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1)本論文は，北海道大学農学博士論文の一部である。

第1章序 論

育種は遺伝変異の人為的な操作であり，進化の要

因や過程の理解に基づく応用科学である76)。

育種の基本は，一つに遺伝変異の作出にある。こ

れは主に品種内外の交雑による遺伝子組換えや人為

突然変異に依存するが，近縁野生種の持つ遺伝特性

も作物の適応性や安定性の向上に貢献してき

た叫80)。近年の目覚ましい育種の進歩に伴い，栽培種

の遺伝変異が枯渇するにつれ，多くの作物で近縁野

生種に対する遺伝資源、としての重要性が増大してい

る。

北海道の基幹作物の一つであるテンサイ (B.vul. 

garis L. var. saccharifera)においても，他の作物同

様に遺伝変異の狭さが指摘されてきた仏払4九特に，

その育種に不可欠な雄性不稔細胞質 1年生因子お

よび自殖因子などの遺伝特性は，育種目標となった

病虫害抵抗性や単座性とともに既存の品種内より見

いだされたものであり，今後の育種を考えたとき，

遺伝変異の拡充が重要な課題である。古くから，そ

の供給源として近縁野生種が注目され，これまでに

もB.maritimaの褐斑病や根腐れ病抵抗性叫52 およ

び雄性不稔細胞質問)， Procumbentes節野生種のネ

マトーダ抵抗性40，71九 79.95)のテンサイへの導入が試

みられてきた。

野生種利用の基礎となる Beta属の系統分化の研

究は，交雑親和性31.叫叫，ゲノム分析山.73)，核型分

析6・ぺ生理・形態形質の比較28，29，30，89.97)および葉緑体

DNAの制限酵素分析45)など，多角的な角度から進

められてきた。これらの研究も，この属の系統分化
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を理解する上で十分な成果を与えてきたが，未解決

な問題も多く残されている。特に，種分化や系統分

化の遺伝的様相の理解に乏しいのが現状であろう。

系統分化を理解する第一の基本は，種間の遺伝的

類似性を的確に評価することにある。従来，種聞の

類似性を評価する上で，生理・形態形質が中心的な

役割を果たしてきたが，それらの多くは一般に複雑

な遺伝機構に支配され，必ずしも表現型の類似性が

遺伝的類似性を反映する訳ではない。また，異なる

分類群聞の収数進化や平行進化が，表現型に基づく

遺伝的類似性の評価を困難にする。

それに対し，同じ基質特異性を有するが分子量や

電気的性質の異なる酵素分子種，すなわちアイソザ

イムの解析は，遺伝子の直接産物の比較を可能にし，

分類群聞の遺伝的類似性を的確に評価しうること 18)

から，系統分化の研究を始め集団遺伝学的研究に広

く用いられてきた。また，アイソザイムの相加的な

形質発現が，倍数体種の進化機構を解析する上にお

いても有効で、ある33.印刷}。

系統分化を理解する第二の基本は，系統分化に付

随した進化機構や形質進化の遺伝的様相を理解する

ことにある。特に，異なる種の遺伝特性を栽培種の

改良に利用するには，種間差の遺伝機構を明らかに

することが不可欠であろう。

一般に，種聞の遺伝解析は，種内とは異なり，遺

伝的不和合による雑種形成の阻害や接合体致死によ

る分離集団サイズの減少により容易ではない。また，

十分な雑種後代が得られる場合でも，異常分離が遺

伝解析を困難にする。このような場合，イネ種聞や

変種聞の不稔性叫68.70)や媛性遺伝子州の解析のよう

に，着目する特性の同質遺伝子系統の解析が有効な

方法であろう。しかし，同質遺伝子系統の育成には

多くの年月を必要とするばかりではなく，種ゲノム

を構成する多数の遺伝子聞の相互作用を理解するに

は必ずしも適切な方法ではない。それに対し， コム

ギにおける染色体置換系統叫54)やトマトやトウモロ

コシにおける標識遺伝子51，8引を用いた既知染色体と

の連鎖分析は，間接的ではあるが複雑な分離を示す

形質の遺伝解析に有効である。さらに，これらの方

法は，種間の連鎖群の異同や形質進化に及ぼす連鎖

群の相対的役割を明らかにする上でも有用である。

しかし，染色体置換系統や標識遺伝子の利用は特定

の植物に限られているのが現状であり，本研究の対

象とするテンサイで、は，利用しうる標識遺伝子が少

なく十分な連鎖群も確立していないことから，他の

手段に頼らざるを得ない。

近年，アイソザイムの染色体標識としての有用性

が，トマト同98)，トウモロコシ回)，コムギ38)を始め多

くの作物で報告されてきた。特に，アイソザイムは，

(1)多くの場合遺伝子発現が特定の組織や発育段

階に限られず，発芽種子や幼苗期に遺伝子型が同定

できること.(2)一般に共優性でト，遺伝子座聞にエビ

スタシスが存在しないこと. (3)植物体に有害な副

次的効果を持たず多数の遺伝子座の変異を一度に解

析できることから，従来の生理・形態的標識に比べ

染色体標識として優れている84)。したがって，テンサ

イのように既存の標識遺伝子が少ない作物では，異

なる種聞の遺伝解析の染色体標識として，種内外に

自然に存在するアイソザイム変異の利用が有効であ

ろう。

本研究は，以上の視点に基づき.Beta属種間のア

イソザイム変異を明らかにし，種聞の生殖障害と併

せて種間関係を論じるとともに，アイソザイム変異

を染色体標識とした解析から.Beta属の系統分化や

形質進化の遺伝機構を明らかにすることを目的とし

た。

本研究の遂行ならびに本論文の取りまとめに当た

り，御懇篤なる御指導と御鞭捷をいただいた津田周

菊博士に厚く感謝の意を表します。また，本論文を

草するにあたり，終始，御懇篤なる御指導と御助言

をいただいた後藤寛治博士，木下俊郎博士ならびに

島本義也博士に謹んで感謝の意を表します。

第2章 Bet，α属の種分類

生理・形態形質に基づく Beta属の分類は，

TRANSEL88). URBRICH91)およびZOSSIMOVICZ99)

により試みられ.COONSI6)が交雑親和性を基準にこ

れらを総括して.Vulgares， Corollinae， Nanaeおよ

びPatellaresの4節目種を分類した。これらに加

え.B. corollifloraとB.intermediaがCorollinae節

に17.46).B. adanensisが Vulgares節に含まれる12)。

しかし.VulgaresおよびPatellaresの節名は，分類

学上の理由により妥当ではない12)。すなわち，Vul-

garesの節名は，この属の基準種である B.vulgaris 

が含まれることから.Beta節とするのが適切で、あ

り，また Patellaresの節名も，最初に命名した

TRANSEL88)が国際植物命名規約を遵守しなかった
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ことから、 7年後に URBRICH91)が命名した

Procumbentesを用いるのが正しい12)。本研究では，

COONS'6)の分類を基本として， BUTTER'2)に従い，

BetaおよびProcumbentesの節名を用いた。これ

らの分類を一括して Table1に示した。

Beta節には，栽培種 B.vulgarisに加え，B. mar. 

itima， B. atriplci扮l勿:， B. macrocaゆa，B.ρ'atulaお

よびB.adanensisが含まれる。これらのうち，B.

macrocartσ，B.ρatulaおよびB.adanensisは自家和

合種である21)0 B. rnaritimaは東部地中海を中心に，

Beta属の分布域全般にわたって分布するが，B.ma・

crocartαは地中海沿岸やカナリア諸島に，B.ρatula 

はマディラ諸島に，B. atnplic扮liaは南部スベイン

に，B. adanensisは東部地中海に分布が限られてい

る。

Corolli加 E節には，B. macrorhiza， B. trigyna， B. 

corolt加ora， B.lomatogo仰 ， B.foliosaおよびB.
intermediaが含まれる。これらの種は小アジアを

中心に分布し，小麦畑や路傍の雑草として生育する。

また，花冠様花被を特徴とし，多年生で倍数性に変

異する。

Nanae節には，ギリシャの山岳地帯に分布する

B. nanaのみが含まれる。

Procumbentes節には， 4倍体種B.ραtellarisと2

倍体種B.ρrocumbensおよびB.webbianaが含ま

Table 1. Species in the genus Beta. 

Sectio担

Beta 

(Vulgares) 

Corollinae 

めecies

B. vulgaris L. 

B. maritima L. 

B. macroωゆaGuss 

B.ρatula AITON 

B. atriPlicifolia Rouy 

B. adanensis P AM. 

B. macrorhiza STEVEN 

B. trigyna WALDST et KIT. 

B. corollifiora ZOSSIM 

B. lomatogona FISCH et MEY. 

B. foliosa (Sencu HAUSSK.) 

B. inte円匁ediaBUNGE 

Nanae B， nana Borss. et HELDER 

Procumbentes B. patel!aris MOQ. 

(Patellares) B. procumbens CHR. SMITH 

B. webbiana MOQ 

れる。これらの種はつる性の単座で，B. patellaris 

はカナリア諸島やモロッコ，スペインなど大西洋沿

岸に，B. procumbensはカナリア諸島やケーフ。ベル

デ諸島に，B.ωebbianaはカナリア諸島に分布する。

Table 1に示した COONS'6)の分類は，主にテンサ

イ育種における野生種の利用に着目したものであ

り，種生物学的な観点、から幾つかの間題が提起され

ている。特に，Beta節の分類は研究者によって著し

く異なる。

FORD-LLOYD and WILLIAMS30)は，分類群聞の

形態的類似性および遺伝子流動の障害の欠如から，

COONS'6)の分類した6種を同一種B.vulgaris にま

とめ，B. vulgaris， B. maritima， B.ρatulaおよびB.

adanensisをそれぞれ亜種に，また，B. macrocaゆa

とB.atriplicifoliaをssp.maritimaの変種に分類し

た。それに対し， BUTTLER12)は，特に地中海沿岸に

分布する 1年生型の花器や種球の形態から，B. 

adanensisやB.macrocaゆaをそれぞれ他種とは異

なる種として分類することを推奨している。このよ

うな Beta節の種分類の不一致について，

BUTTLER凶は，(1)この節には野生型と栽培型が

存在すること， (2)有効な交雑障害が欠如している

こと， (3)分布域が広く，生態型が広範に分化してい

ることを原因としてあげている。それらに加え，こ

れまでのこの節の種間関係の研究が，主に表現型の

解析を中心としたものであり，分類群聞の生殖障害

の解析を始めとする遺伝学的研究が少なかったこと

も大きな原因であろう。このように，この属の分類

については幾つかの間題が未解決のまま残されてい

るが，以下の章では， COONS'6)の分類を主体とした

Tablelの分類に基づいて，種聞のアイソザイム変

異や生殖障害を解析し，分類群聞の遺伝的関係を検

討した。

第3章 Betα節のアイソザイム変異

第1節緒 言

トマトやトウモロコシを初めとする多くの作物に

比べ，テンサイではアイソザイム変異の解析が少な

しこれまでに6酵素6遺伝子座77.93，叫附が同定さ

れているに過ぎない。また，近縁種聞の変異につい

ても十分明らかにされていない。

本章では，最初に，酸性フォスファターゼ，グル

タミン酸オキサロ酢酸転移酵素，グルタミン酸脱水

素酵素， ロイシンアミノベプチダーゼおよびパーオ
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キシダーゼのアイソザイムの遺伝解析を行い，酵素

遺伝子座を同定する。次に，同定した遺伝子座なら

びに既に関与遺伝子座が明らかにされているアコニ

ターゼ，イソクエン酸脱水素酵素， リンゴ酸脱水素

酵素およびフォスフォクソレコムターゼの種内外の変

異を明らかにしアイソザイム変異に基づいて Beta

節の種間関係を検討する。

第2節電気永動法と酵素染色法

電気泳動はEND025)の方法を参考に， 3%のショ

糖を含む 13%のデンプンゲルを担体として行った。

電気泳動緩衝液は， (A)水酸化リチウムーホウ酸緩

衝液75)と(B)トリスーヒスチジン緩衝液7叫を用い

た (Table2)。

粗酵素液は，発芽後 4~5 週齢の十分に展開した葉

より得た。 100mg~200 mgの試料を乳鉢で粉砕し

た後， 3mmX6mm (ないし 10mm)の穏紙片(東

洋No.2)に染み込ませ，泳動に供試した。調査した

酵素は，アコニターゼ(ACO)，酸性フォスファター

ゼ (APH)，グルタミン酸オキサロ酢酸転移酵素

(GOT)，クソレタミン酸脱水素酵素(GDH)，イソク

エン酸脱水素酵素 CIDH)， ロイシンアミノベプチ

ダーゼ(LAP)， リンゴ酸脱水素酵素(MDH)，パー

オキシダーゼ (PX)およびフォスフォグルコムター

ゼ (PGM)の9酵素である。各酵素の染色方法を

Table 3に示した。これらの酵素のうち，酸性フォ

スファターゼ，ク'ルタミン酸オキサロ酢酸転移酵素

および、パーオキシダーゼは水酸化リチウムーホウ酸

緩衝液で，他の酵素はトリス ヒスチジン緩衝液で

解析した。泳動は， 5.Cの低調恒温器内で，前者で

200Vの定電圧下で5時間，後者で50mAの定電流

下で6時間行った。

第3節アイソザイム変異の遺伝解析

酸性プオスファターゼ，グルタミン酸オキサロ酢

酸転移酵素，クソレタミン酸脱水素酵素， ロイシンア

ミノベプチダーゼおよびパーオキシダーゼアイソザ

イムの遺伝機構を， 11. r.nacrocar，taと11.vulgarisお

よびB.atri，ρlicifoliaとの交雑後代で解析した。

結果

1. アイソザイム変異の遺伝解析

酸性フォスファターゼ:陽極側に16本のバンド

が観察された(Fig.l)。移動距離の長い APH-lに5

本のパンド (1，2， 3， 4， 5)が観察され，これらの

うち，パンド 1，3， 5について遺伝解析した。パン

ド1を有する 11.r.nacrocar，taとバンド 3を有する

11. vulgarisとの Fl雑種は両パンド(1+3型)を示

し，また 11.r.nacrocar，taとバンド 3と5を有する 11.

atriPlicifo仰との Fl雑種は1+3型と 1十5型を示

した。 F2の分離頻度は，両交雑とも単因子分離の期
待頻度に適合した (Table4)。したがって，これら

3本のバンドは同一遺伝子座の対立遺伝子，Aρh

-]1， APh-1"およびAph-]5に支配されていると推

定した。また，バンド 2と4については遺伝解析は

試みなかったが，それらの変異様式は，多くの植物

種で観察される単量体酵素の共優性より期待される

ものであり，同定した3対立遺伝子とともに，同一

遺伝子座の Aph-]2とAph-]4に支配されると推定

した。また， APH-2に11本のバンドが観察された

が， これらは系統内外ならび交雑後代で単独で行動

することがなくり，イネの酸性フォスフアターゼ26)

で観察されたような転写後のタンパク質構造の修飾

による Multiplebandsと考えられた。

グルタミン酸オキサロ酢酸転移酵素:陽極側の2

カ所 (GOT-lとGOT-2)が染色された (Fig.l)。

GOT-lは不鮮明であったが， GOT-2に2本のパン

Table 2. Two electrophoretic bu百ersystems used in this study. 

