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序 言命

　アイソザイムは有効電荷量や分子構造の違いによって電気泳動後に異なるバン

ドとして可視的に識別できると共に（遠藤　1974，HUNTER　and　MARKERT　1957，

MARKERT　and　MOLLER　1959），多型が得易くかつ共優性を示すため遺伝標識として

の利用価値も高い（WEISS　and　GREEN　1967）。

アイソザイムの遺伝標識としての特徴は以下の如くである。

1）遺伝子の直接産物であり，細胞レベルにおける遺伝標識として利用可能。

2）少量の試料で検出でき，検出にかかるコストが安価である。

3）対立遺伝子の違いが植物体に与える効果は稀にしか認められなく，異なるア

　イソザイムの対立遺伝子が植物体の正常な発育を阻害することは滅多にない。

4）上位性がなく共優性の発現が認められる。

5）環境の影響を受け難く，遺伝子作用が安定している。

このような性質を利用して，ゲノム解析による系統分化（NISHIKAWA　and

NOBUHARA　1971），自然集団の多型を利用した集団遺伝学（SAKAI　et　a1，1971），さ

らに淘汰と直接に関連する遺伝子との連鎖の検出などに利用できる（小西．・松浦

1987，　KONISHI　et　aL　1989，　MEDINA－FILHO　1980）　．

　世界の人口を支える最も重要な穀物の1つであるイネ（Oryza　sativa　L）は，そ

の広域適応能力により赤道地帯から高緯度地帯まで栽培されている。そのため系

統分化の研究に価値ある材料として注目されている。さらに，今後の農業では環

境に優しい持続型農業が求められるため，生態型に特徴的な様々なストレス耐性

を各地域の栽培種へ導入することが必要となる（藤巻　1992）。さらに，世界的

に予想される食糧危機の回避のために砂漠地の乾燥や塩害を生じ易い地帯，いも

ち病の多発地帯，冷害を生じ易い冷温帯地域での栽培に耐えられるストレス耐性

品種を育成することが望まれる。したがって，野生種や陸稲から各種のストレス

耐性を持つ有用遺伝資源を探索することが，今後ますます重要となろう。アイソ

ザイムはこれまで遺伝標識として各種の遺伝育種学的研究へ利用され，特に有用

遺伝資源の探索への利用が考えられる。

　従来，イネ属の種間や心内変異の様相は生殖隔離の程度や形態・生理的形質の

変異の研究から明らかにされてきた（加藤・丸山　1928，　加藤ら　1928，　松尾

1952，MORISHIMA　et　a1．1961，1963，0KA　1958）。その後，容易に調査できるア

イソザイム遺伝子が有効な遺伝標識として用いられるようになった。’

　野生種では形態や生活史に関する変異を用いて栽培種との類縁関係や生態型の

分化が調べられ，0．sa　t　i　t／aの野生型が0．　ru〃ρogonであることや異なる生活史
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特性を有する一年生と多年生系統がみ出されている（MORISHIMA　et　a！，1961，

1963，0KA　and　MORISHIMA　1967）。その後，野生種におけるアイソザイムの遺伝変

異の探索と遺伝子分析が行われ，各生態型に特異的なパーオキシダーゼの対立遺

伝子が明らかにされた（CHU　1967，　CHU　and　OKA　1967，　MORISHIMA　1991）。このア

イソザイム遺伝子は出穂性などの生活史特性を支配する遺伝子群と連鎖している

（MORISHIMA　1991）。さらに，アイソザイム遺伝子はイネ属の栽培及び野生種の類

縁関係を遺伝子レベルで明らかにすることにも役立ち，アジアの栽培種である

0．3説ル2の野生種が0．rufiρo．gonであること，アフリカの栽培種，

0．glabet’ri〃aの野生種が0，　bre・vi〃gu　la　laであることが確認された（SECOND

1982，　1985）o

　栽培種においてはインド型と日本型の遺伝的距離の推定や，アジアの遺伝子多

様性の中心を探る研究にもアイソザイム遺伝子が利用されている。CHU（1967），

SHAHI　eta　／，（1969），及びPAI　eta1，（1973）はパーオキシダーゼ，　PAIand　FU

（1977）及びPAI　eta　1，（1975）は酸性フォスファターゼについて両品種群に特異的

に存在する対立遺伝子を明らかにした。MORISHIMA　and　OKA（1981）は11の

形態・生理的形質とアイソザイムの12座の調査から両品種群の分化には複数の

遺伝子が関与していること，さらにアイソザイム遺伝子頻度に基づいて遺伝的近

縁度の推定を行い，両品種群の分化の程度を明らかにした。GLASZMANN（1987）は

15座のアイソザイムについての多変量解析により群山されたアジアの主要な2

品種群が，形態・生理的形質から班別されたインド型と日本型（OKA　1958）に相当

することやそれぞれのアイソザイム遺伝子型を有する品種の地理的分布を明らか

にした。アフリカの0．33甜・3もインド型と日本型の2っの品種群への分化を生じ

ていることが，このような品種群に特異的なアイソザイム遺伝子から明らかにさ

れた（KOCHKO　1987）。一方，　NAKAGAHRA（1978）及びNAKAGAHRA　et　al．（1975）はエ

ステラーゼの3座の遺伝子組み合わせから，アジアにおける栽培イネの遺伝子多

様性の中心がビルマ，タイ，ラオス及び雲南にまたがる地域にあるとし，その起

源との関連性を指摘している。

　これらの野生及び栽培種のアイソザイムの多型調査（SECOND　1982，1985）から，

インド型と日本型品種の起源は0．ru〃pogonの異なる個体から2元的に派生した

と推測されている。この可能性は両品種群間にみ出された葉緑体ゲノムの多型性

（ISHII　et　alt　1986）や0．　rufipogonの系統内にみられるアイソザイムの遺伝変異

と一致している（森島　1988）。このように両品種群は遺伝的に分化しており，

さらに生殖的隔離に係わる形質もある程度分化しているため（加藤ら　1928，

MORISHIMA　and　OKA　1981，　SECOND　1982），本研究ではインド型と日本型を亜種

に相当する品種群として位置づけた。
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　アイソザイムや形態・生理的形質により判別された2品種群の地理的分布

（GLASZMANN　1987，佐藤　1991）は，低温抵抗性（OKA　1958），幼苗期の低温によ

る枯死（NAGAMINE　and　NAKAGAHRA　1990），低温によるクロロシス（CHUONG　and

OMURA　1982）に関する品種の地理的分布と重なる。アイソザイムの発現パターンが

耐冷性と関連するデータも報告されているが（高橋　1987），生理機構としての

アイソザイムと耐冷性との関連は未だ明らかでない。また，アイソザイムと適応

形質との関連性については報告がなく，種子の嫌気条件下での発芽とアルコール

脱水素酵素の関係が明らかにされているに過ぎない（SCHWARTZ　1969）。したがって，

品種群特異的なアイソザイム遺伝子の組み合わせば，進化の歴史において適応形

質の遺伝子との連鎖により生じたと考えられ，異なる遺伝子が類似した地理的分

布を示すことが説明される。ただし，これら品種群は交雑した後代に胞子体的淘

汰が起こらなくても各親の特異的な遺伝子組み合わせが維持されることから，特

定の配偶体が受精に有利となるような内在的な遺伝機構が存在しているとも考え

られる（SATO　1991）。配偶体的淘汰は標識遺伝子の異常分離として検出でき，既

に種々の形態・生理的遺伝子やアイソザイム標識について調べられている

（GUIDERDONI　et　al，1989，　PHAM　and　BOUGEROL　1989，　SATO　et　a1．1990a）。さら

に，SANO　and　MORISHIMA（1992）によるとアイソザイム遺伝子型からインド型と日

本型の組換え型ともいうべきイネ在来種がアッサム，ネパール，シッキムなどの

在来種でみ出されており，アジアの栽培種の系統分化の様相も遺伝子レベルにお

いて次第に明らかにされつつある。

　このようにイネの系統分化に関する研究において，アイソザイム遺伝子は遺伝

標識としてこれまで利用されて来た。さらに，育種的利用においては，感光性遺

伝子の1つであるSe　一1がホスホグルコースイソメラーゼ遺伝子と密に連鎖してい

ることを利用して選抜が行われた（00SUMI　eta1，1989）。また，アイソザイムは

その遺伝子の直接的な産物である酵素であり，組織特異的な発現に係わるプロ

モーターやイントロン領域との関係，ならびに細胞内のタンパク輸送の調節制御

機構とも関連づけて調べることができる。したがって，アイソザイム遺伝子はそ

の分子特性の研究や，育種選抜の遺伝標識として今後，重要となろう。それ故に，

まずアイソザイム遺伝子を連鎖地図上に位置づけることが重要である。

　イネの連鎖地図は浮先着色と胚乳モチ性の遺伝子間の連鎖の発見（高橋　1923）

に始まり，イネの半数染色体数に相当する12群の連鎖地図が試作された（NAGAO

and　TAKAHASHI　1963）。その後，約30年を経た今日ではアイソザイム遺伝子を含

めて142座より成る連鎖地図が構築されている（KINOSHITA　and　TAKAHASHI

1991）。この連鎖地図に座乗する遺伝子には矯性や穂形質の如く形態形成に関する

遺伝子（蓬原　1963，NAGATO　et　aL　1989，新橋　1982），葉緑素異常に関する
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　．e
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遺伝子（岩田・大村　1978），胚発生の異常に関する遺伝子（NAGATO　el　a／．

1989）や出穂期やいもち病抵抗性等の生理・病理的形質に関する遺伝子群があり，

それらの遺伝子作用についても詳細な研究がなされている。さらに，育種的利用

に供するためには実用形質の出穂性，病虫害抵抗性，半矯性，穀粒特性などの遺

伝子を含めることが極めて重要である（McCOUCH　et　31．1991，00SUMI　et　31、

1989，　YU　et　aL1991）．

　最近，アイソザイム遺伝子やRFLPマーカーなど生化学的遺伝標識を用いた

連鎖地図（RFLP地図）がトマトやトウモロコシで作成されている（BERNATZKY

and　TANKSLEY　1986，　HERENTJARIS　et　al．　1986，　TANKSLEY　and　RICK　1980，

TANKSLEY　et　al，1981）。イネでも2種のRFLP地図が作成され（McCOUCH　et

a　1，1988，SAITO　et　al，1991，　TANKSLEY　et　al．1990），遺伝育種への広汎な利

用に供されている（HARADA　1990，　KHUSH　1990，　TANKSLEY　et　a1．1990）。　RFLP

マーカーについては個体毎にDNAを抽出・精製し，制限酵素処理を行い，さら

に任意のプローブとのサザンハイブリダイゼーションを行うなどの処理が必要な

ために個体数の比較的少ない分離集団で組換価を算出している。一方，アイソザ

イムは試料の抽出が容易で大量の個体を用いた連鎖分析が行えるため，複数の分

離集団を解析することが可能である。本論文ではアイソザイム遺伝子を形態・生

理的形質による連鎖地図に位置づけた。他方，既にTANKSLEY　et　al，（1990）による

RFLP地図に3種，またSAITOeta／．（1991）によるRFLP地図に5種のアイ

ソザイム遺伝子が含められている。このように異なる遺伝標識による複数の地図

へ同一のアイソザイム遺伝子が位置づけられるならば，各種の連鎖地図の方向性

や遺伝子の相対的位置の同定に役立っと考えられる（RICK　and　YODER　1988）。

　本研究ではアイソザイム遺伝子の特性を遺伝育種学的研究に役立てるため，そ

の検出法の確立と共に各遺伝子の発現様式を特定した。さらに，遺伝子分析を行

って，従来の連鎖地図上へ各遺伝子座を位置づけた。次いで系統分化の指標とな

るアイソザイム遺伝子と品種群特異的な形質を支配する遺伝子の密な連鎖関係を

み出し，アイソザイム遺伝子を育種的に利用することを試みた。第1章ではアイ

ソザイムの検出のための電気泳動法を確立し，各組織におけるアイソザイム遺伝

子の発現を個体レベルで調査し，安定したアイソザイムの検出を行える組織を特

定した。さらに，カルスにおける遺伝子発現から細胞レベルでの遺伝標識となる

アイソザイム遺伝子を特定した。第2章ではアイソザイム遺伝子の連鎖分析を行

い，既知の各標識遺伝子とアイソザイム遺伝子の連鎖関係を明らかにした。第3

章ではアジアと日本の在来種において品種群に特異的なアイソザイム遺伝子を探

索した。これら各遺伝子の染色体上の位置から，品種群に特異的に検出されるア

イソザイム遺伝子と適応形質の遺伝子との連鎖もみ出した。第4章では，インド
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型・日本型品種間の交雑後代を用いて，有用遺伝子とアイソザイム遺伝子の連鎖

並びにアイソザイム遺伝子の異常分離について検討した。

　これらの一連の研究から，イネのアイソザイム遺伝子が遺伝標識として種々の

育種的利用，例えば有望個体の早期選抜や遠縁交雑による有用遺伝子の導入のた

めに効果的に使用でき，遺伝育種学的研究へ資するところが大きいことを明らか

にした。

与



　　　　　　　及び発現様…式

　従来の遺伝標識は遺伝子の産物が複雑な生理機構を経て視覚的に識別できる形

態・生理的形質を表現するものであった。遺伝子の直接産物であるアイソザイム

の検出が可能となってからは，その特性からアイソザイム遺伝子が生化学的遺伝

標識として有用であることが明らかにされた（HUNTER　and　MARKERT　1957）。アイソ

ザイムは有効電荷に影響を及ぼすようなアミノ酸の変異を電気泳動の手法で確認

するもので，それぞれの遺伝子は同位酵素としての機能を維持している。したが

って，複数のアイソザイムに関する変異が1個体に集積しても植物体の生育は悪

影響を受けない。また，酵素としての機能を持たないnull遺伝子は，塩基置換に

よるストップコドンの挿入や代謝過程に重要な役割を果たすアミノ酸の変異で生

じる（DOLFERUS　et　aL　1990）。しかし，　nu11遺伝子により植物の機能が直接影響

を受ける例はあまり知られていない（SCHWARTZ　1969）。このように自然淘汰もし

くは人為淘汰の対象とならないアイソザイムは，亜種レベルに分化したインド

型・日本型品種間で多型的である（MORISHIMA　and　OKA　1981）。これらアイソザイ

ムには組織特異的発現を示す遺伝子も報告されているが（ENDO　1981，　ENDO　and

MORISHIMA　1983），遺伝子の直接産物であることからどの組織においてもその発現

を確認できることが多く，有用な遺伝標i識としての利用が期待される（ENDO　and

MORISHIMA　1983）．

　本章ではアイソザイムを検出するための電気泳動法について述べると共に組織

特異的な発現様式を調査した。さらに，従来の遺伝標識では発現することが稀な

細胞レベル，特にカルスにおいても利用できるアイソザイム遺伝子を探索して，

培養過程で生じるソマクローナル変異（大野　1975）の検出への利用を試みた。

植物材料

　日本型の標識系統のH－79，日本型品種のAcc224（Macan　menita，フィリッピン

産）及びインド型品種のIR36（IRRIの改良品種）を30℃に保った恒温器内で催

芽させ，5日後に種子根と幼芽をアイソザイムの泳動用試料とした。さらに，ポ

ット栽培した各品種から金葉を採取して泳動用試料とした。これらの供試品種の

うち，H－79とIR36ならびにAcc224とIR36を交配して得られたFtの幼芽により，へ
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テロ型の対立遺伝子の発現を調査した。

培養法

　上記3品種の種子を殺菌して，MURASHIGE－SKOOG培地（MURASHIGE　and　SKOOG

1962）に2，4－D（2mg／1）を添加した培地（以下，　MS培地と略称）へ置床した。1カ

月後に胚盤から誘導されたカルスを切り出して新鮮な培地に継代し，それ以降

1カ月毎に新鮮なMS培地へ継代して，1年間培養を行った。継代時にはそれぞれの

細胞系統のカルスから20－40mgの細胞塊を採取して，アイソザイムの泳動用

試料とした。また，対立遺伝子の発現を確認するためにH－79xIR36及びAcc224x

IR36の各R種子からカルス誘導し，同カルスを培養した。これらのFt由来のカル

スを親品種由来のカルスと同様に1カ月毎に継代し，その際に20－40mgの細

胞塊を10個ずつ採取してアイソザイムの泳動用試料とした。

結 果

1）アイソザイムの電気泳動法

　本実験で調べたアイソザイムの酵素種名とそれぞれの酵素種の遺伝子記号を

Table　1に示した。本実験で用いたAdh－1以外のADH（アルコール脱水素酵素）のバ

ンドには多型がみ出されていないが，既にクローニングされてマッピングも行わ

れていること（RANJHAN　et　a／，1991，　YOUNG　and　WU　1989）からAdh　一2とした。

　これらアイソザイムの検出法としてはNADP依存型のリンゴ酸脱水素酵素（MDH）以

外の電気泳動には2種類の緩衝液系による澱粉ゲル電気泳動法を用いた（Table　2）。

連続緩衝液系は0．015Mヒスチジンー1塩酸塩緩衝液（トリスでpH　7，6に調

整）をゲル用緩衝液とした。不連続緩衝液系はA液として0，05M　トリス緩衝

液（クエン酸でpH　8，3に調整）とB液として0．19Mほう酸（水酸化ナトリウ

ムでpH　8．3に調整）を作成し，　A及びB液を9＝1に混合してゲル作成用の緩『

衝液とした。それぞれの緩衝液に10％（W／V）のコンノート社製の加水分解澱粉を

加えて加熱してゲルを作成した。連続緩衝液系及び不連続緩衝液系の泳動用緩衝

液にはそれぞれ0，4Mトリス緩衝液（クエン酸でpH　7，6に調整）とB液を用い

た。

　供試材料はすりつぶし，3（幅）×6（縦）mmの濾紙（WATTMAN社の規格，

No，5）に吸収させて泳動用のゲルに垂直に挿入した。また，その挿入部分を泳動

の始点とした。電気泳動の条件として連続緩衝液系では60mAの定電流で5時間，

不連続緩衝液系では60mAの定電流で1時間泳動した後に180Vの定電圧で

ワ



4．5時間泳動した。泳動後は厚さ6　mmのゲルを1mmずつ水平に切り分けて，各ア

イヅ1ザイムの染色液に浸した（Table　3）。

　りしシゴ酸脱水素酵素（MDH）はDAVIS法（1964）によるスラブ式ポリアクリルアミド

ゲル電気泳動を用いて観察した（Table　2）。催芽後5日目の幼芽を0，2m1の試料

調製液（グリセロール：濃縮ゲル用緩衝液＝2：1）内ですりつぶして試料液と

し，遠心した試料液の上澄みを電気泳動用ゲルのサンプルウェルに添加した。電

気泳動は30mAで3時間通電した後にゲルを取り出して染色した（Table　3）。

　本電気泳動で確認された20座のうち，対立遺伝子の記号化がなされている

19座の各対立遺伝子のザイモグラムをFig，1に示した。　Adh－2は未だ座内の遺伝

子記号が与えられていないが，そのザイモグラムとAdh一ノ1との雑種バンドのザイ

モグラムを示した（Fig，4参照）。なお，各遺伝子記号については，　MoRIsHIMA

and　GLASZMANN（1990）により統一化された記号を用いた。また，従来の結果と対応

させる必要上から旧遺伝子記号（ENDO　and　MORISHIMA　1983，　ISHIKAWA　et　a／，

1989）との対応をTable　4に示した。

2）植物体におけるアイソザイム遺伝子の発現

　供試品種でnu11遺伝子がみられたPox　一2，ならびに成葉からの試料調製が困難で

あった，物1－1の2遺伝子を除いた17遺伝子について種子根，幼芽及び成葉の3種

類の組織におけるアイソザイム遺伝子の発現を調査した。種子根及び幼芽に関し

ては，嫌気条件における発現についても調査した。

　Adh・・一1，　AmjO　・一1，　Es　t－2，　Gdh－1，　Pgd－2，　P81－1，　Pg　1－2，及びSdh－！の7酵素種の8

遺伝子では，上述の3種類組織で同一の発現が得られた。しかし，Adh・一一ノ及び

GdXi・一！は成葉でバンドの濃さが減少する傾向を示した。

　A　c，o－1，4〃ρ一3及びEs　t－5では発育段階がすすむにつれて遺伝子発現の修飾が認め

られ，バンドパターンが変化した（Fig，2）。4ぐρ一1に関して，　H－79では幼芽におい

てA　c，o　・一　12の支配する1本のバンド（Fig，2A，レーン1）と成葉において同遺伝子

の支配する2本のバンドが認められた（Fig．2A，レーン3）。一方，　IR36では幼

芽及び成葉の両組織においてAcρ一1fの支配するバンドは1本であった（Fig．2A，

レーン3及び4）。始点のすぐ陽極側のバンドの起源については明らかでない。

Amo－3は種子根及び幼芽において1本の主要バンドの他に陽極側に付随するバンド

を示したが，成型ではこのバンドが主要バンドと同程度に濃くなった（Fig，2B）。

また，四葉ではAmp　一3のバンドの陰極側にも新たなバンドが出現したが，同遺伝子

の支配するバンドであるか否かは明らかでない（Fig，2B，レーン2及び4）。

このようにAc，O－1及びAma1）・一3は発現に修飾を受けるが，それぞれの遺伝子型の識別

は可能であった。Est－5は幼芽において2本のバンドとして発現した（Fig．2c，
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レーン1及び3）。しかし，発育ステージがすすむにつれて2本のバンドのうち

陽極側のバンドの濃度が薄くなり，さらに陰極側に1本のバンドが発現した

（Fig，2C，レーン2及び4）。これらのバンドパターンの変化は一定でないため，

Est－5では幼芽以外の組織において遺伝子型の判定が不可能であった。

　Amρ一2，　Ca　t－1，　ffs　t・一9及びPgd－1では種子根及び幼芽における発現を観察できた

が，垂葉での発現は認められなかった。Pgi－3の発現は幼芽では認められず

（Fig，3，レーン1粒入2），成葉でのみ観察された（Fig．3，レーン3及び4）。

A　dh　一2の発現は成葉と共に幼芽では観察されず（Fig，4，レーン1），種子根での

み観察された（Fig，4，レーン2）。

　以上の結果から，好気条件における9酵素種のアイソザイムについての17遺

伝子の発現は，種子根，幼芽及び前葉で同じバンドパターンを示す8遺伝子，各

組織で異なるバンドパターンを示す3遺伝子，及び組織特異的にバンドの消失を

伴う6遺伝子の3グループに分けられた（Table　5）。

　各組織における発現を比較すると，幼芽ではAdh－2及びPgi－3，以外の15遺伝子，

種子根ではP81－3以外の16遺伝子の遺伝子型が識別可能であった。成葉では発現

しなかった5遺伝子の外にEst－5の遺伝子型の確認が行えず，11遺伝子の遺伝子

型しか識別できなかった。したがって，アイソザイム遺伝子の検出には，枯葉よ

り種子根及び幼芽が適していることが明らかとなった。

　上記の調査の種子根，幼芽及び思葉は好気条件で得られた組織であったので，

次に幼魚を24時間水中に置いて嫌気条件での遺伝子発現を調査した。幼芽及び

種子根について好気条件の17遺伝子の発現と比較すると，Adh－2だけが好気条件

と異なる発現を示した（Fig，4）。　Adh－2は好気条件において幼芽で発現が観察され

ず，種子根でのみ発現が認められた（Fig．4，レーン2）。一方，嫌気条件では

種子根と同様に幼芽でも観察された（Fig，4，レーン3）。同じ酵素種のAdh－1の

発現は好気条件でも嫌気条件でも変化はみられなかった。

3）カルスにおけるアイソザイムの発現

　カルスにおけるアイソザイムの発現は，カルス誘導から3カ月後に生じたので，

カルス誘導後3カ月までを誘導初期（Initial　stage），それ以降を後期（Later

stage）として遺伝子の発現様式をまとめた（Table　5）。

　1年の培養期間を通じて遺伝子発現が認められ，バンドに変化のみられなかっ

たのは，Adh　一・1，　Adh　一2．r　Amρ　一1，　Amp－2，　Amρ　一3，　ea　t－1．t　Est－2，！》8d－2．t　Pgノー1，

Pg　1－2．　Pg　i－3及びSdh　一一ノの12遺伝子であった。そのうちAdh－1とA・dh・一2は種子根及

び幼芽でみられたバンドより，カルスでみられたバンドの方が濃染した。4〃ρ一3で

はカルス誘導初期から成葉でみられたと同様に2本のバンドが観察され，培養中
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にその変化はみられなかった（Fig，5）。幼芽から成葉になる間に発現が変化した

A〃ρ一2，Ca　t－1及びρ8た3の3遺伝子のうち，　Aua，o－2及びCa・t一ノのカルスにおけるバン

ドは種子根及び幼芽でみられたものと同一であった。また，1）gi－3のカルスにおけ

るバンドは成葉と同じであり，培養中のカルスにおける変化はみられなかった。

　残りの5遺伝子のうち府ρ一1，Es　t・一5及びGdh　一一！は培養中にそのバンドパターンが

変化した。継代初期の痴ρ一1は成葉と同様のバンドを示したが，後期には複数のバ

ンドが主要バンドの近くに出現して，継代を重ねるうちに次第にバンドの濃さが

減少した。Est－5では継代初期から2本のバンドのうち陽極側のバンドが消失し，

さらに継代後期には主要バンドの陰極側に新たなバンドを生じる傾向があった。

このバンドパターンの変化は幼芽から成心にかけてみられる変化と類似していた

（Fig，5）。　Gdh－1では継代初期に幼芽と同じ発現を示したが，継代後期には主要バ

ンドの陽極側に複数のバンドが出現して植物体とは異なる発現様式を示した。さ

らに，8励一！ではそれらのバンドより陽極側に新たなバンドが出現した。64か1の

染色液にはADHを染色するために必要なアルコー一一ルが添加されなかったが，　ADHの

基質となるNADが含まれていること，また培養中ではAdh－1の活性が増加すること

から，そのバンドはAdh－1と推測される（Fig，5）。同じ酵素種の〃か2の発現はみ

られなかったが，その理由としてAdh　一2の活性がAdh・一1より低かったためと考えら

れる。

　残りの2遺伝子のうちEs　t－9は継代初期に発現したが，後期にはその発現が消失

した（Fig．5）。これは幼芽から成葉においてみられたEst・一9の発現の消失と同じ傾

向である。Pgd－1は幼芽で発現が観察されたが，カルスにおいては継代初期及び後

期を通じてその発現が認められず，同酵素種に属するPgd－2の安定的な発現とは対

照的であった（Fig．5）。

　以上の結果からカルスにおける発現様式は，培養中にバンドパターンが変わら

なかった12遺伝子，バンドパターンが変化した3遺伝子，遺伝子発現が認めら

れないか，もしくはバンドが消失した2遺伝子の3グループにまとめられた。し

かし，これらカルスでの各発現様式を示す遺伝子の構成は，植物体でみられた各

発現様式の遺伝子構成とは必ずしも同一でなかった。したがって，カルスで認め

られた遺伝子発現はそれぞれ別の植物体の組織における発現と対応しており，遺

伝子毎に異なる調節を受けていると考えられる（Table　5）。

4）Fiの植物体及び胚軸由来カルスにおける対立遺伝子の発現

　H　一・　79　×IR36では，　Acp－／．t　Amρ一2，　Ca　t－1，8st－2．，88t－9，　Pgd－／，　Pgi－！，　Pgi一一2，

Pg1－3及びSdh　一1が，　Acc224xlR36ではこれらの10座とAdh－1及びAmap－3がそれぞ

れヘテロであった。Ftの幼芽でアイソザイムの発現を調査したところ，　H－79x

り
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IR36では，　Est一一2．，ρ81－2及びPgノ　一一　3，　Acc224xlR36ではPgi－3においてそれぞれ共優

