoring 

genes. 

がSとは異型の細胞質であり，かつ誘発細胞質問にも異

型関係が仮定されるとするのが今のところ至当と考えら

れる。

細胞質型と稔性回復遺伝子聞に特兵的な相互作用の関

係が存することはコムギ， トウモロコシあるいはパール

ミレットなどで見出された事例に類似している。しかし

コムギなどにおいては細胞質や稔性回復遺伝子に関する

遺伝変異を専ら異属，異種あるいは異品種に求めてお

り，テンサイの場合とはその点で様相を異にする。すな

わちテンサイではガンマ一線照射を施し細胞質突然変異

を誘起せしめることによってN細胞質型の同一品種な

いし系統内から異型細胞質を得ることができた訳であ

り， しかもそれぞれに作用する稔性回復遺伝子は原系統

や既存のO型系統中に広く保持されていた。

したがって各細胞質に対応する稔性回復遺伝子の各々

の組について劣性型あるいは優性型を同定せしめれば，

各不稔細胞質型に対する O型あるいはRf型が育成でき

るはずであり，事実 7-60-213・69x W 162-6 : 1および

r -165-461 : 203 x W 162-6 : 1の2組合せの F3集団より

8i-2および 8i-3型のそれぞれに対する Rf型が選抜さ

れ，その一部は既述の如く検定交雑に供された。

先に KNAPp52)は4種の雄性不稔個体と複数の花粉

親との paircrossを行って次代での雄性不稔分離様式

が組合せ間で顕著に異なる成績を得たが，同氏はその原

因を細胞質型の変異よりもむしろ核遺伝子型の多様性に

帰した。 また BOSEMARK5)による1.1. R. B.での試

験結果は良好なO型が，用いられた雄性不稔系統の全

てに有効であることを示しており，細胞質型の分化につ

いては否定的である。著者の実験においても既存の不稔

細胞質 (8)聞に異型関係は見出されなかった。

本論考に扱った雄性不稔変異体はいずれもガンマ一線

誘発によるものであり，細胞質変異と併せて核遺伝子に

も種々の新たな変異が生起しそのために既存のO型

がこれらに対しては作用を示さなくなる場合も可能性と

して考慮する必要があろう。しかしこれまでに述べた結

果は全て細胞質の異型性を前提とする作業仮説の下で互

いに矛盾なく説明され，加えて不稔細胞質型を異にする

稔性回復個体間での相反交雑からもこの仮説を裏付ける

証左が得られた。かかる相反交雑試験は細胞質型の相違

を確認するための補完的な便法として今後利用できる。

トウモロコシでは従来広汎に用いられてきた T型不

稔細胞質が胡麻薬枯病菌の T レースに対し特異的に薩

病性を示すことが判明し，雄性不稔の育種利用を今後も

継続せんとするなら早急に他型の細胞質で置換える必要
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性が生じている。現在トウモロコシ育種においては不 作りデラフィールドのへマトキシリン液とエオシン液で