Electrode buffer Gel bu首er

pH Component 
Bu任ersystem 

Component 
Assayed enzyme 

pH 

A. Lithium-Borate 0.03M LiOH 8 . 1 O. 046 M Tris 8.2 APH， GOT， PX 

0.19 M Boric acid 0.007 M Citric acid H20 

0.003M LiOH 

0.019 M Boric acid 

B. Tris-Histidine 0.4 M Tris 7.5 0.009 M Tris 7.5 ACO， GDH， IDH 

0.124 M Citric acid H20 0.015 M Histidine HCI LAP， MDH， PGM 
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Table 3. Staining solutions and buffers used for isozyme assays. 

Enzyme Staining recipes Enzyme Staining recipes 

Aconitase 

EC 4. 2. 1. 3 

50 ml 0.2 M Tris-HCI buffer (pH 8.0) Isocitrate dehydrogenase 50 ml 0.1 M Tris-HCI buffer (pH 8.0) 

20 mg cis-Aconit acid EC. 1. 1. 1. 42 20 mg DL -Isocitric acid， trisodium salt 

10 mg NADP 10 mg NADP 

5mg MTT 

lmgPMS 

5mg MTT 

lmgPMS 

50 mg MgCl2 50 mg MgCl2 

40units Isocitrate dehydrogenase Leucine aminopeptidase 50ml O.IM Phosphate buffer (pH 7.0) 

Acid phosphatase 

EC. 3. 1. 3. 2 

50ml O.IM Acetate buffer (pH5.0) EC. 3. 4. 11. 1 30mg L-Luecine-s-naphtylamide HCI 

30 mg cr-Naphtyl-phosphate 

50 mg Fast Garnet GBC 

50mg MgCl2 

0.5gNaCI 

100mg PVP 

Gultamate oxaloacetate 50 ml Substrate solution (pH 7.4) 

transaminase 

EC. 2. 6. 1. 1 

37 mg a-Ketoglutaric acid 

133 mg L -Asparatic acid 

100mg PVP 

50mg EDTA 

50 mg Fast Blue BB 

5 mg Pyridoxal-5-phosphate 

Gultamate dehydrogenase 50 ml 0.1 M Tris-HCI buffer (pH 8.0) 

Dissolved in 5 ml dimethyl formide 

50 mg Fast Garnet GBC 

Malate dehydrogenase 50 ml 0.1 M Tris-HCI bu旺er(pH 8.0) 

EC. 1. 1. 1. 37 3 ml 1 M DL-Malate (pH 7.5) 

Peroxidase 

EC. 1. 11. 1. 7 

20mg NAD 

5mg MTT 

lmg PMS 

50mg MgC12 

50ml 0.05M Aceta旬buffer(pH 5.0) 

50 mg 3-Amino-g-ethylcarbazole 

Dissolved in 5 ml dimethyl forrnide 

1 ml 0.1 M CaCl2 

lml3% H202 

EC. 1. 4. 1. 2 Ig L-Gultamic acid， monosodium salt Phosphoglucomutase 50ml O.IM Tris-HCl buffer (pH8.0) 

20mg NAD EC. 2. 7. 5.1 20mg a-D-Glucose-l-phosphate disodium salt 

5mg MTT 20mg NAD 

lmg PMS 

1 ml 0.1 M CaCl， 

NAD: Nicotinamide adenine dinuc1eotide. 

NADP: Nicotinamide adenine dinuc1eotide phosphate. 

ド(1，2)が観察された。バンド 1を有する B.ma・

crocarpaとパンド 2を有する B.vulgarisのF，雑

種は両パンドの問に染色帯を形成し，これらの酵素

タンパグ質が多量体であることを示唆した。 F2世

代では，両親型とF，型が分離した (Table4)。分離

頻度は単因子分離の期待頻度に適合せず，B. vul-

garis遺伝子の頻度が減少したが，これらは同一遺伝

子座の対立遺伝子，Got-2'とGot-22に支配されて

いると推定した。

グルタミン酸脱水素酵素:陽極側の 2カ所

(GDH-1とGDH-2)が染色された (Fig.O。

GDH-1は不鮮明であったが， GDH-2に3本のパン

5mg MTT 

lmg PMS 

50mg MgCl， 
20 units Glucose-6-phosphate dehydrogenase 

(NAD) 

MTT: Tetrazo1ium thiazolyl blue 

PMS: Phenazine methosulfate 

ド(1，2， 3)が観察された。これらのうち，バンド

1がB.macrocanρaで，バンド 2と3はB.vulgaris 

で観察された。両種のF，雑種は，パンド 1と2ある

いはパンド lと3の聞に染色帯 (H，と H2) を形成

し， これらの酵素タンパク質が多量体であることを

示唆した。 F，雑種聞の兄妹交配による F2世代では，

B. macrocaゆa型(1)， F，型 (H，と H2)およびB.

vu佐aris型 (2，H3' 3)が分離した (Table4)。分

離頻度は単因子分離に適合せず，B.仰 C仰 carpα遺

伝子の頻度が減少したが 3本のパンドは同一遺伝

子座の対立遺伝子，Gdh-2'， Gdh-22およびGdh

-23に支配されていると推定した。
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Fig. 1. Shematic of isozyme phenotypes and inferred genotypes for glutamate oxaloacetate transaminas巴
(GOT) ， leucine aminopeptidase (LAP)， glutamate dehydrogenase (GDH)， acid phosphatase (APH)， 
and peroxidase (PX) 
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Table 4. F， segregation for the GOT-2， LAP， GDH-2 and APH-l isozymes in the crosses 
between B. macrocaゆaand B. vu佐官市 (SP56IOOI-0 and Seiyo N atsuna) or B. 
atriplicifolia. 

Crosses of 
B. macrocarpa 
with 

Genotype 
of Fl 

Isozyme 
(Locus) 

lu.aO x' va!ue 

GOT-2 

(Got-2) 

LAP 

(Lap) 

11.84事事

3.57 

55.31** 

39.31** 

25.67本*

33.40場事

3.72 

3.03 

Progeny distribution in F， 

53(2121)76(212')23(2'2') 

44(2121)76(212')28(2' 2') 

10(VV)19(VL')50(VL') 11(L' L')26(L' L')36(L' L') 
」一~一一一一一一一一戸一一一一一一ー〕
10 69 73 

21(VV)75(VLり77(L'L') 

10(2121)35(212')55(2123) 7(2'2')15(2'23)24(2323) 
、ーーーー一-v---'、-目両由一J、--ーーー一
10 90 46 

6(2121)68(212')23(2123)27(2' 2') 5く2'23)25(23 23) 
、~、、

6 91 57 

48(]l11)67(J11')37(1'l') 

35(]l11)69(J1l')47(1'l') 

43(]I]I) 14(]l1')75(]l1'つ 5(1'1')5(1'1')20(131') 
、ー叩~一ーー~ー一一一一一一~一一一『ーー~
43 89 

(212') 

(212') 

(VL'， VL') 

(VL') 

(212'， 2123) 

(212'， 2123) 

(]l1') 

(]l1') 

(]l1'， ]11') 

Seiyo Natsuna 

SP561001-0 

Seiyo Natsuna 

SP561001-0 

Seiyo Natsuna 

B. atriPlicifolia 

SP561001-0 

Seiyo Natsuna 

SP56IOOI-0 

GDH-2 

(Gdh-2) 

APH-l 

(A戸h-l)

3.50 

The genotype of B. macrocaYJρa was Got-2111， La，ρ1/1， Gdh-21/1 and Aph-]1/1. 

1). Tested against 1: 2・1for the B. macrocarpa type， the hybrid type， and the B. vulgaris or B. atri. 

ρlicifolia type 
“: Significant at 1% !evel. 

30 
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ロイシンアミノペプチダーゼ:陽極側に3本のパ

ンド (1，2， 3)が観察された (Fig.l)。これらのう

ち，パンド 1はB.macrocartaで，バンド 2と3は

B. vulgari旨で観察された。両種のF，雑種は1+2

型か1十3型を示し，これらの兄妹交配による F2世

代では，B. macrocaゆa型(1)， F，型(1+2，1+3) 

およびB.vulgaris型(2，2+3， 3)が分離したくTab1e

4)。分離頻度は単因子分離に適合せず，B.ma-

crocarpα遺伝子の頻度が減少したが，これら 3本の

バンドは同一遺伝子座の対立遺伝子，Lゆ"LaP2お

よびLaP3Vこ支配されていると推定した。

パーオキシダーゼ:陰極側の 3本のパンド(1， 2， 

3)に変異が認められた (Fig.1)。パンド 1と2を有

する B.macrocarpaとパンド 2と3を有する B.

vulgaris SP 561001-0の乱雑種は， 1+2型か1十

2+3型を示し，これらの兄妹交配による F2世代で

は6種類のザイモグラムが分離した (Table5)。一

第 17巻

方，バンド 3のみを有する B.vulgaris var. ciclar西

洋夏菜」と B.macrocarpaの交雑F2では，B. 

macrocarpa型(1+2)， F，型(1+2+3)， B. vulgaris 

型 (3)がほぼ:1:2: Uこ分離し，バンド 1と2はグ

ループとして行動した。しかし，前者の交雑で組換

え型(1+3)が観察されたことから，パンド 1は2

の転写後の修飾によって生じたものではない。両交

雑ともパンド lの存在と欠如は3:1の分離を示し

た。従って，パンド 2と3は同一遺伝子座の対立遺

伝子，Px-1'とPx-12に，パンド lは前者と密接に

連鎖する異なる遺伝子座，Px-2 Vこ支配されている

と推定した。

2. 連鎖関係

同定した6遺伝子座のうち，Px-1とPx-2は強く

連鎖していた。他の酵素遺伝子座間ならびに植物体

の着色に関与するR遺伝子座と酵素遺伝子座の連鎖

を， F， (B. vulgaris SP 561001-0xB. macrocarpa) 
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Table 5. F， segregation for the cathodal peroxidase isozymes in the crosses between B 
macrocarpa and B. vulgaris (SP561001-0 and Seiyo Natsuna). 

P'hen口typein F， 
l ー

+
2
+
3

ー

+
2

Phenotype 
of F， x' value 

2
+
3
 

2 + 
Cross of B. macrocaゆawith 

3 3 

0.00(3: 1) 

9 7 22 
、ー一一一一一一一~ー四ーーーー一~

38 

62 51 SP561001-0 

Segregation for band 1 

Seiyo Natsuna 45 
」一一一一一一『戸一一一一一~

45 

45(3) )
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28 1+2+3 

1. 86(3 : 1) 

3.990: 2 : 1) 

Segregation for band 1 

Segregation for bands 2 and 3 28(2) 

B. macrocarpa invariably had bands 1 and 2， whereas B. vulgaris SP561001-0 was polymorphic for bands 2 

and 3， Seiyo N atsuna had only band 3. 

Linkage relation between Got-2 and R in several B1Fl populations. Table 6. 

Recombination 
value (%)') 

Combination of the alleles in male gametes of F， 

B vulgaris TK80-2-Q 60 7 

B. macrOCa1少。 16 2 

B. maritima SP673000-0 76 6 

Total 152 15 

x' value for heterogeneity， x'=4.44， not significant. 

13. 7:t2. 7 

15.9:t4.6 

15.l:t2.3 

14.7:t1.6 

r-2' 

85 

37 

137 

259 

r-2' 

c
o
o
o
n
L
P
D
 

唱

i

q

J

F

h

d

R-2' R-2' 
Seed parentl) 

1). Fl{B.間 19ansSP561001-0 x B macrocaゆ'a}CR-Got-2'/r-Got-21) was used as common male parents. 