性が認められなかった。これらの遺伝子座ではH－79及びAcc224がnull遺伝子を持

っていたため，ヘテロ型はIR36型の発現と同一であった。両交雑組み合わせを合

わせると，Pgi－3，以外では共優性がみられた。

　これらF，の胚盤由来カルスを用いて培養中におけるアイソザイムの発現につい

て調査した。Pgd－1については継代初期から発現がみられず，　A　cp　一1及びEs　t－9の発

現は継代後期に消失した。したがって，上記3座を除いてF，で共優性のみられた

8座の発現を調査した。AmP－3では成葉で認められたと同様に修飾を受けたバンド

パターンがみられたが，明瞭にヘテロ型を識別できた（Fig，6A）。　Sdh　一1では陰極

側に新たなバンドが出現したが共優性を示すことが観察された（Fig．6B）。他の6

座でも対立遺伝子の発現が認められた。したがって，ソマクローナル変異を生じ

なければ，これら8座の対立遺伝子は基本的に植物体で安定して発現している時

期と同じ発現を維持し，細胞レベルにおける遺伝標識として使用できることが明

らかとなった。

考 察

　遺伝子発現の機構や形質発現などに関する研究ではそれらの遺伝子の発現部位

や発現様式を十分に検討しなければならない。従来，自然または人為的に誘発し

た突然変異形質としては，墨型，着色形質，葉組織の異常，出穂性，穂形質，粒

形質など植物体の各発育段階で識別されるものが多い（GUSTAFSSON　1941a，　b，1947，

KAWAI　and　SATO　1965）。イネではこれらの標識とアイソザイム遺伝子により，既

に142座による連鎖地図が構築されている（KINOSHITA　and　TAKAHASHI　1991）。

また，RFLP及びRAPDマーカーの如き分子レベルの遺伝標識も用いられる

ようになった（BOTSTEIN　et　a／，1980，　MICHELMORE　et　a1，1991，　WILLIAMS　et

a・1，1990，1991）。これら標識のうち，特にアイソザイム遺伝子は容易に検出でき，

複数の連鎖地図に組み入れることが可能であることから，従来の連鎖地図と

RFLP地図などを統合するのに役立つ。

　本実験ではアイソザイムの検出法を明らかにした。さらに，種子根及び幼芽で

最も数多くの遺伝子発現が観察できた。また，幼芽の少量の組織でも十分にその

発現が検出できるため，植物体を殺さずに遺伝子型の判定を行うことが可能であ

った。さらに，カルスにおいても発現する遺伝子が確認された。組織培養では高

頻度にソマクローナル変異が誘発される（大野1975）ため，アイソザイム遺伝子

は培養細胞において生じる変異機構を調べる有用な遺伝標識と考えられる。本実
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　．“
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験では，遺伝標識として利用可能なアイソザイム遺伝子を明らかにし，さらにカ

ルスでも共優性発現が認められることを明らかにした。また，本実験に供試した

培養系ではソマクローナル変異をみ出すことができなかったが，異なる培養系で

は特定のアイソザイム遺伝子の欠失変異を検出している（石川ら　1989）。なお

カルスでの発現様式は植物体の各発育段階のそれとは異なる場合もあったので，

アイソザイム遺伝子を遺伝標識として用いるためには個体と細胞の双方のレベル

での発現を確認する必要があると考えられる。

（Z



．離離購

Table　1， Isozyme　loci　correspondi㎎to　the
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　

reSpeCt1Ve　enZyme　SpecleS

Locus Enzyme　species　（Abbreviated　term

and　enzyme　code　nun｝ber）

Ac）o一ノ

ゴ
ゼ
励
珈ノ
4

綱
四
脚

4
う
覗
　
イ

鯉
鯉
鯉
鋤

11aノー1

Pgd一一ノ

Pgd－2

月
厚
”
留

忽
な
雁
　
％

Sdh－1

Acid　phosphatase
（ACP，　E，　C，　3，　1．　3，　2）

Alcohol　dehydrogenase
（ADH，　E，　C，　1，　1，　1，　1）

Aminopeptidase
（AMP，　E　C，　3，　4．　11，　一）

Catalase
（CAT，　E　C，　1，　11，　1，　6）

Esterase
（EST，　E，　C，　3，　1，　1，　一）

Glutamate　dehydrogenase
（GDII，　E，　C，1，4，1，2）

Malate　dehydrogenase
（MDH，　E，　C，1，1，1，40）

Phospho91uconate

dehydrogenase

（PGD，　E，　C，1，1，1，43）

Phosphoglucose

ユ　の　　　　　

（PGI，　E．　C，5，3，1，9）

Peroxidase
（POX，　E．　C．1，11，1，7）

Shikimate　dehydrogenase
（SDH，　E，　C，1，1．1，25）

Note：Gene　symbols　quoted　from　MORISIIIMA　and

　　　　GLASZMANN　（1991），

／3
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Table　2， Gel　and　buffer　systorns　used　for　the　analysi　s

of　19　isozyme　l　oci

Gel　system Buffer　System Enzyme
　　　　　specles

Isozyme　10cus

Starch

Polyacrylamid

Continuous

buffer

Dis－continuous
buffer

Tris－glycine
buffer

ロ
皿
D
エ
T
H
D
V
八
口
馳

佃
醐
船
G
D
p
G
p
o
鋤κ
佃
㎝
聡
G
D
p
G
p
o
　
m

Adh一・L

吻ρ一！，

Est－2，

Gdh一ノ

Pgd一一！，

，Pa＊’一2

Sdh－1

汝γ，一ノ

Adh－Z，

Ca　t－1

Est一乏，

．Gdh－1

Ps　1一ノ，

Po，．t・一2

／1a　1一ノ

Adh－2

Amp－2，　Am）o－3

Est一一5，　Est一一9

Pgd－2

Adh－2

Estvr

Pg／’一2，　Pg　l－3
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Table　3，　Staining　solutions　and　buf’fers　for　the　enzyme　species
剛　b

Enzyme

specles

Chemica1

ACP 75　ml　O，1　M　CH3COONa－acetic　acid　buffer　pH　5，　0

4　ml　fast　garnet　GBC　salt　（25　mg／ml）

　2　ml　1－naphthyl－phosphate　disodium　salt　（18　mg／ml）

ADII 75　ml　O．　05　M　tris－HCI　buffer　pH　8，0

　5　ml　ethano1

1　ml　NAD　（5　mg／ml）

　1　ml　MIT　（5　mg／ml　in　methanol）

　1　ml　PMS　（1，5　mg／ml　in　methanol）

AMP 75　ml　O，1　M　tris－maleic　acid　buffer　pH　6，0

　1　m｝　fast　black　K　salt　（12，5　mg／ml）

　2　m｝　DL－alanine－2－naphthylamide　（25　mg／ml）

　　　　　　（for　Amp－1．　Amp－2）

　1　ml　L－leucyl－2－naphthylamide　（10　mg／ml）

　　　　　　（for　Am／）一！．　Avap－3）

CAT 100　ml　deionized　water

　　1　ml　3％　H202

＊Ge｝　has　to　be　incubated　in　these　solution　for　a　few　minutes，

then　it　wi　l　l　be　rinced　with　deionized　water　before　staining，

Staining　solution：

　90　ml　deionized　water

　　5　ml　FeC13　（8％　solution）

　　5　ml　K3Fe（CN）6　（8％　solution）

GDH 75　ml　O，　05　M　tris－HCI　buffer　pH　8，0

　1　ml　sodium－glutamate　（100　mg／ml）

　1　ml　NAD　（5　mg／ml）

　1　ml　MTT　（5　mg／ml　in　methanol）

　1　ml　PMS　（1，5　mg／ml　in　methanol）

EST 40　ml　deionized　water

so　ml　O，2　M　NaH2PO4

10　ml　O，　38　M　Na　2HPO4

　2，　5　ml　N－propano1

1　ml　fast　b｝ue　RR　（50　mg／ml）

1　ml　1－naphthyl一一acetate　（15　mg／ml　in　acetone）

　1　ml　2－naphthyl－acetate　（20　mg／ml　in　acetone）

／5
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Table　3，　（continued）

En　zyme

　　　　りspecles

Chemica　1

moH 75　ml　O．05　M　tris一一HCI　buffer　pll　8，0

　1　ml　malic　acid　（100　mg／ml）

1　ml　NADP　（5　ng／ml）

　1　ml　MTT　（5　mg／ml　in　methanol）

　1　ml　PMS　（1，5　mg／ml　in　methanol）

　1　ml　MgC　12　（100　mg／ml）

PGD 75　ml　O，　05　M　tris－HCI　buffer　pll　8．0

　1　ml　6－phosphogluconic　acid　trisodium　salt　（5　mg／ml）

　1　ml　NADP　（5　mg／rn1）

　1　ml　Ml’r　（5　mg／ml　in　methanol）

1　ml　PMS　（1．5　mg／ml　in　methanol）

PGI 75　ml　O，　05　M　tris一一HCI　buffer　pH　8，0

　1・ml　D－fructose－6－phosphate（barium　salt）　（40　mg／ml）

　1　ml　NADP　（5　mg／ml）

　1　ml　Ml”r　（5　mg／ml　in　methanol）

　1　ml　PMS　（1，5　mg／ml　in　methanol）

10　units　glucose－6－phosphate　dehydrogenase

pox 100　ml　O，05　M　CH3COOK－acetic　acid　buffer　pH　5，　0

　10ml　POX　solution；　acetone　100　ml
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　3一一amino－9－ethylcarbazole　100　mg

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　eugenoi　l　ml
　　2　ml　O，1　M　CaC12

　　1　ml　3％　H202　and　1％　acetic　acid

SDH 75　ml　O，1　M　tris－HCI　buffer　pH　8，5

1　ml　shikimic　acid　（5　mg／ml）

　1　ml　NADP　（5　tng／ml）

　1　ml　MTT　（5　mg／ml　in　methanol）

　1　ml　PMS　（1．5　mg／ml　in　methanol）
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Table　4，　Comparison　of　allelic　numbers　between　old　system

　　　　　　　　former　experiments）　and　new　system

（used　in　the

Enzyme

specles

Locus　Allelic　systems
　　　　　　　　New　Old

Enzyme

specles
Locus　Allelic　systems
　　　　　　　　New　Old

ACP

AD｝1

AMP

CAT

EST

Acρ一ノ

At71h一ノ

吻ρ一1

Am／）一2

Amp　一3

Ca　t－！

Est－2

Est－」r

Est－9

4
0
」

一
　
l
T

GDH

MDII

PGD

PGI

pox

SDH

Gdh－1

11a！一ノ

Pgd一ノ

Psd－2

Pgノー1

Pgi－2

Pg　／’　一3

Pox－2

Sdl？一1

1
2
　
1
2
　
1
2
3
1
2
　
0
1
2
1
2
4
0
1
　
0
1
　
1
2
4

1
2
　
1
2
　
1
2
4
1
2
　
0
1
2
1
2
4
0
1

（
U
C

　
4

－
■
9
白
4

Note：Allelic　systems　quoted　from　MORISHIMA　and　GLASZMANN　（1991），

ノワ

騒
．
．
，



離職．・難灘鐵褻購

’

Table　5，　Expression　of　17　isozyme　genes　in　radicle，　plumu　le，

　　　　　　mature　leaf　of　a　whole　plant，　and　an　initial　and

　　　　　　later　（three　months　after　callus　induction）　stages

　　　　　　of　subcu　ltured　calli

Locus Plant　tissue Callus

Radicle　Plumle　Mature　leaf　lnitial　Later

イ
イ
ジ
イ
ジ
づ
イ
ジ
で
覗
ゴ
4
ジ
ゴ
ジ
づ
」
－

如
繍
繍
伽
勿
加
伽
鯉
輪
軸
編
制
高
師
屠
脚
鋤

十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
一
十

十
十
一
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
一
十

蹴
　
　
　
　

鵬
　
　
m

十
十
一
十
一
十
一
十
十
一
十
一
十
十
十
十
十

　
　
　
　
　
m

十
十
十
十
十
十
十
十
十
十
十

一
十
十
十
十
十

m
　
　
　
　
　
　
　
鵬
　
　
　
　
m
　
　
m

十
十
十
十
十
十
十
十
十
ワ
十

一
十
十
十
十
十

Note：十　：

　　　十m：

　　　一　　：

Expressed，

Expression　being　modified．

Not　expressed．
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Fig．　2．　Modification　of　banding　patterns　of　Aep一一1　（A），　i4nep－3　（B）　and

　　　　　　　　Est－5　（C）　found　in　different　tissues　of　H－79　・and　IR36．

　　　　　　　Banding　patterns　in　young　plumules　and　mature　leaves　of

　　　　　　　H－79　are　shown　in　lanes　1　and　2，　respectively．　Banding

　　　　　　　patterns　in　young　leaves　and　mature　leaves　of　IR36　are　shown

　　　　　　　in　lanes　3　and　4，　respectively．
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Fig．　3． Banding　patterns　of　Pgi－3　in　piumules　（lanes　1　and　2）

and　mature　leaves　（lanes　3　and　4）　of　IR36．
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Fig．　4．　Banding　patterns　of　24dh一一1　and　？4dh－2　in　plumules　and

　　　　　　　radicies　of　H－79　under　aerobic　and　anaerobic　conditions．

　　　　　　　Lanes　1　and　3　show　baRding　patterns　iR　plurnules　under　aerobic

　　　　　　　and　anaerobic　coBditions，　respectively．　Lanes　2　and　4　show

　　　　　　　banding　patterns　in　radicles　under　aerobic　and　anaerobic

　　　　　　　conditions，　respectively．　Middle　bands　are　hybrid　bands　between

　　　　　　　Adh－i　an　d　Adh－2．
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Fig．　5．　Comparison　of　bandiBg　patterns　of　four　enzyme　species　including

　　　　　　　nine　genes　found　in　plumules　and　calli．　Lanes　1　and　2　show

　　　　　　　expression　in　plumules　of　Acc224　and　IR36，　respectively．　Lanes　3

　　　　　　　and　4　show　expression　in　calli　of　Acc224　and　IR36，　respectively．

　　　　　　　Lef’t　arrows　indicate　the　direction　of　electrophoresis　from

　　　　　　　cathodal　to　anodal．　Origin　indicates　the　starting　point　of

　　　　　　　electrophoresis．　”’
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Fig．　6．　Banding　patterns　of　AMP　（A）　and　SDH　（B｝　in　calli　derived

　　　　　　　　frorn　parental　varieties　and　their　Fi　hybrids．

　　　　　　　　Lanes　1　and　2　show　banding　patterns　in　plumules　of　parental

　　　　　　　　varieties，　Acc224　and　IR36，　respectively．　Lanes　3　and　4　show

　　　　　　　　banding　patterns　in　calli　derived　from　Acc224　and　IR36，

　　　　　　　　respectively．　Lanes　5　and　6　show　banding　patterns　in　seed

　　　　　　　　caili　derived　from　an　Fi　plant　of　Acc224　×　IR36．

2年

環
ザ
「
・

ζ

プ

暉



　アイソザイムの遺伝子分析では，最初に所属する染色体（連鎖群）を決定し，

次に各連鎖群上における既知の標識遺伝子との連鎖を調べて連鎖地図上の位置を

決定する。このようにして座位の明らかとなった標識遺伝子は，動植物のゲノム

構成や様々な遺伝現象の解析に役立つであろう。

　高等植物の染色体変異系統としてはナリソミック，トリソミック及び相互転座

の系統などがある。イネは2倍体植物であるため，今のところは1次トリソミッ

クのシリーズのみ供試可能である。このシリーズにはインド型品種のIR36と日本

型品種の日本晴及び金南風を遺伝的背景とするシリーズがあり，座乗染色体の決

定に広く用いられている（IWATA　1990）。

　本実験では9種のアイソザイム遺伝子について座乗染色体を推定した。日本型

品種間の交雑後代では，アイソザイム多型はわずかしか得られず，インド型x日

本型の交雑のような遠縁品種間交雑では，複数の遺伝子について多型性を得るこ

とができる（第3章第1節）。しかし，このような交雑では，雑種不稔や，重複

無実遺伝子並びに配偶体遺伝子による分離の歪みを生じることがある（加藤ら

1928，岡1953b，　c，　d，　NAKAGAHRA　1972）。そのため，転座分析では半不稔性を検出

することが困難となる。さらに，インド型のトリソミック系統を母本としたトリ

ソミック分析ではトリソミック分離と異常分離との識別が困難となる場合も予測

される。本実験では日本型のトリソミック系統を母本に用いて，インド型品種を

花粉親とする交雑後代によりトリソミック分析を行った。また，インド型品種と

日本型品種との馬で出現する異常分離を回避するために，インド型の代わりに野

生イネを用いてトリソミック分析を行った。

　本実験では九州大学農学部育種学研究室から分譲された日本晴由来のトリソ

ミック系統を供試した（Table　6）。花粉親としては国立遺伝学研究所の保存系統で

あるインド型在来種（ベトナム産）のAccOO1及び野生イネ（0．　rufipogon）の2系

統，W628及びW1653を供試した。それぞれの交雑組み合わせにおいて複数のFt個体

について，花粉稔性，種子の長呼比及び草丈などのトリソミック系統の特徴

（IWATA　et　a！，1970）を参照し，さらに染色体数によりトリソミックのF，個体を選
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抜した。なお染色体標本はKURATA法（KURATA　and　OMURA　1978）に基づき作成した。

　AccOO1へ8種類の1次トリソミックス，　Triplo　4，6，7，8，9，10，11，12を

それぞれ交配してF・を作り，w628にはTriplo　lo及び11を交配し，さらにw1653と

Triplo　lo，11，12を交配して13種類のFiを得た。これらのトリソミックのFt個

体は静岡県三島市の国立遺伝学研究所で育成し，開花促進のため短日（8時間日

長）処理を行った。さらに，Ftが野生イネより他家受精や種子の三二性を受け継

いだため，開花前に袋がけを行って自殖させた。防種子は50℃の高温条件で休

眠性を打破した後に30℃に保った恒温器で催芽させ，4－5日後の幼芽をアイ

ソザイムの泳動用試料とした。アイソザイムの電気泳動法ならびに染色法は第1

章に準じた。トリソミック分析に用いた親品種の遺伝子型をTable　6に示した。

糸吉 野

1）インド型品種との交配によるトリソミック分析

　AccOO1は調査した11座のうち7座において日本晴と異なる遺伝子を有してい

た。AccOO1とトリソミックシリーズを交配したFtのトリソミック個体を自殖させ

て作ったF2集団でアイソザイムの分離を調べた（Table　7）。　Est・一2及びPox－2ではト

リソミック系統がnu11遺伝子を示したため，1：3の期待比との検定を行った。

それら以外の5座では共優性を示したので，1：2：1の分離比が期待された。

Est一・2及びPox－2では8交雑組み合わせ，　A　cρ　・一1では7交雑組み合わせ，ならびに

Pgi－2では5交雑組み合わせで観察値は期待値から有意に異なっていた。　A　cp　・一ノで

はAccOO1由来のホモ型個体の出現頻度が高く，　Triplo　12xAccOO1でのみトリソ

ミック親由来のホモ型個体の出現頻度が高かった。Po，￥一一2ではTriplo　12xAccOO1

でのみ劣性個体が期待頻度より多く出現し，それ以外の組み合わせでは優性個体

の出現頻度が高かった。Est－2では優性個体の出現頻度が高く，Pgi－2ではAccOO1

由来のホモ型個体が増加して分離比が歪んだ。

　Triplo　8xAccOO1の交雑組み合わせにのみ異常分離が認められたAme，o　・一2では，ト

リソミック親由来のホモ型個体の出現頻度が高かった。ea・t－1では2つの交雑組み

合わせにおいて異常分離が認められ，そのうちTriplo　6XAccOO1ではトリソミッ

ク親由来のホモ型個体，Triplo　8XAccOO1ではAccOO1由来のホモ型個体の出現頻

度がそれぞれ高かった。Pg　1－1ではどの交雑組み合わせにおいても異常分離がみら

れず，全ての交雑組み合わせにおいて1：2：1の期待比に適合した。

　以上の結果から，Aep－1．　Amp－2，　Ca　t－1及びPo．v－2は特定のトリソミック親由来

のホモ型個体の出現頻度が期待値より高いことがわかり，これらの観察値と期待
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値との適合性を検定した。理論比を算出するにあたっては，雌性側から過剰染色

体（n・13）を持つ配偶子と半数性の染色体（n・12）を持つ配偶子が均等に受精すると

仮定して，雄性側では過剰染色体を持つ配偶子（n・13）が受精にまったく参加しな

い場合（T　一・　1及びT－3），ならびにn・12とn・13の花粉が均等に受精に参加する場合

（T－2及びT。4）を考えた。さらに，遺伝子座が動原体と完全連鎖する染色体分離

（T－1及びT－2）と，動原体と遺伝子の間でキアズマを生じる場合の最高均等分離

によるトリソミック分離（T。3及びT　・一　4）の理論比をそれぞれ上限及び下限とした

（Table　9）．

　PO．＊’　・一2ではT－1と最も高い適合度が得られたため，過剰染色体を持つ花粉が受精

に参加しない場合の染色体分離に近いと推測した。一方，府ρゴではT－3に近い適

合度が得られたため，全ての花粉が受精に参加する場合の染色体分離に近いと推

測した。残りの分離では期待されるトリソミック分離とならず，むしろダイソ

ミック分離と高い適合度が得られた。したがって，Ca　t一ノはTriplo　6の過剰染色体

である第6染色体（連鎖群）に，Amp　一2はTriplo　8に対応する第8染色体（連鎖群）

に，ACP一ノ及びPo．＊・・一2はTriplo　l2に対応する第12染色体（連鎖群）に座乗すると

推定された。

　トリソミック分離の上限と下限の間に入らなかった場合には，遠縁交雑により

生じる異常分離が影響したためか，その他の原因によると推測される。一方，

Est・一2及びPgi－2は既に第6染色体（連鎖群）に座乗することが明らかにされてい

る（NAKAGAHRA　1977，　SANO　and　BARBIER　1985）。　Triplo　6との組み合わせでトリソ

ミック分離比に適合しなかったのは，AccOO1由来のホモ型個体の出現頻度が期待

値より高くなる異常分離の影響と推測される。

2）野生イネとの交配によるトリソミック分析

　W628及びW1653はいずれも高い他殖率を持つ多年生の野生イネであり，調査した

うちW628では9遺伝子，　W1653では3遺伝子についてヘテロの遺伝子型を識別でき

た。したがって，トリソミックのF，個体のうち日本晴由来の対立遺伝子と野生イ’

ネ系統由来の対立遺伝子を併せ持つヘテp型の個体を選抜して，それ以降の実験

に供試した。

　W628との交雑組み合わせではTriplo　10xW628及びTriplo　llxW628の2種の交

雑組み合わせからトリソミックのF，個体を選抜して，F2における2s　d一ノの分離を調

査した（Table　8）。さらに，　W1653との交雑組み合わせでは，　Triplo　10xW1653，

TriplollxW1653，　Triplo　12×W1653の3交雑組み合わせからトリソミックのF，個

体を選抜して，Sdh－1のF2分離を調査した（Table　8）。

　Pgd－1に関する分離ではTriplo　llxW628，54か1に関する分離ではTriplo　12x

2n
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W1653でトリソミックの親由来のホモ型の出現頻度が期待値より高かったので，ト

リソミック分離の各理論比との適合度を検定した（Table　9）。両分離ともT－2と適

合度が高かったため，過剰染色体を持つ花粉が受精に参加しない場合の均等分離

と推測された。したがって，Pgd－1はTriplo　11の過剰染色体である第11染色体

（連鎖群）に，Sdh　一！はTriplo　12に対応する第12染色体（連鎖群）にそれぞれ

座乗すると推定された。

3）遺伝子の供与量効果

　先のトリソミック分析から，Triplo　11×W628のダイソミックのFt個体のPgd－1

座には両親系統からの対立遺伝子がそれぞれ1遺伝子伝達され，トリソミックの

F，個体では雌性親であるTriplo　11からPgd－1iが2遺伝子ならびに花粉親である

W628からPgd一ノ2が1遺伝子伝達されたと推定される。したがって，　Pgd－1が第11

染色体に座乗するならば，Triplo　11を雌性親としたEのうちダイソミックの個体

とトリソミックの個体ではPgd－1の遺伝子供与量に由来する差異が期待される。

　両個体の幼芽におけるPgd一ノの発現を調査したところ，ダイソミヅクの個体では

両対立遺伝子の発現が同等であり，トリソミックの個体ではPgd－12よりPgd－1tが

濃いバンドを示した（Fig．7）。この現象はPSd－1がTriplo　11の有する過剰染色体

である第11染色体に属することを示した。

4）3本の相同染色体に座乗する対立遺伝子の発現

　Sdh　一1がTriplo　12に対応する第12染色体に所属することを確認するために，

トリソミック個体における3本の相同染色体上への3種類の対立遺伝子の集積を

試みた。先に行ったトリソミック分析により，Triplo　12xW1653からのトリソ

ミックのF，個体はトリソミックの親系統由来の2供与量のSdh－12，野生イネの親

系統由来の1供与量のSdh－14を持っていることが推定される。このトリソミック

のFt個体にSdh　一　1iを持つインド型品種のAcc414を交配した。

　上記の交配から得られた20個体のBt　F，のうち，2個体で3種類の対立遺伝子’

の発現が観察された（Fig．8）。したがって，これら2個体には3種の異なる親系

統からそれぞれ由来した3種類の対立遺伝子が集積したと考えられる。以上の結

果から，Sdh－1は第12染色体に所属することが明らかとなった。

考 察

インド型と日本型品種の交雑組み合わせのF？集団では5種のアイソザイム遺伝
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子が，トリソミック以外の原因による顕著な異常分離を生じた。一方，野生イネ

を用いた交雑後代のF？ではこのような異常分離を起こすことが少なく，アイソザ

イム遺伝子の分離は期待値とよく適合した。そのため，アイソザイム遺伝子のト

リソミック分析のためには，インド型よりも野生イネを用いる方が望ましいと考

えられる。しかし，野生イネを用いた実験では栽培イネの場合とは異なる様々な

困難を伴う。その一つは野生イネの持つ強い感光性である。実験を行った静岡県

三島市ではAccOO1との交雑後代でも防種子を得るために短日処理が必要となり，

野生イネとの交雑後代ではより強い短日処理を必要とした。さらに日本型のトリ

ソミック系統と野生イネとの交雑後代では不稔性が緩和される傾向にあったが，

野生イネの1穂釣下が少ないことからF2種子の生産量が少なく，後代の調査個体

数が限定されるなどの欠点を生じた。

　インド型品種と野生イネは共通して種子の長吟比，草丈などの形質が日本型品

種とかなり異なり，形態的特徴によるトリソミックの判定が困難であった。その

結果，トリソミックのFt個体の選抜には染色体調査を必要としたが，　F2集団では

染色体数を確認せずにダイソミック及びトリソミックの個体を併せてF2分離を調

査した。一方，インド型と日本型の交雑後代で生じた異常分離はインド型由来の

対立遺伝子を増加させる傾向にあった。このような異常分離はむしろトリソミッ

ク分離の歪みとは反対方向へ作用していると考えられるので，トリソミック分離

とダイソミック分離とを識別することには障害とならなかった。以上のようにそ

れぞれに短所があったが，日本型のトリソミックの個体との交配親としてインド

型と野生イネを供試した。

　本実験では目的のアイソザイム遺伝子が所属する染色体を推定するためトリソ

ミック分析以外の方法も試みた。その一つはトリソミックのF，個体において遺伝

子の供与量効果を調べることであり，共優性を有するアイソザイム遺伝子に対し

ては有効であった。その外に戻し交雑法を利用して座乗染色体を推定した。これ

はトリソミック親由来の対立遺伝子以外に異なる2種の対立遺伝子を1個体に集

積して，目的の遺伝子がトリソミック染色体に所属することを確認する手法であ

り，複対立遺伝子を有するアイソザイム遺伝子には有効であった。

　しかし，以上のトリソミック分析はあくまで所属染色体を推定することだけで，

遺伝子の連鎖地図上の位置を決めるためには引続き次節に述べる分析を行った。
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Table　6，　Allelic　constitutions　of　three　varieties

　　　　　　　　and　two　wild　strains　used　in　the　trisomic

　　　　　　　　analysis

Lo　cus Allelic　constitution

Nipponbare　AccOOI　Acc414　W628　W1653

／
／
／
／
／
2
／
／
／
／
4

　
り
乙
9
白
　
　
　
　
　
　
　
　
　
0

2
／
／
2
0
2
1
2
1
／
1

　
ー
ユ
ー
⊥
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
ー
ユ

No　te：W628　and　W1653　were　heterozygous　at　nine　and

　　　　three　loci，　respectively，　The　heterozygous

　　　　genotypes　were　shown　with　slash．
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Tabl　e　7，　F2

　　　　　　　凶一

regregatiOnS of　isozyme　genes　in　eight crOSS combinations　between different　trisomics　and　AccOO1

Chr㎝osome 痴｛｝一1 X2　for 4〃「2 κ2for 砲1一1　　x，2for
JJ IJ　II1） 1：2：1　　　（p，）　　　　　　　　　JJ　　IJ IJ 112：1　ω JJ IJ　　II　　　1：2：1　　　（ρ）

4　　　6 33　32 19，39　（　　〈0．01）　　　　　16　　37 25 2．28　（0，3－0，5） 13 47　　15　　　4．92　（0．05－0．1）

6　　　11 77　35 17，18　　（　　＜0．01）　　　　　　26　　75 31 2，83　（0。2－0，3）
，．．． ’；ii’”．” `，：ilil；li工1莚　　13，06　（　　〈0，01）

7　　　12 29　37 21，15　（　　＜0．01）　　　　　13　　40 27 4，90　（0．05－0，1） 15 37　　23　　　1，72　（0，3－0，5）　　　　　引

8　　　38 82　60
6．80　（0，01－0．05）　　　　　．iiii；iii；謎望，蓑、：．’．1；；……：……iiiiili…薮 48，32　（　　＜0，01） 21 72　　56　　16，60　（　　く0，01）