稔細胞質の探索やこれの人為作出法も新たな課題とな 二重染色を行った。なおタベートの形態異常の観察に

り18)，更にこれまでの育種方式に替わるものとして異型 は，異常を示す蔚胞を 1個体につき約50個調査した。

の不稔細胞質の混合使用 (multiplasm方式)が提案さ 一方約壁の澱粉反応性に関してはキシロールで、切片のパ

れた問。またパーノレミレットでは一方の不稔細胞質型に ラフィンを溶除しエタノールで‘洗機後直ちにヨードヨ一

対しては不稔維持親となり他方の細胞質には稔性回復親 ドカリ液で染色して反応を調べた。

となる様な遺伝的関係(reciprocalmaintainer-restorer 以上の試験に供した完全不稔植物の一部は減数分裂の

relationship)を有する系統を育成して，これを相互循 観察にも用いられたが，その場合には試料を全て少量の

環選抜に利用する試みも企てられている9)。本章に樹て 塩化第2鉄を添加したカノレノア液で固定し酢酸カーミン

た遺伝仮説によれば，テンサイにおいてもこの様な遺伝 で染色後，圧し潰しi去により一時プレパラートを作成し

子型を選抜することは可能なはずである。ガンマ一線処 て検鏡した。

理に基づく異型不稔細胞質の人為誘発は育種的意義も大 菊の発育時期の表示は中嶋・細川の報告63)にしたがっ

きいと考える。 た。すなわち花粉四分子期を起点として小胞子の大き

第4章雄性不稔変異体における花粉退化の

細胞学的特異性

1.緒言

テンサイの細胞質雄性不稔における花粉退化は約壁の

タペート細胞の異常と関連している2)，36) ，47) ，69) ，80)。すな

わち減数分裂で、の染色体行動に軽微の不規則性が認めら

れる場合47)もあるものの，これは完全不稔の主因とはみ

なされず，むしろ花粉四分子期から小胞子期にかけてし

ばしば生ずるタベート組織の plasmodium化とその異

常肥大が完全不稔性との連関現象として特に注目され

た。また KINOSHITAand TAKAHASHI48)は正常細

胞質型系統 H-19に由来する 3種の雄性不稔変異体r-
20，ト27および r-54についても同様のタペート異常を

確認している。

本章では前2章の遺伝解析に扱った3種の誘発細胞質

型 5i-2，5i-3および5i-4をそれぞれ保有する完全不稔

個体を用いて，自然起源のS細胞質を有する完全不稔槌

物(以下S型不稔と略称)との比較の下に減数分裂時の

染色体行動や小胞子およびr約壁組織の発育過程を観察し

花粉退化の細胞学的機構に検討を加えた。

2. 実験材料および方法

供試材料は自然起源の雄性不稔検定系統 H-19MSな

らびにガンマ一線誘発の r-60，r-114， r-130および r-

165の計5系統からそれぞれ任意に選んだ完全不稔型個

体である。開花時の苅はし、ずれも萎縮して白色を呈し

お中には発育を停止した花粉あるいはそれらの残溢のみ

が観察された。

標本作成に当っては各個体より開花約1週間前の花菅

を採取しカルノア液で1分間前回定の後， Karpeche司

nko液で24時間固定した。 12μmのパラフィン切片を

さ，核の位置，花粉外壁の発達程度ならびに液胞の変化

などを基に小胞子前期，中期，後期に区分し，更に形態

的に花粉粒が完成した時をもって花粉期とした。各時期

の特徴を略述するなら以下の如くとなる

1. 花粉四分子期......4個の娘細胞が互いに近接し

これらをカロス壁が含む。核は中央部に位置する。

2田 小胞子前期…..四分子の各々が分れて独立した小

胞子となる。核は中央部にあり，液胞は未だ観察されな

い。イヒ粉外皇室の発達も不充分である。

3. 小胞子中期・…小胞子の大きさが増し外壁の発達

が次第に顕著になる。稔性約では通例タペート細胞が消

失し始める。

4田 小胞子後期…・・花粉外壁が更に肥厚し発芽孔も認

められる。液胞が肥大し細胞質の大部分を占め核は偏在

する。

5. 花粉期…・・・花粉外壁，発芽孔は共に完成し，花粉

内容物の集積が顕著となる。これに伴い液胞は観察され

なくなる。

3. 実験結果

1)減数分裂

先にS型不稔植物について調査した結果47)によれば，

減数分裂の第1分裂後期で例えば9+8+1などの不規則

的な染色体配分が極めて低頻度ながら観察されている。

ここに用いた4種のガンマ一系統はいずれもガンマ一

線誘発による突然変異体の後代であるが，既述の如く系

統育成の過程で種子着粒率の高い個体が毎代意識的に母

系選抜された。故に少くも相互転座などの，著しい種子

不稔を生ぜしめる様な染色体異常はほとんど淘汰された

と考えられる。

事実減数分裂の調査 (Table22)においても，全ての

ガンマ一系統でS型不稔の場合と同様に染色体の接合
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Table 22. Meiotic behaviours in C. S. type plants from four kinds of 

r-line and the S cytoplasm strain， H-19 MS 

|Chromosome codgura山 nat Chromosome distribution 
Type of diakinesis or metaphase工 at anaphase工

Line 
cytoplasm 

9II Others Total 9十9 Others Total 

H-19MS S 43 O 43 51 O 51 

r-60 Si-2 13 。 13 27 O 27 

r-1l4 Si-4 38 。 38 25 O 25 

r-130 Si-3 20 O 20 27 2(9+8+1) 29 

r-165 Si-3 16 O 16 14 。 14 

Fig. 3. a， b: Chromosome association (9II) in diakinesis and metaphase 
1 of complete sterile plants (X 1000， x 1500). 

c: Regular chromosome distribution (9+9) in anaphase 1 ob-

served in complete sterile plants (X 1500). 

様式には不規則性が認められなかった。すなわち供試個

体の花粉母細胞の大部分について移動期および第1分裂

中期では9個の2価染色体(Fig.3a， b)が，また第1分

裂後期では9+8+1の配分を示した2細胞 (r-130)を除

けば全て 9+9なる染色体分配 (Fig.3c)が観察され，不

稔綿胞質型の如何にかかわらず，染色体行動の異常は極

くまれで、あった。

2) 小胞子形成過程

S型不稔についてはこれまでに ARTSCHWAGER2) 

をはじめ少なからぬ研究者により詳しい細胞組織学的調

査がなされてきた。本実験でもカFンマ一系統における小

胞子退化機構との比較対照に資するために H-19MSを

再び用いて観察を行ったが，供試個体の如何を関わず花

粉四分子期から小胞子中・後期にかけてタベート細胞の

plasmodium化とその肥大が認められた。これらは多核

で種々の大きさの液胞を含み，その形状や肥大発達の様

相に基づけば先に細川らお)が試みた如き類型化が可能

である (Table23)。

すなわちここに風船状 (1型)肥大と称するのは1ない

し数個のタベート細胞のみが特に約腔の中心に向って風

船玉様に膨大し，いわゆる pseudopodiumlikeincur-

sionsを形成するもの (Fig.4a)であり，他方より多数

の隣接したタベート細胞が互いに癒合し，あたかも丘陵

の様に肥厚する型 (Fig.4 b)を丘状 (II型)と呼ぶこと

にする。通例同ーの分校中，時には同一花膏中『こ両肥大

型が共存する如くであったが，両者の生起頻度は個体に

よって相違し，中にはL、ずれか一方の型よりみられない

場合もあった。また1つの苅胞内に2型が混在する例は

見出されなかった。

小胞子はタベートの異常発達開始後に発育を停止し
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Table 23. Abnormalities of microsporogenesis in C. S. type plants from 

four kinds of ，-line and the S cytoplasm strain， H-19 MS 

a) Abnormality of tapetum 

Type of abnormalityl) 
Initiate stage of abnorma1ity 

孔1icrospore Observed 
Line plants 

I :rr 11[ Tetrad Ear1y Middle Late 

H-19MS 4933) 258 O 1 5 9 15 
(S戸) (65.6) (34.4) 