2). Estimated by the maximum likelihood method 
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Fig. 2. Shematic of isozyme phenotypes and inferred genotypes for aconitase (ACO)， isocitrate dehy-
drogenase (IDH入phosphoglucomutase(PGM)， and malate dehydrogenase (MDH). 
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Mdh-l 
Mdh-2 

酸脱水素酵素およびフォスフォグルコムターゼで観

察された酵素表現型とそれらの推定遺伝子型を

Fig.2に示した。

アコニターゼ (ACO)では3本のノミンド(1， 2， 

3)から成る 3種類の表現型が観察された。これらの

うち，パ γ ド1と3は Aco-l1とAco-J2に，パンド

2は単型的なAco-2に支配されている9九

イソクエン酸脱水素酵素 (IDH)では3種類の表

現型が観察された。これらの表現型は，座内外で雑

種酵素を形成する二つの二量体遺伝子座，Idh-lと

Idh-2に支配されている 7九

リンゴ酸脱水素酵素 (MDH)では9種類の表現型

が観察された。 VANGEYT et al.95)はバンド 3，パ

ント 3と5，および両バンドと両者の中聞に雑種バ

ンドを有する 3種類の表現型の遺伝解析より，これ

らが座内のみで雑種酵素を形成する二つのこ量体遺

伝子座，Mdh-lとMdh-2に支配されていると推定

した。両遺伝子座のうち，Mdh-2はバンド 3

(Mdh-21)で固定した単型的な遺伝子座である。一

方，他の表現型については遺伝解析されていないが，

系統内外で観察された変異の様式が多くの植物種で

観察される二量体酵素の共優性より期待されるも

を花粉親として戻し交雑した3B1F1集団で解析し

た。その結果，各酵素遺伝子座は互いに独立遺伝し

たが，Got-2とRの聞に連鎖が認められた (Table

6)。調査した3交雑を込みにして最尤法より推定し

たところ，両遺伝子座間の組換え価は14.7%土

1.6%であった。

第4節種聞のアイソザイム変異

同定した6遺伝子座，ならびにアコニターゼ，イ

ソクエン酸脱水素酵素， リンゴ酸脱水素酵素および

フォスフォグルコムターゼに関与する 4遺伝子座

(Aco-l， Idh-l， Mdh-l， F泣m-l)について，B. 

vulgaris 16系統，B. maritima 12系統，B. macrocar-

μ2系統，B. atriJうlicifolia，B. adanensisおよびB.

μtulaの各1系統の変異を調査した。なお，調査し

たB.macrocarpαの2系統中 1系統はカナリア諸

島に分布する 4倍体系統である。

結果

1. アコニターゼ，イソクエン酸脱水素酵素，リンゴ

酪脱水素酵素およびフォスフォグルコムターゼ

アイソザイム

アコニターゼ，イソクエン酸脱水素酵素， リンゴ
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の18)であったことから，Mdh-1 f.こ支配されると推

定した。

フォスフォグルコムタ}ゼ CPGM)では4本のパ

ンド(1， 2， 3， 4)から成る 6種類の表現型が観察

された。これらのうち，バンド 1と2は，単量体遺

伝子座，地m-1に支配されている77)。ノミンド 3と4

については遺伝解析されていないが， MDHの場合

同様に系統内外で観察された変異の様式から，

f抑 Iに支配されると推定した。

2. 種間変異

上述した4遺伝子座ならびに前節で同定した6遺

伝子座について，各々の種で観察された対立遺伝子

をTable7に示した。 B.vulgarisで、は，テンサイお

よびフダンソウ (var.cicla)の各8系統を調査した。

テンサイで、は，調査した 10遺伝子座に関し，Aco 

]2， Aρh-1'， Aph-15， Gdh-22， Gdh-23， Got-22， 

Idh-JI， Idh-]2， Lap2， Lap3， Mdh-1'， Mdh-15， 

均m-]2， Pgm-13およびPx-JIの計15対立遺伝子

が観察された。フダ γソウでは，APh-15が観察さ

れなかったが，あらたにAρh-JI， Pgm-Jlおよび

Pgm-14が観察され，テンサイと異なった。 B.mar-

itimaでは，B. vulgarisで観察されたPgm-]4を除

くすべての対立遺伝子と前者では観察されなかった

Aph-]2， Aph-1<， Mdh-Jl， Mdh-12およびMdh-14 

が観察された。一方，B. macrocaゆαは，B. vulgaris 

やB.maritimaでは観察されなかったGot-21， 

Lap1， Gdh-21， Pgm-]4およびPx-21を有し，これ

ら両種と著しく異なった。特に，Px-2はB.ma.

crocaゆαでのみ認められ，他種では表現されずnull

型であった。 4倍体B.macroc.αrpaf土Got-22を有

し，2倍体系統と異なったが，Aco-1， Idh-1， Px-1 

およびPx-2では2倍体系統と同じ表現型を，一方

残りの5遺伝子座ではヘテロ型表現型を示した。 B.

atriplicifoliaおよびB.ρatulaで、は，B. vulgaris同様

に観察されたすべての対立遺伝子がB.ηwritima

でも認められ，各々の種に固有の変異は認められな

かった。同様に，B. adanensisにおいても観察され

た対立遺伝子の多くがB.maritimaでも認められ

たが，他種では稀なAph-14やB.macrocarpa fこ特

異的であった Got-21とGdh-21を有し，B. mar-

itimaと異なった。

第5節考 察

5酵素のアイソザイム変異の遺伝解析より， 6酵

素遺伝子座を同定した。これらの遺伝子座中，Got-

2， LapおよびGdh-2の九分離が遺伝解析に供し

たB.macrocarpαとB.vulgarisの交雑でメンデル

比に適合せず，Got-2ではB.macrocarpa遺伝子

が，Lゆと Gdh-2ではB.vulgaris遺伝子が過剰に

分離した。

酵素遺伝子座の異常分離は，配偶子や接合体の致

死および受精競争などの生殖障害34)ならびに遺伝

翻訳後のタンパク質構造の修飾聞により生じる。‘

QURIOS and MCHALL 63)は，パレイショの種間雑種

Table 7. The alleles at 10 enzyme-coding loci observed in six species of the section Beta. 

B. vulgaris 
locus Sugar Swiss B. maritima B. macrocaゆa B. atriplicifolia B. adanensis B.ρ'atula 

beet chard 

Aco-l 1， 2 1， 2 1， 2 2(2) 2 2 2 

APh-1 3， 5 1， 3 1， 2， 3， 4， 5 1(1十5) 1， 3， 5 4 1 

Gdh-2 2， 3 2， 3 2， 3 1(1+3) 3 1 3 

Got-2 2 2 2 1(2) 2 1 2 

ldh-l 1， 2 1， 2 1， 2 1(1) 1， 2 1 1 

Lap 2， 3 2， 3 2， 3 10十3) 2， 3 3 3 

Mdh-1 3， 5 3， 5 1， 2， 3， 4， 5 1(1+3) 3 3 3 

均m-l 2， 3 1， 2， 3， 4 1， 2， 3 4(2+3) 1， 2， 3 2 2， 3 

Px-J 1， 2 1， 2 1， 2 1(1) 1 

Px-2 nul¥ null null 1Cl) nul¥ null nul¥ 

Underlines show predominant alleles within each taxon. 

Parentheses show the phenotypes found in a tetraploid accession of B. macrocarpa. 
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後代で，変更因子の存在により共優性からは予期さ

れない表現型を伴った異常分離をパーオキシダーゼ

遺伝子座で観察した。しかし本実験の場合， F2世代

で観察された酵素表現型は，多くの植物種で観察さ

れている単量体あるいは多量体酵素の共優性より期

待される酵素表現型18)であり，観察された異常分離

が変更因子の分離によって生じたとは考えにくい。

むしろ次章以降で検討するように，異常分離はB.

macrocarpaとB.vulgansの聞の様々な生殖障害に

原因したと考えられる。

同定した6遺伝子座9=t;Px-1とPx-2は強く連鎖

しており，オオムギのエステラーゼ(3)や Clarkia

j示。nciscanaのアルコール脱水素酵素32)で観察され

たような複合遺伝子座を形成した。この両者以外，

いずれも独立遺伝したが，Got-2 ii. R遺伝子座と

14.7%の組換え価で連鎖し，第1連鎖群に所属した。

R遺伝子座には更に，Idh-1が17%の組換え価で連

鎖しているが77) 両酵素遺伝子座間の連鎖関係につ

いては明らかではない。

調査した10遺伝子座に関し，B. vulgarisで観察

されたPgm-14を除くすべての対立遺伝子がB.

maritimaでも認められた。また，B. maritimaには

B. vulgarisでは観察されなかった 5個の対立遺伝

子が存在し，生理・形態形質同様にアイソザイムレ

ベルにおいても種内に多様な変異が存在した。同様

に，B. atriplicifoliaやB.μtulaで観察されたすべ

ての対立遺伝子がB.maritimaで認められた。そ

れに対し，B. macrocarpαでは，B. maritimaでは観

察されなかった Got-21，Gdh-2" Laoρ1およびh
21，ならびに稀なAρh-1'， Mdh~ l'およびPgm-J4

が認められ，Beta節の中でも最も遺伝的に分化して

いた。また，B. adanensisでは，観察された多くの対

立遺伝子がB.maritimaでも認められたが，B. ma-

crocarpa iこ特異的な Got-21とGdh-21を有し，

Beta節の中でも B.macrocarpaと最も類似してい

た。

4倍体B.macroCa1仰はカナリア諸島に分布す

るBeta節の中でも唯一の自然倍数体であるl九調査

した4倍体系統は，Aco-1， Idh-1， Px-1およびPX

-2で2倍体系統と同じ対立遺伝子を有したが，Aρh

-1， Gdh-2 ，La，ρ'，Mdh-1およびPgm-1の5遺伝子

座ではヘテロ型表現型を示し 2倍体B.macrocar-

仰に特異的な対立遺伝子に加え，B. maritimaで観

察された対立遺伝子を有した。一般に，酵素遺伝子

は共優性であることから，異質倍数体種はそのゲノ

ム供与種の酵素遺伝子を相加的に有する33，56，67)。し

たがって， 4倍体B.macrocarpαは同質倍数体では

なく，むしろ 2倍体B.macrocarpaとそれとは異な

るゲノムから成る複2倍体であると考えられる。 4

倍体B.macrocanρaは，減数分裂期に規則正しい 18

本の II価染色体を形成すること刊，また葉緑体

DNAの制限酵素分析から 2倍体B.macrocarpα 

とは異なる細胞質を有すること叫が明らかにされ

ている。これらの事実も 4倍体B.macrocarpaが

複2倍体起源であることを強く示唆する。

第4章 Beta節種聞の生殖障害

第1節緒 言

種聞の生殖障害の解析は，種の分類や類縁関係を

知る上で重要である。 Beta節の野生種は互いに雑種

形成が容易で，生育旺盛なF1雑種が得られる品川

ことから，これまで種間の生殖障害に関する知見が

少なかった。

本章では，Beta節種間の生殖障害を明らかにし，

雑種崩壊の程度に基づいて，種聞の遺伝的類似性を

検討する。

第2節 F1雑種の花粉および種子稔性

B. vulgaris SP 561001-0， B. macrocaYjρaおよび

B.lりatulaを片親として B.vulgaris var. cicla I西

洋夏菜J，B. maritima 6系統およびB.atriplicifolia 

と交雑した26F1雑種の花粉稔性を調査した。また，

B. macrocarpaおよびB.ρatulaを片親として B.

vulgansおよびB.maritimaの各2系統と交雑した

7 F1雑種の種子稔性を調査した。

花粉稔性は， コットンフツレーによる染色花粉粒の

調査全花粉粒に対する割合 (%)で評価し，個体あ

たり 2約の平均で求めた。一方種子稔性は，個体あ

たり 15種球の総花数に対する稔実種子の割合とし

て求めた。 F1雑種の花粉稔性は，交雑組み合わぜあ

たり 5個体，種子稔性は3個体の平均値である。

結果

F1雑種の花粉稔性をTable8に示した。 B.vul-

garis SP 561001-0を片親としたF1雑種は，B. maj 

crocaゆaとの交雑を除き，正常な花粉稔性を示し

た。また，B. patulaを片親としたF1雑種の花粉稔性
は，SP 561001-0を片親とした場合に比べやや低下

したが，ほぼ正常であった。一方，B. macrocarpαと
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Table 8. Fl pollen fertility in interspecific hybrids of the section Beta. 

Pollen ferti1ity (%) of Fl hybrids of the test crosses with 

B. vulgaris SP561001-0 

Seiyo Natsuna 

B. maritima WB35 

WB37 

SP581103子。
SP581105-0 

SP673000-0 

SP733050-01 

B. atriplicifolia 

B. vu忽aris
SP561001-0 

95.0< 

95.0< 

94.5 

95.0< 

95.0< 

93.7 

95.0< 

95.0< 

B. patula 

85.4 

89.6 

86.8 

86.1 

88.7 

91.3 

88.0 

77.9 

89.1 

B. macrocarta 

65.8 

75.0 

73.9 

41.9 

74.7 

83.4 

69.7 

75.5 

77.7 

Table 9. F 1 seed fertili ty in interspecific hybrids of the s氾氾tionBeta. 