9　　　7 22　13 1．81　（0，3－0，5）　　　　　　13　　20 1
1
0。55　（0．7－0，8） 6 26　　11　　　3．05　（0，2－0．3）

10　　　10 22　24 9，57　（　　＜0．01）　　　　　17　　40 15 1，00　　（0，5－0，7） 13 48　　17　　　4．56　（0．1－0，2）

11　　　20 76　54 15，44　（　　〈0．01）　　　　　32　　70 49 4，63　（0，05－0．1） 34 82　　34　　　1，31　（0．5－0．7）

｝ 　　　　　　　1卜」F．P2　　恋8幽li！1・
エ…ま91：i・1……1…1：；iill簸2）

48，89　（　　く0，01）　　　　　　9　　27 12 1，13　　（0，5－0．7） 33 50　　26　　　1，64　（0，3－0．5）

Chr㎝osome 器た2 X2　for　　　　　雁ノー1 X2　for

JJ　IJ十II 1　：　3　　（〃）　　　　　JJ　　IJ II 1：2＝ユ　　　（1り

4 8　64 7，41　（　〈0，01）　　　21　　43 15 1，53　　（0．3－0，5）

6 21　118 7，25　（　〈0．01）　　　16　　48 32 5，33　　　（0，05－0，1）

7 10　70 6．67　（　〈0．01）　　　18　　46 16 1，90　　（0，3－0，5）

8 23　158 14，59　（　＜0．01）　　　36　103 36 5，49　　（0，05－0，1）

9
1　42 11．79　（　〈0．01）　　　　7　　20 16 3，98　　（0．1－0。2）

1
0 8　64 7．41　（　＜0，01）　　　26　　39 16 2，58　　　（0．2－0，3）

1
1 20　112 6、83　（　く0，01）　　　36　　61 45 3，96　　　（0．1－0，2）

1
2 4　44 7、11　（　〈0，01）　　　10　　24 24 8，48　　（0．01－0，02）

1
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Table　7，　（continued）

Chromosome 　　　雁ノ「2

JJ　IJ　II

x2　for

1：2：1　（p）

Pa，k’一2

JJ　IJ十II

x2　for

1：3　（p）

　
　
　
　
　
1
1
1
1

　
1
1
り
0
　
　
り
乙
9
6

41

13

21

50

11

33

’49

21

32，　46

18，　40

4，　79

2．　14

3．　45

14，　30

9．　32

8．　18

（く0，01）

（　〈O，　Ol）

（O．　05－O，　1）

（O，　3－O，　5）

（O，　2－O，　3）

（く0，01）

（　〈O．　Ol）

（O，　Ol－O，　02）

10　71
16　123

11　69
28　153

3　40

8　64
24　128

6，　92

13，　49

5．　40

8，　77

7，　45

7．　41

6，　88

6，　19

（　〈O．　Ol）

（く0，01）

（　〈O，　Ol）

（　〈O．　Ol）

（く0，01）

（　〈O，　Ol）

（く0，01）

（O，　02－O．　05）

i）J　and　1　indicate　alleles　derived　from　Japonica　trisomic　strains　and

　Indica　disomic　variety，　AccOOI，　respectively，　Order　of　chromosomes

　corresponds　with　that　of　linkage　groups．

2’　Shaded　parts　indicatod　different　patterns　of　segregation　from　others

　for　respective　genes，
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Table　8，　F2　segregations　of　P！gd－1　in　the　crosses　between　trisomics

　　　　　　　　and　W628　and　those　of　Sdh一ノin　the　crosses　between　trisomics

　　　　　　　　and　W1653

．
　
ト

Chromosome 　　　Pgd“1　x　2　for

JJ　JW　WWi’　1：2：1　（p）

　　　Sdh－1

JJ　jW　WW
　
の
　
（

rO
ぷ
1
1
2
2
X
L

0
1
」
9
血

1
1
■
－
■

14　20　9　1．37（O．5－O，7）
　　　　　　　ii［Sllill－1’1，1・．2）24，80（　〈O，　O　l）

一　一　一3）

9　21　13

21　52　19

O．　77（O，　5－O，　7）

1，　65（O．　3－O，　5）

7，　48（O．　02－O．　05）

i＞J　and　W　indicate　alleles　derived　frotn　Japonica　trisomics　and

　disomic　strains　（W120，　0．　ruf／Potgon），　respectively，

2）Shaded　parts　indicated　different　patterns　from　others

　for　respective　genes．

3＞Not　examined・
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　　　　　　　　曜　一

sable　9，　Fitness for　theoretica1 segregations　expected　in　the　progenies of trisomic　FI　Plants

1

Type　of 癩0一ノ 伽一2
SegregatiOn1＞ JJ IJ II2） ♪（，2　　　　（ρ）　　　　　　　　　JJ　　　　IJ II x2　ω

Obs．

c（1：2：1）

48

S2．8

119

W5．5

4
4
2
．
8

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　96　　77

S8，9（　〈0，01）　　　　　　　　　45，3　　90．5

　8

S5， 3 89，5（〈0，01）

T－1（6：11：1） 57．0 104．5 9．5 6．6（0，02－0．05）　　　　　　60．3　110．6 10． 1 31，8（〈0．01）

T－2（26：41：5） 61．8 97．4 11．9 13．1（　〈0．01）　　　　　　　　　65．4　103，1 12． 6 22．6（〈0．01）

℃
「 T－3（9：26：1） 42．8 123．5 4．8 0，9（0．5－0，7）　　　　　　　　45，3　130，7 5．0 80，6（〈0、01）

T－4（169：382：25） 50．2 113．4 7．4 1．9（0．3－0．5）　　　　　　　　53．1　120．0 7．9 50，1（＜0，01）

1

Type　of 億た1 Type　of んヤ’「2

segregation JJ IJ II 2（，2　　　（p）　　　　　9SegregatiOn JJ IJ＋II　X2　（切

Obs．

c（L2：1）

46

R2．5

67

U5

17

R2．5

　　　　　　　　　　　　　　Obs．

P3，1（　〈0．01）　　　D（1：3）

58

S3， 8

117

P3L　3　　6．2（0．01－0．02）

T－1（6：11：1） 43．3 79．4 7．2 15．4（　〈0，01）　　　T－1（6：12） 58． 3 116．7　　0．0（0，9〈　）

T－2（26：41：5） 46．9 74．0 9．0 7，8（0，02－0．05）　T－2（26：46） 63， 2 11，8　　0．7（0，3－0，5）

T－3（9：26：1） 32．5 93．9 3．6 63．2（　〈0，01）　　　　T－3（9：27） 43． 8 131，3　　6．2（0．02－0，05）

T－4（169：382：25） 38．1 86．2 5．6 29，1（　く0，01）　　　T－4（169：407） 51， 4 123，7　　1，2（0，5－0，7）
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@　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Table　9，　（continued）

Type　of　　　　　　　　　　　　　　ハξrゴー1　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　5湧ウーノ

segregation　　　　　　JJ　　　　JW　　　　WW　　　　♪C　2　　　　（ρ）　　　　　　　　　　JJ　　　　JW　　　　WW　　　　♪C　2　　　　（ρ）

Obs，　　　　　　　　　　　　　　37　　　　50　　　　　4　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　12　　　　10　　　　　3

c（1：2：1）　　　　　　　　　22．8　　45．5　　22．8　　24．8（　く0，01）　　　　　　　　　6。3　　12．5　　　6，3　　　7，5（0．02－0，05）

T－1（6：11；1）　　　　　　　30、3　　55．6　　　2．3　　　3。3（0，1－0．2）　　　　　　　　　8，3　　15．3　　　1，4　　　5，3（0．05－0．1）

T－2（26：41：5）　　　　　　32．9　　51．8　　　6．3　　　1．4（0，3－0，5）　　　　　　　　　9，0　　14，2　　　1，7　　　3，2（0，2－0，3）

T－3（9：26：1）　　　　　　22．8　　65．7　　　2．5　　13，5（　〈0，01）　　　　　　　　　6，3　　18，1　　　0，7　　16．3（　〈0．01）

T－4（1691382：25）　　　26．7　　60．4　　　4．0　　　5．8（0．05－0，1）　　　　　　　　7，3　　16，6　　　1，1　　　8，9（0，01－0，02）

1）Obs・：Observed　numbers，　D：Theoretical　numbers　expected　from　the　disomic　segregation，　1：2：1，

T－1　and　T－3：Theoretical　numbers　expected　from　the　chromosome　segregation　including　both

disomic　and　trisomic　plallts．　T－2　and　T－41Theoretical　numbers　expected　from　the　maximum

equational　segregation　illcluding　both　disomic　and　tri畠omic　plants．　In　all　cases，　50　％

transmission　of　female　gamates　having　the　extra　chromosome　is　postulated，　In　T－1　and　T－3，

no　transmission　of　male　g㎝ates　having　the　extra　chr㎝osome　is　postulated，　In　T－2　and　T－4，

50　％　transmission　of　male　gamates　having　the　extra　chromosome　is　postulated，　　When　genotypic

classes　could　not　be　distinguished　such　as　the　case　of　1㌃）．ギr8　two　genotypic　classes　were

considered　into　one　phenotypic　class，

2）J，　I　and　W　indicate　alleles　derived　from　trisomic　Japonica，　disomic　Indica，　and　disomic　wild

strains，　respectively，
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Fig．　7．　Dosage　effects　found　in　trisomic　Fi　plants　having　two　doses

　　　　　　　of　Pgd－1’　and　one　dose　of　Pgd－i2．　Lanes　1，　2，　5　and　6　iRdicate

　　　　　　　banding　patterns　of　Pgd－1　in　disomic　Fi　plants．　Lanes　3　and　4

　　　　　　　indicate　those　in　trisomic　Fi　plants．
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Fig．　8．　Triallelic　expressions　of　Sdh－1　in　a　backcrossed　population　of

　　　　　　　　（Triplo　12　X　W1653）　×　Acc414．　Lanes　1，　2，　3，　4，　6　and　7

　　　　　　　　show　expressions　of　Sdh－12　and　Sdh－14．　Lane　5　shows　expressioRs

　　　　　　　of　Sdh－1’　and　Sdh－1‘．　Lanes　8　and　9　show　triallelic　expressions

　　　　　　　of鋤一1も鋤一12　and鋤一1・．
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　イネの連鎖地図には半媛性遺伝子（sd－1），感光性遺伝子（Se・一1），病虫害抵抗性

遺伝子（8ph・Glh・8鵬PL　Xa），穀粒特性に関する遺伝子（Esp，　se．　su9，縦）な

ど育種的に有用な遺伝子が数多く載せられており，育種的利用への意義も大きい。

さらに，動原体や染色体の末端部位など細胞の増殖や，染色体の分配の機構に重

要な役割を持つ染色体部位の解析も今後の課題となっている。

　最近，アイソザイム遺伝子やRFLPマーカーから成る連鎖地図（RFLP地

図と略称）が短期間で作成されている（McCOUCH　et　aL　1988，　SAITO　et　aノ，1991，

WUetaL1988）。RFLP地図は従来の連鎖地図と独立に作成されているが，ア

イソザイム遺伝子を両地図に位置づけることで，染色体の方向や遺伝子の相対的

位置関係の同定が可能となる。さらに，アイソザイム遺伝子はこれまで系統分化

の研究にも利用されており（GLASZMANN　1987，　MORISHIMA　and　OKA　1981，　SECOND

1982），これら座位の決定は今後の進化に関する研究にも役立つと考えられる。

　本研究では前節で連鎖群の推定されたアイソザイム遺伝子間，及びアイソザイ

ム遺伝子と他の標識遺伝子との連鎖関係を調べた。さらに，アイソザイム遺伝子

と密に連鎖する有用遺伝子との関係を検討した。なお，本論文で連鎖地図と称す

るのは旧来の手法により作成された地図のことであり，RFLP地図を含めない。

　アイソザイム遺伝子との連鎖分析を行うために九州大学育種学研究室の6種の

標識系統，北海道大学からの1標識系統，及び国立遺伝学研究所で保存している

12品種を供試した（Table　10及び11）。また，栽培品種内では単型的である

Est－5やPSd－2について多型を得るために栽培品種（Acc504，　Taichung　65）と多年生

の野生イネ（0，rufiρogon）の交雑後代の2系統，　F4　一1，　Fe　一1を供試した。これら

の品種及び系統を交雑して15種類のFi個体を作成した。　Ft個体は短日処理（8

時間日長）を行って簸種子を採種し，50℃の高温条件に1週間置いて休眠打破

を行った後に暗黒下の30℃に保った恒温器内で予期させた。

　形態・生理的形質は水田，もしくは温室内でそれぞれの形質の適期に調査した。

アイソザイム遺伝子型は幼芽，もしくは染葉で調査して，その他の形質と共に記

録した。アイソザイムの電気泳動ならびに染色は第1章と同じ方法を用いた。組

換価はALLARD（1956）の最尤法に基づいて算出した。

gg
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1）第1連鎖群

　Est－o「はWU　eta1，（1988）のトリソミック分析により第1連鎖群に座乗すること

が報告されている。同遺伝子は野生種だけでなく栽培種においても多型性が稀に

しか認められない（第3章第1節）。インド型品種のAcc721と多年生の野生イネ

のW120がEst－52を示したので以降の実験に供試した。　W120は強い感光性と笹葺性

並びに短期性を有していたため，直接に交配親に用いるのは不適当であった。そ

こで日本型のAcc504と野生イネW120の交雑後代のFs系統においてEst－52を持つ

Fs－1を1a・，t’（疎穂）を有するH－482と交配した。

　H－482×Acc721では88！一51のホモ個体，ヘテロ個体及びEst－o「2のホモ個体の出現

頻度がそれぞれ29：27：13となり，H－482由来の遺伝子が過剰に生じた。し

たがって，期待比の1：2：1とは適合しなかった（Table　12）。しかし，1a．．｛’の分

離は正常型と疎四型の出現頻度が55：14となり期待比の3：1によく適合し
た（Table　12）。　H－482xF，　・一1ではEst一一5iのホモ個体，ヘテロ個体及びEs　t　一」「2のホモ

個体の出現頻度が18：23：15となった。一方，1a・xの分離は正常型：疎穂型

が44：12となり，期待される3：1の分離比に適合した（Table　12）。

　両F2集団においてEsl－o「と／a澗の組換価を算出したところ，　H・一482×Acc721では

30，0±6．4％及びH－482xF，　一1では15，1±5，1％と異なる値が得られた。

前者のF2ではEst－o「の分離に歪みを生じていたので15．1％の方がより正確な組

換価と考えられる。

　第1連鎖群には1a．．y’より組換価で13％離れた位置にeg（過剰穎）と83－8（配偶

体遺伝子一8）が存在する（KINOSHITA　1987，中川原1981）。インド型と日本型の

品種間交雑後代のesの分離は，ga　一一8の影響を受けて異常分離が生じ易く，1a　．．vと

15，1％の組換価を持つ88た5がH－482xAcc721で異常分離を生じたことより，

民一1はAcc721と異なりH－482と同じga　一8を持っており，　egの近傍にEst－5：が座乗し

ていると推測される。

2）第3連鎖群

　グルタミン酸脱水素酵素（Glu七amate　dehydrogenase；GDH）の多型性は稀にしか

みられず，フィリッピンの在来品種のAcc259でのみ他の品種の1型と異なり陽極

側に泳動される2型のバンドが観察された。1型を示すインド型品種，AccOO1を

雌性親としてAcc259を交配したF，は両親のバンドの中間に位置する幅広いバンド

を示した（Fig，9）。　F2個体の幼芽を用いてGDHを調査したところ，バンドの出現頻

、
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度はそれぞれ1型：F，型：2型＝39：91：39となり，期待比である1：

2：1に適合した（Table　12）。したがって，このアイソザイム遺伝子を碍か1と名

付けた。また，Ft及びF2のヘテロ個体が雑種バンドを示したことから，　GDHは多量

体酵素であると推定された。

　AccOOlxAcc259のF2集団ではCdh　一1の他にアイソザイムの9遺伝子の分離が認め

られた。Gdh－1とPg　1－1間では8，4±1，6％の組換価が算出され，それ以外の8

遺伝子とは独立であり，6〃か1はPS／一1と共に第3連鎖群にあることが確認された。

　さらに，第3連鎖群の他の標識遺伝子との連鎖分析によりC；dh－1及びP8たノの位

置を決めた。Acc259とch　1－／（黄緑葉一1）を持つFL58を交配して，　F2集団における

ch／一1と甜か！との連鎖関係を調査した。　chノー！に関する分離とGd！i・一1の分離はそれ

ぞれ1：3，1：2：1の期待比に適合し，これら2遺伝子間の組換価は3，6±

2，4％であった（Table　12及び13）。　ch・／一1を持つFL330及び〆一1（t）（緑変白葉一一1）

を持つKL514とIR36のF2集団でch／一1，し・一！（t）及びρ8ノー1について連鎖分析を行った

ところ，KL514XIR36のF2集団におけるPgi－！の分離比は期待比と適合しなかった

が，残りの遺伝子分離は期待比と適合した（Table　12）。これら2つのF2集団から

Pgi－1とch／一1及びレー1（t）の両標識遺伝子との組換価を算出したところ，　Pg　i－1と

c17・1・一・　！及びPs／’一1i！：　1・一1（t）について，それぞれ27，2±3，2％及び

34，4±4，4％の組換価が得られた。KINOSHITA（1987）による連鎖地図では，

cl？／一1及びv一1（t）の地図上の位置がそれぞれ0及び58であるので，ρ81－1は

ch　1－！及び彦・一一　1（t）のほぼ中間に位置しており，　G　dh一ノはch／一ノとPg1－！0中間に位置

すると考えられる。これらの関係をまとめると4遺伝子の配列は以下のようにな

る。

Chromosome　3

＜一一一　3．6一一一．）一．トーa4一

．t一一一一一一　27．2　一一一一一一一．）Nqb一一一一一一一34．4　一一一一一一一一一，pt

o力1－1 Gdhイ Pgi－1 v一　1

ただし，Pg　1－1とch／一ノの組換価が27，2％であるのに，　Gdh一ノとch　／一ノ及び2g　i－1

との組換価の合計が12％しかないことから，Acc259に何らかの組換え制限の要

因が含まれている可能性もある。
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3）第6連鎖群

　Pgd－1より陽極側に現れるPGDのバンドの多型はGdh－！と同様に栽培品種内では極

めて稀にしか認められず，その変異も明瞭に識別できなかった。したがって，遺

伝子型が明らかに異なる多年生の野生イネW120をPGDの陽極側の遺伝子分析に用い

た。Est－」rと！a・．．ll’の連鎖の場合と同様にAcc504とW120の交雑後代からF4　一1を選抜し

てIR36と交配した。　Ft個体では両親由来の2本のバンドとそれらの中間に濃い1

本のバンドの計3本のバンドがみられた。　F2集団では3種類のバンドの出現頻度

がAcc504型：Ft型：W120型＝18：34：25となった（Table　12）。この分離比

は共優性を示す場合の1：2：1と適合した。したがって，この遺伝子をPgd－2と

命名した。また，Ft及びF2のヘテロ個体における雑種バンドの存在から，　Pgd－2は

2量体酵素であることが明らかになった。

　このF2集団ではPgd－2以外にも9遺伝子の分離がみられたので，これらの遺伝子

間で連鎖分析を行ったところ，Pgd－2，　Es　t－2及びPg　1－2の間で連鎖関係がみ出され

た。Pgd－2　一一　Est－2の遺伝子間では24。2±4，1％，　Pgd－2一一・Pgf－2間及び

Est－2　一一　Pg　1－2間では，それぞれ29，6±4，1％及び9．6±2，6％の組換価

が得られた（Table　13）。

　Acc563及びAcc853の日本型Xインド型の交雑後代では，　Amp－3，　Est－2及び

Pg1－2において異常分離が生じなかったので（Table　12），これら3遺伝子間の連鎖

分析を行った。A〃ρ一3・一一Est－2間では7，5±2，8％，伽ρ一3－1’81一燗では

20．8±3．4％，及び88’一2一ρ81－2間では23，1±4，9％の組換価がそれ

ぞれ算出された（Table　13）。したがって，　Est－2とρ81－2の中間にrt　mp－3の存在する

ことが明らかとなった。

　島一1XIR36とAcc563×Acc853の両F2集団から算出されたffs　t－2とPgi－2間の両組

換価にはかなりの差が生じたが，これはおそらく野生イネの遺伝的要素を持つ

F4　一1がなんらかの組換え制限を持っていたためと推定される。これらの結果と

SANO　and　BARBIER（1985）らの結果を合わせると，第6連鎖群では次の位置関係が

推定される。なお，Se一ノの連鎖地図上の位置は2gi－2と同座位か，もしくは極めて

近傍に位置すると推定されている（KINOSHITA　1987）が，正確な位置づけには再検

討を要する。

Chromosome　6

〈一一一一一一一一一　29．6一一一一一一一一一一一一一一〉

一24．2一一→レー曙L一一一一一一一9．6一

一．一一一一一一　23．1　一一一．

一層一7．5→N一一一20．8

一一ｧ一一一一一「一一「一一一一一 t〈“一一一一一一“一一一一’一一・
　　Pgd－2　Est－2　　Amp－3　Pgi－2　Se－1

　な

難
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4）第11連鎖群

　前節のトリソミック分析でPgd－！が第11連鎖群に属すると推測されたのでこの

群に属する標識遺伝子と連鎖分析を行った。インド型のトリソミック分析から

A　dh－1が同連鎖群に座乗していることが報告されている（RANJHAN　et　a1，1988）

ため，Adh　一・／とPgd－1との連鎖関係についても調査した。

　！a（もつれ）及び｝・一4（緑変白葉一4）を持つFL280とIR36を交配して，その後代

であるF？集団の分離を調査した。3種の標識遺伝子（1a，診・一4及びPgd－1）の分離

はそれぞれ期待比の1：2：1に適合した（Table　12）。ノa－t・一4間では9，0±

4．0％，1a一一・Pgd一ノ間では14，2±4，9％，　t・一4一一！’9d－！間では5，4±

3．0％の組換価がそれぞれ得られた。

　A　dh－1とP．gd－1間の連鎖分析では，両遺伝子に多型性が認められる熱帯日本型品

種間の交雑であるAcc224xAcc647を用いた（第3章第1節）。F2集団における両

遺伝子のF2分離では期待比の1：2：1に適合し，〃∠7－1－P84－！間では19，4

±3，3％の組換価が算出された（Table　12及び13）。さらに，インド型品種の

Acc437をFL280と交配してAdh一ノとt・一4間の組換価を算出したところ，26，8±

5．3％の組換価が得られた（Table　13）。したがって，第11連鎖群における遺伝

子配列は次のように推定される。

Chromosome　11

　　　　　一　26．8　一一一一一一〉
〈一一一一　14．2一一一一．．

噸噂一一一9．0一一一引）・噸曝一5．4の・一勺。一ぐ＿＿＿＿＿＿＿＿＿＿19。4．＿＿＿＿＿＿＿＿＿＿レー

侮 v－4 Pgd－1 Adh’1

なお従来の連鎖地図上ではA・dh・一！が90の位置をしめることになり，その座位は同

群の91に位置するいもち病抵抗性遺伝子P1－aの近傍であることが明らかとなっ

た。

5）第12連鎖群
　前節のトリソミック分析から第12連鎖群にはμ6ρ一ノ，ρo治2及びSd！7－！の3遺伝

子が座乗していることが推定された。同群のd－33（盆栽稲型置性），〃一3（捲

葉一3）及びsp　1－！（褐斑葉・一・1）との連鎖関係を調べるため，それらの標識遺伝子を

持つFL27，　KL403及びFL58とインド型のAcc435，　Acc419，　IR36，鹿児島在来の7種
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の系統・品種間の交雑を行った（Table　10及び11）。

　FL27とAcc435の交雑後代ではA　cρ　一1は共優性を示し，期待比の1：2：1に適合

した（Table　12）。分離のみられた3遺伝子間のうち，加ρ一1－1・o，＊’一2間では

23・9±3・6％，A　cρ　一！　一d一・3．9間では29，2±3，9％，　Po，…2　一一　d－33間で

は7．6±2．1％の組換価がそれぞれ算出された（Table　13）。

　FL58とAcc435とのF2集団ではAcp－！の分離比は期待比の1：2：1に適合しな

かったが，ρo治2及びsρ！一ノの分離比は期待比とよく適合した（Table　12）。これら

3遺伝子間のうち，A　eρ一1一一ρo治2間では22，1±4，6％，　A　c、e　一一ノー　sp　／一！間

では42．3±6．0％及びρ侃一2一一8〃一1間では21．8±9，4％の組換価がそ

れぞれ算出された（Table　13）。

　KL403xAcc419のF？集団では，　Aeρ一ノ，　Sdh　一1及び〃一3の各遺伝子の分離比はいず

れも期待比に適合した（Table　12）。これら3遺伝子間のうち，　A　cp－！一〃一3間で

は30．1±5．8％，46ρ一／・一一Sdh－！間では35，6±4，9％，，Sdh－1　一　r／－3間

では16．1±4．3％の組換価がそれぞれ得られた。したがって，r1一，？はA　cp　一！と

甜か！の間に位置していることが明らかとなった。

　さらにd－33と〃一3の関係を調査するためにd－33を持つFL27に〃一3を持つKL403を

交配した。F，個体はFL27よりも草丈が高く，KL403と同程度の草丈を示し成下は捲

葉となった。F2集団ではKL403型とFL27型が分離したが，葉に関して正常型の個体

は全くみられず，KL403型：FL27型＝169：54で単遺伝子による期待比の3＝

1によく適合した（Table　12）。

　F，個体で捲葉が認められたことから，これら2種の劣性遺伝子は同一座の対立

遺伝子と推測される。なお完全連鎖の可能性も否定できないので今後，葉の形態

を支配する遺伝子と節間伸長を支配するこれらの遺伝子の関係について詳しい検

討を要する。

　34か1とsp1－1の位置関係を明らかにするため，　IR36x鹿児島在来のF2集団で

Sdh－1とPo．．v　一一2間の組換価を算出して，既知のsρ／一／とP6w－2間の組換価と比較した。

sρ1一1一一ρo㌍2間及びぶ励一1－Po，，v－2間ではそれぞれ21，8±4，8％，16。6

±3、8％の組換価が得られた。したがって，5ρた1が甜か1より外側に位置すると

推測される。また，Ac，o　一一1一　s）o／一一1間及び4‘ρ一1－5励一1間ではそれぞれ42，3

±6、0％及び35、6±4，9％の組換価が得られ，やはりsp！一！がSdh－1よりも外

側に位置することを示すデータが得られた。重複するデータに関して加重平均し

て組換価を求め，以下に示した。

　Ch　ro　moso　me　12

　　　　　　　　　　　　42．3
－q一一一一一一一一一一一一一一一　35．6　一一一一一一一一一一一一一一一一一．）．

　　　　　　　　一qF一一一一一一一一一一一一一　21．8　一一一一一一一一一一一一．b

　　　　　　　　ぐ一一一一一一1　6．6・一＿＿＿＿＿＿＿＿→〉

一e一一一一一一一　29．5　－t’一．pt

一．一一一一　23．2　一一一一一　7．6　一一N一一16．1　一一一．

A　cp－1 Pox－2 rl－3　（一　r／一　12　／　d一　33

　4．Z

Sdhe1 sp／一1
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SPノーノとSdh－！の連鎖関係については，比較に用いた組換価が異なるF2集団から算

出されていること，それぞれの標準誤差が大きいことなどから今後，再検討を要

する。

　本実験では以上の如く，Est－5の連鎖地図上の位置を推定すると共に，新たに8

遺伝子の連鎖地図上の座位を明らかにした。さらに，各アイソザイム遺伝子の近

傍に存在する遺伝子をKINOSHITA（1987）の地図から探索したところ，第6連鎖群の

マーカーの位置関係からKINOSHITA（1987）及び00SUMI　et　aL　（1989）の指摘した通

りに感光性のSe・一一1の近傍にP8た2が存在すると推定される。またAdh－1の座位がい

もち病抵抗性遺伝子Pl　一aの近傍にあることがKINOSHITA（1987）のまとめた連鎖地図

上におけるノa，v一一4及びPi－aの座位から推定された。

考 察

　日本型品種間ではアイソザイムの多型が稀にしかみられないため，複数の遺伝

子座の多型を得るためにインド型と日本型の品種を交配する必要があった。しか

し，このような遠縁品種間交雑ではF2で標識遺伝子の異常分離を生じる。第1，

4，6，7連鎖群では，ga遺伝子の影響により異常分離を頻繁に生じる報告例が

ある（SATO　et　aL　1987）。本実験では，第12群のアイソザイム遺伝子について

も異常分離が観察されたため，第4章第2節で明らかにしたようにインドの在来

品種と日本型の標識遺伝子系統の交雑を用いて，第12連鎖群の標識遺伝子にお

ける異常分離を回避することを試みた。これらの交雑組み合わせではAcρ一1の分離

比に異常が認められたが，その他の遺伝子の分離比は期待比に適合したため連鎖

分析を行うことができた。

　アイソザイム遺伝子では所属連鎖群の判明しているのは20酵素種49遺伝子

に及ぶ（MORISHIMA　and　GLASZMANN　1990）。しかし，従来の連鎖地図上に位置づけ

られた遺伝子は少ない。本実験により初めて第3，第11，第12連鎖群に7種

のアイソザイム遺伝子の座が決定できた。これらを利用して実用形質についての

連鎖分析が行われれば，アイソザイム遺伝子が実際の選抜や遺伝子タッギングに

役立っと考えられる。

　本実験では，新たにAdh－！といもち病抵抗性遺伝子Pi－aとの連鎖関係を連鎖地図

上の位置から推定した。このように実用形質と密に連鎖するアイソザイム遺伝子

がわかれば，それらの遺伝子を出発点としてクロモソームウオーキングが可能とな
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る（AARTS　et　al、1991）。さらに，　EST，　PGD，　PGIなど同一アイソザイムでありな