，-60 618 226 O 9 8 1 18 
(Si-2) (73.2) (26.8) 

，-114 592 138 283 3 6 12 21 
(Si-4) (58.4) (13.6) (27.9) 

，-130 626 411 。 2 11 7 20 
(Si-3) (60.4) (39.6) 

，-165 403 89 O 1 6 3 10 
(Si-3) (81.9) (18.1) 

b) Abnormality of microspores 

Abortive stage 

Line Microspore Observed plants 

Ear1y Middle Late Pollen 

H-19MS 4 9 2 15 

，-60 4 10 4 18 

，-114 2 5 10 4 21 

，-130 1 6 9 4 20 

ト間 1 0 8 1 10 

1) 1: Balloon type of tapetal hypertrophy. II: Hill type of tapetal hypertrophy. lII: 

Vacuolated tapetal cells without conspicuous swelling. 

2) Type of cytoplasm. 

3) Number of anther loculi. The percentage is given in parenthesis. 

タペート組織の崩撲と共に破壊されて，約腔|勾は空虚と

なるか僅かに退化花粉の残澄が確認されるのみとなる

(Fig. 4 c)。なおタベート異常の発現時期は光学顕徴鏡に

よる観察の範囲内では小胞子退化に先行する如くで，タ

ベート異常が花粉不稔の直接的な原因であることを示唆

しているようにもみえるが，その因果関係は必ずしも明

らかでない。タペート肥大と小胞子退化の生起時期に関

しては Table23に示す如く個体間変異が小さくなく，

前者については凶分子期より小胞子中期まで，後者では

小胞子中期より花粉期に至るまでの変異幅がみられた。

一方ガンマ一系統の完全不稔型についても S型不稔

の場合に似て四分子期ないし小胞子の各期にタベート組

織の plasmodium化を呈する個体が多数を占めた。こ

れらの不稔個体ではS型不稔におけると同様の小胞子

退化機構が働いているとみなされる。 ただ Si-4細胞質

を保有する，-114よりの完全不稔型中には以上の様な退

化経過をたどる型に加えて，これとは明らかに区別され

るところの，タペート組織の発育経緯を示す個体が含ま

れていた (Table23， 24)0 ，-114・2，: 4， : 8および:18

においてはタベート細胞の肥大は生ずるものの，その多

くは典型的な pseudopodiumlikeincursionsを形成

せずに各タベート細胞が高度に液胞化したまま残存し

(Fig.5a)，小胞子退化と共に崩壊 (Fig.5b)して約腔は

これらの残澄をとどめるのみとなる。 j'-114:1や:15で

はタベート細胞は顕著な周縁肥大や極端な液胞化も起す

ことなく (Fig.5 c)小胞子中期または後期に至って急速
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Fig. 4. Abnormalities of tapetum and microspores in complete sterile plants with 

5 cytoplasm. 

a: BaJ100n type hypertrophy (X 550). b: Hill type hypertrophy (x 550). 

c: Degeneration of tapetal plasmodium and microspores (X 250). 

Table 24. Microsporogenesis in C. S. type plants from the 5i-4 cytoplasm 
strain， r -114 

a) Abnorma1ity of tapetum 

Developmental stage2) 

Microspore 

Early Middle Late PoJ1en 

←→×  

Plant No. 
Type of abnormalityl) 

1 JI J1[ 

03) 0 54 

o 0 55 
o 0 48 
o 0 56 
1 5 38 

8 0 32 

r-114 :1 

:2 

:4 

: 8 

:15 

: 18 

マ

da
 

げ

-e-
T
 

b) Reaction of starch by IKI in endothecium and middle layer 

× 

× 

X 

× 

× 

Developmental stage 

Microspore 

Ear1y Middle Late Pol¥en 

+ _5) 

P. M. C. Tetrad 

r-114 : 1 +4) 件

:2 + + 
:4 + 1+ 

:8 十朴

: 15 + + + + 
: 18 +十+ + 

1) and 3) are as indicated in Table 23. 

2) ←ー→ Tapetalabnormality X: Stage of microspore abortion. 

4) ー Noreaction. 十:Smal¥. 1+-: Large. 

5) Microspores are broken down at this stage. 

Plant No. 