Seed fertility (%) of Fl hybrids with 

B. patula B. maCrOCa1少。

B. vu主;aris SP561001-0 92.0 49.5 

Seiyo Natsuna 85.6 48.9 

B. maritima SP581103-0 91.5 45.5 

SP673000-0 not examined 52.9 

Mean 89.7 

他種の F1雑種は，多くの交雑で花粉稔性が80%未

満の部分不稔であった。

B. macrocarpaおよびB.仰tulaと他種の Fl雑種

の種子稔性をTable9に示した。B.ραtulaと他種の

乱雑種は，親系統同様に高い種子稔性を示したが，

B. macrocarpaと他種の Fl雑種では，空匪種子やし

いな種子が観察され，種子稔性も平均49%と低下し

た。

花粉と種子稔性がともに低下した B.macrOCa1仰

と他種の F1雑種について，稔性低下が同ーの原因

に起因するか否かを，F1 CB. vulgaris SP 561001-0 x 
B. macrocarpa)を花粉親として B.vulgaris TK80 

2-0へ戻し交雑した BIFl集団で検討した。その結

果，花粉稔性が低くいにもかかわらず種子稔性の高

い個体が観察され，花粉稔性と種子稔性はそれぞれ

異なった要因に原因すると考えられた3)。

第3節 F2雑種崩壊

F1雑種はいずれの交雑で、も旺盛な生育を示し，草

姿に異状は認められなかった。次に，各Fl個体聞の

49.0 

兄妹交配により F2世代を育成し，草姿の異状や花

粉稔性を調査した。

結果

1. アルビノおよび弱勢個体の分離

B.側主;arisSP 561001-0およびB.patulaを片親

とした他種との交雑では，前者と B.maritima 1年

生型 CWB35)の交雑を除き， F2個体の草姿に異状

は認められなかった。一方，B. maritima WB35 x B. 

vulgaris SP 561001-0ならびにB.macrocarpaを片

親とした他種との交雑でアルビノが分離した

CTable 10)。アルビノ頻度は交雑聞で異なり，B. 

macroca1仰と B.maritima多年生型 CSP581103-0 

とSP673000-0)の交雑で 1%未満であったが，その

他の交雑では 3.4%~8.3% と，重複遺伝子を仮定し

たときの期待頻度， 6.25%に近似した CTable11)。

B. vulgaris SP 561001-0との交雑で共にアルビ

ノが分離したB.macrocarpaとB.maritima WB35 

について，関与遺伝機構の相向性を，異なる F1雑種

聞の交雑後代，F 1 CB. maritima WB35 X B. vulgaris 

SP561001-0) X Fl CB. macrocar，ρa x B. vulgaris 
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Table 10. F2 segregation of chlorotic plants in the crosses in which each of B. vulgari.旨
SP561001-0， B. patula， and B. macrocaゆ'awas used as a tester. 

Test crosses with 

B. macrocarpa B. patula B. vulgaris 
SP561001-0 

+
+
+
+
+
 
+ 

not examined 

+ 

+ 

SP561001-0 

Seiyo Natsuna 

B. maritima WB35 

羽TB37

SP581103-0 

SP581105-0 

SP673000-0 

SP733050-01 

B. atripliαifolia 

B. vulgaris 

+ : Observed. 一 Notobserved. 

Frequencies of chlorotic plants in F2 populations and X2 tests for fittness to the 
segregation ratio of duplicate ressecive genes. 

Table 11. 

No. of 
chlorotic 
plants 

，
H

1

3
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凶
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N
t
ι
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Goodness of fit 

x2 for 15 : 1 

1O%<p<25% 

1O%<p<25% 

1O%<p<25% 

5%<p<10% 

pく0.1%

p<0.1% 

p<0.1% 

2.60 

1.60 

2.46 

3.48 

23.67 

19.41 

12.65 

8.0%1) 

7.5% 

8.3% 

5.4% 

0.9% 

0.3% 

3.4% 

22 

18 
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B. macrocm少。 XB. vulgaris 

SP561001-0 

Seiyo Natsuna 

B. maritima WB35 X B. vulgaris 

SP561001-0 

B. macrocaゆax B. maritima 

WB37 

SP581103-0 

SP673000-0 

B. atriplic体的 xB. macrocaゅ。

た。一方，他種の遺伝子型は上記3系統との交雑結

果 (Table10)より，B. vulgaris r西洋夏菜」と B.
maritima WB  37はSP561001-0と同様に +1+1

cんcんと，B. maritima SP 581105-0とB.patula 

は +1+1ヵヵと推定された。

アルビノの分離に加え，B. macrocar，ρα およびB.

ρatulaと他種との交雑で，葉が肥厚し草姿の媛化し

た弱勢個体が分離したCTable12)。弱勢個体の一部

は幼苗期に枯死したが，その多くは開花まで達した。

開花個体について花粉稔性を調査したところ，花粉

稔性は10%未満から 90%以上まで変異し，弱勢個体

と後述する花粉不稔性の分離の聞に特定の関連性は

1). Frequency of chlorotic plants. 

SP 561001-0)で検討した。仮にアルピノ分離が二重

劣性遺伝子Cch1およびcんと仮称する〉に支配され，

その遺伝機構が両交雑間で同じであれば，B. vul. 

garis SP561001-0と両系統との F1雑種聞の交雑後

代においても F2世代同様に，6.25%のアルピノ分

離が期待される。その結果，調査した 70個体中3個

体のアルビノが観察され，観察頻度は重複遺伝子の

期待に適合した CX2=0.48，df= 1， 25%<pく

50%)。したがって，B. macrocarpaとB.maritima 

WB35は同じクロロシス遺伝子型を有すると考え

られ，これを ch1ch1 カチ2 とすると，B. vulgaris 

SP 5610001-0の遺伝子型は有利 chzchzと表され
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Table 12. F， s巴gregationof weak plants in the crosses of B. patula and B. rnacrocarta with 
the other species of the section Beta. 

F， segregation of weak plants in the crosses with 

B.ρatula B. macrocm抑

No.of NO.of NO.of NO.of 
total weak total weak 
plants plants plants plants 

B. vulgaris SP561001-0 213 。 0.0%1) 246 。 0.0% 

Seiyo Natsuna 180 。 0.0% 212 。 0.0% 

B. rnaritirna WB35 249 19 7.6% not examined 

WB37 not examined 215 7 3.3% 

SP581103-0 433 3 0.7% 376 l 0.3% 

SP673000-0 248 。 0.0% 180 。 0.0% 

B. atrijうlicifolia 216 。 0.0% 302 16 5.3% 

1). Frequency of weak plants 

Table 13. Frequency distribution of pollen fertility in F， populations of the crosses of four 
species with B. vulga巾 SP561001-01).

Distribution of pollen fertility (%) No. of 

<1 -10 -20 30 -40 -50 -60 一70 -80 -90 -100 total plants 

B. maritirna WB35 I l 7 51 60 

B. atゆlicifolia 3 8 71 82 

B. patula 6 3 3 4 5 7 3 9 19 31 39 129 

B. rnacγ"Ocm仰 6 3 6 8 7 10 16 29 26 19 8 139 

1). B. vulgaris SP561001-0 was used as common male parents. 

認められなかった。

2. F，花粉不稔性

B. vulgaris SP 561001-0を片親とした l年生野

生系統との交雑F2集団における花粉稔性の分離を

Table 13に示した。 B.maritima WB35およびB.

atゆlicifo均と SP561001-0の交雑では， F，個体の

多くが60%以上の稔性を示し， 50%未満の低稔性個

体は観察されなかった。一方，B. macrocarpaおよび

B.ραtulaとSP561001-0の交雑では，完全不稔個体

が分離し，花粉稔性も 10%未満の低稔性から 90%以

上の正常型まで連続的に変異した。また，B.ma. 

crocartαとB.ρatulaはB.maritima 1年生型

(WB35と WB37)やB.atriplic約liaとの交雑に

おいても部分不稔個体や完全不稔個体が分離し

T43)O 

B. macrocanρ。およびB.patulaとB.vulgaris 

Table 14. F2 segregation of pollen fertility under di任erentcytoplasms in the crosses of B 
vulgaris SP561001-0 with B. patula and B. rnacrocaゆa.

Distribution of pollen fertility (%) No.of 
<1 -10 -W -~ -~ -~ -@  -ro -~ -wー 100 total plants 

B. patula x SP561001-0 2 2 2 1 2 1 2 5 11 9 38 

SP561001-0 x B. patula 。。1 。 。1 3 7 11 3 27 

Kolmogorv-Smirnov test， D=0.172<Do.05=0.330， not significant. 

B.押Ulcrocartax SP561001-0 6 3 6 8 7 10 16 29 26 19 8 139 

SP561001-0 x B. rnacrocaゆd 5 1 2 5 2 7 1 10 18 16 9 79 

Kolmogorv-Smirnov test， D=0.165<Do・05= 0 .194， not significant. 
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SP 561001-0との交雑について，不稔個体の F2分離

に及ぼす細胞質の効果を検討した(Tab!e14)0 B. 

macrocarpαとB.vulgaris SP 561001-0の交雑で

は，相反交雑ともに完全不稔個体や部分不稔個体が

分離し，細胞質による差異は認められなかった。一

方.B.ρafulaとB.vulgaris SP 561001-0の交雑で

は，調査個体数は少なかったものの.SP 561001-0の

細胞質下では完全不稔個体は観察されず，また低稔

性個体の頻度も B.ρatulaの細胞質下に比べ低いな

ど，不稔性分離が細胞質問で異なる傾向を示した。

第4節考 察

Beta節の種間雑種F，およびF2世代の解析から，

I年生自家和合種B.macrocarpαとB.vulgaris. B. 

maritimaおよびB.atriplicifoliaの聞にF，雑種の

花粉および種子の部分不稔性，九世代におけるアル

ビノ，弱勢個体および不稔個体の分離が，また同じ

く1年生自家和合種B.patulaと後者3種の聞にF2
世代における弱勢個体や不稔個体の分離が認められ

た。一方.B. vulgaris. B. maritimaおよびB.atri. 

ρlicifoliaの聞には，前者の 2種聞の特定交雑組み合

わせでアルビノが分離したのを除き，一定した生殖

障害は観察されなかった。一般に分類群聞の生殖障

害の程度は，それらの遺伝的分化の程度を反映す

る23，24)ことから，上述の結果は.B. macrocarpaが

Beta節の中でも最も遺伝的に分化してることを示

唆する。したがって，生殖障害の解析結果は前章の

アイソザイム変異の解析結果と一致した。

第2章で述べたように.Beta節の種分類は研究者

によって異なる。 FORD-LLOYD and WILLIAMS30) 

は，形態的類似性と交雑親和性より.B. vulgaris. B. 

maritimaおよびB.ρatulaを同一種に含まれる亜

種として，また B.macrocaψαやB.atriplicifoliaを

それぞれssp.maritima内の変種として分類した。

しかし種聞の生殖障害ならびにアイソザイム変異

の解析結果に基づくならば.B. macrOCa1少。ゃB.

ρatulaはそれぞれ.B. vulgaris. B. maritimaおよび

B. atriPlicifoliaとは異なる種として，一方，後者の

3種は同一種の亜種として分類することが妥当であ

ろう。

B. macrocaY)うaはB.maritima 1年生型や B.

atriPlicifoliaと部分的に同所的である 12，16)0 

BUTTLER聞は形態形質の解析から，地中海沿岸に

分布する B.macrocarpaやB.adanensisなどの 1

年生野生種は，多様な変異を有する B.maritima多

年生型から多元的に分化したと推察した。本章で観

察された B.macrocarpaおよびBμtulaと他種の

聞の著しい生殖障害の存在も.Beta節の種分化が単

元的ではなく，多元的に生じたことを強く示唆する。

観察された生殖障害のうち.F2世代で観察された

アルビノ分離の一部は重複遺伝子支配により説明で

きた。その遺伝子型は，種間およびB，maritima種

内で変異し.B. macrocarpαはB.maritima 1年生

型WB35と同じ遺伝子型を示したが，同じ l年生型

のB.maritima WB37やB.仰tulaとは異なってL、

た。このようなクロロシス遺伝子型の多型性も，こ

れら l年生種が多元的に分化したことを示す証左と

なろう。

第5章種間雑種後代における異常分離と

生殖障害の遺伝機構

第1節緒 言

Beta節の中でも 1年生種 B.macrOCa1少aは種固

有の酵素変異体を多数有し，他種とは生殖的に隔離

されていた。また.B. macrocarpaと他種との種間雑

種F2世代で幾つかの酵素遺伝子座に異常分離が認
められた。

本章では.B. macroca'YjρaとB.vulgarisおよびB.

仰 riti仰との種間雑種戻し交雑世代の遺伝子分離

の解析および酵素遺伝子座を染色体標識とした解析

から，観察された異常分離の原因ならびにF，不稔
性の遺伝機構を検討する。

第2節戻し交雑世代の異常分離

B. macrocarpαとB.vulgaris SP 561001-0およ

びB.maritima SP 581103-0との交雑 F，(以下.F， 

AおよびF，-Bと略す〉を花粉親(以下，雄性戻し交

雑と表す〉および種子親(以下，雌性戻し交雑と表

す〉として B.macrocarpα • B. vulgaris TK 80-2-0 

およびB.maritima 2系統 (SP673000-0とWB35)

に戻し交雑したB，F，集団について，第2主主で同定

した5酵素遺伝子座とR遺伝子の分離を調査した。

B. macrocarpaは自家和合種である21)ことから，

この種への雄性戻し交雑は，植物体を除雄して得た。

また.B. macrocaゆaと他種のF，雑種も部分的な自
家和合性を示す2)ことから，雌性戻し交雑B，F，分

離は，標識遺伝子の分離により後代で自家和合個体

と戻し交雑個体を識別できたF，-A(LaP'/2)xB. 
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Table 15. B，F， segregation for a marker locus and five enzyme-coding loci in the male 
backcrossing when F，-A (B. vulgaris SP561001ωo x B. macrocaゆa)was used as 
common male parents and the parental species and B. maritima as female par. 
ents 

R Got-2 Laρ 
Female parent 

+/+ +/M X'(1: 1) +/+ +/M x'(1: 1) +/+ +/M X'(1: 1) 

B. vulgaris TK80-2-0 29 40 1. 75 32 37 0.36 35 34 0.01 

B. maritima SP673000-0 82 170 30.73・・ 108 142 4.88* 152 100 10.73 

B. maritima WB35 65 107 10.26・・ 67 134 8.01・事 114 58 18.23 

B. macrocaゆa 21 45 8.73・・ 26 40 2.97 41 25 3.88 

Totalll 197( +) 362(M) 48.70** 233(十).324(M) 14.87“ 342(+) 217(M) 27.95** 

x' for heterogeneity 
X'=2.77 X'=1.35 X'=4.90 among female parents 

Gdh-2 Aph-l Px-2 
Female parent 

+/+ +/M X'(1: 1) +/+ +/M x'(1:1) +/+ +/M X'(1・1)

B. vulgaris TK80-2-0 40 27 2.52 40 29 1. 75 38 31 0.71 

B. mariti押ulSP673000-0 162 81 27.00** 113 127 0.82 116 136 1.59 

B. maritima WB35 110 57 16.82*事 50 60 0.91 101 71 5.23* 

B. macrocm少。 42 24 4.91事 20 46 10.24*事

Totalll 354(+) 189(M) 50.14** 223(+) 262(M) 3.14 255( +) 238(M) 0.59 

x' for heterogeneity 
X'=1.11 X'=1O.59* X'=6.94* among female parents 

+ and M show the alleles from B. vulgaris or B. maritima， and B. macrocarpa， respectively. 