がら異なる染色体に散在している場合もあった。α一amylaseやADHなど（RANJHAN

eta！．1991）と共にこれらの重複遺伝子の存在や連鎖地図上の位置が明らかにな

ったことは，系統分化上にも意義があると考えられる。

　今後，連鎖地図上に位置づけられたアイソザイム遺伝子が標識遺伝子として実

際の育種へ活用されることが期待される。
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Table　10． Morphological　and　physiological　markers

involved　in　nine　strains

Strain Marker　gene Sourcei）

FL27

FL58

FL280

FL330

H－482

KL403

KL514

恥1
民一1

d－3S

ch1－1，　spノー1

／a　l／一4

ch　l－1

1ヨ．，t’

r／－3（　＝r1一一1）　2＞

彦・一／（t）

禽1「ダ，／短ヂ

Esl－」”，　Pgd－26

KY

KY

KY

KY

HK

KY

KY

NIG

NIG

‘’HK　KY　and　NIG　indicate　the　strains　obtained

　　from　the　Plant　Breeding　lnstitute，　Hokkaido　University，

　　the　Plant　Breeding　laboratory，　Kyushu　University，　and

　the　Agricultural　Genetics　Laboratory，　National　Institute

　of　Genetics，　respectively，

2＞ノ’！一3is　equivalent　to　1・’！一／which　was　formerly　named　by　IWATA

　and　OMURA　（1975），
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Table　11，　Twelve　varieties　used　as　parents

Parental

varieties
Classification　of

Indica－Japonica

Origin

IR36

Kagoshima一
　　リ　　　　　　　　　コ

zaユral

AccOOl

Acc224

Acc259

Acc419

Acc435

Acc437

Acc563

Acc647

Acc721

Acc853

Indica

Indica

Indica

Japonica

Japonica

Indica

Inidca

Indica

Japonica

Japonica

Indioa

Indica

Philippines

Japan

Vietnam

Philippines

Philippines

India

India

India

Japan

Indonesia

China

Taiwan
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Table　12，　F2　segregations

，

Linkage　grouP　1

Cross

モ盾高b奄獅≠狽奄盾

　　　　麓た5
@
A
I
A
I
　
A
I
A
2
　
A
2
A
2
膚
　
一

X2　for　　　　　　　　　　　　　　　　　　Iax　panicle

P：2：1　（p）　　　　　　／3．ヤ’Normal

2（2for

P：3（p）

H－482xAcc　721

g－482XFき一1

29　27　13

P8　23　15

10，68（　　〈0．01）　　　　　　　　　　　　　14　　　　　55

Q，11（0，3－0，5）　　　　　　　　　　　　　12　　　　　44

0．82（0。3－0．5）

O，38（0，5－0，7）

1

Linkage　group　3

Cross

モ盾高b奄獅≠狽奄盾

　　　6励一1

`IAI　AIA2　A2A2

κ2for　　　　　　　　　僧1－1
P：2：1　（p）　　　　　　　　　　　AIAI　AIA2　A2A2

X2　for

P：2：1（p）

i
［
i
1

AccOOI　XAcc259

eL58　　×Acc259

eL330　XIR36

jL514　X　IR36

39　91　39

P1　33　16

1，00（0．5。0．7）　　　　　　　　　　　　　40　　　86　　　43

P，43（0，3－0，5）

@　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　67　108　72

@　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　41　70　56

0，16（0．9〈　）

S，09（0，1－0，2）

V．06（0．02－0，05）

1
し

Linkage　group　3

i

Cross

モ盾高b奄獅≠狽奄盾

chlorina

ｲカノー！Normal

フ（2　for　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　virescent

P　：　3　　（p）　　　　　　　　　　　　　　　　　｝！『ノ（t）　　Norma　l

X2　for

P：3（p）

i
ξ

FL58　　xAcc259

eL330　XIR36

jL514　X　IR36

13　　　47

U8　　　179

0．36（0，5－0，7）

O，84（0，3－0，5）

@　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　34　　　133 1，92（0，1－0，2）

ト

Linkage　group　6

Cross

モ盾高b奄獅≠狽奄盾

　　　吻。－3

`IAI　AIA2　A2A2

2C　2@for　　　　　　　　　　　　魔！「2P　　　　　　κ2　for

P：2：1　（，o）　　AIAI　AIA2　A2A2　1：2：1　（ρ）

　　麓た2

`IAI　AIA2十AIA2　1

κ2fOr
@：3（1））

l
I
．

研1　×IR36

`cc563×Acc853　　21 52　20

　　　　　　　　　　　15　　　37　　　25　　　　2。71（0．2－0，3）

P，32（0，5－0，7）
24　　　69　　0， 03（0，8－0．9）

　　　　　　　II
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Table　12，　（continued）

，

Linkage　group　6

Cross ㎏4「2 X2　for 雁1「2 X2　for
combination 依1AI　AIA2　A2A2 1：2：1（io） AIAI　AIA2　A2A2 112：1（p）

Erl　　XIR36　　　　　　　18 34　25 2，32（0，3－0，5） 13　41　23 2，92（0，2－0，3）

1

Acc563　XAcc853 18　54　21 2，61（0，2－0，3）

Linkage　group　11

Cross んの一ノ X2　for 伽げ一ノ κ2for
combination AIAI　AIA2　A2A2 1：2：1（p） AIAI　AIA2　A2A2 1：211（p）

Acc224　x　Acc647　　　　　31 40　21 3，74（0，1。0，2） 31　39　22 3，89（0，1－0， 2
）

FL280　XIR36 15　28　15 0，69（0，7－0， 8
）

FL280　XAcc437　　　　　18 44　30 3，30（0，1－0，2）

1

Linkage　group　l　l

Cross
1azy　growth

?ａＣ奄 X2　for 　●ulrescent κ2for
ゴ

1
｝
「

combination 13　Norma1 1：3（p） 正／一4　Normal　　1 13（ρ）

FL280　XIR36 15　　43 0，02（0，8－0，9） 14　　44　　　0． 02（0，8－0． 9）
FL280　×Acc437 26　　66　　　0， 52（0，3－0， 5）

Linkage　group　12

1

Cross 4（γ，一1 κ2for PO．七“「2　　　　×2 for

1

corhbination　　　　　　　　AlA1 AIA2　A2A2 112：1（ρ） AIAI　AIA2十AA2　1 ：3（p）

ト

； FL27　xAcc435　　　　　　40 90　49 0．91（0．5－0，7）　　　　　　　　　　　　36
143　　　2． 28（0．1－0．2）

FL58　xAcc435　　　　　　17 47　36 7，58（0，02－0，05）　　　　　　　　　　　　18
82　　　2， 61（0，1－0，2）

KL403　x　Acc419　　　　　　23 45　16 1，60（0．3－0．5）

ヒ IR36　xKagoshima。

@　　　　　　尋　　　　　　　　ozalra1 32 83　　　0， 49（0，3－0，5）
1
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Table　12，　（continued）

Linkage　gorup　12

Cross

combination

　　　Sdh－1　x　2　for

AIAI　AIA2　A2A2　1：2：1　（p）

dwarfness

d－33　Norma　1

x2　for

1：3　（p）

FL27　XAcc　435

KL403×Acc419

1R36　×　Kagoshima一

　　　　　　　コ　　　　　　　　　　

　　　　　　zalra1

22　42　20

34　49　32

O，10（O，9〈　）

2，　58（O，　2－O，　3）

34 145 3，　44（O，　05－O．　1）

Linkage　group　12

Cross

combination

rolled　leaf

r／一3　Normal

x2　for

1：3　（p）

spotted　l　eaf

sp／一！　Norrna　l

x2　for

1：3　（p）

FL58　X　Acc435

KL403　X　Acc419 21 63 0，00（0，9く　　　）

24 76 O．　05（O．　8－O．　9）

Note：Al　and　A2　indicate　two　kinds　of　alleles　derived　from　female　and　male　parents，　respectively，
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Table　13， Linkage　relations detected　between　isozyme　and　other　loci

噂

Linkage　gorup 1

Cross Gene　combi一 F2 segregatiOI1 X2 for
combination nation（A　lB）　　　　　純　h R，C．　V，（％） A－BB A－Bb A－bb　aaBB　aaBb aabb　D　　　　　　R，　C，　V， 2＞ ip）

　
　
　
　
I
I
－
4
8
2
　
X
　
A
c
c
7
2
1
3

13鳶’：禽’一5 30，0±6．4 12 26 17　　1　　1 12　　　　　15，64 （〈0，01）

H－482XF5－1 ノ灘：禽た5 15．1±5，1 15 22 7　　0　　1 11　　　　　5，08 （0，3－0。5）

Linkage　group 3

Cross Gene　combi一 F2　segregation X2 for
combination nation（A：B） R，C，　V．（％） AABB　AABb AAbb　AaBB　AaBb Aabb　aaBB　aaBb　aabb R．C，　V， （／1）

「

AccOOIXAcc259 鋤一1：雁1一ノ 8，4±1，6 33 7 0　　5　76 5　　1　　8　34 3．54 （0，8－0，9）

（A－BB　A－Bb A一・bb　aaBB　aaBb aabb）

FL58　　×Acc259 oケ1一ノ：6励一1 3，6±2，4 16 31 0　　0　　2 11 2．80 （0，7－0，8）

FL330×IR36 酌1一ノ：雁1－1 27，2±3，2 64 87 28　　8　21 39 6．58 （0，2－0。3）

1　　　　KL514　XIR36
|

塾・一ノ（t）：1割一ノ 34，4±4，4 51 56 26　　5　14 15 8．57 （0，1－0，2）

Linkage　group 6

Cross Gene　combi一 F2　segregation X2 for
l　　　　combination nation（A：B） R，C，　V，（％） AABB AABb AAbb　AaBB　AaBb Aabb　aaBB　aaBb　aabb R．C． V，ω

Fべ1×IR36 爾ガー2：！葱1－2 29，6±4，6 6 9 3　　6　22 6　　1　10　14 6．79 （0，5－0，7）

恕Jr2：廃・た2 24．2±4，1 7 9 2　　6　23 5　　2　　5　18 10．54 （0。2－0，3）

8タた2：！セた2 9．6±2，6 11 4 0　　2　32 3　　0　　5　20 4．46 （0．8－0，9）

Acc563×Acc853 4〃一3：！葱た2 20，8±3，4 13 7 0　　8　36 8　　0　11　10 5．91 （0，5－0，7）

（A－BB A－Bb A－bb　aaBB　aaBb aabb）

8£！一2：バ脚一3 7，5±2，8 20 47 2　　0　　5 19 2．44 （0，7－0。8）

禽た2：雁た2 23，1±4．9 21 41 7　　0　13 11 5．41 （0，3－0。5）
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Table 13 （continued）

り

Linkage　group 11

Cross Gene　combi一 F2 SegregatiOn X2 for
combination nation（A：B） R，C，　V，（％） AABB　AABb AAbb　AaBB AaBb　Aabb　aaBB　aaBb　aabb R，C， V，ω

Acc224　xAcc647 4助一1：伽」一1 19，4±3，3 21 9 1　　9 25　　5　　1　　6　15 5．66 （0，5－0，7）

（A－BB　A－Bb A－bb　aaBB aaBb　aabb）

FL280×IR36 ！3：爾」一ノ 14，2±4．9 13 27 3　　2 1　12 12．33 （0，02－0，05）

｝／一4：！短一1 5，4±3．0 15 27 2　　0 1　13 0．38 （0，9く　）

FL280　×Acc437 彦／一41んの一1 26．8±5，3 27 33 6　　3 11　12 5．51 （0，3－0，5）

（A－B一 A－bb aaB－aabb）

FL280×IR36 1ヨ：参／一4 9．0±4，0 41 2 3　12 0．20 （0．9く　）

Linkage　group 12

Cross Gene　combi一 F
2
segregation X2 for

combination nation（A：B） R，C，　V，（％） AABB AABb AAbb　AaBB AaBb　Aabb　aaBB　aaBb　aabb R，C． V，　（p）

KL403xAcc419 5励一／：編0－！ 35，6．±4，9 6 10 4　11 23　　　　8　　　　　1　　　10　　　11 3．66 （0，8－0，9）

（A－BB　A・一Bb　A－bb　aaBB aaBb　aabb）

FL27　X　Acc435 ρ∂．㌃’「21忽，一／ 23．9±3．6 46 78 19　　3 12　21 2．79 （0，7－0，8）

4－33：4｛γ，一1 29，2±3，9 47 74 24　　2 i6　16 4．19 （0．5－0，7）

FL58×Acc435 勿．電’「2：癬，一！ 22．1±4，6 34 41 7　　2 6　10 8．26 （0．1－0，2）

謂1一ノ：廟0－1 42，3±6．0 28 38 10　　8 9　　7 9．23 （0，1－0，2）

KL403xAcc419 〃一3：忽｝一1 30，1±5，8 16 34 13　　0 11　10 3．44 （0，5－0，7）

IR36

〃職9：5励一ノ 16，1±4，3 20 37 6　　2 3　16 5．28 （0，3－0，5）

XKagoshima－
@　　o　　　　　　　　●@zalra1 ん．牝2：鋤一ノ 16，6±3，8 29 45 9　　3 4　25 9．84 （0，05－0，1）

（A－B一 A－bb aaB－aabb）

FL27　X　Acc435 4”1！わ．毒’r2 7，6±2，1 138 7 5　29 3．44 （0，3－0，5）

FL58　x　Acc435 ！り竜’一2：∫ρ1－1 21，8±4，8 70 12 6　12 3．01 （0．3－0，5）

1＞Aard　a　show two　kinds　of alleles　at the　A 10cus， Bandb show　two　kinds　of　alleles　at the B1㏄Us，
　　　　2）R，C，　V．

奄

indicates　recombination　value in percent，
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　　　　　　　Lane　2　shows　that　in　an　Fi　plant　of　AccOOI　x　　Acc259．
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7

　　　　　　に基づく品種群の分類

　　　　品種群別へのアイソザイム
　　　　　　　　　　遺伝子の利用

　　アジアのイネ品種の分類は雑種不稔性や血清学的な方法（加藤・丸山　1928，

加藤ら1928）により，インド型及び日本型に2大別された。その後，岡（1953a）

は複数の形態・生理的形質を用いた判別関数によって大陸型（インド型）と島型

（日本型）を分類し，さらに日本型品種を熱帯日本型と温帯日本型へ細分した。

松尾（1952）は籾型を含む複数の形質から3群に分けたが，加藤ら（1928）及び岡

（1953a）によるインド型・日本型の分類とは必ずしも一致しておらず，これらの分

類の相違はイネの遺伝変異の複雑な様相を反映したものと考えられる（佐藤

1991）　o

　CHU（1967），　PAI　et　aL（1973，1975），　SHAHI　et∂1，（1969）は，インド型及び

日本型品種のそれぞれにパーオキシダーゼや酸性フォスファターゼの異なる対立

遺伝子が対応すること，MORISHIMA　and　OKA（1981）は12種のアイソザイム遺伝子

がインド型と日本型の各品種群を識別する標識になることを示した。また，

GLASZMANN（1987）も複数のアイソザイム遺伝子が両品種群の識別に役立っことを

報告している。このように複数のアイソザイム遺伝子と系統分化の関連が示唆さ

れるが，アイソザイムの作用は淘汰に中立的であることから，系統分化にはアイ

ソザイムの有する生理的機能ではなく，同遺伝子座と連鎖する別の要因が直接的

な役割を果たして来たと推測される。

　本実験ではインド型・日本型品種群に特異的なアイソザイム遺伝子を探索し，

それらを用いてイネの分類法の確立を試みた。

　インド型・日本型品種群に特有なアイソザイム遺伝子を明らかにするために，

岡（1953a）が複数の形態・生理的形質に基づいて分類したアジア各地の在来品種か

ら，インド型を30品種，熱帯日本型を21品種及び温帯日本型を9品種を任意

に選んだ（Table　14）。日本の在来品種は2品種しか含まれていなかったため，日

本の在来品種の多型については聖節で詳細に調査した。種子は30℃に保った恒
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　、曾

懸
欝
、
㍗
冠
　
　
冒
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温器内で催芽させた。Table　3に示したアイソザイム遺伝子のうちAdh　一2を除く

18遺伝子について，催芽後4－5日目の幼芽を用いて調査した。アイソザイム

の電気泳動法並びに染色法は第1章と同じ方法を用いた。遺伝子座内の分化の程

度を表すためには，遺伝子多様度（Gene　diversity；h）を次の式

hj＝1－Z　x　ij2

により算出した（NEI　1975）。　h，は」座の遺伝子多様度，ΣXijは」遺伝子座に

存在するi対立遺伝子の頻度の自乗を合計したものである。

　インド型・日本型の判別には各アイソザイムの遺伝子頻度から次の式で判別値

（D値）を算出して用いた。

D　i＝　F　ii／（F　ii十　F　w）

F　il及びFi」はそれぞれ複数形質の組合せ様式から判別したインド型品種群（1）

及び日本型品種群（J）におけるi対立遺伝子の出現頻度である（森島　1988）。

これらD値の平均値である」値により，各品種をインド型と日本型へ群馬した。

糸吉 果

　アジアの60品種においてはアイソザイム遺伝子の18座でそれぞれ1－4種
の対立遺伝子の存在が認められた。A　cρ　一！，　A〃ρ　一2，　Cat一一ノーt　Esl－2，　Ma！一1，　Pgd－1，

Pg　1－1，　P8た2，ρ8ノー3．　Po．tr’一2，　Sdh　一1の11座のうちEst　一一・2，　Pgd－1及びSdh・一／では

3種の対立遺伝子，他の座では2種の対立遺伝子がみられた。これらの11座で

は遺伝子多様度が0，283－0，601と多型で，両品種群間の遺伝子頻度は有

意に異なっていた（Table　15）。残りの4座のうち〃カー1では4種の対立遺伝子，

砺ρ一1，A〃p　一3．．　Est－9では3種の対立遺伝子がみ出された。これらの4座では遺伝

子多様度が0，184－0，438であり，両品種群の遺伝子頻度には有意差が認

められなかった。さらにAcc624は出現の稀なAdh－1のnull遺伝子を有していた。そ

の他の3座では両品種群で大部分の品種が同じ対立遺伝子を有していたが，

Acc721及びAcc259の2座ではそれぞれ出現頻度の稀なEst－5i’とGdh－／i7が存在し，

これらの遺伝子多様度は0，033と低かった。さらに，Pgd一一！ではAcc347及び

Acc624のみがP．9d－2z7を有しており，この座の遺伝子多様度も0，064と低かった。

　熱帯日本型（Tr）と温帯日本型（Tm）の品種群間の遺伝子頻度を比較したところ，

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　鴨”
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伽ρ一3及びPsd一ノの遺伝子頻度が有意に異なっていた（Table　16）。これは熱帯日本

型のうち43％の品種がAmUP－32を，38％の品種がPgd－12を有していたためと考

えられる。Adh－1及びEst　一2の2座においても熱帯日本型のうち5％がA・dh－12，

24％の品種がEst－2iとそれぞれ温帯日本型にみられない特異な対立遺伝子を有

していた9．また，熱帯及び温帯日本型の70％以上の品種が共通する遺伝子とし

てAdh　一一　1i及びEst－2‘？を有していたため，この2座では両日本型品種民間の遺伝子

頻度に統計的な有意性が認められなかった。

　熱帯及び温帯日本型品種群間では異なる出現頻度を示す遺伝子座は少なく，両

品種に共通して高頻度で出現する対立遺伝子が存在していたため，両日本型品種

を分類する判別値の算出を行わなかった。一方，インド型・日本型品種群間で対

立遺伝子の出現頻度が有意に異なっていた11座について判別値（D値）を算出

した（Table　17）。　A　c，o　一・　1，　Anep　一一2，　da　t－1，　Est－2，1’gノーノ，　Pgi－2及びPoκ一2のD値は，

森島（1988）の算出した値と類似しており，インド型・日本型品種群にそれぞれ特

異的な遺伝子を有する座であると判明した。さらに，本研究において新しくD値

を算出したMaノーノとP81－3の2座では，それぞれ0と1に近いD値が得られたこと

から，これらは上記の7座に加えて両品種群に特異的な遺伝子を持つ座であるこ

とが明らかとなった。

　Est－2では，　Est－2‘吸び8st－22）についてそれぞれ0と1に近いD値が得られたが，

もう1つの対立遺伝子のEst一・2fではO．64と中間的な値が得られた。これはイン

ド型・日本型品種山内でEs　t－21を持つ品種が，それぞれ30％及び17％と同じ

程度に低い出現頻度を示したためであり，このように中間的なD値を示す遺伝子

座を用いるとインド型及び日本型の判別が困難になると考えられた。さらに，

Pgd－1’，　Pgd一一ノ2及びぶ励一12においても，それぞれのD値が0．39，0，47及び

0．40と中間的な値が得られたが，同座のPgd－13，　Sdh　一1i及びSdh－14ではD値が

1となりインド型品種に特異的な対立遺伝子と考えられた。しかし，これらの遺

伝子を持つ品種の出現頻度は低く，Pgd一ノ3，　Sdh　一1，及びSdh一ノ4の頻度は，それぞ

れインド型で9品種（30％），9品種（30％），ならびに1品種（3％）で

あり，これらの遺伝子はむしろ品種群の判別を低めることが予想される。

　品種群判別の指標としてD値が算出されたが，1座のみのD値を用いると特定

の遺伝子座において日本型品種に多くみ出される遺伝子を持っているインド型品

種を日本型として判定を誤る危険性が高い。そのため簡便な判別が行える範囲内

で，できる限り多くの遺伝子座のデータから品種群判別を行うことが望ましい。

本実験では，D値を算出した11座と，その中から判別効率を低めると予想され

る遺伝子座を除いたD値のそれぞれの平均である二値により品種群の判別の効率

を比較した。ただし，森島（1988），SANO　and　MORISHIMA（1992）やNAKAGAHRA（1978）

ケ6
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がEst　一一2を品種判別に用いているため，判別効率を低めることが予想された遺伝子

座のうち，Pgd－！及びSdh　一！のデータを除外した9座の万値の算出を行った。60

品種について算出した2種類の万値の頻度分布は，それぞれ不連続であった。さ

らに，2つの不連続集団を構成する品種は両判別法において完全に一一致した

（Table　18）。それぞれの万値の頻度分布で不連続になった2集団の三値を平均し

て差を求めたところ，9座の」値により分けられた2集団の差（0，667）が

11座による2集団の差（0，581）より大きかった。したがって，11座より

9座の万万を用いた方がより明瞭な分類が可能であると考えられる。

　次に9座のD値による品種分類が形態・生理的形質による分類（OKA　1958）とど

の程度一致するかを比較した（Table　19）。　Acc321（インドネシア在来種）は

形態・生理的形質からは日本型と判別されたが，A　cρ　一ノ，　hlaノー一　1，　Pg　1－！以外のアイ

ソザイムの6座ではインド型に特異的な遺伝子を持つため万値が0．64となり，

インド型と判別された。それ以外の59品種では形態・生理的形質による分類と

アイソザイムのD値による分類の判定が対応しており，形態・生理的形質によっ

て分類された日本型品種は1品種を除いて0．0－0．4の万値を，インド型と分

類された品種は全て0，6－1，0の」値を示した。

　以上の結果から，0．0－0，4までの万値を示す品種を日本型，O，6－1，0

までの」値を示す品種をインド型と分類した。この分類ではおよそ98％の確率

で形態・生理的形質による分類（岡　1953a）と一致した。さらに，本実験で新た

にインド型・日本型の品種群判別の指標となったMa・／一ノ及びρ81－3の2座は，今後

これら両品種群の分化機構を探索するための重要な遺伝標識になると考えられる。

考 察

　アイソザイム遺伝子の多型は栽培年内の品種群の分化の探索に利用されて来た

（GLASZMANN　1987，　MORISHIMA　and　OKA　1981）。その結果，品種群に特異的に存

在する対立遺伝子が明らかにされ，それらを用いた品種群の遺伝的距離の推定が

行われた（MORISHIMA　and　OKA　1981）。しかし，アイソザイムはそれ自体が淘汰に

対して中立的であると考えられ，アイソザイム遺伝子自体が直接的に系統分化に

関与したとは考えられない。一方，野生種の生態型である一年生と多年生に特異

的なアイソザイム遺伝子は，出穂期などの生活史特性を支配する遺伝子と連鎖し

ていることが明らかにされている（MORISHIMA　1991）。栽培種の多型調査からも各

品種群に特異的なアイソザイム遺伝子の存在が明らかになって来た。今後，この

㌻ワ
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ようなアイソザイム遺伝子を用いて適応形質との連鎖分析が行われることにより，

密な連鎖関係が明らかとなる可能性がある。本実験では栽培種の分化とアイソザ

イム遺伝子の多型性の分化の関連を明らかにすることを試みた。

　アジアの栽培種には2つの品種群が存在している。その分類の指標としては，

従来，形態及び生理的形質や生殖的隔離の機構に係わる遺伝子が用いられており

（加藤・丸山　1928，加藤ら1928，岡　1953a，　OKA　1958），　いまでも重要な判

別形質として系統分化に利用されている（GLASZMANN　1987，　MORISHIMA　and　OKA

1981，佐藤　1991，　佐藤ら1990）。それらの指標により分類されるインド型は

東南アジア，日本型は中国北部及び日本にみられることが多い。これら両品種群

の栽培地域が重なっているタイ北部，インドネシア及びインドシナからヒマラヤ

山麓の地域では，日本型は高地の水稲か低地の陸稲としてみ出される

（GLASZMANN　1987，　SANO　and　MORISHIMAユ992，佐藤　1991）。このように日本型

品種はインド型品種と生態的に異なる場所に栽培されており（丁　1957，

MORISHIMA　et　aL　1984，　SATO　et　aL　1986），両品種群は環境に対する適応能力

の差異を有すると考えられる。ただし，これら2つの品種間交雑のFi個体では不

稔性，F2後代では遺伝子の異常分離を高頻度に生じるため，インド型・日本型品

種群は生態型よりも高度の分化を生じていると考えられる。

　これら両品種群のアイソザイム多型調査から，それぞれがアイソザイムの9座

において異なる対立遺伝子を有していることがわかり，アイソザイム遺伝子レベ

ルでの遺伝的分化も明らかとなった。さらに，これら9座の万値がO．0－0．4

の品種は日本型に，0，6一一一1．0の品種はインド型に対応した。0．4－0，6

の万値をとる品種は本実験の供試材料には存在せず，アジアの大部分の品種はア

イソザイム遺伝子について2極化していた。しかし，アッサム，シッキム及びネ

パールなどの地域にはアイソザイム遺伝子の多型調査から，インド型と日本型の

中間的な特徴を示す品種が存在する（SANO　and　MORISHIMA　1992）。本実験の供試材

料では，インドネシアに形態・生理的形質からは日本型でありながら，アイソザ

イム遺伝子からはインド型と判定される品種が存在していた。このように単独の

遺伝子座についてのデータだけでは品種の群別を誤る可能性があり（MORISHIMA

and　OKA　1981），両品種群の分化は単純な機構で説明できるものではない。さらに，

前節の連鎖分析の結果からは，品種群に特異的なアイソザイム遺伝子は必ずしも

互いに連鎖しているわけでなわかった。すなわち，品種群に特異的なアイソザイ

ム遺伝子のうち，4び一1及びPox－2が第12連鎖群，4〃一2が第8連鎖群，　Ca・t－1，

Est－2及びPg　i－2が第6連鎖群，　P91－1が第11連鎖群に，それぞれ所属していた。

同じように両品種群のそれぞれに特異的な形態・生理的形質の組み合わせ（岡

1953a）についても同様の傾向がみられる。これらの遺伝子群は必ずしも連鎖して

ワ9

難羅灘
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いないため，これらの品種群別の指標となる形質は適応形質や生殖的隔離に働く