+ + + 

+ 
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Fig. 5. Abnormalities of tapetum and microspores in complete sterile plants 

with Si-4 cytoplasm. 

a: Yacuolated tapetal cells without swelling (x 550). 

b: Degeneration of microspores and highly vacuolated tapetum 

(x550). 

c: Degeneration of tapetum with slight vacuolation (x550). 
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に崩壊し，約壁の内側に細い帯状の層として残る。ま 今回の調査でもタベートの plasrnodium型肥大を生

た，小胞子は同時期には既に発育を停止し退化を始めて ずる完全不稔個体については細胞質型に関係なく同様の

いた。 傾向が認められた。しかるに Si-4細胞質を有する Tー114

これに似た現象はメンデノレ性雄性不稔2)，50)やS細胞 では III型のタベート異常を示す完全不稔型において

質型を有する部分不稔個体2)，36)などでも見出されてい 小胞子退化以前に澱粉反応が消失する個体も見出され

るが， 今回はふ-4細胞質型の完全不稔個体に|浪って観 (Table 24)，他型の不稔とは明らかに様相を異にして

察され (Table23)，細胞質の異型性との関連において注 いた。

目された。 4. 考 察

なおいずれのガンマ一系統にも風船状および丘状肥大 高等植物の細胞質雄性不稔においてはニンジン114)や

の両型が認められ，各系統共に前者の割合が多い点では シシトウガラシ68)などの報告例を除き減数分裂時の染

S型不稔の場合 (H-19MS)とかわらなかった。これら 色体行動に不規則性のみられる場合は少く，むしろ減数

2型の発生機構がいかに異なるかについては更に詳細な 分裂ないし四分子期以降に生ずるタベート組織の異常発

検討を要するが，r -165では他系統に較べて風船状肥大 育と関連して花粉退化が起こる事例が多い55)。しかしカ

の生起頻度が高く，他方7-130においては相対的にこれ ンランやダイコン類郎)あるいはイネ1∞)ではタベートの

が低い傾向にあった (Table23)。 形態的異常は認められず，前者においては小胞子の発達

また調査個体が全てC.S.型であり表現型的には斉ー とタベートの崩擦過程との時間的不均衡(timingunbal-

であったにもかかわらず，小胞子退化の時期やタベート ance)が，後者では小胞子自体の遺伝子型に基づく致死

異常の発現時期に関してはたとえ同一系統内でも個体問 がそれぞれ花粉不稔の主因と考えられている。またベチ

変異が小さくなし、。特に r-114や7-130ではその変異が ュニアやモロコシ24)，28) ，41) ，113)の如くカロス壁の早期消

かなり大きい様であった。 失がその原因とみなされるものもある。その外JOPPAら

3) 約壁組織の澱粉反応 44)はチモフェービ細胞質を有する六倍性コムギで78糸

完全不稔型のおにおいては正常稔性を示す誌とは異な の維管束構造の異常を観察し，テンサイにおいてもこれ

って内被や中間層に澱粉が異常に集積し開花に至って と類似の現象がタベート異常と共に報告されている80)0

もなお残存することが知られている問。 この様に雄性不稔生起の細胞組織学的機構は一様では



214 北海道大学農学部邦文紀要第 13'巻第2号

ない。

本研究に供試した完全不稔;型個体についてはカンマ一

系統の場合も含め減数分裂における染色体の接合および

配分の様式に目立った不規則性は見出されなかった。こ

こに用いた各不稔系統では花粉稔性回復にそれぞれ異型

の細胞質とそれに特異的に対応する核泣伝子組が相互作

用を現わしている。故に調査した各完全不稔個体は表現

型的に斉一であっても，細胞質と核遺伝子の遺伝的構成

は同一でない。小胞子退化の経緯に関しでも異型細胞質

系統聞で相違の認められる場合があった。

すなわち 7-60(Si-2)， 7-130 (Si-3)および 7-165(Si-3) 

の3系統ではタベート細胞の plasmodium化とその異

常肥大が供試個体の如何を問わず観察され，小胞子退化

の機構はS型不稔におけるとおおむね同様とみなされ

た。 しかるに Si-4細胞質を保有する系統 7-114中には

タベート細胞がやや肥大し液胞化したまま残存して，顕

著な plasmodium化を呈することなしに崩壊する場合

が見出された。

先に ARTSCHWAGER2)はS型の部分不稔において

個々のタベート細胞が高度に液胞化してほとんどiヨ腔を

ふさぎ小胞子が中央部に圧迫される例を観察した。後に

細川ら36)も同様の現象を確認して放射状肥大として記

載した。またS型不稔や 7-20，，-27の完全不稔でも類
似した退化経過が報告されている47)0 7-114中に見出さ

れたIII型の異常過程に関してはかかる顕著な放射状肥

大は少く，むしろ野生ビート Beta川 aritilllaL.の遺

伝子雄性不稔50)にみられる如く空胞化したタベートの

肥大程度はより軽微であった。

本実験による限り， 7-114以外の系統ではこの様な特

異な異常型 (III型)を呈する蔚は認められない。ただ同

系統内にも IまたはII型を示す個体が混在しており，か

かる系統内変異がし、かなる原因によるかが問題点として

残る。 しかし同一環境下の試験でIII型がふ→細胞質

型の完全不稔個体にのみ検出された事実は，これがSi-4

細胞質型に関連した特異的現象である可能性を示唆する

ともいえよう。

一方細川ら37)は正常型個体のおにおいては一般に小

胞子期に内被や中開局の澱粉反応が消失し始め，かわっ

て還元糖の反応が顕著になるのに反し，不稔苅では澱粉

が開花期まで残存し還元糖の集積も緩慢であるとの成績

を得た。イネの低温処理による不稔でも同様の指摘92)