1). Classified by the alleles derived from the F， hybrids. 
へ Significantat 5% and 1% levels， respectively. 

vulgaris TK 80-2-0(Lap3/3)とF，-B ( r / r) x B. 
vulgaris SP 561001-0(R/ R)について調査した。

酵素遺伝子座の分離を解析するにあたり，交雑に

供試した B.vulgarisとB.maritimaの各系統間に

生殖障害が認められないこと，また両種がB.ma-

crocaゆαでは観察されなかったApか1'，APh-1"， 

Gdh-22， Gdh-23， Got-22， Lap2， LaP3およびh

-2n凶を共有したことから，両種由来の遺伝子を区

別せず+遺伝子とし，B.仰 crocarjJa由来の遺伝子

をM遺伝子とした。

結果

l. B，F，分離

F，-Aを共通の花粉親とした雄性戻し交雑B，F，

分離を Table15に示した。調査した5酵素遺伝子座

中，Px-2はB.vu伝arisおよびB.maritimaでnull

型であったことから，B. macrocarjJaへの雄性戻し

交雑では B.macrocarjJa遺伝子ホモ型とヘテロ型が

区別できず調査しなかった。

戻し交雑に用いた種子親の種類にかかわりなく，

R， Got-2， Lapおよび Gdh-2のB，F，分離が単因

子分離の期待頻度と有意に異なった。分離様式は第

3章のF2世代の結果と一致し，連鎖対である Rと

Got-2ではB.macrocarjJα遺伝子が過剰に，Lゆと

Gdh-2では過少に分離した。またF2世代で正常な
分離を示した Aph-1とPx-2においても，種子親の

種類によって異常分離が認められた。特にAph-l

では，B. maritima 2系統に戻し交雑したとき正常

な分離が認められたが，B. macrocarjJaおよびB.

vulgaris TK 80-2-0へ戻し交雑したとき，それぞれ

の反復親の遺伝子が過剰に分離した。

雌性戻し交雑のB，F，分離を，それらの雄性戻し

交雑の結果とともにTable16に示した。 F，-AxB.

vulgaris TK 80-2-0では，R遺伝子座を除くすべて

の遺伝子座に正常な分離が認められ，有意ではな

かったがAph-1とGdh-2でB.vulgaris遺伝子が

過剰に分離した雄性戻し交雑の分離様式と異なっ

た。同様に， F，-BXB. vulgaris SP 561001-0では，

調査した5遺伝子座のすべてが単因子分離に適合し
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Table 16. B，F， segregation for a marker locus and five enzyme-coding loci in the female 
backcrossing and reciprocal differences of segregations 

Female backcrossing Male backcro也sing X2 for 

339 

Locus 
+1+ 十1M x2(1・1) +1十 +/M x2(1 : 1) heterogeneity 

A: F，-A X B. 1品dgari.旨TK80-2-0
R 38 69 8.98*事 29 40 1. 75 0.71 
Got-2 44 55 1.22 32 37 0.36 0.06 

Lap 58 53 0.23 35 34 0.01 0.04 

Gdh-2 57 54 0.08 40 27 2.52 1.17 

A;うh-1 52 54 0.04 40 29 1. 75 1.33 

Px-2 61 50 1.09 38 31 0.71 0.00 

B: F，-B X B. vulgaris SP561001-0 
Got-2 40 34 0.49 34 62 8.17** 5.81* 

LaJり 44 40 0.19 65 38 7.08** 2.14 

Gdh-2 43 36 0.62 69 28 17.33*・ 4.86* 

Aph-1 40 44 0.19 65 34 9.71** 5.91* 

Px-2 40 37 0.12 52 43 0.85 0.13 

F，-A: F，(B.むulgarisSP561001-0 X B. macrOCa1少。)
F，-B: F，(B. macrocarta >: B. maritima SP581103-0) 
Significant at 5% and 1% levels， respectively. 

Table 17. Differential segregation between male and female backcrossings in B2F， 
populationsI) of B. vulgaris SP561001-0 X B. macrocaゆa.

NO.of 
No. of plants 

Locus 
families +1+ 十1M

Got-2 

Male backcrossing 6 333 319 

Female backcrossing 4 226 293 

x2 for heterogeneity between male and female backcrossings， x2=6.55事

Lap 

Male backcrossing 

Female backcrossing 

6 

4 

385 

255 

259 

268 

1 : 1 

0.30 

8.65' 

24.65事事

0.32 

x2 for heterogeneity between male and female backcrossings， x2 = 14.03" 

Gdh-2 

島1:alebackcrossing 

Female backcrossing 

4 

2 

407 

104 

97 

97 

190.67*' 

0.24 

x2 for heterogeneity between male and female backcrossings， X2=48.37叫
AJうh-1

島1alebackcrossing 

Female backcrossing . 

5 

3 

262 

210 

226 

185 

x2 for heterogeneity between male and female backcrossings， x2=0.03 

Px-2 

島1alebackcrossing 

Female backcrossing 

3 

2 

171 

143 

75 

129 

2.66 

1.58 

37.46本*

0.72 

x2 for heterogeneity between male and female backcrossings， X2=14.82' 

x2 for 
Heterogeneity 
among families 

33.52" 

1.64 

7.10 

6.18 

23.30・e
2.37 

4.83 

2.83 

1. 74 

0.35 

1). B，F， plants being heterozygous for each locus were backcrossed as male and female parents to B. 
vulgaris TK80-2-0， SP561001-0 and NK150'. 

へ“:Significant at 5% and 1% levels， respectively. 
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たが，雄性戻し交雑ではPx-2を除く 4遺伝子座に

異常分離が認められた。

相反交雑間で観察された分離様式の差異は， F1-

A X B. vulgaris TK 80-2-0のB2F1世代でも認め

られ，Aph-1を除く 4遺伝子座の分離が相反交雑聞

で、有意に異なったCTable17)。特に，Lap， Gdh-2 

およびPx-2では，いずれも雄性戻し交雑で B.ma-

crocaψa遺伝子が著しく減少したが，雌性戻し交雑

では正常な分離が観察された。 Got-2では，雄性戻

し交雑で調査全家系を込みにしたとき単因子分離に

適合したが，個々の家系は異常分離を示し，雄性お

よび雌性戻し交雑いずれにおいても異常分離が認め

られた。

2. 2遺伝子分離

調査した5酵素遺伝子座間には連鎖関係は認めら

れないが，それらの2遺伝子分離はしばしば独立遺

伝から期待される遺伝子組合わせと異なった。F1-A

を花粉親とした4B1F1集団について分離の独立性

をG検定した結果，全体で5組合わせの 2遺伝子分

離がランダムな遺伝子組合わせからの期待と有意に

異なったCTable18)。これらのうち，LapとGdh-2，

LaρとAPh-1および Gdh-2とPx-2ではB.ma-

crOCa1仰遺伝子組合わせが， μρ とPx-2ではB.

vulgaris遺伝子組合わせが，LapとGot-2では新し

い遺伝子組合わせ CLaPMとGot-2+)が，それぞれ

他の遺伝子組合わせに比べ過剰あるいは過少に分離

した。特に，Lapの分離は他の遺伝子座の分離と強

く関連した。

非ランダムな2遺伝子分離は，多くの遺伝子座が

正常な単因子分離を示した雌性戻し交雑でも認めら

れた CTable19)0 R-Got-2連鎖対と Gdh-2の2

遺伝子分離は，雄性戻し交雑では独立であったにも

かかわらず，雌性戻し交雑では親遺伝子の組合わせ

が，F1-AxB. vulgaris TK 80-2-0では過少に， F1-

BxB. vulgaris SP 561001-0では過剰に分離し，独

立遺伝からの期待と有意に異なった。

第3節酵素遺伝子座と花粉不稔性との関連

Table 18. Two-Iocus segregation in B1F1 populations in which F1-A CB. vulgaris SP561001-
o x B. macrOCa1少。)was used as common male parents and the parental species 
and B. maritima as female parents. 

Locus Pair N o. of plants 
Female parent Deviation1) G value 

A vs. B A+B+ A+BM AMB+ AMBM 

Laρvs. Got-2 B. vu主;arisTK80-2-0 18 17 14 20 7 0.72 

B. maritima SP673000-0 67 84 41 59 0.28 

B. mariti押wWB35 53 60 14 44 23 8.57" 

B. macrocaゆa 20 21 6 19 12 4.03・
Lap vs. Gdh-2 B. vulgaris TK80-2-0 17 17 23 10 -13 2.66 

B. maritima SP673000-0 88 59 74 22 -23 7.91・・
B. maritima WB35 69 40 41 17 5 0.92 

B. macrOCa1少。 28 13 14 11 12 0.98 

Laρvs. Aph-l B. vulgaris TK80-2-0 15 20 25 9 -21 6.64" 

B. maritima SP673000-0 57 90 56 37 -52 10.49“ 
B. maritima WB35 33 41 17 19 - 6 0.07 

B. macrocarta 13 28 7 18 - 4 0.10 

Lap vs. Px-2 B. vulgaris TK80-2-0 23 12 15 19 15 3.21 

B. maritima SP673000-0 76 76 40 60 20 2.42 

B.押writimaWB35 73 41 28 30 34 3.87' 

Gdh-2 vs. Px-2 B. vulgaris TK80-2-0 20 20 18 9 一9 1.80 

B.押writi押wSP673000-0 67 95 47 34 -41 5.99・
B. maritima WB35 56 54 41 16 -23 6.93・・

1). Ca1culated by CA+B++AMBM)ー CA+BM十AMBつ.
へ":Significant at 5% and 1% levels， respectively. 
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Table 19. Two-locus segreagtion for a linked pair， R and Got-2， and Gdh-2. 

S

一nE

V
A
-

-
1
-a一
n
y

一-o
a
 

m
一v

c
一
O

一
L

一A

No. of plants 

A+B+ A+BM AMB+ AMBM 
Deviationl} G value 

A:Fl一AX B. vulgaris TK80-2-Q 

R vs. Gdh-2 Female backcrossing 15 23 41 28 -21 3.87事

Male backcrossing 18 11 22 16 1 0.18 

B: F1-B x B. vulgaris SP561001-0 

Got-2 vs. Gdh-2 Female backcrossing 26 13 12 18 19 4.81* 

Male backcrossing 23 43 8 18 -10 0.14 

1). See Table 18. 

F1-A: Fl (B. vulgaris SP561001-0 X B. macrocarta) 

F1-B: Fl (B. macrocaゆ'aX B. maritima SP581103-0) 

': Significant at 5% level. 

Table 20. Segregation for the partial-sterile plants in the backcrossed progeny between B. 
vulgaris and B. macrOCa1少。

Distribution of pollen fertility (%) No. of Frequency 
Generation 

-10 -20 -30 -40 -50 -60 -70 -80 -90 -100 PS F of PS 

Bl (B. macrocarta， MB) 1 4 1 5 11 24 6 27 26 50.9% 

B1CB. vulgaris， MB) 1 2 3 8 8 7 21 24 26 48.0% 

Bl (B. vulgaris， FB) 1 2 5 4 10 4 7 8 28 14 66.7% 

x2 for heterogeneity between resiprocal crossings. x2=3.24 
B2(B. vu駒市， MB， 4 families) 2 7 8 14 21 9 114 56 122 31.5% 

B2(B. vu信富市， FB， 3 families) 3 10 20 16 17 54 57 69 45.2% 

X2 for heterogeneity between resiprocal crossings， x2=6.00" 

PS and F show partial-stertile plants and fertile plants， r百spe氾tively.

Parentheses show the direction and kind of backcrossing， and the number of families tested. 

MB: male-backcrossing FB: female-backcrossing 

“: Significant at 1% level. 