複数の要因と連鎖すると推定される。

　本論文では第4章において，適応形質や品種群に特異的な形質とアイソザイム

遺伝子の連鎖関係を調査し，さらにインド型・日本型品種間の交雑後代で生じる

異常分離をアイソザイム遺伝子を利用して調査した。

？5
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Table　14，　Asian　native　varieties

Accession

number
Name　of　original
　　　　　　　　　　　　　　ロvarletles

Origin

70a　som　cau

U－kuh－tsing－you

Pei－kuh

Tuan一一kuang－hwa－10

Liu－tou－tu

O－1uen－chung

U－kuh－tsing一’you

Hong－ka－chiu

P．　T．　B．　10

A，　D，　T，　4

A．　D，　T．　14

P，　T，　B，　7

M．　T，　U．　9

P．　T，　B．　8

Paduhai　perumal

Pweabinni　mymensingh

Magi　of　bogra

Seratoes　hari

He－nan－tsao

Mao－tu－tao

Chiang－si－wan

Nan－shang－wan

Chin－sen

Hsiang－shan－sha一一shan

Kun－min－tsieh－huan

Ming－hou－tsiu－tsao

Fu－chou－ta－tsao

Siao－Chung－kuh

Habun

Patpaku

Vietnam

Taiwan

Taiwan

Taiwan

Taiwan

Taiwan

Taiwan

Taiwan

India

India

India

India

India

India

India

India

India

Indonesia

China

・China

China

China

China

China

China

China

China

China

Taiwan

Taiwan

60
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．
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Table　14　（continued）

Accession

number

Tr／Tm Name　of　origina1
　　　　　　　　　　　　　　コvarletles

Origin

Japonica

Acc201

Acc206

Acc220

Acc221

Acc224

Acc226

Acc242

Acc259

Acc272

Acc318

Acc321

Acc325

Acc347

Acc446

Acc504

Acc521

Acc563

Acc624

Acc642

Acc644

Acc647

Acc657

Acc703

Acc708

Acc709

Acc712

Acc718

Acc757

Acc848

Acc871

r
r

T
乙
T
・

T
ユ
T
ム
T
」

m
r

T
凪
T
』

T
ム
T
エ
T

Davao

Macan　coranglan
Sinanpablo

Inakupa

Macan　menita

Ketan　koetoek

Malagkit一
　　Plrurutong

Pirurutong

Kasungsong

Boegi　inda

Gadi

Kaninranga

Naaeroek　I

Poung　ngeun

Taichung　65

Kisshin

Kinoshitamochi

Gendjah　ratji

Padi　1｛asalle

Padi　paelae－

beong

Padi　ase　banda

Padi　Iadang　ase－

poeloe　komok

Ta－mao－tao

Ta－pei－mang

Tsao－siao－pei－

tao

Yie－wan－tao

Hsu－chou－san－

pei

Koddi

Bohai

Nabeshi

Philippines

Philippines

Philippines

Philippines

Philippines

Philippines

Philippines

Philippines

Philippines

Indonesia

Indonesia

Indonesia

Indonesia

Thailand

Taiwan

japan

Japan

Indonesia

Indonesia

Indonesia

Indonesia

Indonesia

China

China

China

China

China

China

Taiwan

Taiwan

Note：Tr　and　Tm　indicate　Tropical　and　TemperaVd

　　　　　Japonica　types，　respectively　（OKA　1953a），
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Table　15，　Allelic　frequencies　for　18　isozyme　loci　in　lndica

　　　　　　　　　and　Japonica　varieties　and　gene　diversities　for　the

　　　　　　　　　respective　loci

Locus Allele No，　of　varieties　（％）

Indica Japonica Total

Gene

diversity

A　cp　一・1

－
⊥
2

30　（100）

o（　o）

o（　o）

30　（100）

30　（　50）

30　（　50）

O，　5

Adh－1
0
1
↓
9
幽
3

（
U
O
り
0
1

　
2

（
（
（
（

o）

97）

o）

3
）

－
⊥
5
4
0

　
2

（
（
（
（

3
）

83）

13）

o）

－
⊥
4
4
1
二

　
5

（
（
（
（

2
）

90）

7
）

2）

O，　185

Amap－1 1
⊥
り
4
り
0

25　（

4（

1（

83）　29　（　97）

13）　e（　o）

3）　1（　3）

54　（　90）

4（　7）

2（　3）

O，　184

Amap　・一2 －
り
6

2（　7）

28　（　93）

28　（　93）

2（　7）

30　（　50）

30　（　50）

O，　500

吻ρ一3 1
1
り
山
つ
0

20　（

9（

1（

67）　21　（　70）

30）　9（30）

3）　O（　O）

41　（　68）

18　（　30）

1（　2）

O，　438

Ca　t一ノ
1
1
り
6

29　（　97）

1（　3）

1（　3）

29　（　97）

30　（　50）

30　（　50）

O．　500

ffs　t－2 0
ー
エ
リ
乙

（
（
（

O
J
O
σ
り
乙

　
　
1

30）　24　（　80）

30）　5　（　17）

40）　1（　3）

33　（　55）

14　（　23）

13　（　22）

O，　601

Est－」r ー
ユ
り
乙

29　（　97）

1（　3）

30　（100）

o（　o）

59　（　98）

1（　2）

O．　033

92ノ

　　　　　　　　　　　　更．；．．
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Table　15．　（continued）

Locus

岡亀●

Allele No．　of　varieties　（％） Gene

diversity

塁
一
ζ
1
、

．
　
P

・
至
ザ
．
－
・
老

Indica Japonica Total

Est　一9

Gdh　一1

11a　！一！

Pgd－1

Pgd－2

Pgi－7

P～rノー2

Pgi－3

Po，．t・一2

Sdh－1

－
↓
り
6

ー
ユ
リ
乙

－
り
山

－
り
乙
り
0

－
り
乙

－
り
6

－
り
6

A
U
1
⊥

0
1
⊥

－
⊥
9
山
4

4
f
O

2

n
U
O

3

n
U
O

　
3

4
7
－
0
り

一

）
）

01
（
（
n
U
O

3

）
）
7
9
0

8
1
⊥

（
（
ρ
U
4

2

）
）
9
σ
7

り
O
e
U

（
（
1
よ
り
6

）
）
7
り
0

　
9

（
（
り
6
8

　
2

）
）
7
0
0

り
6
7

（
（
8
り
自
　
2

）
）
）

り
0
ぐ
0

（
（
（

Q
U
n
U
1

　
2

（　80）

（　20）

（100）

（　o）

（　o）

（100）

（　47）

（　23）

（　30）

（100）

8
2

2

O
J
－
↓

2

艮
J
r
n
J

2

り
4
8
0

2

8
り
6

2

　
3

0
σ
1

2

ρ
0
4

2

Q
U
－
⊥

2

0
ハ
U
O

　
3

（　93）

（　7）

（　97）

（　3）

（　83）

（　17）

（　73）

（　27）

（　o）

（　93）

（　7）

（　o）

（100）

（
（
　
（
（
　
（
（
　
（
（
（

52　（　87）

　8　（　13）

59　（　98）

　1（　2）

25　（　42）

35　（　58）

36　（　60）

15　（　25）

9　（　15）

58　（　97）

2（　3）

26　（　43）

34　（　57）

39　（　65）

21　（　35）

28　（　47）

32　（　53）

37　（　62）

23　（　38）

9　（　15）

50　（　83）

1（　2）

O．　231

O，　033

O．　486

O．　555

O，　064

O．　491

O．　455

O，　498

O，　473

O，　283

．
零
－
ま
薔
劃
畢
書
葦
｛
』
≦
墨
垂
垂
重
量

Note：NEI’s　gene　diversity　（h）　was　used　（NEI　1975）．
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Table　16，　Allelic　frequencies　for　18　isozyme　loci

　　　　　　　　in　Tropical　（Tr）　and　Temperate　（Tm）

　　　　　　　　Japonica　varieties

Locus Allele No，　of　varieties　（％）

Tr　Japonica Tm　Japonica

Acf）一1

Adh一ノ

吻ρ一！

吻ρ一2

吻ρ一3

Ca　t一ノ

Est－2

83た5

－
り
4

0
1
↓
り
乙

1
⊥
3

－
り
6

－
り
6

－
⊥
2

（
U
1
9
6電
－
り
6

21　（100）

　o（　o）

1（　5）

16　（　76）

4　（　19）

20　（　95）

1（　5）

20　（　95）

1（　5）

12　（　57）

9　（　43）

1（　5）

20　（　95）

15　（　71）

5　（　24）

1（　5）

o（　o）

21　（100）

9　（100）

o（　o）

o（　o）

9　（100）

o（　o）

9　（100）

o（　o）

8　（　89）

1　（　11）

9　（100）

o（　o）

o（　o）

9　（100）

9　（100）

o（　o）

o（　o）

o（　o）

9　（100）
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Table　16．　（continued）

　　LocusNk
Allele No．　of　varieties　（％）

Tr　Japonica Tm　Japonica

Est一・9

Cdh　一1

／la　／一ノ

Pgd－1

Pgd－2

Pg　i一ノ

Pg　／’　一2

Ps／一3

iC＞o，．｛・一2

Sdh－1

1
2
　
　
1
2
　
　
1
2
　
　
1
2
　
　
1
2
　
　
2
　
　
1
2
　
　
0
1
　
　
0
1
　
　
2

20　（　95）

　1（　5）

　1（　5）

20　（　95）

18　（　86）

3　（　14）

13　（　62）

8　（　38）

19　（　90）

2　（　10）

21　（100）

20　（　95）

1（　5）

18　（　86）

3　（　14）

20　（　95）

1（　5）

21　（100）

8　（　89）

1　（　11）

o（　o）

9　（100）

7　（　78）

2　（　22）

9　（100）

o（　o）

9　（100）

o（　o）

9　（100）

9　（100）

o（　o）

8　（　89）

1　（　11）

9　（100）

o（　o）

9　（100）
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Table　17， D　scores　of　alleles

at　11　isozyme　loci

Locus Allele D　score

A　cp　一一1

，tl　／mp　一・2

Ca　t一ノ

Est一一2

，物ノー！

Pgd一ノ

Pg　／’　一ノ

Pg／一2

Pg　／’　一3

Pox－2

Sdh－1

00

O0

O7

X3

X7

O3

Q7

U4

X3

O0

W6

R9

S7

O0

O0

P2

Q6

X5

O7

W8

Q2

X6

O0

S0

O0
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Table　18， Distribution　of　varieties　for　D一　scores　averaged　over

9　and　11　isozyme　loci，　respectively

Total　loci　averaged D　score

O，　O－O．　2 O，　2－O．　4 O．　4－O．　6 O．6－O．8　O，8－1．0

0
σ
1
■

　
1

1
7
f

2
1
1

8
9
6

　
1
O
n
U

0
6
0

1
⊥
2

O
J
1

1
1
1

Table　19， Distribution

and　Japonica
　ロ　　　　　　　　　　　　　コ

nlne　ISOZyme

of　varieties　classified　into　lndica

types　for　D　scores　averaged　over

loci

Classification D　score

O．　O－O．　2 O，　2－O，　4 O，　4－O，　6 O．6－O，8　O，8－1．0

Indica

Japonica
0
1
⊥

　
2

n
U
n
U

－
1
凸
－
雪
●

1

0
σ
0

1

Note：Indica－Japonica　classification　with　the　diagnostic　morphological

　　　　　and　physiological　characters　（OKA　1953a），
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　　　アイソザイム遺伝子の多型

　イネは紀元前2－3世紀頃に日本に渡来したとされている（渡部1987）が，正

確な年代やその渡来経路には未だに定説がなく，中国江南から由来したとする説

（松尾　1952），複数起源説（渡部　1987）がある。日本のイネの起源を明らか

にするためには，アジアと日本の考古学的な資料に基づく伝播経路の推定の外に

化石調査や現存する栽培品種の遺伝変異を比較する必要がある。

　現存する日本の水稲品種の出穂日の変異は大きい（和田　1952）が，その他の

形態・生理的形質の変異はかなり均一である（松尾　1952）。本研究では日本の

水稲品種におけるアイソザイム遺伝子の多型を明らかにすることを目的とした。

　日本の水稲在来品種のアイソザイム遺伝子の多型を調査するため，青森県農業

試験場，国立遺伝学研究所，農林水産省生物資源研究所，北海道大学並びに弘前

大学に保存中の水稲450品種を供試した（Table　20）。同名品種は異なる経路で

収集された品種である。これらの品種を30℃の恒温器内で催芽させ，4－5日

後の幼芽をアイソザイムの泳動用試料として，17種のアイソザイム遺伝子，す
なわちAcp－1．，　Adh　一一　1．　Ama1）・一1．e　Amρ　一一2，　Amap一一3．　ea　t－1，　Est　・一2．　Est－5，　E8t－9，

，物1－LPgd－L　Pgd－2，ρ8た1，1’s’i－2？，　PSノー3，　Po．y　一2及びSdh一ノについて遺伝子型

を調査した。アイソザイムの電気泳動法ならびに染色法は第1章と同じ方法を用

いた。これらの遺伝子型から算出した万値が0，0－0．4ならば日本型，0，6－

1．0ならばインド型とした（第3章第1節）。また，それぞれの座内の多様性を

遺伝子多様度として比較した。さらに，平均の遺伝子多様度を用いて，日本の2

品種を含むアジアの60品種の遺伝的多様性と比較した。

結　果

　日本の水稲450品種における17種のアイソザイム遺伝子のうち，〃か1，

Pgd－2及びSdh　一1の3座では多型がみられなかった。一方，　A　e）o　一1，　Awp。1．　Ca　t一ノ，

Est－5，　Est－9，／Va　！一L　Pgd一ノ，　P8ノー2，　Pg1－3，及びPo，＊’一2の10座では2種の対立遺
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伝子，Am，t）　一・2．，　Am）o－3，　Est－2及びPgi一一1の4座では3種の対立遺伝子がみられた

（Table　21）。この中で，最も多型的であったMa　1－1の遺伝子多様度は0，214で

あり，全体の87，8％の品種がMa！・一　1　f，残りの12，2％がt7aノー12を有していた。

残りの13座の遺伝子多様度は，0．004－0．097と低かった。

　前節で調査したアジアの60品種と比べて，日本の水稲品種の17座の各遺伝

子多様度は低かった。さらに，日本の品種とアジアの在来品種集団の遺伝的多様

性の平均値はそれぞれ0，032及び0，381となり，日本品種はアイソザイム

遺伝子に関してかなり均一な集団であった（Table　21）。

　アイソザイム遺伝子の多型から，日本の水稲450品種は19遺伝子組み合わ

せから成っていることが明らかとなった（Table　22）。1型は363品種（80．7

％）が対応する最も出現頻度の高い遺伝子組み合わせであった。1型と比較して，

皿一XIV型の82品種はそれぞれ1座についての多型を示した。この中で最も出

現頻度の高かったのはIX型の49品種（10，8％）であり，1型とは，物ノー1の遺

伝子型で異なっていた。次に出現頻度の高かった皿型は16品種（3．6％）であ

り，A〃p－2の遺伝子型で1型と異なっていた。残りは1－4品種から成る出現頻度

の稀な型であった。XH，　xm及びxrv型は2座で異なり，それぞれ1品種から

成っていた。XV－XIX型は7－11座について1型と異なっており，それぞれ

1品種のみが対応する型であった。1型以外の85品種をTable　23にまとめた。

XIX型の‘唐法師’（Karahoushi）はその名称から大唐米（嵐　1964）と推定され

る。

　同一の遺伝子組み合わせを有する同名品種は1及びIX型に存在した（Table　24）。

1型には22品種名に関する53の同名品種が，IX型には6品種名に関する13

の同名品種が認められた。これらはその品種の特徴から同名となったか，同じ品

種が異なる採種地から取り寄せられ遺伝資源として保存されたと推定される。し

かし，これらの品種数を考慮しても，1及びIX型の出現頻度は81，6％及び

9．4％であり，1型が最も出現頻度の高い遺伝子組み合わせであり，IX型が次に

高かった（Table　22）。

　上記のアイソザイム遺伝子のうち，A　ep－1，　Amρ一，2．，伽た／，　Est－2．，　Ma・1－1，

Pgi－1，　P81一£，　Ps　i－3及びPo．y－2の9座の万値を用いて，日本の水稲品種をインド

型と日本型へ群別した。1型の品種は0，12，II－XIV型の品種は0，12－

0，31，XV－XIX型の品種は0，66－0，94の値を示した（Table　25及び26）。

したがって，水稲A群の1型及び水稲B群のH－XIV型の445品種を日本型，

水稲C群のXV－xm型の5品種をインド型と判別した。

　　各品種の収集された地域とアイソザイム遺伝子との関係をみると，インド型

と判別された5品種のうち4品種は九州地方，残りの1品種のJ393は沖縄在
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　悔●

／
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来品種であった。本州，四国，北海道では1型の品種以外に1－2座において多

型的な遺伝子組み合わせを示す品種もみられたものの，これらの品種はすべて日

本型と群別された（Table　27）。

　以上の結果から，日本の在来品種を類型化すると日本型で最も典型的な遺伝子

組み合わせである1型を示す水稲A群，日本型で1型に対して多型を示すII－

XIV型の水稲B群，インド型であるXV－XIX型の水稲C群に分けられた。

考 察

　アイソザイムは幼芽で検出でき，さらに複数の遺伝子の発現を観察できるため，

本実験では日本の在来品種の遺伝的多型の調査に利用した。水稲の在来品種は8

割が同一の遺伝子組み合わせ（1型）を示し，遺伝子レベルでのかなりの均一性

が確認された。この1型と比較して，1－2座で多型を示した品種も認められた。

これらの多型を示した品種は日本型のアイソザイム多型供給親として，日本の水

稲品種の遺伝解析などに用いることができよう。

　さらに，日本においても，少数であったが明瞭にインド型と判別される品種が

認められた。これらはいずれもPgd－13を有していることから，同一地域から日本

に伝播した品種と推定される。かって九州地方で多く栽培されていた大唐米はイ

ンド型であり，その種子色，粒形質，農業形質等のために明治以降の全国的な米

増産対策から人為的に淘汰されたと考えられている（嵐　1964，浜田　1986，

宮川　1987）。本研究で確認されたインド型5品種は大唐米由来の品種名を持つ

ものを含んでいること，ならびに5品種全てが九州以南の地域から由来している

ことから，これらのインド型品種は淘汰を免れた大唐米と考えられる。

　このように日本の水稲には，日本型の水稲A及びB群ならびにインド型の水稲

C群が存在した。そのうち，水稲B群は日本型のアイソザイム多型供給親として

有用であるが，水稲A群との遺伝的分化の程度は明らかでなかった。したがって，

日本には遺伝的に分化した日本型品種群（水稲A及びB群）とインド型品種群

（水稲C群）が存在していることが明らかとなった。
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Table　20，　List of　450　Japanese　lowland varieties　examined for　gen　otypes

at　17 iSOZyme　lOCi，

Name　of Name　of Name　of Name　of
varieties varieties varieties varieties

Ahagara曲imai Akamochi Beninishiki Hiderishirazu

Aikame Akamochi Beniyashiro Hidedachitou

Aikame Akamochi Benkei Hi㎝ochi

Aiko㎞ Akamochi Bikkuri Hieri

Aiko㎞ Akamochi Bikkurimochi Hieri

Aikoku Akamochi Bikkurimochi Hierimochi

Aiko㎞ Akamochi Bir㎝amochi Hieshirazu

Aikoku Akamochi Bouzu Hieshirazu

Aikoku－suiyoutou Akamochi Bouzu　5 Hiezu

Airyoushaku Akamochi Bouzu　6 Hiyak㎝ochi
Aka Akamochi Bouzu（Hokudai） Hiyamizu

Akabouzu Akamochi Bungetuwaitou Hiyamizu
Akada Akamochi Chaho Hiyamizu（Choukan）

Akadaikoku Akamochi Chidori Hokkai　75
Akafuku Akamochi Chougoeitou Hokkai　77
Akage Akamochi Choueimochitou Hokkaiakage

Akage（Hokudai） Akamochi Choueitou Hokkaimochi　1

Akah　ibari　45 Akamochi Choueitou Hokka　iwase

Akaho Akamochi Choueitou Hosogara

Akaho－kouyabouzu Akamochi Choueitou Hosogara（Hokudai）

Akahoho Akamochi（Himejuurou） Choujaho Hounenwase

Akahoho－nimaikawa Akamochi（Majiri） Choukai Hourei

Akai　ne Akamochi（Majiri） Chousen Housaku

Akaine Akamochi（Majiri） Chousenmochi Ikosh　iwase

Akakushimidashi Akamochi（Majiri） Daikoku Ishikariwase
Akamai Akamochi（Majiri） Daikoku J5

Ak㎝ai Akamochi（Shouzumochi） Deroko（Nioimai） 」11

Akamai Akamoro Derokowase J16

Ak㎝ai Akamlro Fujisaka　5 J17

Akamai（Majiri） Akanemochi Fuji　598 J20

Akamai（Uruchi） Akanumashiro FuJiminori J23

Akamaikounou　29 Akashinriki Fukei　128 J24

A1｛amainakatu　1 Akaunchiku Fukei　171 J32

Akamaiserita　2 Akawase Fukoku J33

Akamaishinonoe　1 Akawase Fukuminori J37

Akamaiyashiro　1 Akawase Fukunishiki J44

Akamidashiishi　1 Akawase（Majiri） Fukushimamochi J53

Akam㏄hi Akawase（Majiri） Fukusuke J68

Akam㏄hi Akawase（Majiri） Furenbouzu J73

Akam㏄hi Akawase（Majiri） Futaba J75

Akan㏄hi Akawase（Majiri） Futaketori J77

Akam㏄hi Akibare Fuyou J81

Ak㎝㏄hi Akihikari Ginmasari J83

Akam㏄hi Akiminori Hagareshirazu J86

Akam㏄h　i Akunemoch　i（Akamochi） Harabouzu J87

Akamoch　i Azusa Hashiribouzu J91

Ak㎝㏄hi Bansei－eikou Hatukine 」93

Akam㏄h　i Benihikari Hatuminori J96

Akam㏄hi Benimochi Hat㎜urasak　i J98

Akam㏄hi Benimochi Hayayuki 剛103
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Table　20， （continued）

Name　of Name　of Name　of Name　of
vari　et　i　es 　　　●　　　　　　　o

魔≠窒撃?ｔｌｅ? varieties 　　　●　　　　　　　　　●
魔≠窒撃?ｔｌｅ?

J107

v123

i126

J385

i387

i393

Kurobouzu
juroge
jurokara

Nipponbare

mourin　l

mourin　9
J129 J394 Kuromochi Nourin　11
J132 」397 Kuromochi Nourin　13
J139 J399 Kuromochi Nourin　14
J147 J400 Kuromochi Nourin　15
J154 J405 Kuromochi Nourin　16
J159 Jakou（Ibaraki） Kuromochi Nourin　19
J165 Jakou（Niigata） Kuromochi Nourin　20
J170 Jakouine Kuromochi Nourin　33
J172 Jakouine Kuromochi Nourin　34
J177 Jakouwase Kuroshio Nouri　n　50

J185 Kagoshima－zairai Kurouruchi Oibe
J188 Kai Kurumiwase Oirase
J190 KamenoO Kusabue Ok㎝asari
J195 Kaori㎜i Kyouwa Ooaoge
J197 KaOrimai－Sterile Ma㎎etunlochi Oot㎝㏄hi
J199 Kaorimai（Ibaraki） Manryou Ot㎝emochi
J201 Kaoriine Mantarou Ooitakoutou　2
J203 Kaoriine Matudawase Ooitakoutou　4
J204 Kaoriine Meotobouzu（Kobore） Ooitakoutou　5
J214 Kaorisou Mikasabouzu Reimei
J218 Kaoriwase Minaguchiine Rikutou－kairyou　13
J222 Kaoriwase Minehikari Ri㎞u　132
J226 Karahoushi Mitutari Sairaiin㎝ochi
J232 Karasumochi Miyoshi Sakaemochi
J235 KazUsa Mizukuchiine Sakatamochi
J243 Kazusakobore Mizukuchimochi SapPoroshiroge
J254 Kazusakobore Mizukuchimochi Sasak　i
J259 Kazusakobore Mizunokuromochi Sasakimochi
J261 Kearare Momikaredatu Sasanishiki
J267 Kihadamochi Moturewase Sasashigure
J272 Kiho Murasaki Sekiminori
J278 Kijikouine Mutuhomare Senhi
J282 Kiko Mutukaori Shimadamochi
J287 Kinhou Mutukomachi Shimaille
J290 Kinoshitamochi Muyouzetu Shimokita
」292 Kisshin Myoujou Shinei
J301 Kitahikari（Honjou） Nagoakaho Shiokari
J309 Kitahikari（Kamikawa） Nakate－eikou Shirabouzu
J310 Kitaiku　7 Nioiaka Shirage
J322 Kitamurawase Nioimai Shiratama
」327 Kitamurawase　2 Nioimochi Shiratama
J328 Kiyosumi Nioimochi Shira　tamamochi
J358 Kokushokutouno　2 Nioimochi Shiratsuyu
J359 Koshihikari Nioisakae　5 Shirayuki
J360 Kurikaramochi Nioiwase Shiro
J373 Kuro Moiwase Shirodoukai
J375 Kurobe　1 Nioiyoshi
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Table 20， （continued）

Name　of Name　of Name　of Name　of
vari　eties varieties varieties varieties

Shirogihei Tokachiwase Wakasa Yezom㏄hi
Shirohige Tomoemasari Waseakage Yokichiwase
Shiroine（K㎝omi） Tonewase Wasebouzu Yoπ沿hikari

Shir㎝ochi Toutuu－zairaimochi Wasefukoku Yomomasari

Shir㎝odli Towada Wasenishiki Yoneshiro
Shizmai Toyochikara Yachikogane Yotuh　iramach　i

Shou㎞hi　2 Toyohikari Yamakogane Yukim㏄hi
Somewake Toyoyuki（a） Yamasenishiki Yuubae
Taihou Tugarubouzu Yamaseshirazu Yuukara
Tanpaku Tugaruwase Yamateodori Yuuky　uu

Te㎝azairai Tunturumochi Yamazakimochi Zenko㎞wase
Tokachiakage Tutuine Yezo
Tokachikuroge Wakakusa Yezo（Hokunoushi）
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Table　21．　Allelic　’frequencies　and　the　gene　diversities　for　17

　　　　　　　　　10ci　in　450　Japanese　lowland　varieties

り

1sozyme

Locus Allelei’ Gene　diversity2）

o 1 2 3 Japanese

lowland

varieties

Asian

native

varieties

A　ejo　一7

Adh　一一1

Am）o一ノ

吻ρ一2

Amp　一3

Ca　t－1

Es　t－2

Es・lvr

Es　t－9

Ma　／一一1

Pgd－1

Pgd一一2

Pg　i－1

Pg　i－2

Pgノー3

PO，．Y一一2

Sdh－1

Av，　gene

diversity3＞

’O．　994

O，　009

0，　984

0，　993

O，　009

LO
O，　991

0．　949

0．　991

0，　013

0．　002

0，　998

0，　991

0，　878

0，　989

1，　O

O，　004

0，　989

0，　016

0，　007

O，　991

0，　009

0，　047

0，　02

0．　987

0，　004

0，　002

0，　009

0，　122

O，　987

0，　Oll

LO

O，　004

0，　007

o，　en

O．　018

0，　o

O．　018

0，　097

0，　018

0，　026

0，　012

0，　004

0，　018

0，　214

0，　022

0，　o

O．　026

0，　022

0，　031

0．　014

0，　o

O．　032

O，　5

0，　185

0，　184

0，　500

0．　438

0，　500

0，　601

0，　033

0，　231

0，　486

0，　555

0，　064

0．　491

0，　455

0，　498

0．　473

0，　283

O，　381

1）Number　of　alleles　is　designated，

2）Gene　diversities　of　Asian　native　varieties
　　　　　　　　　　　　　　　　　　10ci　are　referred　to　Chapter　3－1，