があるが，これは花粉不稔の成因の 1つが花粉発育のエ

ネノレギー源または花粉内容の組成分となる還元糖の，母

体から花粉への供給阻害にあることを示していよう。か

かる傾向は今回もタベートのいわゆる風船状ないし丘状

肥大を生ずる完全不稔型に共通して確認されたc しかし

ト114中に見出された1II型の異常を示す約では花粉の

綾位以前に約壁の澱粉反応が消失する場合もあった。

また風船状や丘状肥大の生起頻度は{固体間でかなり相

違していた。イネの低温不稔の電子顕微鏡観察67)によ

れば，同型の肥大過程は中間型を介して連続的であると

いう。したがってその発生機構や遺伝的規制に関しては

更に詳しい調査を要する。

LASER and LERSTEN55)は被子植物の細胞質雄性不

稔について花粉不稔発現の時期を小胞子ほ細胞期から

3核花粉期に至る 8期に区分し これを基に発現時期が

種・属聞で異なり，場合によっては同一種内でもしばし

ば相違することを指摘した。またトマトでは雄性不稔に

関与する 6種の核遺伝子がそれぞれ相異なる発育時期に

小胞子崩壊を生ぜしめる事実が知られている79)。本実験

に扱った個体数は充分多いとはし、し、難いが，ト114と7

130の2系統でタペート異常および小胞子崩壊の生起時

期についての変異幅が特に広い様であった。これらの傾

向が細胞質の異型性に起因するか否かを明らかにするに

は更に制御環境下で観祭を重ねなければならない。

第5章綜合論議

核と同様に細胞質中にも自律的な遺伝担荷体が存し

たとえ異種ないし異属問で核置換を行ってもそれの恒常

性が保持されることはアカパナ属57)やコムギあるいは

エギロプス属29)，45)を用いた研究から明らかにされた。

つまり自己増殖能をもち細胞分裂を通じて娘細胞に伝達

される細胞質遺伝子の存在に 1つの実験的根拠が与えら

れた訳で、ある。一方葉緑体やミトコンドリアなどの細胞

質オノレガネラ中には，比重や塩基組成の点で核DNAと
は相違するものの，核酸物質が検出され11)，64) ，85)，最近

で、は遺伝子操作技術の導入によってようやく核外DNA

の解析も活溌になってきた77)。

しかし細胞質遺伝子の分離や再組合せの様式，あるい

はその所在などについては微生物の一部の事例を除けば

知見の集積は必ずしも多くなし、。特に高等縞物において

は有効な実験手法が充分に確立されておらず，先にアカ

パナ属で錠出された細胞質逃伝子の複製と分離に関する

理論模型四)にしても単純化に付随する多くの前提を必

要とし，適用場而も今のところ同属植物の特定形質に限

られている。

一方テンサイにおいては遺伝的に安定した雄性不稔細

胞質がカンマ一線を変異源として誘発され48)，しかも本
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論文に述べた如く誘発細胞質はいす。れもll{知のS型(自