観察された異常分離の原因のーっとして酵素遺伝

子座と花粉不稔性との関連を， F1-AをB.ma-

crocarpaおよびB.vulgaris TK 80-2-0へ戻し交

雑した B，F，およびB2F1集団で解析した。

結果

B，F，およびB2F，世代の花粉稔性の分離を

Table 20に示した。戻し交雑の方向に拘わりなく部

分不稔個体が分離した。花粉稔性の分離はF2世代

同様に連続的であったが，後者と異なり完全不稔個

体は観察されなかった。花粉稔性が85%未満の個体

を部分不稔個体と定義すると， BIFIでは，B.ma-

crocaゆGおよびB.vulgaris TK 80-2-0のいずれ

へ戻し交雑した場合でも，雄性戻し交雑で約50%の

部分不稔個体が観察された。一方， TK80-2-0への

雌性戻し交雑では，部分不稔個体の頻度が雄性戻し

交雑に比べ67%と増加した。更に，部分不稔個体を

TK80-2-0に戻し交雑したB2Ft集団においても，

部分不稔個体の頻度は雄性戻し交雑に比べ雌性戻し

交雑で高く，不稔性の分離様式が相反交雑聞で有意

に異なった。

酵素遺伝子型聞の不稔個体頻度の異質性をど検

定した結果，調査した5遺伝子座中，Lゆと Gdh-2

に雄性戻し交雑で有意な遺伝子型間差異が認められ

た CTable21)0 Lapでは，B. macrocaゅαおよび

TK 80-2-0のいずれへ戻し交雑した場合で噌もヘテ

ロ型で不稔個体頻度が高く，配偶子体的に作用する

不稔性遺伝子との連鎖が示唆された。一方 Gdh-2

では， TK80-2-0へ戻し交雑した場合のみにB.
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Table 21. X2 test of heterogeneity for the frequency of the partial-sterile plants between 
genotypes at Lap and Gdh-2 in the backcroiSsed progeny between B. macrocaゆo
and B. vulgaris 

Homozygote(M/M or + / + ) Heterozygote(M/ +) X2 for 
Locus Generation 

heterogenei ty PS F PS(%) PS F PS(%) 

Lap 

B1 (B. macrocaゆ'a，MB) 5 10 33.3 22 16 57.9 2.46 

B1(B. vulgaris， MB) 9 18 33.3 15 8 65.2 4.99・
B1 (B. vulgaris， FB) 16 9 64.0 12 5 70.6 0.20 

X2 for heterogeneity between resiprocal crossings， X2=5.33 

B2 (B. vulgaris， MB， 4 fami1i巴s) 15 94 13.8 41 28 59.4 40.85*. 

B2(B. vulgaris， FB， 3 fami1ies) 24 39 38.1 33 30 52.3 2.60 

X2 for heterogeneity between resiprocal crossings， x2=17.34** 

Gdh-2 

B1 (B. macrocaゆ'a，MB) 8 7 53.3 19 19 50.0 0.05 

B， (B. vulgaris， MB) 20 13 60.0 4 13 23.5 6.18・・
B1 (B. vulgaris， FB) 13 4 76.5 14 11 56.0 1.85 

X2 for heterogeneity between resiprocal crossings， x2=11.36** 

B2(B. vu19aris， MB， 3 families) 45 100 31.0 3 25 10.7 4.82* 

B2 (B. vulgans， FB， 2 families) 16 20 44.4 12 19 38.7 0.23 

X2 for heterogeneity between resiprocal crossings， x2=32.91** 

M and + show the alleles from B. macrocarpa and B. vulgaris， respectively. 
Parentheses show the direction and kind of backcrossing， and the number of families tested. 

MB: male-backcrossing FB: female-backcrossing 

へ“ Significantat 5% and 1% lavels， respectively. 

vulgaris遺伝子ホモ型で不稔個体が過剰に分離し，

胞子体的に作用する不稔性遺伝子との連鎖が示唆さ

れた。しかし，両遺伝子座ともに，雌性戻し交雑で

は不稔性遺伝子との連鎖関係は明確で、はなかった。

第4節考 察

B. macrocarpaと他種の交雑後代で，調査した

5酵素遺伝子座とR遺伝子座のすべてに異常分離

が認められた。遺伝子分離の歪みは，種間雑種後

代でしばしば観察され，これまでにも雑種不稔

性附

よびトマトの自家和合性間やトウモロコシの交雑

不稔性問のような花粉と柱頭の相互作用に原因す

ることが報告されている。第4章で明らかにしたよ

うに，B. macrocarpaとBeta節の他種の聞には様々

な生殖障害が存在する。すなわち， F，雑種の花粉お

よび種子は部分不稔であり， F2世代ではアルビノが

分離した。しかし本章で調査した戻し交雑世代では，

出芽から 5ないし6週齢に至るまで致死性は認めら

れず，観察された異常分離の多くは，F，雑種の配偶

子形成から種子形成の過程で生じたと考えられる。

戻し交雑世代の遺伝子分離は， F1雑種を花粉親あ

るいは種子親として戻し交雑するかにより大きく異

なり，多くの遺伝子座でF，雑種を種子親としたと

き正常に分離したが，花粉親としたとき異常分離し

た。このような雄性戻し交雑にのみ観察される異常

分離の原因として，花粉不稔性l日

争55.66)および花粉と柱頭の相互作用6臼2.87)η)による雄

性配偶子の選択的除去が知られている。酵素遺伝子

座を染色体標識とした解析から，調査した5遺伝子

座中，Lapには配偶子体的に作用すると考えられる

不稔性遺伝子が，一方 Gdh-2には胞子体的に作用

すると考えられる不稔性遺伝子が，それぞれ連鎖し

ていた。不稔性遺伝子のうち，配偶子体的に作用す

る遺伝子だけが，連鎖する遺伝標識に異常分離を引

き起こすことから，両酵素遺伝子座のうち，Lゆで

観察された異常分離がF，雑種の花粉不稔性に直接

原因したと考えられる。また，両遺伝子座と不稔性
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遺伝子との連鎖関係は，雌性戻し交雑では不明瞭で

あったことから，イネの遠縁交雑の雑種不稔性58)で

観察されたような受精競争による組換え型配偶子に

対する選択的除去が，不稔性の分離と同時に生じて

いる可能性が高い。

一方，Lapを除く他の遺伝子座の場合，異常分離

の直接的原因として F，不稔性遺伝子との連鎖が考

えられないことから，観察された異常分離の原因と

して，受精競争や花粉と柱頭の相互作用を考慮しな

ければならなL、。しかし，R-Got-2の連鎖対と

Gdh-2の場合，雌性戻し交雑では，個々の遺伝子分

離が正常であったにもかかわらず，両者の 2遺伝子

分離はランダムな遺伝子組合わせからの期待と有意

に異なった。このような遺伝子の分離様式ならびに

第4章で観察された乱雑種の種子の部分不稔性か

ら示唆されるように， F，雑種の雌性配偶子の機能や

受精後の脹の発育が必ずしも正常であったとはいえ

ず，観察された遺伝子分離の相反交雑間差異が雄性

配偶子の選択的除去のみビ原因したとは考えられな

い。更に，酵素遺伝子座を染色体標識として B.伽

crocaゆaの自家和合性を解析したところ，R-Got-2 

の連鎖対には自家和合性遺伝子が，一方.Gdh-2お

よびAρh-1には種子の部分不稔性に関与する遺伝

子が連鎖することが示唆された2)。したがって，これ

らの遺伝子庫で観察された異常分離の原因を明らか

にするには，B. macrocaゆaの自家和合性や乱雑種

における種子不稔性の遺伝機構を併せて解析するこ

とが必要であろう。

単因子分離の歪みに加え，酵素遺伝子座間の2遺

伝子分離も独立遺伝からの期待としばしば異なっ

た。特にLapの分離は他の遺伝子座の分離と強く関

連した。一般に，交雑の初期世代では，個々の遺伝

子座は強い連鎖不平衡の状態にあり，標識遺伝子の

近傍には大きな染色体断片が付随している問。 Lゆ

で観察された異常分離も，先に議論した花粉致死性

のみに原因するのではなく，受精競争や接合体致死

性が関与した複合的な結果であると考えらょう。染

色体標識として用いた酵素遺伝子座の近傍には，単

一の生殖障害ではなく複数の生殖障害に関与する遺

伝子(群〉が互い連鎖し，個々の酵素遺伝子座の複

雑な分離をもたらしたと考えられる。

従来，種聞の生殖障害に関与する遺伝機構として，

単一遺伝子座の対立遺伝子聞の不調和13，27，65.68.70)

や，重複遺伝子や補足遺伝子による遺伝子座聞の相

互作用同41，57.叫叫69，90.96)が報告されてきた。戻し交雑

世代で観察された非ランダムな2遺伝子分離は，異

常分離を引き起こす生殖障害が異なる染色体上に位

置する複数の遺伝子支配下にあること，また，B.

macrocanρaと他種のゲノムが互いに調和のとれた

遺伝子群から成ることを強く示唆する。

第6章生育習性の分化の遺伝機構

第1節緒 言

Beta節は，他節に比べ分布域が広く，種内外で生

育習性や開花習性に変異する山九 B.macrocarpa 

とB.adanensisは1年生種で，播種当年に開花し，

種子形成後澗死する。 B.atriPlicifoliaとB.ρatula
も同様に播種当年に開花するが，良好な環境下では

種子形成後栄養生長を再開する多年生である。 B.

maritimaの生育習性は種内で変異し，播種当年に開

花する 1年生型と多年生型および開花に低温を必要

とする多年生型を含む。 2年生作物であるテンサイ

においても，低温要求性の欠如した1年生型が存在

する。この 1年生型は一対の優性遺伝子に支配され

ている5.53)が，野生種の 1年生習性の遺伝機構は明

らかにされていなL、。

本章では，Beta節野生種の生育習性および開花習

性の遺伝機構を，酵素遺伝子座と R遺伝子座を染色

体標識とした解析より検討する。

第2節 l年生習性の遺伝機構

B. vulgaris SP 561001-0を共通の親とした B.

maritima 1年生系統CWB35)，B. atriPlicifolia， B. 

patulaおよびB.macrocarpaとの交雑F2集団，な
らびにB.macrocaゆaと抽苔・開花に低温を必要と

する B.maritima多年生型CSP581103-0)の交雑F2

集団を供試した。

これら F2集団を，親系統およびF，雑種とともに

温室内でペーパーポットに播種し，約40日間育苗し

た後， 6月上旬，北海道大学農学部付属農場に定植し

た。 9月上旬，各個体の抽苔と開花を調査した。

結果

1年生野生系統と B.vulgaris SP 561001-0のF，

雑種はいずれも低温処理することなく開花し，抽

苔・開花に低温を必要としない非低温要求性(以下，

l年生習性とする)が要求性に対し優性であった。

F2世代の 1年生習性の分離をTable22に示し

た。 B.atriplicifoliaとSP561001-0の交雑では，開
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Table 22. F， segregation of annual habit in the crosses of B. vulgaris SP561001-0 with four 
species of the section Beta. 

x' for 
Heterogeneity 
between groups 

Total r/r R/ー

3: 1') 

B. maritima WB35 

B. atゆlicijolia

B. patula 

B 押wcrocaゅ。
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1) Tested against 3: 1 for the bolting plants and the non-bolting plants. 

F: Flowering plants B: Bolting plants without flower buds R: Rossete plants 

significant at 5% and 1% levels， respectively. 

抽苔に関与する優性遺伝子と推定できた。 B.patula 

およびB.macrocarpaとの交雑では，前2種との交

雑に比べ，ロゼット個体の頻度は，それぞれ2.3%お

よび3.9%と著しく低下した。またこれらの交雑で

は，主茎は花芽形成しなかったが側枝が開花した個

体や，主茎は存在しないが側枝が伸長し開花した個

体など，生育習性に加え生育型の分離が複雑であっ

た。

テンサイの 1年生習性は一対の優性遺伝子CB)に

花個体と未抽苔のロゼット個体がほぼ3:1に分離

し 1年生習性が一対の優性遺伝子に支配されてい

た。 B.maritima WB35とSP561001-0の交雑で

は，抽苔、開花個体とロゼット個体に加え，抽苔し

たが開花に至らなかった個体が分離し，抽苔個体の

分離は単因子分離に適合したが，開花個体頻度は適

合せず CX2=5.11，p<5%)有意に減少した。した

がって，B. maritima WB35の1年生習性には少な

くとも二対の遺伝子が関与し，これらのうち一対は

Table 23. G test of heterogeneity for the frequency of flowering plants among genotypes at 
five enzyme-coding loci in F， populations of the crosses of B. macrocaゆ'awith B. 
vulgaris SP561001-0 and B. maritima SP581103-0. 
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B. macrocaゆaX B. maritima SP581103-0 

Got-2 58 19 

La:ρ29  7 

Gdh-2 6 3 

Aρh-1 50 17 

Px-21l 137 42 

1) Tested between M/-and +1+ because Px-2 was not expressed in B. vulgaris and B. maritima. 
F: Flowering plants N: Non-flowering plants 

事申 Significantat 5% and 1% levels， respectively. 
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Table 24. Test of significance for the di任erencein the lowest node with a seed balll) on a 
central stem between the R/-and r/r in the crosses of B. vulga均 SP561001-0
with four species of the section Beta. 

R/ 

No.of 
plants Mean SD 

B. maritima WB35 50 13.5 4.9 

B. atrijロliαifolia 58 12.5 3.4 

B.ρatula 103 13.7 5.3 

B. macrocaゅ。 76 6.3 3.4 

1). Presented by the number of nodes. 

へ**: significant at 5% and 1% leveIs， respectively. 