3》Average　gene　diversity　（NEI　1975）　amon9　17

for　17　isozyme

isozyme　loci．
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Table　22，　Classification　of　gene　combinations　（types）　for　17　isozyme

　　　　　　loci　in　450　Japanese　lowland　varieties

Locus Type

1　ll　M　rv　V　vr　Vll　VIII　IX　X　XIXII　XM　XIV

Acp一ノ

Ad！7　一1

Amap　一1

Amp　一2

Affli）　一E9

　億1一／

Est　一2

Est　一一5

禽た9
ノ物／－！

Pgd一一／

Pgd一一2

Pgl－1
Pg　i’　一一2

Ps　／’　一3

Po，￥　一一2

Sdh　一／

No．　of

varieties

21）
　
　
鋤

2
1
1
　
盤
・
1
2
0
1
1
慧
　
1
1
2
1
0
0
2

363　416　2　2　1　1　149　1　2　1

2
1
1
1
譲
「
2
…
議
　
1
1
1
1
1
2
1
0
0
2

1

2
1
1
1
1
2
0
1
1
…
2
1
、
1
1
2
1
萎
0
2

1

ワy
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Table　22，　（continued）

Locus Type

xv　xvr　xva　xwn　xor

r

　A　c）o　一1

　Ad！i　一1

　Amp一ノ

　Amo　一2

　Amp　一3

　ea　t一ノ

　Est　一一2

Est　一」r

　Est　一9

Ma！一ノ

Pgd－1

Psd－2

2si－1

囎1－2

融1－3
／Po，s・　一2

Sdh一ノ

No．　of

varieties

1
1
…
塗
1
リ
工
馨
　
1
　
蓼
・
2
　
藪
－
韮
…
「
馨
0
釜
…
2
1

2
1
1
巴
窪
－
証
↓
0
1
1
　
盆
一
．
3
1
．
－
　
2
黒
－
｝
0
2

1

1
1
…
．
譲
－
・
で
‡
0
1
腎
臨
　
2
…
闇
3
1
…
｝
σ
∴
a
∴
圭
∴
美
2

1

1
1
≧
…
3
…
…
叢
0
1
1
1
謎
1
圭
…
塾
…
叢
0
2

1

1
1
…
・
譲
－
…
顎
嶽
2
．
－
㎜
直
立
4
…
詠
－
燐
叢
…
…
2
　
…
ま
∴
馨
2
1

i’Number　of　alleles　is　designated．

2’Shaded　parts　indicate　different　alleles

　from　those　in　Type　1，

3’No，　of　varieties　exhibiting　the　same　name，
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V一’ g，＋FEpsmse’



”
幌

ゴ璽
“ 　

　
　
　
か

　
　
∵
・
、
轟
距

　
婚

・
誌
ア

　
ぐ
門
・
．
凡
t

　
　
’
零
・
・
」
「
博
r

　
　
、
｝
軍

　
　
　
㌃
邸
’

　
　
5
μ
距
～

　
　
　
葱
騰

　
　
コ
ロ
あ
サ
こ

搬
蔦
謡

▼

　　　　　　　　　　＝一一

「
ら
凶

噂
一．．

舳

」
嘉

・
瓢 黛

監

Table　23，　List　of　varieties　belonging　to　Types　III　to　X　IX

Type Name　of　varieties

H
皿

W
V
W
冊
靱

　
I
H
皿
W
V
賀
㎎
㎜
眠

Aka（Majiri），　Mitutari，　J172，　Shiromochi

Aigame，　Akafuku，　Akayashiro，　Akamochi，　Beniyashiro，

Hiezu，　Kitahikari（Honjou），　J129，　J147，　J222，　Ootemochi，

Shiro，　Shirogane，　Shoukuhi　2，　Yachikogane，　Yukyu

Birumamochi，　J177

Akamai，　Meotobouzu

Fukunishiki

Murasaki

Akamochi

Aikoku，　Aikoku，　Akahibari　45，　Akamai，　Akamai，　Akamai（Majiri），

Akamidashiishi　1，　Akamochi，　Akamochi，　Akamochi，　Akamochi，

Akamochi，　Akamochi，　Akamochi，　Akamochi，　Akamochi（Himejyurou），

Akamochi（Majiri），　Akamochi（Majjri），　Akawase，　Akawase（Majiri），

Benimochi，　Bikkurimochi，　Chousenmochi，　J23，　J24，　J33，　J37，　J44，

J53，　J83，　JIO7，　J232，　J259，　J261，　J301，　J327，　J399，　J405，

Jakouine，　Kaoriine，　Kaoriine，　Kaorimai，　Karasumochi，　Kazusa，

Kihadamochi，　Kuromochi，　Kuromochi，　Kuromochi，　Shiratamamochi

Nioimochi

Akada，　Choueitou

Akakushimidashi

Hiemochi

Nioiwase

Kagoshimazairai

J278

J328

J393

Karahoushi

ηワ

帥
ヒ

’

奴
．叙
．

．
聡
，
鰐
禦
「鑛
羅

、
鑛
．
溜

　
　
嘉
麟

ゼ
ギ
モ

　
納
灘
鐵
コ
’

灘
醸
．
」
．
灘

灘
灘

レ
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Table　24， Number　of　varieties　exhibiting　the　same　name

in　each　gene　combination　（type）

Name　of

varieties
Type Tota1

1 1
1

Ifi v 皿 x XI　Xrv

Aikame

Aikoku

Akage

Akaine

Akamai

Akamochi

Akamochi（Majiri）

Akawase

Akawase（Majiri）

Benimochi

Bikkurimochi

Choueitou

Daikoku

Hi　eri

Hieshirazu

Hiyamizu

Hosogara

Jakou

Jakouine

Kaoriine

Kaoriwase

Kazusakobore

Kitahikari

Kuromochi

Mizukuchimochi

Nioimochi

Nioiwase

Shiratama

Shiromochi

Yezo

Tota1 1 2 1 1 24 1 1 1 115

　　　　　　　ng　．
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　Table　25，
凶　h

D　scores　of　19　kinds　of　gene　combinations　（types）

found　in　450　Japanese　lowland　varieties

Type

1 II Ill IV v va V皿

D　score O，　12　O，　12　O，　21　O，　12　O，　12　O，　22　O，　12　O，　12　O，　21

Type

x XI　X：［【X皿：XrVXV　XVI　XVHXV皿XD（

D　score O，　12　O，　21　O，　31　O．　16　O，　30　O，　75　O，　65　O，　85　O，　66　O．　94

Table　26． Number　of　varieties　classified　into　Japonica　and　lndica

types　by　using　D　scores　averaged　over　nine　isozyme　loci

D　score

＜　一Japonica　一　＞

　O，O・一〇，2　O，2－O，4

Intermediate

　　O，　4－O．　6

＜　一　Indica　一　＞

　O，　6－O，　8　O，　8－1，　O

No．　of

varieties 440 5 o 3 2

b9
一一．．一・

鑛灘難難
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Table　27， Geographical　distributions　of　450　Japanese　lowland　varieties

belonging　to　19　kinds　of　gene　combinations　（types）

District Japonica Indica Total

Type　1 Types　ll

to　X　IV

Types　X　V

to　xm

Hokkaido

Honshu

Shikoku

Kyushu

Amami一一〇kinawa

Unknown

102

194

！6

31

10

10

り
0
8
ρ
0
0
0
薩
J

　
r
O
　
　
－

A
U
O
O
4
1
A
U

105

252

22

45

11

15

Tota1 363 82 5 450

？o

　　　　　　が鱗．一　．灘”　「　鱈

　　　　　　　懸　　　　『專’　嚢
　…鰻．覇’　　　羅・　・騰．　　・一

灘鑛
’製　　　　　．ma幽．．’　・

’．・蛛f1灘灘蛛E1・

＿．

梶A。懸．．懇．．棚．．灘，麟鯉．、．，

、
離

　　　　　ew

．灘D雛灘灘

　　　　　　　醗．．灘　齢

　　．te．　灘’　　墜．
　ima“benltrrv

．r　遡．。　・．　一一歴m獣　　　　su　　｛．1層∵．・．．



，～灘濃隙、副 欝蹴1・　簿顔恥㌦　’　1・・t“　　vi　1’　tS
』燭＝『

マ

　　　　　日本における系統群の
　　　　　　　　　　遺伝臼勺分イヒ

　生態型とは同一の種に属しながら異なる環境下で変異を生じ，淘汰と適応を経

て固定した遺伝子型を持つ集団と考えられ，生態種というのは1つまたはそれ以

上の生態型からなり正統分類に対しては亜種レベルに分化した集団と考えられる

（高橋　199　0，CLAUSEN　1967，　TURESSON　1922，1925）。アジアのイネ品種は形態・

生理的形質，生殖隔離の程度，もしくはアイソザイム遺伝子などによりインド型

と日本型へ分けられるので，それぞれが生態種に対応する分化を生じた品種群と

も考えられる（高橋　1990，佐藤　1991）。さらに，それぞれの品種群は栽培様

式から水稲及び陸稲の2群に大きく分けられる。水稲は水田の比較的安定した環

境で育成され，陸稲は一般に畑作条件で栽培される。しかし，陸稲を水田で栽培

することも可能であり，生産性はむしろ高くなる。水稲も陸稲と同じように畑作

条件でも栽培が可能であることが多く，それぞれ幅広い適応能力を有しているこ

とが明らかである。しかし，陸稲は高度いもち病耐性をはじめ様々なストレス耐

性を持つこと（岩槻　1942）から，水稲とは遺伝的分化を生じた生態型として位

置づけられると推定される。

　日本の水稲及び陸稲の遺伝変異に関する研究は1920年代から始まった。加藤ら

（1928）は，これら水稲と陸稲にはインド型と日本型のような稔性程度の差異がな

く，同一の品種群に属すると考えた。一方，角田（1953，1954）は日本の陸稲が，形

態的形質の変異により水稲からの転用品種，中国渡来の杣系統（インド型）由来

の品種，ならびに陸稲型の品種の3品種群から構成されるとした。山口・木村

（1958）及び山口（1963）も雑種不稔性及び形態・生理的形質などから，日本の陸稲

品種に上記の3品種群を確認している。

　本実験ではアイソザイム遺伝子における日本の陸稲の遺伝的構成を明らかにす

ることにより，日本の水稲及び陸稲の遺伝的分化の解明を試みた。さらに，水稲

の日本型品種や水・陸稲のインド型品種との形態・生理的形質の組み合わせから，

それぞれの品種群の分化の程度を推定した。

gN　l
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材米斗及び方法

　農林水産省農業生物資源研究所の遺伝資源リストから陸稲と記載されている在

来品種をランダムに66品種選び出し，実験に供試した（Table　28）。形態・生理

的形質を水稲及び陸稲間で比較するため，日本型品種を水稲A及びB群がらラン

ダムに選んだ100品種，ならびに水稲C群のインド型の5品種を用いた。　陸稲

品種のアイソザイム遺伝子の多型は，前節と同じく17座について調査した。各

遺伝子座の多様性の指標には遺伝子多様度を用い，陸稲品種の集団としての多様

性は17座の遺伝子多様度を平均してアジアの在来品種及び日本の水稲品種と比

較した。またインド型と日本型の判定には万感を用いた（第3章第1節及び第2

節）。形態・生理的形質に関しては，種子色，籾のフェノール反応，浮毛虫及び

種子の長幅比（籾型）を調査した。フェノール反応は籾を1．5％のフェノール液

に3時間浸して，3日間乾燥した後に籾摺が黒く変色すれば＋，変化が認められ

なければ一とした。桿毛長は万能投影機（NIKON6C）で10倍に拡大して測定し，籾

先端の10本の平均値を品種の秤手長とした。籾形の指標としては，10個の稔

実籾の長さ（L）及び幅（W）を計測し，その比率（L／W）を用いた。

糸吉 果

1）陸稲のアイソザイム遺伝子型変異

　陸稲品種のAdh－1，　A〃ρ　一一ノ，　Est－」「，　Pgd－2，　Pox－2及びSdh・一1の6座は1種の対立

遺伝子しかみられず単型であった（Table　29）。　複数種の対立遺伝子が認められた

遺伝子座のうち，A　c，o－L　Amρ　一2，　A〃ρ　一3，t　Est－2，　Est・一9，　Pgi－1，　P81－2及びPgi－3

では遺伝子多様度が0，03－0，182と低かったが，Ca・t－1，　Maノー1及びPgd－1で

はそれぞれ0．322，0，410及び0．326と比較的高い値を示した。

　陸稲品種の遺伝子多様度を水稲品種の場合と比較したところ，Adh－1，4〃ρ一2，

Est－5．，　Pgd－2，ρo治2及びSdh　一1以外は多様性に富んでいた（Table　29）。次に17

座の遺伝子多様度の平均値を陸稲集団の遺伝子多様度として，日本の水稲品種及

びアジアの在来品種と比較したところ，それぞれ0，102，0．032及び

0，381となった。したがって，アイソザイム遺伝子については水稲品種よりも

陸稲品種の方が多型的で，さらにアジアの在来品種がより多様であった。

　陸稲品種66のアイソザイム遺伝子の組み合わせば11種類に分けられた

（Table　30）。1型は水稲A群の遺伝子組み合わせと同じであり（本章第2節），

11品種（16．7％）がこの型へ属していた。1型には水稲A群の品種と同名

叙

i響・・

鑛・灘灘総懸
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（赤毛）の品種も認められた。ll型は1型と異なる対立遺伝子のP9　d一　12で特徴づ

けられた。このII型品種は最も出現頻度が高く，22品種（33・3％）であった。

nl及びW型はそれぞれMa・／一ノとPgd－1，ならびにCa　t一ノとPsd－1の各座で1型と異な

り，それぞれの型に14及び10品種が所属した。m：型にはいもち病抵抗性を有

し，日清戦争時に中国から持ち込まれた戦捷が含まれていた。またV型はCa　t－1，

〃：81－1及びPgd　一一　1，　VI型はCa　t・一1，　Es　t－Y及びPgd－1，冊型は4〃一3，　Es　t－2及びPgd－！

の各3座で1型と異なり，それぞれに1－2品種が属していた。墨型はAm，o一，9，

ffst－2，　hla　！一ノ及びPgd－1の4座で1型と異なり，2品種が属していた。　IX型は

Amp－2，　Amp　一3，　Es　t－2及びPgd－1の4座で1型と異なり，1品種が属していた。こ

のようにm－lx型の品種は共通してPgd。12を有し，さらに1－3座で1型と異な

る遺伝子を有していた。X及びXI型のそれぞれ1品種は8座において1型と異

なる遺伝子を有していた。さらに，これらの品種はそれぞれ1－IX型と異なる

Pgd－1・aを有していた。各型の採種地の分布を農業生物資源研究所の資料に基づき

調べたが，特定の傾向はみ出せなかった（Table　31）。鹿児島と東北に由来する

”葉理”の2品種が同じ遺伝子組み合わせ（ll型）を示したことからも，品種の

採種地が種子増殖の行われた地域を示し，品種育成の選抜が行われた本来の自生

地でなかったことが推定される。

　上記の66品種をインド型と日本型に分類するため万値を算出した（Table　32）。

1型の11品種の」値は0．12，ll－IX型の53品種の∬値は0．12－0．31

を示し，これら64品種は日本型と判別された（Table　33）。残りのX型の品種，

赤米（関東）及び東北に由来するXI型の品種，赤米の回帰はそれぞれ0．89及

び0．75でありインド型と判別された。陸稲においても0．4－0．6の万値をと

る品種はみられなかった。このように陸稲品種では日本型が主流であった。

　1－D【型の陸稲品種と第3章第2節で調査した水稲品種のアイソザイム型を比

較すると，水稲に存在しなかったPgd－12’がll－IX型にみ出された。さらにX及び

XI型の品種は1－IX型とは異なる複数の遺伝子を持ち，さらにPg　d一　13で先の2

群と区別できた（Fig．10）。　Pgd－1座の遺伝子と万値により群別された陸稲3群の

特徴は以下のとおりである。

陸稲A群（1型）：典型的な水稲品種と同じ遺伝子組合せを持つ日本型。Pgd一ア

を有していた。

陸稲B群（H－IX型）：A群以外の日本型で，　Pgd。ノ2を有していた。

陸稲C群（X及びXI型）：インド型のみで構成され，　Pg　d一　13を有していた。出

R3



1

現は稀である。

　陸稲A，B及びCの3群にはそれぞれ，11，53及び2品種が含まれ，陸稲

B群が主流を占めた。またこの群は水稲には存在しないPgd－12’を有していたこと

から，日本の水稲品種と陸稲の主流品種は遺伝的に分化していると考えられる。

2）形態・生理的形質の分化とアイソザイム遺伝子型

　日本型の水稲A及びB群，ならびに陸稲A群はPgd－1i，主流品種群である陸稲

B群はPgd－12’，さらにインド型の水稲C群及び陸稲C群はPgd－13で特徴づけられ

た（Table　34）。これら日本型の水稲，陸稲B群，ならびにインド型品種の遺伝的

分化を明らかにするために，各品種群間での形態・生理的形質を調査した。

　インド型の7品種（水稲5品種及び陸稲2品種）は，果皮色が赤色のいわゆる

赤米であった。フェノール反応はJ278を除く6品種で＋を示した（Table　35）。

また旨趣は0，23－0，55　mmと短く，籾の長幅比は2，62－3，07と日本型

の籾の長幅比の平均2，08より大きかった。以上の結果をまとめると，赤米で，

フェノール反応＋の品種，短秤毛，さらに細長い籾形がインド型品種の特徴とな

る（Fig，11）。

　日本型の水稲100品種中，1品種が赤米でフェノール反応一を示し，残りの

99品種は白米でその内2品種がフェノール反応＋を示した（Table　36）。浮毛長

の平均はO，79mmで，インド型品種の浮野長と有意に異なり（t＝9，07，

0，001＜p），日本型の水稲品種は長秤毛を有していた。しかし，その変異は

大きく，長いものは1．05　mm，短いものは0．35mmと日本のインド型品種と同

程度の短解毛を示す品種も認められた（Fig，11，　Table　36）。籾の長幅比も

2，57及び2，63でインド型品種と同程度の比率を示すものもあったが，長幅

比の平均は2，08であり，インド型品種群と日本型の水稲品種群との帯下比は有

意に異なり（t＝13，13，0。001＜ρ），日本型の水稲品種群はインド型

品種群に比較して籾形が丸かった。さらに，形質の組み合わせでは日本型の水稲

品種群にインド型品種のような短浮毛と細長い凹形を兼ね備えた品種は認められ

ず，大部分の品種は白米でフェノール反応一，長稗毛を持ち，インド型品種より

丸い籾を有していた（Fig，11）。

　陸稲B群に属する53品種のうち41品種（77％）はフェノール反応÷を示

した。浮毛に関して無毛のものが3品種みられ，これらを除いた平均桿毛長は

0，46mmで日本型の水稲品種群との差は有意であり（t＝2，60，0，01＜

p＜0，02），陸稲B群は明らかに短恥毛を有していた（Table　36）。インド型品
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　鴨や

斜
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種群の浮毛長との差は有意でなく（t・＝0．18，0。8＜p＜0，9），同程度の

長浮毛であった。籾の長幅比では，2，6以上が5品種あり，インド型品種群にお

ける最高値と同じ3，07を示した品種も認められた（Fig．11）。陸稲B群と日本

型の水稲品種群，及び陸稲B群とインド型品種群とのt検定では，それぞれt＝

8，92（0．001〈p）及びt＝6．97（0．001＜p）であり，陸稲B群
は他の2群と有意に異なる中間的な二形を有していた。果皮色については，これ

ら53品種の陸稲は白米でインド型品種のように赤米は認められなかった。した

がって，陸稲B群は白米で，フェノール反応＋，日本のインド型品種と同程度の

短稗毛，さらに日本型の水稲品種よりやや細長い籾で，インド型品種よりは丸み

を帯びる特徴を有していることが明らかとなった。

　以上の結果から，日本のインド型品種は類似した形態・生理的形質を持ち，陸

稲主流品種群である陸稲B群は日本型の水稲品種群，ならびに水・陸稲の両イン

ド型品種群とは異なる形態・生理的形質を有していたことが明らかとなった。こ

れらの品種群はアジアの在来品種がインド型と日本型に分化しているように各種

の形質において遺伝的分化を生じ，それぞれの品種群に特異的な形質組合せを持

つようなったと推定される。

考 察

　日本の陸稲は水稲に比べてアイソザイム遺伝子型が多型的であった。さらに，

陸稲品種はPgd－1座の対立遺伝子により，大きく3群に分けられた。　Pgd－1i’を有す

る陸稲A群の品種は日本型の水稲品種群のうち最も出現頻度の高い1型と同じ遺

伝子組み合わせを持っていたことから，角田（1953，1954）のいう水稲からの転用品

種であると推定された。陸稲B群の品種は出現頻度が高く，陸稲の主流であり，

水稲品種にみられないPsd－12で特徴づけられた。この群の陸稲品種は形態・生理

的形質からも水稲品種とは遺伝的に分化していた。また，出現頻度の低いPgd－13

を有する陸稲C群の品種はインド型と判定され，角田（1953，1954）のいう杣系統由

来の品種群に対応する。陸稲B群でみ出されたPgd－1i’，水稲C群及び陸稲C群で

み出されたPsd－13は，それぞれ熱帯日本型品種，及び台湾や中国の品種にみ出さ

れた（本章第1節）。今後，これらの地域を含めたアジアの在来品種の遺伝資源

を調査することにより，陸稲主流品種群やインド型品種の由来を明らかにできる

と推測される。

　水稲C群に県別されたインド型は，Pgd－1sと共に形態・生理的形質についても

陸稲C群に類似していたため，日本のインド型は水稲で認められた唐法師を含め
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Pt脚
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て大唐米と呼ばれる系統に近縁と推測される。大唐米は痩せ地や畑作条件にも強

いと報告されており（TAKAHASHI　1978，宮川　1987），水環境の悪い水田だけで

なく常時干ばつの危険性を持つ畑作条件でも生存できるため，水稲だけでなく陸

稲としても定着したものと考えられる。水稲のインド型品種は過去に大唐米の多

かった地方に由来しているが，陸稲のインド型品種は関東及び東北から由来して

いた。その理由として，明治以降の稲作の整備に伴って生産性の悪い大唐米は強

い淘汰を受け，かって比較的頻繁に栽培されていた地域にだけ残っていたと考え

られる（宮川　1987）。一方，陸稲にはそのような強い淘汰が加えられなかった

ため，関東及び東北の品種中にもインド型品種があったと考えられる。日本の陸

稲品種は，水稲と比較して特異的なアイソザイム遺伝子や籾のフェノール反応遺

伝子（Ph）などを有する（山口・木村　1958）。丸山ら（1983）は戦捷を用いて，　Ph

といもち病抵抗性遺伝子の連鎖を明らかにした。また，GOTO（1970）及び後藤・バ

ルチ（1983）は同じく戦捷及び戦捷系品種を用いて，いもち病抵抗性遺伝子

（pi－se）が第11連鎖群の1等星もつれ）と10－15％の組換価を有すると報告し

た。また，2gd－1は1aと14％の組換価を示す（第2章第2節）。もし，　Pgd－！が

P1－seと同じ方向にあるものとすれば，両遺伝子は近傍に位置していることになる。

陸稲はその栽培環境から高度のいもち病抵抗性を有することが必要条件となる

（岩槻　1942，丸山ら　1983）。そのため，日本では陸稲の高度のいもち病抵抗

性を水稲に導入する試みが行われた。その結果として戦捷から育成されたほまれ

錦や銀河などは高度のいもち病抵抗性を有しているが，戦捷ほど抵抗性が強くな

く，Pi－8eは伝達されていないことが明らかにされた（GOTO　1978）。井上ら（1983）

の戦捷系品種の調査から，高度いもち病抵抗性遺伝子は戦捷に水稲を戻し交配し

て田戦捷を育成した時点で既に消失していたと推定される。アイソザイム遺伝子

型の調査によっても田戦捷は戦捷に特異的であったPsd一ノ2を失っており，陸稲の

特異的遺伝子を失っていた。これらは間接的な連鎖関係を示唆する現象であるが，

これらの遺伝子の連鎖関係を明らかにするために直接的な連鎖分析が必要である。

　本実験のように同一地域に栽培されるイネ品種における特定のアイソザイム遺

伝子や各種の形質分化は，ベンガル地方で異なる季節に栽培される生態型のアウ

スとアマンのPg　1－2座にもみられる。これらは生態型として分化しており，その感

光性遺伝子ぶθ一1が生態型の分化の主因となり，Se－1座と密に連鎖しているPg　i－2座

の遺伝子を伴ったと考えられる（GLASZMANN　1987）。アイソザイムは系統分化に直

接に関与していないため，このように生態型に特異的なアイソザイムがあった場

合にそれから適応分化に関与する遺伝子を調べることが可能である。
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Table　28，　List　of　66　Japanese　upland　varieties

　　　　　　　　　　examined　for　genotypes　at　17　isozyme

　　　　　　　　　　loci

Name　of

varieties
Name　of
　　　コ　　　　　　　　　　リvarletles

Abaremochi

Aikoku

Akage

Akagiwase

Akaine

Akamai

Akamai（Kantousan）

Akamai（Tushima）

Akamochi

Akayakan

Akimasari

Asahimochi

Atutagaisen

Awafuki

Barabara

Barabaramochi

Bouzumochi

Bouzuyakan

Bunbukumochi

Chibasenshou

Dangomochi

Edatarebouzu

Eikaho

Esojima

Fujigane

Fujimizubansei

Fukokumochi

Furuwase

Gaisen

Gaisenmochi

Goseyonkoku

Ginsukeyakan

Gongendouhakanmuri

Habiro

Habiro

Hachimachizairai

Hatamegumi

Hayagaisen

Hiderishirazu

Hirayama

Hinode

Hinowase

Hokkaiakage

Hokkaiwase

Kirishima

Kouchizairaishu

Kuronoge

Matuyama

Mikuninohomare

Mino

Minomochi

Nagan6wase

Nara

Noshinriki

Ohatawase

Oiran

Okinawarikutou

Pokekaraboshi

Sangoku

Senshou

Senshouho

Shikokumochi

Shinriki

Takachiho

Tosamochi

Yomogiharahakanmuri

9ワ
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Table　29， Allelic　frequencies　and　gene　diversities　for

loci　in　66　Japanese　upland　varieties

17　isozyme

Locus Allelei’ Gene　diversity2＞

o 1 2 3 Japanese

upland
　　　ロ　　　　　　　　　　コvarletles

Japanese

lowland
　　　コ　　　　　　　　　　ほvarletles

Asian

native

varieties

Acp－1

Adh－1

吻ρ一1

Amp　一2

吻ρ一3

Ca　t－1

Es　t一一2

Es　t－5

Es　t－9

Maノー1

Pgd－1

Pgd－2

雁1－1

Ps　i－2

Pg　i－3

，Po，．y－2

Sdh－1

Av，　gene

diversity3＞

909
　

0

一
　
一

胸
　
一
　
騨

07

0
σ
0

0
1
⊥

O，　015

1，　O

LO
O，　955

0，　909

0．　197

0，　076

LO
O，　985

0．　712

0．　167

1，　O

O，　030

0，　970

0，　030

O，　985

0，　045

0．　076

0．　803

0，　015

0，　015

0，　288

0，　803

0．　970

0，　030

LO

510
む

0

口
　
　
韓

030
　

0

O．　030

0，　o

o，　o

O．　086

0．　182

0，　322

0，　182

0．　o

o，　030

0，　410

0，　326

0，　o

O，　058

0．　058

0．　058

0，　o

o，　o

O，　102

O，　018

0，　o

O，　018

0，　097

0，　018

0．　026

0，　012

0，　004

0．　018

0，　214

0，　022

0，　o

O，　026

0，　022

0．　031

0，　014

0．　o

O．　032

O，　5

0，　185

0．　184

0，　500

0，　438

0，　500

0．　601

0，　033

0，　231

0．　486

0，　555

0，　064

0，　491

0，　455

0．　498

0，　473

0，　283

O，　381

i）Number　of　alleles　is　designated，

2）Gene　diversities　of　Asian　native　varieties　and　those　of　Japanese

　　lowland　varieties　are　referred　to　Chapter　3－2，

3’Average　gene　diversity　（NEI　1975）　among　17　isozyme　loci，
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Table　30，　Classification　of　gene　combinations

　　　　　　　　　for　17　isozyme　loci　in　66　Japanese

　　　　　　　　　upland　varieties

Locus Type

In皿【rVVVIV皿V皿】［XXXI

　　　Ac）c）一一1

　　　Ad／］　一1

　　　吻ρ一1

　　　Amep　一2

　　　Amp　・一3

　　　Ca　t－／

　　　禽た2

　　　禽た5

　　　Est－9

　　，物1－／

　　Pgd－！

　　2gd－2

　　Psノーノ

　　Pg　／’　一2

　　Pg　i－3

　　Po，x　一2

　　Sc〃7一ノ

No．　of

varieties

21＞　2

2
1
1
1
1
2
0
1
1
　
2
一
2
…
1
2
1
0
0
2

2
1
1
1
1
”
峯
0
1
1
1
藩
．
1
2
1
0
0
2

2
1
1
1
1
釜
0
1
1
窪
　
2
　
1
2
1
0
0
2

2
1
1
1
1
　
茎
0
1
．
譲
　
1
…
藷
1
2
1
0
0
2

2
1
1
1
「
譲
2
　
彰
1
1
1
…
2
り
1
2
1
0
0
2

2
1
1
1
窪
…
2
｝
韮
…
1
1
…
馨
馨
四
1
2
1
0
0
2

2
1
1
黛
二
馨
2
…
韮
…
1
1
1
…
莚
1
2
1
0
0
2

窪i2）2

1
1
馨
∴
鐘
2
0
1
1
…
三
田
…
1
へ
韮
馨
…
…
…
歪
0
2

1
1
．
薯
1
…
－
黛
「
1
1
い
騒
…
箋
1
…
　
韮
醤
∴
…
歪
0
2

11　22　14　10　1　　1　　2　　2　　1　　1　　1

　　（2）3＞

i’Number　of　alleles　is　designated，

2’Shaded　parts　indicate　different　alle｝es

　from　those　in　Type　1，

3）Number　of　varieties　exhibiting　the　same　name，
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Table　31，　Geographical　distributions　of　66　Japanese

　　　　　　　　　upland　varieties　belonging　to　11　kinds　of

　　　　　　　　　gene　combinations　（types）

District Type Tota1

1 11　m IV　V VI　V皿　V皿　D（　X XI

Hokkaido

Honshu

Shikoku

Kyushu

Okinawa

Unknown

り
0
り
乙
0
5
A
U
－

コ
⊥
4
0
ρ
O
n
U
－
⊥

　
1
－
↓
5
り
0
4
0
1

n
U
4
9
自
9
白
ー
ユ
¶
⊥

0
1
↓
0
0
0
0

0
1
n
U
O
n
U
O

n
U
1
⊥
－
■
0
0
（
U

0
0
1
↓
1
0
0

n
U
－
■
O
n
U
O
O

民
り
1
7
響
。
◎
1
1
4

　
り
0
　
　
1

Table　32， D　scores　of　11　kinds　of　gene　combinations

found　in　66　Japanese　upland　varieties

（types）

Type

1 1
1 皿 rv v va V皿 x XI

D　score O．12　0，12　O，21 O，22　O，32　O，22　O，16　O，25　O，14　O，68　O，75

Table　33， Number　of　varieties　classified　into　Japonica　and　lndica

types　by　using　D　scores　averaged　over　nine　isozyme　loci

D　score

〈　in　Japonica　ny　＞

　O．O一一〇，2　O．2－O．4

Intermediate

　　O，　4－O．　6

〈　一一一一　lndica　m　＞

　O，　6－O，　8　O，8一・1，　O

No，　of

varieties 36 28 0 1 1
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Table　34． Allelic　frequencies　for　PGD　genotype

among　three　varietal　groups

Classification Alleles

Pgd－！i　Pgd－12　Pgd－ILS

Japonica－Lowland　A，　B

Japonica－Upland　A

Japonica－Upland　B

Indica－Lowland　C

Indica－Upland　C

445

11

　　0

　0

　0

　
　
5

Table　35， Morphologica　l　and　physiological　characters　of　seven

Indica　varieties　（five　lowland　and　two　upland　varieties）

Name　of

varieties
Phenol　L／“i

reaction　ratio

Apiculus　hair

length（mm）

Color　of

　　　　perlcarp

（Lowland　C）

Kagoshimazairai

Karahoushi

J278

J328

J393

↓
－
↓
－
　
1
†
↓
暉

2，　68

2，　62

2，　73

2，　93

3，　OO

O，　42

0，　23

0，　55

0．　34

0，　33

Red

Red

Red

Red

Red

（Upland　C）

Akatnai

Akamai　（Kantou）

↓
一
⊥
T

3，　07

3，　OO

O，　25

0，　34

面
的

Note：L／W　；　Ratio　of　hull　length　（L）　and　width　（W），
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　　　　　　育種研究への応用