然、起源)とは異なっていた。 したがってここに得られた

不稔性は原系統集団に含まれていた変異で、はなく，新た

に生じた細胞質変異に起因することが確かめられた訳で、

ある。

細胞質変異が人為的にも誘発され得るなら，遺伝子の

属性としての半保守性が確認されたことになり，それは

細胞質遺伝子の実在性に対する証左の 1つとなろう。テ

ンサイ以外にもモロコシでのコノレヒチン処理をはじめと

して細胞質雄性不稔の作出例が増えつつある。ただかか

る遺伝的変化の機作が核遺伝子の点突然変異の場合と同

ーであるか，あるいは細胞質遺伝子の体細胞分離も含め

た別種の機序に基づく組換えであるかは明らかでない。

しかしアカパナ43)，トウモロコシ102)，パーノレミレット 7)， 

13)およびテンサイ日)の雄性不稔では正常細胞質型への

復帰変異例が報告されており，細胞質遺伝子に起こり得

る遺伝的変化の内容は単に欠失のみに止まらぬと結論で

きる。

EDWARDSONの綜説19)によれば細胞質雄性不稔の多

くは細胞質遺伝子と稔性回復遺伝子の相互作用に支配さ

れる型であり，種によっては核遺伝子分析を通じて細胞

質型についての遺伝変異が明らかにされている。例えば

GRACEN and GROGAN33)はトウモロコシにおいて起

源を異にする 38種の不稔細胞質を複数の核親に導入し，

不稔細胞質型と稔性回復遺伝子の交互反応の特異性より

3種の基本群 '1'， S， Cおよびそれらには含まれない 5種

の細胞質型に類別した。同様にパーノレミレットめでは

SI> S2および S3の3型， タマネギ97)では SとTの

2型，ライムギ31)においては少くとも“Pampa"および

“Primiti'Ve Persion"なる 2群の不稔細胞質型の分化が

それぞれ知られている。

これらの不稔細胞質はいずれも同一種内に，自然突然

変異の結果生起したものと解釈されるが，変異機構の詳

細は不明である。ただし高度の自殖性を示す植物では自

然、に細胞質変異が誘発されても変異体が稔性回復遺伝子

を保有していなければその個体は不稔となり，生じた変

異はl代限りで消失する確率が高いであろう。逆に他殖

性植物においては同一種内に多様な細胞質変異が前者に

較べて維持され易いことになる。事実コムギ45)，112)やタ

パコ 104)などではかかる分化が種間なし、し属間にのみ検

出されており，この場合には細胞質の分化が絞ゲノムと

共に種の形成に一定の役割を果している。

しかるにテンサイではN 細胞質型の同一系統あるい

は品種から複数の異型不稔細胞質変異体が誘発され， し

かも各々において作用を現わす捻性回復遺伝子は原系統

や既存のO型中に広く保持されていた。自然集団中に

もこの様な細胞質型の分化が存するなら，稔性回復遺伝

子に関する変異が保有されていたことも容易に理解され

るところである。 BOSEMARK5)の実験や著者の予備的

な検定交雑においてはかかる分化を示唆する成績は得ら

れなかったが，最近パキスタン， トノレコ，中国など起源

を異にする不稔細胞質問には異型関係が認められるとの

研究108)もある。

細胞質遺伝の分析に当ってはこれまで変異体に乏しい

点と単親性の遺伝様式が最大の障害となってきた。しか

しクラミドモナスでは主にストレプトマイシンを誘発源

として多様な細胞質突然変異体が作出され，加えて交配

に先立ち雌性親細胞を紫外線で処理することにより遺伝

様式を両親性に変える方法も案出された剖)，87)，回)。 その

後組換えや極性を利用して，葉緑体を担荷体と仮想する

遺伝子地図が試作されている田)。高等植物においても今

後細胞融合による細胞質雑種 (cybrid)の作出法や組換

えDNA技術を適用した核外 DNAの直接的な解析法

が定着するであろう。したがって木稲に論じた如く複数

の異型不稔細胞質の人為誘発が可能となったことは細胞

質遺伝の機構を解明する上でも一つの興味深い知見と素

材を得たことを意味しよう。

摘要

1) 本研究ではガンマ一線処理によって誘発されたテ

ンサイの細胞質雄性不稔性に関して遺伝学的ならびに細

胞学的解析を試みた。

2) 正常型細胞質を有する複匹系統H-2002から作出

された4種の雄性不稔系統 7-60，ト114，7-130および

i-165においては，雄性不稔性が少くとも M4代に至る

まで比較的高率に母系伝達された。以上に加え，原系統

との相反交雑や細胞学的観察から，これらの不稔性が安

定度の高い細胞質突然変異に起因することを推論した。

3) いずれのガンマ一系統においても花粉稔性回復に

は例外なく 2対の核遺伝子の関与が認められた。しかし

これらの2遺伝子聞の相互作用様式は系統問で・互いに異

なっていた。すなわち 7-60を含む交雑のれではN+

S，S，a: S，S，b: c'S，=9:3:4， 7-130および r-165を

用いた組合せにおいては12:3: 1， また7-114について

はS型系統の場合の如く 9:6:1なる分離比がそれぞれ

得られた。

4) 単!在性正常細胞質型系統H-19より誘発された細

胞質突然変異体7-20および7-27に関しても S型不稔
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とは異なる相互作用様式が見出されており，それらの成

績も併せるならば，Sとは典型の4種の不絵、細胞質Si-1，

Si-2， Si-3およびSi-4がガンマ一線処理によって新た

に誘発せしめられたとする作業仮説を似てることがで

きる。

5) S型あるいは誘発細胞質型の下での花粉稔性回復

にはここに分析した基本遺伝子組に加えて作用力の小さ

な変更遺伝子や各種の環境要因なども影響を及ぼしてい

ることを円分離集団における花粉稔性変異の多様性よ

り推論した。

6) Si-2， Si-3およびSi-4の各細胞質についてS型

との異同を検証するため，S細胞質に対する 2種の O型

系統W 162-6， TK 81-0より任意抽出した個体 (Nヴ1

ヴ11プ2'プ2)を花粉親に用いて検定交雑を行った。その結

果W 162-6: 1はふ-2に作用を現わす2遺伝子組Rj4'

Rjsとふ-3に対応する 2遺伝子の内の上位の遺伝子Rji;