支配され，R遺伝子座と 15.5%の組換え価で連鎖し
ている5.日}。そこで，これら野生種の有する l年生遺

伝子とテンサイのB遺伝子との相同性を，R遺伝子

座との連鎖関係を通じて検討した。その結果，B.

maritima WB35およびB.atriρlicifoliaと

SP 561001-0の交雑で，野生種由来の遺伝子のホモ

型 (r/r)で着色型 (R/ー)に比べ開花個体頻度が

高く ，R遺伝子座とこれら野生種の 1年生遺伝子と

の聞に連鎖が認められた (Table23)。

B. macrocarpaの1年生習性の遺伝機構を， 5酵

素遺伝子座を遺伝標識として解析した。調査した2

交雑聞で開花個体頻度が有意に異なり，B.仰ド

itima SP 581103-0との交雑で，B. vulgaris 

SP 561001-0との交雑に比べ開花個体の頻度が減少

した。

酵素遺伝子型間の開花個体頻度に関する異質性の

G検定の結果を Table24に示した。調査した5遺

伝子座のうち，Px-2はB.vulgarisやB.maritima 

でnull型で、あったことから，B. macrocarpa遺伝子

のホモ型とヘテロ型が区別できず，これらをまとめ

て解析した。 SP561001-0との交雑では，Got-2と

ん-2で，B. maritima SP 581103-0との交雑では，

LapとPx-2で，開花個体頻度に有意な遺伝子型間

差異が認められた。いずれの遺伝子座でも，B.ma. 

crocaゆα遺伝子のホモ型あるいはヘテロ型でB.

vulgarisあるいはB.maritima遺伝子のホモ型に比

べ開花個体頻度が高しこれら酵素遺伝子座の近傍

にl年生習性に関与する遺伝子の存在が示唆され

た。したがって，B.macrocaゆaの1年生習性には少

なくとも二対ないし三対の遺伝子が関与し，これら

のうち，Px-2と連鎖する遺伝子は交雑聞で共通に

r/r 

No.of t value 

plants Mean SD 

22 10.9 2.9 2.31・
26 11.1 1.9 1.96 

40 11.0 4.2 2.89** 

63 4.2 2.0 4.32** 

発現したが，他の2遺伝子の効果は遺伝背景で異な

ることが分かった。また，Got-2は14.7%の組換え

価でR遺伝子座と連鎖することから，B. macrocar. 

仰も B.maritima WB35や B.atriPlicifol勿と同様

に，テンサイの B遺伝子と類似した遺伝子を有する

ことが推察された。

第3節開花習性の遺伝機構

B. maritima WB35， B. atriplicifolia， B.仰tula

および B.macrocanρaの開花早晩性の遺伝機繕を，

生育習性の解析に用いた B.vulgaris SP 561001-0 

との交雑F2集団で検討した。

親種および分離個体の開花早晩性は，各個体の主

茎上の花芽の位置により推定した。尚，前述のよう

に，F2世代ではロゼット個体や抽苔したが花芽形成

をしなかった個体などが分離したことから，調査は

開花個体についてのみ行った。

結果

自生地である地中海沿岸では越年型1年生である

B. macrocaゆaは，北海道の春から夏にかけての長

日条件下では，ロゼットを形成することなく抽苔し，

平均2.3節の低節位から開花が始まった。同じく早

生型である B.maritima WB35とB.μtulaの平均

着芽節位は，それぞれ6.7と7.2で，晩生型である

B. atriPlicifoliaの平均着芽節位は9.6であった。一

方， 2年生である B.vulgaris SP 561001-0の着芽節

位は，越年個体を調査したところ，平均13.3節で

あった。

野生系統と B.vulgaris SP 561001-0のF1雑種の

着芽節位は，それぞれ両親のほぼ中間の値を示した。

F2世代の着芽節位の頻度分布は連続的であり，量的
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形質に特徴的な変異が認められた。

R遺伝子座を遺伝標識とした解析結果をTable

25に示した。 B.atriplicifoliaとの交雑を除く 3交雑

で，R遺伝子座の表現型聞に有意、差が認められ，い

ずれも，着色型 (R/一)に比べ野生種由来の遺伝子

のホモ型 (r/めで着芽節位が低く ，B. vulgaris 

SP 561001-0とこれら野生種との聞に観察された着

芽節位の差異は，R遺伝子座と連鎖する主働遺伝子

(群〉に部分的に支配されていることが分かつた。ま

た，B. macrocarpaとB.maritima SP 581103-0と

の交雑においても，R遺伝子座と連鎖する Got-2

の近傍に同様の主働遺伝子の存在が認められてい

る4)。

第4節考 察

B. vulgaris SP 561001-0を共通の親とした 1年

生野生種との交雑F2世代の解析より，Beta節野生

種の生育習性および開花習性の遺伝機構を解析し

た。調査した 4種のうち，B. maritima WB35およ

びB.atriplicifoliaの1年生習性は比較的単純な遺

伝機構に支配されており，前者ではR遺伝子座と連

鎖する一対の遺伝子を含む少なくとも二対の遺伝子

が，後者ではR遺伝子座と連鎖する一対の遺伝子が

関与していた。テンサイのB遺伝子も R遺伝子座

と連鎖していることから，これらの2種はテンサイ

のB遺伝子と相同か類似した遺伝子を保有した。

一方，B. macrocarpαやB.ρatulaの1年生習性の

遺伝機構は，分離世代で様々な生育型が分離し，分

離様式のみから関与する遺伝機構を推定するのは困

難であった。両種のうち，B. macrocarpαの1年生習

性については，酵素遺伝子座を遺伝標識として解析

したところ， Got-2， LapおよびPx-2と連鎖する

少なくともこないし三対の遺伝子の存在が示唆され

た。これらのうち，Got-2はR遺伝子座と連鎖する

ことから，B. macrocar，ρaもB.maritima WB35や

B. atn砂licifoliaと同様に，テンサイの B遺伝子と相

同あるいは類似した1年生遺伝子を保有すると考え

られる。

更に，この l年生遺伝子の近傍には，B. atri-

ρ佐助仰を除き，開花早晩性に関与する主働遺伝子

(群〉が連鎖していた。この遺伝子は 1年生遺伝

子と R遺伝子座との聞に連鎖が検出できなかった

B.ρatulaとB.vulgaris SP 561001-0の交雑におい

ても認められたことから， 1年生遺伝子の多面発現

の結果とは考えられない。したがって， これら野生

種の 1年生習性や開花習性の分化が，それぞれ，同

じ連鎖群上の相同あるいは類似した遺伝子(群〉に

よってもたらされていることが分かつた。これらの

結果は，形質進化がゲノム全体に亘る微細な遺伝的

変化の蓄積ではなく，むしろ特定染色体部分の遺伝

的変化が重要な役割を果すことを示唆し， トウモロ

コシ51)やオオパコ 92)の解析結果と一致した。

異なる分類群聞で観察される遺伝子の相向性は，

個々の分類群が共通の起源集団から派生し，分化の

過程で同祖的な遺伝子を共有した結果とも考えられ

よう。しかしアイソザイム変異や生殖障害の解析

結果から明らかなように，Beta節の野生種にみられ

るl年生習性への分化は多元的に生じたと考えられ

ることから，これらの遺伝子が同祖的遺伝子である

とは考えにくい。また，同じ連鎖群上に位置するテ

ンサイの B遺伝子が， MUNERRA TI53)によって商業

品種内より易抽苔個体として選抜されたことを考慮

すると，テンサイを含むこれら野生種の 1年生習性

が，同一遺伝子座の平行突然変異として生じた可能

性が高いであろう。

遺伝子の平行突然変異は稀な現象ではない。例え

ばイネの媛性遺伝子叫のように，放射線などの突然

変異源により誘発された人為突然変異体が，既存の

遺伝子あるいは起源を異にする突然変異体と同ーの

遺伝子座に支配されていることが少なくない。系統

発生を異にする分類群の聞で，平行突然変異により

類似した形質表現が進化しうることは，系統進化の

遺伝機構を理解する上で興味深い。

第7章総合考察

Beta属の系統分化の研究は，交雑親和性や生理・

形態形質の比較を中心に，核型やゲノム分析より多

角的に進められてきた。これらもこの属の系統分化

を理解する上で十分な成果を与えてきたが，未解決

な問題も多く残されている。特に，Beta節の種分類

や種間関係については，栽培種B.vulgari訟を含むに

もかかわらず，十分確立していない。その主な理由

の一つは，従来のこの節の分類において Key

characterとして用いられてきた花器や種球，葉形

や草型などの形態形質の関与遺伝機構が十分に考慮

されず，分類群聞の遺伝的関係を的確に評価し得な

かったことが大きな原因である。

本研究は，アイソザイム変異ならびに生殖障害の
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解析を通じ，Beta節種聞の遺伝的類似性を的確に評

価することを一つの目的とした。

Beta節種聞のアイソザイム変異を解析した結果，

B. vulgaris， B. maritimaおよびB.atriplicifoliaの

3種は互いに多くの遺伝子を共有し，近縁な関係に

あったが 1年生の自家和合種B.macrocarpaはこ

れら 3種では観察されないか稀な遺伝子を多数有

し，これら 3種と著しく異なった。更に，B.ma-

crocarpαと他種の聞には， F1雑種の部分不稔性，F2 
世代でのアルビノ，弱勢個体および完全不稔個体の

分離など，著しい生殖障害が発達していた。一般に，

分類群聞の生殖障害の程度はそれらの遺伝的分化の

程度を反映することから，アイソザイム変異に基づ

くこれら種聞の類似性は，生殖障害の解析結果から

も支持され，B. macrOCa1少aはBeta節の中でも最も

遺伝的に異なると考えられた。

B. macrocarpaは地中海沿岸沿いに，B. mar-

itima 1年生型やB.atriPlicifoliaと一部同所的に分

布する。しかし，開花期の違いや前者の自家和合性

により，これらの聞の遺伝子交流は非常に稀であ

る山6)0 BUTTERI2)は，形態形質の比較から，これ

らの種が多様な変異を含むB.maritima多年生型

から多元的に分化したと推察したが，本研究で得ら

れたアイソザイム変異ならびに生殖障害の解析結果

も同様に，これらの種の多元的な分化を強く示唆し

た。

一般にアイソザイムは，共優性で座間にエピスタ

シスが存在しない。その結果，倍数体種はゲノム供

与種のアイソザイム変異を相加的に保有す

る印刷。B.macroca仰の4倍体型はカナリア諸島

に分布する Beta節唯一の自然倍数体である12)。この

4倍体B.macrocarpaは，調査した多くの酵素遺伝

子座でヘテロ型表現型を示し 2倍体型に特異的な

対立遺伝子に加え，B. vulgarisやB.maritimaで観

察された対立遺伝子を保有していた。したがって，

4倍体B.macrocarpαは 2倍体B.macrocaJ仰の

ゲノムに加え，それとは異なるゲノムを有する複2

倍体であると推定された。これは 4倍体B.ma-

crocarpaの減数分裂期の染色体行動的や葉緑体

DNAの制限酵素分析45)からも支持されている。

このように，アイソザイム変異の解析は，Beta節種

聞の遺伝的関係を評価する有効な手段といえる。

系統分化の理解には，単に類縁性の評価のみなら

ず，種あるいは系統としての分化に関連した進化機

構やその遺伝的様相を理解することが重要である。

多くの場合，異なる種間の遺伝解析は，遺伝的不

和合による配偶子や接合体の致死性により容易では

ない。また，種々の形質に関与する多くの遺伝子が

同時に分離することから，着目する形質の遺伝子発

現が他の遺伝子による直接的あるいは間接的な影響

を受けやすい。この場合，着目する形質の同質遺伝

子系統の解析が望ましいのは言うまでもない。しか

し特定の形質のみに着目するこの方法では，種間

の連鎖群の異同や，種ゲノムを構成する染色体ある

いは遺伝子(群〉の聞の相互作用を十分明らかにす

ることはできなし、。本研究では，種聞に存在する酵

素遺伝子座の変異を染色体標識として利用し，種間

雑種後代における野生染色体の行動や複雑な分離を

示す形質の遺伝機構を解析した。

Beta節の中で最も遺伝的に分化したと考えられ

るB.macrocanρ。の 1年生習性の遺伝機構を，テン

サイおよびB.maritima多年生型との交雑より解

析したところ，分離様式の解析からは関与する遺伝

子系の複雑さが示唆されたが，酵素遺伝子座との連

鎖分析により 1年生習性が少数の主働遺伝子(群〉

に支配されていることがわかった。更に種間雑種戻

し交雑世代の解析から，酵素遺伝子座の近傍にはF1

雑種の不稔性や接合体致死性，受精競争などの生殖

障害に関与する様々な遺伝子が互いに連鎖してお

り，B. macrocarpaは，個々の遺伝子座の対立遺伝子

的な差異のみならず連鎖群全体でB.vulgarisやB.

maritimaと異なった。

このように，遺伝標識として用いた酵素遺伝子座

には，多くの形質に関与する遺伝子が互いに連鎖し

ていた。これは， F2やB1F1のような分離の初期世

代では，強L、連鎖不平衡により染色体が大きな断片

として行動すること35)による。また，観察された遺

伝子聞の連鎖関係の中でも，特に生理・形態形質に

関与する遺伝子と生殖障害に関与する遺伝子の連鎖

関係はM-Vlinkage刊として知られ，雑種後代の

変異の構造に強く影響する。

遺伝標識として用いた各酵素遺伝子座の分離は，

それらが異なる染色体上に位置するにもかかわら

ず，しばしば他の遺伝子座の分離に依存した。この

ような遺伝子分離にみられる座聞の相互作用は，交

雑に用いたB.macrocaゆαとB.vulgarisおよびB.

maritimaのゲノムが互いに調和のとれた遺伝子群

から成ることを示唆しよう。
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調査した酵素遺伝子座中，Got-2にはB.ma.