　農業形質は分離世代において連続変異を示すことが多く，環境条件による影響

を受けやすいポリジーンにより支配されている（EAST　1916）。このような量的形質

を支配する遺伝子数や遺伝子の作用効果は統計的手法による解析に頼らなければ

ならない。一方，最近は各染色体に5－10cMで位置するRFLPマーカーを用

いて量的遺伝子の分布を統計的に推定するQTL法も適用されている（LANDER

and　BOTSTEIN　1989）o

　現在，イネにおいてアイソザイム遺伝子を含めて142の標識遺伝子による連

鎖地図が構築されている（KINOSHITA　and　TAKAHASHI　1991）。もし量的形質がこれ

ら標識遺伝子と連鎖していれば，染色体上での遺伝子の分布を概略的に推定する

ことが可能であろう。既に量的形質の1つである耐冷性については，それと連鎖

する標識遺伝子を利用して関係する染色体が推定された（FUTSUHARA　and

TORIYAMA　1966，　SASAKI　et　a1，1974，鳥山・蓬原1960）。環境要因に影響を受

けないアイソザイムは，このような方法で量的形質を支配する遺伝子の所属染色

体の推定を効率よく行える。

　アイソザイム遺伝子については，各品種群間に特異的に存在する遺伝子が明ら

かにされている（ENDO　and　MORISHIMA　198　3，　GLASZMANN　1987，　MORISHIMA　and

OKA　1981，　NAKAGAHRA　1978，　SECOND　1982，1985）。アイソザイムは淘汰に対して中

立的であるため，これらの品種群に特異的な遺伝子は品種群の特性を支配する生

殖隔離に係わる遺伝子や適応性に関係する遺伝子と遺伝子ブロックを形成してい

る可能性が推定される。このような連鎖は野生イネの生態型に特異的な出穂性な

どの生活史特性に関する遺伝子とアイソザイム遺伝子の間にみ出されている

（MORISHIMA　1991）。本実験では，インド型・日本型品種間交雑で分離のみられた

形質を支配する遺伝子とアイソザイム遺伝子との連鎖関係の検出を試みた。また，

これらの分離様式は連続変異を示すので，前述の耐冷性の解析で用いた手法

（FUTSUHARA　and　TORIYAMA　1966，　SASAKI　et　31．1974，鳥山・蓬原1960）と同

様にアイソザイム遺伝子を標識として，目的の形質と関係する染色体を探索した。
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　異なる出穂日及び秤毛長を示す日本型品種Acc563（木下儒）とインド型Acc853

（Habun）の交雑F2集団を供試材料として用いた（Table　37）。これらのF，　211個体

は1990年5月17日に催芽させ，1カ月後に水田に移植した。その中の1個体

は完全な不稔のためF3種子が得られなかったが，残りの210個体ではEl　｛重子が

得られた。山武集団において二二日数（播種から出穂までの日数）及び二毛長を

調査した。浮毛長はF2に着粒している籾からランダムに3粒を選んで，各此上の

3本の鼠毛の長さを拡大投影装置（NIKON6C）を用いて計測し，その平均値をF2の浮

天長とした。

　標識遺伝子としてはアイソザイム及び儒性（｛V．｛’）を用いた。wxはそれぞれのEに

対応する聴種子における分離から遺伝子型を調査した。アイソザイムは第6連鎖

群に所属するAmρ一3，　Es　t一一2，　Ca　t－1及びPg　1－2，第8連鎖群に所属するAm，e－2，第

11連鎖群に所属するPsd－1，ならびに第12連鎖群に所属するA　C」O－1及び20．＊’・一2の

計8座について，玲種子を用いて調査した。

　連鎖関係の推定には，それぞれ標性及びアイソザイム遺伝子のそれぞれ2種の

ホモ型集団の間で平均値の差の有意性を検定した。平均値に差が認められれば，

遺伝的相互関係があるとした。この場合には多面作用と連鎖関係の両方が考えら

れるが，アイソザイムは量的形質に対して中立的なので連鎖関係による可能性が

高いと考えられる。

糸吉 果

1）F2集団における形質の分離

　Acc563及びAcc853の到穂日数は三島で72日及び157日であった。　F2集団の

到穂日数の頻度分布は110日目で不連続となる2頂分布を示し，早生集団が

123個体及び晩成集団が87個体から構成され，その比率は2因子支配の

9：7の分離比に適合した。したがって，補足関係を有する2遺伝子の支配を受

けると推測される（Fig，12）。　Acc563及びAcc853の浮毛はそれぞれ0，36mm，

0，72mmであり，程毛長のF2集団の頻度分布は連続変異を示したため，秤毛長に

は複数の遺伝子が関与するか，または環境要因による影響と推測した（Fig．13）。

　F2集団ではyxと4種の連鎖群に所属するアイソザイムの8座において分離が認

められた。このうち，syxではAcc563由来の縦ホモ型（AIA1），ヘテロ型（AIA2），及

びAcc853由来の＋ホモ型（A2A2）の各頻度が，　AIA1：AIA2：A2A2　＝37：92：81

69
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となり，Pgd－1ではAIA1：AIA2：A2A2＝35：108：67となった。これらの2座

では，Acc853由来の対立遺伝子をホモ型に持つ品種が後代に多く現れる傾向が

あった。他のアイソザイム遺伝子の分離は，1：2：1（Est－2及びPOi・一2では，

1：3）の期待比に適合した（Table　37）。

2）三二日数及び秤毛長と標識遺伝子との連鎖関係

　F2集団の100個体ではsvx，　Amp　一一，7．，　Ca・t　一一ノ，　Pg　1一£，　AvejO　一2，　Pgd一ノ及びAcp－1の

2種類のホモ型とヘテロ型とを識別できたため，Acc563及びAcc853の各親由来の

対立遺伝子について2種のホモ型個体群間で到穂日数及び浮毛長の平均値を算出

した（Table　38）。また，　null遺伝子を含む2座（Est・一2及び，Po．，y－2）では，　AIA1と

AIA2の遺伝子型を有する個体を併せて1つの個体群として，　A2A2の個体群と平均

値を比較した。

　各座で平均値の差の有意性をt検定により調べたところ，第6連鎖群のCa　t－1，

第8連鎖群のAmp　一一2及び第12連鎖群のAep－1及びPo，s’一2の4座については，到穂日

数及び桿毛長の2形質について2種のホモ型の平均値間に差は認められなかった

（Table　39）。したがって，これらの2形質と上述のアイソザイム遺伝子とはおそ

らく独立関係にあろう。

　一方，第6連鎖群のwx，　Amρ　一3，　Est－2．及びPg　i－2の4座について到穂日数及び浮

毛長の平均値がそれぞれ有意に異なった（Table　39）。したがって，これらの遺伝

子と上記の2形質を支配する遺伝子との間に遺伝的相関関係が推定された。禰性

及びアイソザイム遺伝子の多面作用がないとすれば，これらの有意差は連鎖関係

に起因する。同連鎖群に属するCa・t－1は他の4座とは離れた位置にあるために有意

差がみられなかった。

　さらに，到穂日数及び浮毛長を支配する遺伝子と第6連鎖群の4遺伝子の関係

について，全F2個体を対象として同様の方法で調べた（Table　40）。到穂日数の差

は，vxで2，2日，　Amp－3で12．7日，2g　i－2で23．5日となり，　Pgi－2で最も大

きな有意差が検出された。・程毛長の差はPg1－2で0．06mm，醐で0．1mm，　Amp－3

で0，13mmとなり，　Am）o－3で最も大きな有意差が検出された。したがって，これ

らの有意差が連鎖の強弱を反映すると仮定すれば，出穂性に関する遺伝子はρ8ノー

2の近傍に，二毛長に関する遺伝子は4〃ρ一3の近傍に存在する可能性が高い。全F2

個体の到穂日数の頻度分布にPgi一一2の遺伝子型の頻度分布を重ねると明らかに早生

群にAcc563由来のPgi－2iのホモ型個体が多く，晩生個体群にPgi－22のホモ型個体

が多かった（Fig，12）。浮田長とAmp－3の関係ではAcc563に由来するAm，o－9tのホモ

型個体は長稗毛を有し，Acc853に由来するAmp－32のホモ型個体は短野毛を有する

傾向が認められた（Fig，13）。しかし，到穂日数は2因子分離であり，野毛長はF2

顧

一雛甲羅灘麟
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個体の頻度分布が連続的であったため単因子分離か否かは明かでない。連鎖分析

には少なくとも民系統において単因子分離を特定する必要があり，今回は組換価

を算出しなかった。

　Acc563は弱い感光性，　Acc853は強い感光性を有する品種である（岡　未発表）。

さらに，本実験の結果からAcc563xAcc853のF2集団の出穂形質は独立な2遺伝子

の補足作用に支配されていると推定された。ρ81－2との連鎖が検出された出穂性遺

伝子は既に報告されているSe－1と考えられる（KINOSHITA　198　7，00SUMI　et　a1．

1989）。残る1遺伝子の座乗染色体は特定できなかった。

　インド型と日本型品種間では回忌長を支配する1遺伝子（aρh）とPgi－2及び

Est－2とが連鎖していると報告されている（SATO　et　a1，1990b）。本実験で明らか

にされた4〃ρ一3の近くにある浮毛長遺伝子も所属連鎖群が同じであることから，

aphであると考えられる。

　上記の2形質の遺伝子効果の推定には，それら形質と連鎖するアイソザイム遺

伝子を利用した。到穂日数にはPg　1－2及び浮毛長にはA〃ρ　一3を遺伝標識として用い

た。Pgf一・2のホモ型個体群の到穂日数の平均は，それぞれ93，8±10，8日及び

117，3±14，4日であり，ヘテロ型個体群の平均は104，2±10，8日で
あった（Fig．14A）。ヘテロ型個体群は中間的な到穂日数を示したことから，到穂

日数を支配する遺伝子は不完全優性と考えられる。二毛長ではAmap　一3のホモ型個体

群の逆毛長の平均は，0．72±O，16mm及び0，59±0，14mmで，ヘテロ型

個体群では0．60±0．16mmであった（Fig，14B）。ヘテロ型個体群はAcc853由

来の遺伝子をホモに持つ個体群とほぼ同じ短三毛を示したので，Acc853由来の二

毛長に関する遺伝子は短浮田が優性と考えられる。

　以上の結果から，インド型・日本型品種間交雑で分離のみられた2形質に関与

する遺伝子とアイソザイム遺伝子の連鎖関係が明らかとなった。これらのアイソ

ザイム遺伝子を用いることで，それを指標として初期世代における両形質の予備

選抜が可能になると考えられる。

考 察

　本研究ではインド型x日本型の交雑集団でアイソザイムの8遺伝子と僻を用い

て，Pgi－2と出穂性及びA〃ρ一3と浮毛寝間に連鎖関係がみ出された。

　出穂性は赤道直下から高緯：度地帯までその分布域を拡大したイネにとっては大

きな適応的役割を担ったと考えられる（OKA　1988）。インド型と日本型の交雑後代

では複数遺伝子により支配される出穂性の分離が得られている（工藤　1968）。
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アイソザイム遺伝子と連鎖を有する出穂性遺伝子としては，SALAM　et　aL（1990）

により第6染色体でPg　i一一2とP5が23，2±4．7％のゆるい連鎖を持つことが報告

されている。従来の連鎖地図（KINOSHITA　1987）とYOKOO　and　FUJIMAKI（1971）では

第6染色体にPg　i－2と密に連鎖する感光性遺伝子（Se一ノ）が明らかとなっている。さ

らに，準同質遺伝子系統を用いた研究から，Pg　i－2と〃一1の遺伝子間にSe－1が座乗

することが明らかにされている（00SUMI　1989）。本研究で供試したF2集団では出穂

性を支配する遺伝子は少なくとも互いに独立な2遺伝子によっているが，そのう

ちの1つがPgノー2と連鎖していること，その遺伝子効果が不完全優性を示したこと

から5θづと考えられる（YOKOO　and　FUJIMAKI　1971，横尾・菊池　1977，1978＞。一

方，他の遺伝子はSe・一1とは独立と推測された。

　程毛長は水稲と陸稲間及び日本型とインド型品種間で異なり，特にインド型と

日本型の品種間交雑においては連続変異を示した（SATO　eta1．1990b）。今までの

遺伝子分析では第3連鎖群のffg（極長稗毛），第5連鎖群の稗毛を欠くgノー1，座

乗染色体は不明だがg1一・！と重複的に作用するg1－2が知られている（岡　1953a）。

第6連鎖群上の浮毛に関する遺伝子のaphについては，　SATO　et　al，（1990b）が

ffst－2及びPg　i－2との連鎖からその存在を推定した。本実験で確認された遺伝子も

Amo－3との連鎖関係からaph座の対立遺伝子と考えられる。その遺伝子効果はSATO

（1985）の報告した如く長二毛を支配する遺伝子が優性ではなく，むしろインド型

由来の短桿毛が優性を示した。二毛長は品種群の特徴となる形質であり（OKA

1958），また長二毛は播種や収穫作業上，塵埃の原因となり健康上からも好ましく

ない（TAKEDA　1985）。本研究で明らかにしたAphは短秤毛が優性に働くことから新

しい遺伝資源として役立つことが期待される。

　このようにアイソザイム遺伝子と適応形質に関する遺伝子の連鎖関係がみ出さ

れれば，初期世代での予備的な選抜に役立つであろうし，これらアイソザイム遺

伝子を用いて有用遺伝子を遠縁品種から日本型品種へ導入することも期待される。

今後，種分化の機構を解明するため，品種群を識別するアイソザイム遺伝子と適

応形質の連鎖関係を調べる予定である。
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Table　37．　Segregations　at　eight　isozyme　and　“r　loci

　　　　　　　　in　F2　population　of　the　cross　between　Acc563

　　　　　　　　and　Acc853

Locus 　F2　segregation

AIAI　AIA2　A2A2
x2　for
1：2：1　or　1：3　（p）

ゴ
ジ
づ
イ
イ
ジ

如
伽
伽
伽
勧
笹
野

Est－2

／Po，，k・一2

57

49

44

53

35

54

36

（AIAI

45

47

112

102

109

113

108

102

95

7
Q
り
7
4
7
4
0
」

4
r
O
只
」
4
ρ
O
r
O
7

AIA2十A2A2）

　　　65

　　163

1，　09

1，　12

L　91

1，　99

9，　92

0，　17

19，　5

（O，　5－O，　7）

（O．　5－O，　7）

（O，　3－O，　5）

（O．　3－O，　5）

（　〈O，Ol）

（0．9く　）

（　〈O，Ol）

1，　43　（O，　2－O，　30）

O，　77　（O．　3－O，　5）

Note：Al　and　A2　indicate　tw’o　kinds　of　alleles　derived

　　　　from　female　and　male　parents，　respectively，
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Table 38， Genetical　associations　between　nine　marker　genes　and　means　of

…
「

days　to　heading　（DH）　or　apiculus　hair　length　（APH）

Trait Linkage　group　6

　　　4〃一3

`IA1

　　　　　　　　　　畠1トノ　　　　　　　　89∠一2　　　　　　　　　　　1『8ノ「2　　　　　　　　燃’

`2A2　　　　AIAI　　　A2A2　　　　AIAI　　AIA2十A2A2　　　　AIAI　　　A2A2　　　　AIAI　　AIA2十A2A2

DH 95．4 115，9　　　106．9　　104．7　　　95．2　　107．7　　　　　　　　92，1　　　121，0　　　102，8　107，3

APH

mo，　of

e2　Plants

0．70

Q3

0，54　　　　0，60　　　0．57　　　　0，68　　0，57　　　　　　　　　0，64　　　0，57　　　　0，64　　0，57

Q3　　　　　　24　　　　　16　　　　　　24　　　　76　　　　　　　　　　　27　　　　　24　　　　　　17　　　　37

Trait Linkage group　8　　Linkage　group　ll　　　　　　　Linkage　group　12

　　　伽ρ「2

`IA1

　　　　　　　　　　　　　偬ヒノー1　　　　　　　　　　！4ψ｝1　　　　　　　　！㍉2．七「2

`2A2　　　　　　　AIAI　　　A2A2　　　　　　　AIAI　　　A2A2　　　　AIAI　　AIA2十A2A2

D11 101．7 102．5　　　　　　104，3　　105．7　　　　　　103、2　　103、4　　　104．6　104．7

APH

mo．　of

e2　Plants

0．62

Q4

0，58　　　　　　　0，58　　　0．63　　　　　　　0，64　　　0，66　　　　0，64　　0，59

R1　　　　　　　　　13　　　　　20　　　　　　　　　22　　　　　25　　　　　　19　　　　81

Note：AlA1 and　A2A2 indicate　two　kinds　of　homozygotes　for　Acc563　and　Acc853　derived　alleles，

respectively， in　the　F2　population　of　Acc563　x　Acc853，　AlA2　indicates　heterozygotes，

Table 39． Genetical　association　between　marker　genes合nd　the　two　characters

in　the F2　population　of　Acc563xAcc853

Character Linkage　　　　　　　　　　　　　Linkage　　　Linkage　　　　Linkage

group　6　　　　　　　　　　　　　group　8　　　group　l　l　　　group　12

脇。－3 農～’一163’た2僧た2僻　　ノ物r，「2　　爾4一ノ　　戒ρ一！PO治2

Days　to

?ｅａｄｉｎ?

十十 一　　　　　十十　　　　十十　　　一　　　　　　　　一　　　　　　　　　一　　　　　　　　　一　　　　　一

Apiculus

?ａｉｒ　Iength

十十 一　　　　　十十　　　　十　　　　一　　　　　　　　一　　　　　　　　　一　　　　　　　　　一　　　　　一・

Note：＋，＋＋ indicate　significant　differences　between　two　homozygotes
in Table　38 at　5　and　1　％　levels，　respectively，　一　indicates

1

non－significant　difference，
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sable　40，　Genetical　associations　between　three　marker　genes　and　means　of

days　to　heading　（DH）　or　apiculus　hair　length　（APID

Trait　　　　　　　　　　　　　　　　　　召〆ぎ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　〆f耀一3

AIAli）　A2A2　　Diff，2＞t－value　（p）　　　　　　　AIAI　　A2A2　　　Diff，　　t－value　（p）

DH　　　　　　　　　108．5　　106．3　　2．2　　　　0．66　（0，5－0，6）　　　　97，9　　　110，6　　12．7　　　4．22　（　　く0．01）

1

APH　　　　　　　　O．69　　　0，59　　　0．10　　　3．32　（　　く0，01）　　　　0，72　　　0．59　　　0，13　　　4．32　（　　〈0，01）

mo，　of　F2

垂撃≠獅煤@　　　　　36　　　　79　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　44　　　　57

Trait　　　　　　　　　　　　　　　　　ハξr1－2

AIAI　　A2A2　　Diff．　　t－value　（p）

DH　　　　　　　　　93，8　　　117．3　　23，5　　　9，61　（　　〈0，01）

`PH　　　　　　　　O，66　　　0．60　　　0．06　　　2，08　（0，05－0，01）

mo，　of　F2

垂撃≠獅煤@　　　　　54　　　　　54

1》AIAI　and　A2A2　indicate　two　kinds　of　homozygotes　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・

for　Acc563　and　Acc853　alleles，　respectively，

　　in　the　F2　population　of　Acc563×Acc853，

@AIA2　indicates　heterozygotes，

Q）Diff，：Di　fference　of　two　genotypes，
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Fig．　13．　Frequency　distribution　of　apiculus　hair　length

　　　　　　　　in　the　F2　population　of　Acc563　×　Acc853．　Arrows

　　　　　　　　show　the　meaRs　of　parental　strains．　Solid　and
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　　　　　　　　for　Amp－3i　and　Antp－33　alleles，　respectively．
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　　遺伝子の異常分離

　イネの交雑後代で異常分離を生じる遺伝子としては，F，の配偶子の組み合わせ

により生じる重複配偶子致死遺伝子（岡　1953b，　c，　d，　OKA　1974），配偶体遺伝子

（岩田ら　1964，MAEKAWA　1981，森ら1973，中川原　1981，　NAKAGAHRA

1972，NAKAGAHRA　et　a1．1974），あるいは配偶子致死遺伝子（IKEHASHI　and

ARAKI　1986．，　SANO　1983，1990，　SANO　et　aL　1979，　SATO　et　aL　198　7，　富田ら

1986）などが知られており，その多くはインド型・日本型品種群間に生殖的隔離

機構として発達している（SATO　etaノ，1987）。前川（1982）は両品種群間のみなら

ず，日本型品種骨内においても配偶体遺伝子をみ出した。インド型品種群内にお

いても同様な品種群内の生殖的隔離機構の存在することが予測される。さらに，

インド型x日本型の品種間交雑後代に生じる異常分離は，均等な配偶子の伝達を

妨げるために遺伝子分析の障壁となる。

　本実験ではインド型及び日本型に特異的なアイソザイム遺伝子を用いて，両品

種絶間の交雑において生じる異常分離を調査した。

　日本型Acc504（Taichung　65）にアジア各地からのインド型の12品種（Table　41）

を交配して，インド型Acc108（Pei－kuh）には日本型の系統及び品種を含めた12品

種を交配した（Table　41）。　F，個体は静岡県三島市の国立遺伝学研究所で育成して，

花粉及び種子稔性を調査した。開花前の繭から取り出した花粉をアセトカーミン

染色液（1％カーミン，45％酢酸）で染色して，濃染色花粉の割合により花粉

稔性を求めた。種子稔性は1個体につき2穂の種子白滝率の平均値を用いた。F？

種子は30℃に保った恒温器内で催芽させ，4－5日後の幼芽をアイソザイムの

泳動用の試料とした。Acc504との交雑組み合わせのF2では第3連鎖群のRg　i－1，第

6連鎖群のAmp－3，　Est－2，　PSノー2及び砺た1，第7連鎖群のEs　t－9，第8連鎖群O’

Amp　一・2，第11連鎖群のPgd－！，第12連鎖群の4ぐρ一！，1’o　．v　一2及びSdh－1の各分離を

調査した。Acc108との交雑組み合わせのF2では上記11座からA〃P　一3，　Est－9及び

Sd17一ノを除いた8座について調査した。　F2分離比は期待比である1：2：1（日本

型品種がnu11遺伝子を有するffst－2及びPOi・一irでは1：3）との適合度を検定した。

toE17
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糸吉 果

1）日本型Acc504xインド型品種の交雑組合わせのF2におけるアイソザイム遺伝

子の異常分離

　Acc504とインド型品種とのF，個体の花粉稔性は43－88％で，種子稔性は

11－88％を示した。花粉と種子稔性の間には明らかな相関関係をみ出せな

かった（Table　42）。12種類のE【個体から得たFう種子の発芽は正常であったので，

催芽したF2個体を全て実験に供試して，アイソザイム遺伝子の分離を調査した。

日本型Acc504に対しては供試インド型品種はすべてCa・t－1，　Amp　一・2及びA　eρ一ノについ

て多型性を示したが，残りのアイソザイム遺伝子では分離のみられない場合も

あった（Table　43）。

　63た1及びPgd。1では全ての交雑組み合わせで正常分離が認められたが，インド

型品種由来のホモ型個体の出現頻度が期待値より有意に高い場合が多く，

Acc504XAcc435のEst－9の分離のみ日本型品種由来のホモ型個体の出現頻度が期待

値より高かった（Table　43）。これらの異常分離をTable　46に示したが，第6連鎖

群のEs　t－2とPg　i　一一2，ならびに第12連鎖群のA　eρ　一1とPo．x　一2の4座では頻繁に生じ

た。これらの分離は特定の染色体を持つ配偶子，もしくは接合体致死または不受

精に起因すると推測される。一方，異常分離と花粉稔性及び種子稔性との間には

明らかな関係が認められなかった（Table　42）。　Ft個体の小穂においては接合体の

退化が認められなかったことやF2　＠子の発芽が正常であったことから，上記の異

常分離は配偶子の受粉時から受精までに起こり，おそらく配偶体遺伝子（Ga）によ

ると考えられる。

　第6連鎖群の83≠一2とPg　i－2，ならびに第12連鎖群のA　ep　一一1と，Po．y－2はそれぞれ

互いに連鎖しており，同一の要因により異常分離を生じたと考えられる。A　cp　一！及

びPgf－2について，インド型品種の由来と分離様式との関係を調べた（Fig，15A，

B）。P81一饗異常分離を示したインド型品種は様々な地域から由来しており，

A　cp　一・1では台湾の3品種，中国の2品種とベトナムの1品種を用いたときに異常分

離を示した。一方，中国の2品種，ベトナムの1品種，さらにインド及びスリラ

ンカ由来の3品種を用いるとすべて正常分離を示した。したがって，インド型品

種群にGaの分化が生じていたと推定される。

2）インド型Acc108x日本型品種との交雑組合わせのF2におけるアイソザイム遺

伝子の異常分離

　Acc108と温帯日本型品種の交雑によるFt個体の花粉稔性は43－52％，種子

loT）
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稔性は36－56％であった（Table　44）。一方，　Acc108と熱帯日本型品種とのFt