を.TK81-0はSi-4に働く 2対の補足遺伝子組Rfsお

よび火19をそれぞれヘテロ型で保有していたことが示さ
れた。 したがってこれらの遺伝子は同O型に劣性ホモ

で保持されていた Rji，Rj2とは種類を異にし しかも

かかるヘテロ接合型のRj遺伝子はし、ずれも S細胞質に

対しては稔性回復作用を有していない故に，Sト 2，Si-3 

およびSi-4はSとは異型細胞質と推定した。またSi-2

とSi-3聞でも関与遺伝子の種類が少くも 1対(才相違し

ているので，両細胞質も互いに異型とみなされた。

7η) 2種の交雑組合せ )'-60か一2幻13:6ω9 x W 1G2-6 : 1 ;f 

よびび、 )'-165-46臼1:2却03xWア1凶62会一6仕:1のF九3集回泊かミら， ふ-2

およびSi-3細胞質型の各々に対する Rf型 (Si-2Rj4Rj4

RjsRJもおよびSi-3Rji;Rf61プりプ7)を選抜した。前者の

Rf型系統中の 1個体 No.185: 1を花粉親として，細胞

質型の異なる C.S個体との交雑を試みた結果， 同花粉

親は少くともぷおよびSi-3細胞質を有する C‘S.型に

対してはRf型として作用しないことが判明した。故に

ふ 2キS，S;-2キSi-3なる異型関係があらためて検証さ

れた。

8) 異型細胞質と稔性回復遺伝子の各組との同にみら

れる特異的な対応関係につし、てはN細胞質型の原系統

H-2002より任意に選んだ個体を花粉親に供した交雑試

験からも傍証が得られた。また妊数性と稔性回復性との

連鎖分析においても，Si-3および Si-4細胞質の下では

S細胞質に対する Rjiと川との;，;jに見出される如き顕

著な連鎖関係は認められず， したがつて両誘誘一発細胞質下

で

えられる。各細胞質と稔性回復遺伝子組との聞の対応関

係を図示すると Fig.2の如くになる。

9) 不稔細胞質型を兵にする稔性回復個体問で相反交

雑を行ったところ，次代(F1)における雄性不稔型の分

離様式に相反交雑間で顕著な差異が見出された。これも

細胞質の兵型性に関する証左の 1っと考えることがで

きる。

10) Si-2， Si-3およびSi-4細胞質をそれぞれ保有す

る完全不稔型個体においては減数分裂での染色体の対合

様式に不規則性はみられず，移動期および第 1分裂中期

では9個の2価染色体が，第1分裂後期では9+9なる

染色体配分がほぼ例外なく観察された。

11) 花粉四分子期以降の小胞子形成過程をみると，各

ガンマー系統よりの完全不稔型についても S型不稔の

場合に似てタベート細胞の plasmodium化を伴った異

常肥大を示す個体が多数を占めた。 しかしSi-4細胞質

を有する )'-114中にはいわゆる pseudopodiumlikein-

cursions型の異常肥大を起さずに，タペー卜細胞が液

胞化したまま残存するとL、う異常を示す{固体が含まれて

L 、Tこ。

12) かかる異常型では正常型個体における如く荷壁の

澱粉反応が小胞子の壊痘以前にみられなくなる場合も見

出された。 以上の結果は Si-4型の完全不稔に限り観察

された現象で‘あり，細胞質の異型性とも何らかの関連を

有するものとして注目される。

13) plasmodium化したタペートはその形状や肥大

発達の様相より風船状と丘状の2型に大別できた。いず

れの系統にも両種の肥大型が混在していたものの，)'-165 

では他系統に較べて前者η生起頻度が高い傾向を示し

た。また調査対象が全て完全不稔型植物であったにもか

かわらず，小胞子退化やタベート異常の発現時期に関し

ては同一系統で個体問にかなりの変異が認められた。

特に )'-114や )'-130においてその変異幅が広い様であ

った。
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Resume 

A review of cytoplasmic male sterility has been 

presented by EOWAROSON19)， who made a survey 

of the literatures published on 80 species of 25 

genera in plants. He classi五edthe source of male 

sterility into the following categories: 1) ansmg 

from intergeneric crosses， 2) arising from inter-

speci五ccrosses， 3) arising from intraspecific cros-

ses and 4) occurring apparently spontaneously. 

The possibility of the genetic alteration or 

changes in the cytoplasmic factors concerning 

male sterilities was suggested in some species of 

higher plants. RHOAOES78) described that the 

mutaplasmic gene， ij induced both cytoplasmic 
male sterility and plastid mutations in maize. In 

addition， pollen sterility caused by the alteration 

of the cytoplasmic factors was reported in sor-

ghum， sugar beet， maize and pearl millet after the 

treatment of colchicine， gamma ray， fast neutron 
or ethidium brornide， respectivelylO)，23)刈)，107). 

Although mutagens such as ionizing radiation 

and some chemicals， and interspeci五c crossing 

have been reported to induce cytoplasmic male 

sterility， the nature of the a妊ectedcytoplasmic 

factors and their location are unknown. Our 

knowledge of cytoplasmic inheritance in general， 

and in higher organisms in particular， is limited 

partly for lack of suitable experimental methods. 

However， cytoplasmic hereditary factors are real-

ized to constitute a part of the genetic system and 

they may participate in the evolutionary process， 

strain， H-2002. Further， the identi五cationof male 

sterile cytoplasms both in spontaneous (S) and 

induced origins was performed on the basis of 

the pattern of interaction with the set of pollen 

fertility restoring genes. Cytological observatioris 

were carried out on the breakdown of micro-

spores in the complete sterile plants derived from 

these mutants. 

The results obtained are summarized as follows: 

1) Mode of inheritance on male sterility induced 

by gamma irradiation 

The transmission of the male sterility was ex-

amined in each of four mutant lines， r-60， r-114， 

r-130 and r-165. These Iines transmitted male 

sterility up to M4 generation through mother 

plants at relatively high frequencies. This shows 

that male sterility was caused by cytoplasmic 

mutations after the treatment of gamma rays. 

Phenotypic ratios of male sterility differed 

among the M3 and M4 Iines produced from com-

plete sterile type plants chosen from each of 

mutant Iines， under open pollination. It may be 

partly caused by genetic variations in the interac-

tion between nuclear genes and cytoplasmic factors 

of mother plants. 

The inheritance mode of the pollen fertility 

restoration was studied in the four mutant lines. 