crocaゆaの1年生習性や開花早晩性に関与する遺

伝子が連鎖していた。この連鎖群の種聞の異同を，

同じ連鎖群の形態的標識遺伝子を用いて解析したと

ころ，B. atriplicijolia， B. maritima 1年生型および

B. patulaは，それぞれB.macrocarpαで認められた

l年生遺伝子あるいは開花習性に関与する遺伝子と

相同か類似した遺伝子を保有することが明らかと

なった。前述のように 1年生野生種は多年生型か

ら多元的に進化したと考えられることから，これら

の野生種で認められた生育習性や開花早晩性に関与

する遺伝子は，起源を同じくする同祖的遺伝子であ

るとするより，むしろそれぞれの種の分化の過程で

平行突然変異として独自に生じたと考えられる。

Beta節種聞には，染色体の巨視的な構造分化は認

められていなし品7)。これら種聞にどの程度染色体の

微細な構造分化が生じているのか明らかではない

が 1年生習性および開花早晩性を支配する遺伝子

の類似性は，個々の種が系統分化を異にするにもか

かわらず平行突然変異の結果として類似した形質表

現を取りうるようなを染色体の遺伝的相同性を保持

することを示唆しよう。このような連鎖群の異同が

他の連鎖群についても明らかになるならば，様々な

遺伝子聞の連鎖関係の進化的意義を理解することも

可能であろう o

以上のように，Beta属におけるアイソザイム変異

の解析は，種聞の遺伝的類似性の評価だけではなく，

染色体標識として種間差異の遺伝機構を解析する上

でも有効で、ある。 B.vulgarisとB.macrocαrpαの種

間雑種後代で明らかにした酵素遺伝子座と様々な種

間差異にかかわる遺伝子との連鎖関係が多くの遺伝

子座で明らかになれば， T ANKSLEY et. al聞がト

マトで示したような種間雑種初期世代における酵素

遺伝子座に基づいた有望形質や野生形質の効率良い

選抜が可能である。

従来テンサイでは利用しうる遺伝標識が少なく，

十分な連鎖群も確立していない。今後のテンサイ育

種を考えた場合，酵素遺伝子座の遺伝標識としての

利用は不可欠である。他殖性であるテンサイでは多

くの酵素遺伝子座で品種・系統聞に多型的な変異が

存在するが，酵素遺伝子座を遺伝標識として効率良

く利用するには，稀な変異体を多数有する標識系統

の育成が必要であろう。この場合，テンサイ品種系

統内の変異に限らず，稀な変異体を多数有する B.

macrocaゆαのような近縁野生種の利用が期待され

る。

第8章摘 要

育種の進歩に伴い，多くの作物で遺伝資源の枯渇

が注目されている。北海道の基幹畑作物の一つであ

るテンサイにおいても，病虫害抵抗性や単座性など

有用形質の改良は既存の品種内選抜に基づくもので

あり，近縁野生種に対する遺伝資源、としての期待が

増大している。野生種の持つ遺伝特性を効率良く利

用するには，種間の類縁関係を的確に評価し，系統

分化に係わる進化機構やその遺伝的側面を十分明ら

かにすることが必要である。本研究は，酵素分子種

(アイソザイム〉の多様性に着目し，アイソザイム

変異の解析ならびに酵素遺伝子座を染色体標識とし

た遺伝解析よりテンサイとその近縁種聞の系統分化

を検討した。

得られた結果は以下のように要約される。

1. Beflα節のアイソザイム変異

テンサイとその近縁野生種で観察されたク事ルタミ

ン酸オキサロ酢酸転移酵素， ロイシンアミノペプチ

ダーゼ，グルタミン酸脱水素酵素，酸性フォスファ

ターゼ，およびパーオキシダーゼアイソザイムの遺

伝解析を行い 6酵素遺伝子座を同定した。

同定した6遺伝子座中，Px-lとPx-2が強く連鎖

し複合遺伝子座を形成したが， この両者以外，これ

らの遺伝子は互いに独立遺伝した。また，Got-2は

着色遺伝子 (R)と14.7%の組換え価で連鎖した。

これら 6遺伝子座に加え，アコニターゼ，イソク

エン酸脱水素酵素， リンゴ酸脱水素酵素およびフォ

スホグルコムターゼに関与する 4遺伝子座につい

て 6種33系統の変異を調査した。

この節の基幹種である B.maritimaには多様な

変異が存在し，B. vulgaris， B. atriplicijoliaおよび

B.ρatulaで観察された対立遺伝子のほとんどすべ

てが前者で観察された。一方， 1年生自家和合種B

macrocaゆaは上記4穫では観察されないか稀な対

立遺伝子を多数有し，他種と著しく異なった。また，

B. adanesisは，B. macrocarpaに特異的であった

Got-21とGdh-21を有し，Beta節の中でも B.ma-

crocarpαと最も類似した。

Beta節の唯一の自然倍数体である 4倍体B.ma・

crocarpaは，調査した10遺伝子座中4遺伝子座で，
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その 2倍体系統ならびにB.vulgarisのそれぞれが

有する対立遺伝子からなるヘテロ型表現型を示し

た。したがって， この4倍体系統は異なるゲノムか

らなる複2倍体と考えられた。

2. Bet，α節種聞の生殖障害

種聞の生殖障害を解析した結果，B. vulgaris，B. 

maritimaおよびB.atriPficifol勿と B.macrocarpα 
の聞に， F，雑種の花粉や種子の部分不稔性， F2世代

のアルビノ，弱勢個体および不稔個体の分離が，ま

た，B.ρatulaと上記3種の聞に弱勢個体および不稔

個体の分離が観察された。これらの結果は，アイソ

ザイム変異の解析結果と一致し，B. macrOCa1少。が

Beta節の中でも最も遺伝的に分化していることを

示唆した。

さらに，アイソザイム変異および生殖障害の解析

結果から，Beta節野生穫の 1年生習性の分化が多元

的に生じたと考えられた。

3. 種間雑種後代の異常分離と生殖障害の遺伝機構

B. macrocarpαとB.vulgarisの種間雑種戻し交

雑後代において， 5酵素遺伝子座とR遺伝子座の分

離を解析したところ，調査したすべての遺伝子座に

異常分離が認められた。各遺伝子座の分離様式は，

戻し交雑の種類により異なり，多くの場合， F，雑種
を花粉親とした雄性戻し交雑で異常分離したが，種

子親とした雌性戻し交雑では正常に分離した。

独立遺伝する 5酵素遺伝子座を染色体標識として

巴雑種不稔性を解析した結果，LapおよびGdh-2

と花粉不稔性遺伝子との聞に連鎖が認められた。こ

れらのうち，Lapと連鎖する不稔遺伝子は配偶子体

的に作用する遺伝子と推定され，Lapで観察された

異常分離の一因と考えられた。

また，酵素遺伝子座間の2遺伝子分離が，しばし

ばランダムな遺伝子組合せからの期待と異なり，特

定の遺伝子組合わせが過剰あるいは過少に分離し

た。したがって，個々の遺伝子座で観察された異常

分離は，単一の生殖障害に原因するのではなく，連

鎖か多面発現による複数障害の複合的な結果として

生じていると考えられた。

4. 生育習性の分化の遺伝機構

B. maritima 1年生型，B. atriPlicifolia，B.ρatula 

およびB.macrocarpaの生育習性および開花習性

の遺伝機構を検討した。

B. macrocarpσの1年生ならびに開花習性の遺伝

機構を，独立遺伝する 5酵素遺伝子座を染色体標識

として解析した。この種の 1年生習性は，Px-2，Lap 

およびGot-2と連鎖する少なくともこないし三対

の主働遺伝子(群〉に支配されていた。これらのう

ち，LapおよびGot-2に連鎖する 1年生遺伝子の

発現は，交雑に用いた多年生型の遺伝背景により異

なった。また，Got-2はR遺伝子座と連鎖すること

から，B. macrocarpaもB.vulgarisのl年生因子を

支配する B遺伝子と相同か類似した遺伝子を有す

ると考えられた。

B. atriplicifoliaの1年生習性は一対の優性遺伝

子に，また，B. maritima 1年生型の 1年生習性は少

なくとも二対の遺伝子に支配されていた。 R遺伝子

座との連鎖分析の結果，両種は，B.倒的carpa同様

にB.vulgarisのB遺伝子と相同か類似した 1年生

遺伝子を共有した。

B. maritima 1年生型，B. macrocar，ρα およびB.

仰tulaには，R遺伝子座と連鎖する 1年生遺伝子の

近傍に開花習性に関与する主働遺伝子が存在した。

アイソザイム変異や生殖障害の解析より，これら

の1年生野生種は多元的に分化したと考えられるこ

とから，これら種間で認められた同一連鎖群上の 1

年生習性や開花習性に関与する遺伝子は，同一遺伝

子座の平行突然変異の結果として独自に生じたもの

と考えられた。

これらの結果はさらに，種聞の形質分化がランダ

ムな遺伝的変化の蓄積結果ではなく，特定染色体の

遺伝的変化の結果として生じたこと，またこれらの

種が系統を異にするにもかかわらず平行突然変異を

生じるような染色体の相向性を保持していることを

示唆した。

5. 以上の結果に基づき，テンサイと近縁野生種の

系統分化を議論した。Beta節種間の遺伝的関係を明

らかにし，ならびに形質進化の遺伝機構を解析する

上での染色体標識としてのアイソザイム変異の有用

性を議論した。
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Summary 

It has long been recognized that conventional and 

intensive breeding would eventually result in the 

巴xhaustionof genetic resources in cultivated plants. 

In sugar beet， B. vulgaris L.， one of the main field 

crops in Hokkaido， most of the desirable traits for 

its yield improvement have been found mainly by 

selection within the species. The wild relatives are 

thus expected to be genetic sources for sugar beets. 

The effective utilization of the wild germ plasm 

should be based on the extensive information on the 

taxonomy and phylogeny in the genus. 

Species relationships in the genus Beta have been 

discussed through various aspects such as crossing 

affinity， morphology， karyotype， and reproductive 
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barriers. Although each of thes巴 approacheshas their codominant expression. The hybrid 

provided valuable information， there are still sev- phenotype found in the tetraploid B. macrocaゆa

eral problems left to be solved. may suggest that it has evolved through amphidi-

In this study， the author examined the isozyme ploidization 

variation in this genus， and discussed the 2. Reproductive barrier日inthe section Beta 

phylogenetic relationships based on isozymic data Reproductive barriers were examined in th巴inter-

and also on reproductive barriers found among specific F1 and F2 generations. The barriers obser-

species. In addition， the genetic bases for species ved were the partial sterility of pollen and seed in 

differences were discussed based on the results of F1 hybrids， and chlorosis， weakness and steriIity in 

the linkage analysis using enzyme-coding loci as F2 generation. All these barriers existed between 

chromosome markers. B. macrocaゆ'Uand B. vulgaris， B. maritima and B. 

1. Isozyme variation in the section Beta atripli，αifolia， whereas no reproductive barrier was 

The variation in nine enzyme systems， aconitase， recognized among the latter three species， except 

acid phosphatase， glutamate-oxaloacetic tran- for F2 segregation of the chlorosis in a cross 

saminase， glutamate dehydrogenase， isocitric dehy- between B. vulgaris and B. maritima. In addition， 

drogenase， leucine aminopeptidase， malate dehy- B ρatula gave weak and steriIe segregants in the 

drogenase， phosphoglucomutase， and peroxidase， crosses with these three species. These results may 

were examined. suggest polyphyletic differentiation of the annual 

The six enzyme-coding loci， A.ρh-l， Got-2， Gdh- species in the section Bef'U. 

2， La.ρ" Px-l and Px-2， were identified from th巴 Of the barriers， the F2 chlorosis was partIy 

genetic analysis for electrophoretic variants in five controlled by duplicate recessive genes， ch1 and ch. 

enzyme systems， acid phosphatase， glutamate- The chlorosis genotype was polymorphic among the 

oxaloacetic transaminase， glutamate dehydrogenase， species and also within B. maritima. 

leucine aminopeptidase， and peroxidase. Out of 3. Distorted segregation and genetic basis of 

them， Px-l and Px-2 were found tight1y linked reproductive barriers 

with each other， and formed a compound locus. Genetic segregation of the R and the five 

The other loci inherited independently， of which enzyme-coding loci， A 
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gametogenesis， pollen functions and embryo devel- sociated with the chromosome marked by Got-2. 

opment in the hybrids. Of the markers， Lap was The annual habit of B. atriplicifoli・awas controlled 
found to be linked to a gametophytic gene respon- by a single dominant gene linked to the R locus 

sible for the abortion of part of the pollen grains. The annual habit of an annual accession of B. mar-

In addition to the distorted monogenic ratio， two- itima was controlled by at least two pairs of genes， 

locus segregation often deviated from the expected one of which was linked to the R as well. Thus， 

ratios from random association of the alleles. It these two species， together with B. macrocarta， had 

was thus suggested that the causal factors of distor- the same or a similar gene for the annuality at the 

tions might have complex multi -factorial and first Iinkage group. Further， the annual accession 

multi-chromosomal genetic origins. of B. maritima and B. patula had a gene responsible 

4. Genetic basis for the differetiation of growth for the early-f1owering habit proximal to the R， as 

habit among species B. macrocaゆadid. These were not the homoeologous 

The genetic basis of annual and early-f1owering genes originated from a common ancestral gene， 

habit of B. macrocarta wぉanalyzedwith the five and might result from a paralell mutation because 
enzyme-coding loci as chromosome markers in the these annual species were considered to have 

crosses with B. vulgaris and a perennial accession of evolved polyphyletically. 

B. maritima. The annual habit was found to be Based on the results obtained in this study， the 

controlled by at least two or three pairs of genes phylogeney of the section Befa and the genetic bases 

proximal to Got-2， Lap and Px-2. Of these， the of the speciation and character evolution were dis-

effects of the genes linked to Got-2 and Lap differ- cussed. In addition， the usefulness of enzyme-cod-

ed between the crosses examined， suggesting the ing loci as chromosome markers was emphasized 

existence of a gene interaction with the genetic for the breeding and genetic research in sugar beet 

background. In addition， a major factor affecting and its wild relatives. 

the eariy-f1owering habit of B. macrocaゆawas as-