It may be said that at least two major genes were 

responsible for pollen restoration in all kinds of 

male sterility. However， the modes of F2 segrega司

tion in three cross combinations involving 7-60， 
7-130 and 7-165， di任eredfrom the 9: 6 : 1 ratio for 



222 北海道大学設学部邦文紀要第 13巻第2号

male fertile (N and S. S. a)， sterile (S. S. b) and torily explained by the postulation of an epistatic 

complete sterile (C. S.) which was manifested in relation between the genes， Rj4 and Rfs・
the presence of S cytoplasm. Namely， in the F2 In the segregating populations from cross， 7-165 
population of the cross between 7-60 and H-2002， 461: 203 (C. S.)X W 162-6: 1， it was assumed that 
the recessive allele in one locus (RJ4) was epistatic the gene Rf6 which shows the epistasis to仏 was

to the dominant allele in the other locus (RIs)， responsible for th巴 pollenrestoration. Thus， the 

while in the case of r-130 or 7-165， the dominant genotype of W 162-6: 1 was estimated as homozy-

allele in one locus (Rf6) was epistatic to the reces- gous recessive for R/J.， R.f2 and J?f7， and heterozy幽
sive allele in the other locus (Rβ)， showing 9: 3 : 4 gous for尺ん Rj5and 1<.九 respectively，showing 
and 12: 3 : 1 ratios， respectiv巴ly. In addition， the N抗ヴb 1プ~rj2， Rj4r泊，Rfs抗，Rjo伯，rf7ヴト. The-

9 : 6 : 1 ratio was con五rmedin the F2 of the cross refore， three sets of pollen fertility restoring 

involving r-114. genes were revealed to have the specific interac-

On the basis of the results mentioned above， it tion with three kinds of cytoplasm， S， Si-2 and 

may be surmised that the new genetic interrela- Si-3・

tions between nuclear genes and genetic factors In the crossing experiment between 7-114-778: 1 

of the sterile cytoplasms were established as a (C. S.) and TK 81-0 : 1， it was demonstrated that 

probable consequence of the cytoplasmic muta- the new genes Rfs and Rjg were interacted with 

tions induced by the gamma irradiation. The Si-4 cytoplasm， but the segregation mode caused 

cytoplasmic factors induced from N factor were by these additive genes was similar to those in S 

designated tentatively as Si-1， Si-2， Si-3 and Si-4・ cytoplasm.

The pattern of the frequency distribution of Pollen restorers which possess the set of ferti1ity 

pollen sterility in F2 populations varied remarkably restoring genes for each of Si-2 and Si-3 cyto・

in most of the cross combinations involving four plasms in homozygous dominant conditions (Si-2 

mutant Jines and S cytoplasm strain， H-19MS. It Rf4Rf4RjsRjfi and Si-3 Rj6Rjヤ17rh)were bred true 
was considered that the presence of some nuclear in F3 lines of the crosses， r-60-213: 69 (C. S.)x 

gene or genes other than fundamental genes of W162-6:1 and r-165-461:203 (C.S.)xW 162-6: 1， 

pollen fertility restoration and the infiuence of respectively. One pl 



三上: テンサイの細胞質雄性不稔性に関する遺伝学的研究 223 

toration and the gene (m) for monogerm character normalities showing the association of nine bival・
under 5i-3 and 5i-4 cytoplasms， while the gene ents and the regular distribution of chromosomes 

Rji interacting with 5 cytoplasm showed repea- irrespective of the source of cytoplasms. 

tedly the linkage relation with the gene 川 The- After the liberation of quartets， conspiquous 

refore， the genes other than Rji locus are supposed deformity of tapetal cells occurred in the complete 

to be responsible for pollen fertility restoration sterile plants throughout all kinds of r-line and 

under the induced types of sterile cytoplasm， 5i-3 H-19 MS. The hypertrophy of anther tapetum 

and 5i-4 in these crosses. were classi五edinto balloon (type-I) and hill (type-

Reciprocal crossings were made between two II) types based on the form of the tapetal plasmo-

pollen restored plants from the dほerentcytoplasm dium. Generally the two types existed in the 

strains. A signi五cantdifference on the segregation different loculi from a same plant. In addition to 

mode was observed between the reciprocal Fjs in this， a modi五catedtype of the tapetum named as 
the six kinds of cross combination. These data type-III was newly found in several plants from 

also sustained the independent relationship among r-1l4. The tapetal cells surrounding anther cavity 

the五vetypes of cytoplasm. enlarged slightly without the formation of tapetal 

On the basis of the above experimental results， plasmodium in this type. The feature rather rese-

the interrelation among the genes and cytoplasms mbled those of the Mendelian male sterility which 

are indicated diagrammatically as shown in Fig. 2. had been found in a wild beet， Beta maηtima L. 

Namely， the hypothesis was proposed that the by KINOSHIT A et al.5iJ) 

specl五cset of pollen restoring genes corresponds The frequency of type I， II and III loculi di妊ered

to the speci五ccytoplasm both in the spontaneous significantly among the r-lines and H-19 MS. The 

and the induced male sterility. relative ratio of type 1 was highest in r-165 while 

If the maintainer (O-type) and fertility restorer type II dominated in r -130. It is also noted that 
lines for the induced cytoplasms were selected type III alone observed in the several plants from 

based on the inheritance mode of pollen fertility r-1l4. It implies that the different mechanism on 

restoration， they are utilized e妊ectivelyfor breed- pollen sterility has somethin 