個体の花粉稔性は比較的高く76－87％であった。その種子稔性は31－75

％と変異を示し，必ずしも花粉稔性とは対応していなかった。これらの民種子の

発芽は正常であったため，催芽したF2個体を全て実験に供試した。

　第8連鎖群のAne，o－2及び第11連鎖群のPgd－1の分離はすべての交雑組合わせに

おいて正常であった（Table　45）。残りの遺伝子では1－11交雑組み合わせにお

いて異常分離を生じた。特に第6連鎖群のEst－2及びPg1－2，並びに第12連鎖群

のA　cp　一1及びPo．，v－2では大部分の組み合わせでAcc108由来の対立遺伝子の増加を伴

う異常分離がみられたが，1交雑組み合わせでのみea・t－1のヘテロ型が多く出現す

る異常分離もみられた（Table　45及び46）。このようにヘテロ型個体の出現頻度が

高くなる異常分離の原因は不明である。

　第12連鎖群のAcρ一1及びPo濯一2では，　Acc108と熱帯日本型品種とのF，個体が

76－87％の高い花粉稔性を示し，jPo，t・一壷は正常な分離比，　A　c／）一1では異常分

離を示す場合が多かった。さらに，温帯日本型品種との交雑組合わせではF，個体

は43－52％の低い花粉稔性を示し，A　cp　一・1及び／’Oyt’　’一2？で異常分離を示した。し

かし，Ftの花粉稔性と分離様式の関係は必ずしも対応していなかったので，イン

ド型と温帯日本型品種のF，個体の花粉稔性低下が異常分離の直接的な原因とは考

え難い。さらに，Ft個体の小穂においては接合体の退化が認められず，恥種子の

発芽は正常であった。

　以上の結果から，Acρ　一一ノ及びPo㌍2に関して異なる分離様式を示す日本型品種は

一定の地理的変異を示すことが明らかとなった（Fig。16A）。さらに，花粉稔性に

関する遺伝子も同様な地理的変異を示すと考えられる。しかし，第6連鎖群の

ρ81－2の分離では，異なる分離様式を示す品種の地理的変異に一定の傾向は認めら

れなかった（Fig．16B）。

考 察

　アイソザイムの異常分離には様々な原因があるが，配偶体遺伝子（Ga）により生

じる場合が多い。インド型x日本型の遠縁品種間交雑において，標識遺伝子の異

常分離は多数報告されている（IKEHASHI　and　ARAKI　1986，　森ら　1973，中川原

1981，NAKAGAHRA　1972，　NAKAGAHRA　et　a1．1974，岡1953b，　c，　d，　OKA　1974）。

しかし，第12連鎖群のAcρ一1とAo．k’一2の異常分離についてはこれまで報告例がな

く，さらに花粉親に異なる日本型品種を供試した場合に分離の歪みの程度が異

なった。インド型と温帯日本型品種を交配した場合には異常分離がみられ，熱帯

i

／o　9
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日本型品種を交配した場合には正常分離となった。また，インド型検定品種との

F，個体の花粉稔性は，これら2種類の日本型のうちどちらを片親に用いるかで異

なった。しかし，花粉稔性と分離様式に直接的な関連はみ出せなかったので，2

種の日本型品種間には複数種の分化機構が存在していると考えられる。

　遺伝子の異常分離は生殖的隔離機構の一つとも考えられる。インド型×日本型

の品種間交雑ではFt個体の花粉稔性が低くなるが，馬種子の発芽能力はほぼ正常

であったので，これらの後代でのアイソザイムの異常分離は受精前の配偶子隔離，

もしくは受精後に生じた雑種不稔などによると考えられる。同様な機構はインド

型品種間にも存在していると推測される。

　異常分離を生じると当然，遺伝子間の正確な組換価の算出が困難となる。通常

はインド型品種由来の対立遺伝子が過剰となることが多いが，Est－」「／の連鎖分析で

みられたように日本型品種由来の遺伝子頻度が過剰となる場合もあった（第2章

第2節）。異常分離を示した品種の地理的分布に基づき，第12染色体のA　cp－1及

びPox－2の連鎖分析のためにインド地方の在来品種を用いたところ，異常分離がみ

られないか，極くわずかな歪みしか起こらなかった（第2章第2節）。

　本実験で異常分離を生じる品種の地理的分布を明らかにしたことは，かかる遺

伝子分析の精度を高めるためにも役立つと考えられる。また，異常分離は遠縁品

種から有望な遺伝子を導入する場合に影響を及ぼすと予測される。今後，標識遺

伝子を用いてGa遺伝子や生殖隔離に係わる遺伝子との関係を明らかにすることが，

標識遺伝子の育種的利用のために重要となろう。

to9
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Table　41，　25　varieties　used　in　the　experiment

Accession　Name　of　original

nurnber　varieties

Origin

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
a

70a　som　cau　Vietnam
R，　T，　S，　23　Vietnam

Pei－kuh　Taiwan
Liu－tou－tu　Taiwan
O一一luen－chung　Taiwan

P．　T，　B，　10　lndia

Paduhai　peruma　l　Sri　Lanka

Surjamkhi　India
Nan－shang－wan　Ch　i　na　（Central）

Kun－min－tsieh－huan　China　（South）

chin－tsao　China　（South）
Siao－chung－kuh　China　（Hai－nan　Tao）

Patpaku　Taiwan
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（Tr加）

Ketan　koetoek　Philippines　Tr
Olay　ayan　Phi　l　ippines　Tr
Ketan　poetik　lndonesia　（Bali　island）　Tr

Djogading　langtang　Indonesia（Bali　island）　Tr

Gendjah　ratji’　lndonesia　（Celebes　island）　Tr

Semoeran　Indonesia　（Celebes　island）　Tr

Taichung　65　Taiwan　Tm

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Marker　strain　in　Kyushu　univ．　Tm

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　！Vlarker　strain　in　Kyushu　univ．　Tm

Note：Tr　and　Tm　indicate　Tropical

　　　　　respectively，

and　Temperate　Japonica　types，

0
／
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F
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Table　42，　Pollen　and　seed　fertilities

　　　　　　　　in　Fi　plants　of　the　crosses

　　　　　　　　between　Acc504　and　12　Indica

　　　　　　　　varieties

Cross

combination

Fertility　（％）

Pollen Seed
噸
旨

Acc504　X　AccOOI

Acc504　×　AccO60

Acc504　X　Acc143

Acc504　×　Acc144

Acc504　X　Acc414

Acc504　X　Acc435

Acc504　×　Acc451

Acc504　X　Acc717

Acc504　×　Acc724

Acc504　×　Acc727

Acc761　X　Acc504

Acc504　×　Acc868
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V2

黷
T
7
4
3
一
8
8
7
6
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6
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7
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薩
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Table　43，　F2　segregations　at　11　isozyme　loci　i　n　twelve　F2　populations

Cross

combination

　　　Pgノー1　　　　　　　　！物ρ一3　　　　　　　　Ca　t一ノ　　　　　　　　Est「2

AIAI　AIA2　A2A2i）AIAI　AIA2　A2A2　AIAI　AIA2　A2A2　AIAI　AIA2十A2A2

Acc504　×　AccOOI

Acc504　X　AccO60

Acc504　×　Acc143

Acc504　×　Acc144

Acc504　×　Acc414

Acc504　X　Acc435

Acc504　X　Acc451

Acc504　×　Acc717

Acc504　×　Acc724

Acc504　X　Acc727

Acc761　×　Acc504

Acc504　×　Acc868

25

黷
P
2
4
9
4
7
1
⊥
6
ρ
0
0
r
9

り
0
1
1
り
0
9
白

52

50

104

124

9
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り
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Table　43，　（continued）

Cross

combination
　　　　Pgi一一2　’　Est－9　Amp－2　Pgd－1
AIAI　AIA2　A2A2　AIAI　AIA2　A2A2　AIAI　AIA2　A2A2　AIAI　AIA2　A2A2

Acc504　×　AccOOl

Acc504　×　AccO60

Acc504　X　Acc143

Acc504　X　Acc144

Acc504　X　Acc414

Acc504　×　Acc435

Acc504　X　Acc451

Acc504　X　Acc717

Acc504　×　Acc724

Acc504　X　Acc727

Acc761　×　Acc504

Acc504　×　Acc868

14

R1

P7

Q6

S3

P5

P6

Q
1
7
7
3
4
2
1

41
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P6

T0
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Table　43．　（continued）

Cross

combination

　　　Ac）o－1

AIAI　AIA2　A2A2

　　　　Po，v－2

AIAI　AIA2十A2A2

　　　　Sdh－1

AIAI　AIA2　A2A2

Acc504　X　AccOOI

Acc504　×　AccO60

Acc504　×　Acc143

Acc504　×　Acc144

Acc504　×　Acc414

Acc504　×　Acc435

Acc504　×　Acc451

Acc504　X　Acc717

Acc504　×　Acc724

Acc504　×　Acc727

Acc761　×　Acc504

Acc504　×　Acc868

8
1
9
9
1
2
2
0
2
3
2
0
1
1
5
9
1
9
4

29稗

26

33罧

48罧

21

26

15

31罧

　4

29￥￥

21

16罧

14 81￥

14　93＊

25　15P翠

22

n
U
Q
J
3

1
⊥
り
乙
－
■

63

81　￥x

105

103￥￥

35 67

53　119

12　62

36　109

29

48

￥

【
U
F
O

i’AIAI　and　A2A2　indicate　two　kinds　of　homozygotes　for　Acc504

　and　lndica　alleles，　respectively．　AIA2　indicates　heterozygotes，

2）Segregation　was　not　observed，

＊　and　＊＊　indicate　significant　differences　from　the　expected　ratios

　（1：2：1　and　1：3）　at　5　and　1　％　levels，　respectively，
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Table　44，　Pollen　and　seed　fertilities　in　Fi　plants

　　　　　　　　　of　the　crosses　between　AcclO8　and

　　　　　　　　　12　Japonica　varieties

Cross

combination
Fertility　（％）

Tr／rm　i＞ Pollen Seed

AcclO8　×　Acc226

AcclO8　×　Acc236

Acc108　×　Acc310

AcclO8　×　Acc311

AcclO8　×　Acc624

AcclO8　×　Acc655

AcclO8　×　Acc871

AcclO8　X　Acc504

AcclO8　×　Acc537

AcclO8　×　Acc552

AcclO8　X　FL278

AcclO8　X　FL318

丘
丘
丘
丘
L
h
丘
伽
伽
㎞
㎞
恥

43

46

50

31

56

63

75

一一．　2＞

46

56

42

36

i’Tr　and　Tm　indicate　Tropical　and　Temperate

　Japonica　types，　respectively．

2）Not　examined，
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Table　45，　Segregations at　eight　isozyme 10ci　in　twelve F2　populations

Cross　　・． 惣1－1 融！一1 8∫1「2 雁た2
combination AIA1 AIA2 A2A2 AlA1 AIA2　A2A2 AlA1 AIA2十A2A2 AIAI　AIA2　A2A2

1 Acc108　X　Acc226 19 40 35累 15 39　19 7 107￥翠 6　40　48料
1 Acc108　x　Acc236 20 44 25 20 47　21 42 142 22 39　28
； Acc108×Acc310 22 42 26 17 43　27 11 129騨 6　50　34￥享

Acc108×Acc311 17 30 16 22 78　35 11 143＊翠 0　23　40騨
Acc108×Acc624 29 60 22 11 38　17 15 159翠￥ 9 44　45
Acc108　x　Acc655 22 52 21 36 96　62 28 165料 15 44　36￥翠

i Acc108　x　Acc871 29 53 32 19 32　19 24 115￥ 21 69　24
Acc108　x　Acc504 24 52 21 26 36　23 8 77騨 13 53　28￥

Acc108×Acc537 31 53 26 27 39　21 17 92翠 23 48　39￥
i Acc108　X　Acc552 9 40 12累 47 95　40 36 167翠 15 34　121

　 Acc108×FL278 28 69 42 16 57　22￥ 3 109翠翠 11 70　58
Acc　108　X　FL318 18 43 20 23 57　19 18 112罧 18 32　3P

Cross 4〃r2 ハ二一！ 4｛ψ一ノ P∂，潅‘「2

combination AIA1 AIA2 A2A2 AlA1 AIA2　A2A2 AIA1 AIA2　A2A2 AIAI　　AIA2十A2A2

Acc108　x　Acc226 31 61 22 24 47　23 21 68　25翠 26 88

Acc108　X　Acc236 15 47 23 18 47　24 33 102　50￥ 28 157累累

Acc108　X　Acc310 16 46 27 24 49　17 29 84　29家 37 105

Acc108　x　Acc311 18 41 27 13 50　23 35 85　38 45 113

Acc108　X　Acc624 22 60 30 27 51　34 22 85　34罧 35 129

Acc108×Acc655 25 51 19 29 46　20 24 48　26 17 81

Acc108　x　Acc871 19 49 24 11 20　11 12 85　45群 12 117翠翠

Acc108　x　Acc504 23 57 29 8 27　　7 11 66　30騨 16 92翠

Acc108　x　Acc537 23 58 28 27 47　36 7 52　28翠累 18 92翠

Acc108　x　Acc552 11 47 22 10 35　16 22 122　59累翠 23 181罧
Acc108　x　FL278 17 34 15 17 28　20 11 91　55翠累 13 148塞翠

Acc108×FL318 17 46 18 16　41 24 10 80　40￥翠 14 116翠累

1
｝

Note：AIAI　and　A2A2 indicate twO kinds　of homozygotes　for Japonica and Acc108　alIeles，

ミ
i

respectively， AIA2 indicates heterozygotes． 零and ＊＊indicate significant

1

differences　from the　expected ratiOS （1：2：1 and　1：3） at　5　and 1 96　1evels，　respectively．
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Table　46，　Number　of　varieties　that　showed　distorted　segregations　found　in’　12　Indica

　　　　　　　　　varieties　crossed　with　Acc504，　and　in　12　Japonica　varieties　crossed　with

　　　　　　　　　AcclO8

a
Type Linkage　group

3 6 7 8 11 12
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総合論言義i

　アイソザイムは生化学的標識として様々に有効な特性を有しており，イネの種

々の連鎖地図に多数のアイソザイム遺伝子がマッピングされている（BRAR　et　31．

1991，　ISHIKAWA　and　MORISHIMA　1987，　ISHIKAWA　θt　aノ．　1986，1987，1988，1989，

1991，　MORISHIMA　and　SANO　1984，　NAKAGAHRA　1977，　PHAM　et　aL　1990，

RANHJHAN　et　aL　1988，　SAITO　et　a／．　1991，　SANO　and　BARBIER　1985，　TANKSLEY

eta／．1990，　WUeta1，1988）。これらのアイソザイム遺伝子は系統分化を遺伝子

レベルで研究するために有用である（森島　1988）。野生種ではアイソザイム遺

伝子を用いて一年生と多年生で異なる形質のうち，出穂：性など生活史特性を決定

する遺伝子の検出に用いられた（MORISHIMA　1991）。栽培種では種内変異の研究

にも用いられ（GLASZMANN　1987，　MORISHIMA　and　OKA　1981，　NAKAGAHRA　1978，

NAKAGAHRA　et　aL　1975），アジアのインド型及び日本型の分類に有効であること

が明らかにされている（森島　1988）。これらの研究から，インド型品種は低地や

亜熱帯地方に，日本型品種は東南アジアの高地や温帯地方に多く栽培されている。

一方，両品種群の中間の特徴を備えた品種はネパール，ヒマラヤ地方に数多く認

められる（SANO　and　MORISHIMA　1992）。インド型と日本型品種はそれぞれ異所的に

栽培されており，分布域の重なる場合も日本型は高地の水田や低地の畑の陸稲と

して栽培されている（丁　1957，MORISHIMA　et　aL　1984，　SATO　et　a　／，1986）。

さらに，これらの分布は幼芽期の低温抵抗性（OKA　1958），幼苗期の低温枯死

（NAGAMINE　and　NAKAGAHRA　1990），低温ク野洲シス（CHUONG　and　OMURA　1982）など

の適応形質を支配する遺伝子や，適応性とは一見無関係に見える籾のフェノール

反応や稗毛長などの分布パターン（OKA　1958）ともよく対応している。したがって，

それぞれの品種群に特異的な標識遺伝子は，適応形質や生殖的隔離に係わる遺伝

子との連鎖が推測される。また，イネは様々な環境に適応しており，種々の生態

型が存在している。これら異なる生態型に属する品種は，多様な環境に適応する

ためのストレス耐性の遺伝子を有していると予想される。これらの有用遺伝子を

日本型の品種へ導入するためには，生態型に関する知見が重要である。各生態型

に特徴的なアイソザイム遺伝子は，生態型分化に関与した有用遺伝子を解析する

遺伝標識になり得るであろう。

　第1章ではアイソザイムの組織特異的な発現を調べ，効率的な検出方法を確立

した。さらに細胞レベルにおける標識遺伝子としても役立っことをみ出した。こ

れらは培養過程で生じるソマクローナル変異の解析のために利用できよう。

　第2章では，新たに8種のアイソザイム遺伝子を連鎖地図上に位置づけ，その

座位と育種的に有用な遺伝子との連鎖関係を調べた。これまでいもち病抵抗性遺
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　魅騨

i2．0

白’、

魁
，
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伝子と密に連鎖するアイソザイム遺伝子は明らかにされていないが，A　dh　・・一　1は従来

の連鎖地図上の標識遺伝子との連鎖関係から，いもち病抵抗性遺伝子である2i－a

と密に連鎖していることが推定された。また，Pgd－1はノaとの連鎖の方向が同じで

あれば，同じくいもち病抵抗性遺伝子のPi　一・　seと連鎖していると推定される。今の

所，直接的に連鎖関係を調べたデータがないので早急に検証が望まれる。アイソ

ザイム遺伝子は

RFLP地図にも既に7座が組み込まれており（BRAR　etaL　1991，　SAITO　eta／，

1991），従来の連鎖地図とRFLP地図の対応にも役立っであろう。

　第3章ではこれらのアイソザイム遺伝子を用いて，アジアの在来種における遺

伝子の多型を探索した。アジアの在来種は形態や生理的形質，生殖隔離の現象な

どからインド型と日本型に分けられる（加藤・丸山　1928，加藤ら　1928，　松尾

1952，　0KA　1958）が，アイソザイム遺伝子にも両品種群に対応する分化がみられ

た。これらの遺伝子としては既に報告されているアイソザイムの7座（森島

1988，MORISHIMA　and　OKA　1981，　SANO　and　MORISHIMA　1992）に加えて，さらに新

たな2座が品種群判別の標識として有効であった。アイソザイムは適応性に関し

て中立であり，アイソザイム遺伝子は異なる連鎖群に位置している場合が多く，

それら自身が直接的に適応分化に関係しているか同一の遺伝子ブロックに所属し

ているというよりは，次に挙げるような機構によって各品種群に特異的な遺伝子

が生じたと考えられる。

1）特定の遺伝子組み合わせを持つ配偶子が受精に有利となる機構が存在してお

　り，アイソザイム遺伝子がそれらと連鎖しているために生じた（OKA　1988，

　SATO　1991，　SATO　θt　aノ，　1990b）。

2）複数の適応性に関する遺伝子と標識遺伝子が連鎖することにより，品種群に

　特有の遺伝子や形質組合せを生じた（森島　1988）。

3）これら両機構が同時に働いていた。

　したがって，これらアイソザイム遺伝子を基にして適応や生殖隔離に係わる遺

伝子を明らかにすることができよう。第2章では両品種群に特異的な遺伝子を含

む8種のアイソザイム遺伝子をマッピングしたので，今後育種的に利用価値の高

い遺伝子の分析に利用可能である。

　日本には複雑な経路，様々な年代に日本型のみならず少数のインド型も伝播し

ていることが，形態や生理的形質から推察されている（渡部1987，佐藤　1991）。

本論文では，日本の在来種のアイソザイム多型からインド型の伝播が確認できた。

これらのインド型品種は共通したPgd－13，ならびに類似した形態・生理的形質を

有しており，日本のインド型品種が共通の祖先系統に由来する可能性も示唆され

た・さらに，品種名から大唐米系統に属する品種が認められたことから，日本の

／z（
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インド型は大唐米系統に属すると推定された。一方，水稲の主流は日本型品種で

あり，同一の遺伝子組み合わせを有する品種がその大部分を占めていた。これは

明治以降の強い人為淘汰がインド型である大唐米に向けられ，少数の有望品種の

み選抜されたことによると考えられる（宮川　1987）。インド型品種の淘汰は，

同品種が日本人に好まれなかったためか，日本の栽培環境に適応できず高収量を

挙げることができなかったためと推定される（嵐　1964，　宮川　1987）。また，

インド型と日本型の中間的特徴を持つ品種がみ出せなかったので，組換え型の個

体が生存できないような内在的機構が存在したか，中間的特徴を持つ品種がなん

らかの要因で淘汰されたと推測される。

　アイソザイム遺伝子の多型から日本の水・陸稲間の遺伝的な分化を調査したと

ころ，陸稲主流品種群に日本の水稲にはみられない1’gd一ノ2が存在した。さらに，

この陸稲主流品種群には独特な形態及び生理的形質も認められた。これらの遺伝

的分化により，日本の水稲と陸稲は生態型として位置づけられるであろう。生態

型に特異的なアイソザイム遺伝子は，陸稲の持ついもち病抵抗性遺伝子との連鎖

から付随したか，水稲と陸稲の祖先の遺伝子型に由来した可能性が考えられる。

今後，Pgd－1といもち病抵抗性遺伝子との連鎖を確認することが重要であろう。

　第4章ではインド型・日本型品種群のそれぞれに特異的なアイソザイム遺伝子

を用いて，出穂性遺伝子の1つがPg　i－2と連鎖するSe－1であること，浮毛長を支配

する遺伝子のうち，少なくとも1つが肋ρ一3及びEs　t－2と連鎖していることが明ら

かとなった。P8た2は出穂性の選抜標識として役立つであろう。また，81一ノに代わ

る短浮毛遺伝子として収穫時の粉塵の軽減に有用であるAjohは，　Amp　一・3を指標とし

て予備選抜できよう。さらに両品種下間の交雑後代においては，特定のアイソザ

イム遺伝子で分離の歪みを生じることが明らかにされた。その遺伝要因は配偶体

遺伝子（Ga）であると考えられるが，それと連鎖する遺伝子群の組換え制限要素と

なったり，組換価の算出や遠縁品種からの有用遺伝子の導入の妨げになると考え

られる。また，これらの歪みは生殖隔離機構とも関係があり，系統分化の道筋を

知る上に重要であると考えられる。

　本研究では，アイソザイム遺伝子の個体と細胞レベルでの検出を行い，次いで

遺伝子分析により連鎖地図上の座位を明らかにした。これら遺伝子は個体レベル

での育種上の初期選抜の遺伝標識として，ならびに細胞レベルにおける遺伝標識

として用いられるであろう。さらに，イネの遺伝資源の探索に利用して，インド

型一日本型及び水稲一陸稲のように分化した品種群に特徴的なアイソザイム多型

を明らかにし，アイソザイム遺伝子と系統分化の機構に関与する遺伝子との連鎖

をみ出した。このような連鎖は系統分化の解明のため重要なばかりでなく，耐病

性やストレス耐性の遠縁品種からの導入にも役立っと考えられる。今後の育種に

’ユ2一
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おいてアイソザイム遺伝子の利用はますます拡大されるであろう。特に，アイソ

ザイム遺伝子を用いた系統分化の研究と各連鎖地図上の座位に関する知見を統合

することは，アイソザイム遺伝子を利用して適応形質を初期選抜するのに大きな

意義を有するであろう。

t2　3
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　本論文ではイネ（Or．y・■asa〃i・aL）のアイソザイム遺伝子の効率的な検出が行え

る組織と同遺伝子の植物体及びカルスにおける発現様式を明らかにした。次いで

14種のアイソザイム遺伝子の座乗染色体を明らかにし，新たに8種のアイソザ

イム遺伝子を従来の連鎖地図上に組み入れた。また，アイソザイム遺伝子を用い

て，インド型一日本型品種群及び水稲一陸稲の系統分化に関連する適応形質の遺

伝子や生殖的隔離機構を支配する遺伝子との連鎖関係を調べ，系統分化機構の解

明や育種研究へ応用することを試みた。

第1章
1）アイソザイムの18遺伝子，Aep一ノーt　Adh－1，　Adh　一2，　Ara）o一ノ，4〃一2，砺ρ一£

Ca　t－1．　Es　t－2，　ffs　t－5，　Es　t－9，，　8dカー1，　f「8　d一ノ，　Pgd－2．　！）g！一1，　Pgノー、2，　1）81一・3，

Po，ll’一2及びSdh　一一ノの発現を2っの緩衝液系を用いた澱粉ゲルによって，さらに

Ma　1－1の発現をポリアクリルアミドゲル電気泳動によって識別した。

2）好気条件におかれた種子根，幼芽及び成葉における17のアイソザイム遺伝

子の発現様式を調査し，8遺伝子が種子根，幼芽及び前葉では同じバンドパター

ンを示し，3遺伝子が各組織で異なるバンドパターンを示し，残る6遺伝子が組

織特異的にバンドの消失を伴う3グループに分けられた。さらに，組織特異的に

バンドを消失する遺伝子は，種子根だけで発現が認められるAdh－2，種子根と幼芽

で発現が認められるAvap　一2，　Ca　t－1，　Es　t－9及びPgd－1，成葉でのみ発現が認められ

るPsi－3の3種に分けられた。嫌気条件では〃か2の発現様式の変更がみられた。

3）17遺伝子について組織特異的な発現を調べ，種子根ではPgi－3，以外の16遺

伝子，幼芽ではAdh－2とP8た3以外の15遺伝子の発現がみられた。しかし，成葉

で遺伝子型が識別できたのは，A　dh　一2．，　Amap　一2，，　Ca　t一ノ，　E81－5，　Es　t一廓びPgd－！以

外の11遺伝子であった。したがって，種子根及び幼芽が複数のアイソザイムを

調査するのに適当な組織であると判明した。

4）カルスにおける発現は，カルス誘導直後から培養中において同じバンドパ

ターンをみせた12遺伝子，培養中にそのバンドパターンの変化した3遺伝子，

及び発現が認められなかったPgd－1と培養中にバンドが消失したEst－9の2遺伝子

の3グループに分けられた。各グループの遺伝子は，植物体における発現様式に

ついて分類された遺伝子とは関連せず，カルスで安定した発現を示しても植物体

では発現が変化する例もみられた。しかし，少なくとも培養中に安定して同じ発

現がみられた12遺伝子については，カルスにおける遺伝標識として用い得るこ
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とが明らかとなった。

5）11種のアイソザイム遺伝子，A　CP－1，〃かノ，4〃ρ一21．，　A〃ρ一3，　Ca　t一・！，　Es　t－2，

Est－9．　Pgd－1，　Pg　i一ノ，　Pg　1－2及びSdh　一一1はいずれも共優性を示した。　Ftからカルス

を誘導して，1年間の培養中における対立遺伝子の発現の変化を調査したところ，

Ad17・一・1，　Am，c）　一一2，4〃ρ一3，　Ca・t－1，　Es　t－2，　Pg　i－1，　PSノー2及びSdh　一！の8座では発現が

全く変わらなかった。

第2章

1）日本型の1次トリソミックスシリーズとインド型品種または野生イネとの交

雑F2においてトリソミック分析を行った結果，　A　c）o－1及びρoκ一2は第12連鎖群，

4〃ρ一2は第7連鎖群，Ca　t－1は第6連鎖群，　Pgd－1は第11連鎖群に，　Sdh　一1は第

12連鎖群に所属することが明らかになった。Pgd－1はトリソミックのFtにおける

遺伝子の供与量効果を確認した。Sdh　一1は3種の対立遺伝子をトリソミックに集積

することで，座乗する連鎖群がそれぞれ第11連鎖群と第12連鎖群であること

を確認した。

2）アイソザイム遺伝子座を調べた結果，第1連鎖群ではEs　t－5とノa．，t’が15，1％

で連鎖していた。第3連鎖群ではch　1－1一一甜か！一一ρ8た1一酷・一1の順に位置す

ることが明らかとなった。第6連鎖群ではPgd－2とA〃p　一3，　Es　t－2，　Pgノー2との位置

関係が明らかとなった。第11連鎖群では！a一一多・一4一一　Pgd－1一・Adh一ノの順に位

置していた。第12連鎖群ではA　cp　一1－Pox－2　一一一一　r　1－3／d－33／一一一一・　Sdh－1　一一一sρ／一

ノの順に連鎖していた。トリソミック分析でAm）O－2及びCa・t－1の座乗染色体が確認さ

れたため，14種のアイソザイム遺伝子は6種の連鎖群に分けられ，新たに8種

のアイソザイム遺伝子が連鎖地図上に組み込まれた。連鎖地図上ではPgi－2が感光

性Se・一1と連鎖することが既に判明しており，またAdh－1の座位からいもち病抵抗性

のPi－aと密に連鎖することが推定された。

第3章

1）インド型・日本型品種群間では，アイソザイム遺伝子の7座に加えて新しい

4座を含めた遺伝子の出現頻度が有意に異なっていた。これら4座のうちMa・／一1及

びP8た3の各対立遺伝子はそれぞれの品種群に特異的に存在していた。9座の25

遺伝子から判別値（D値）を算出した。このD値の平均を用いてアジアのイネ

60品種をインド型と日本型へ分類した結果は，形態・生理的形質による分類と

98％の確率で一致した。
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　簡9
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2）日本の水稲のアイソザイム遺伝子組み合わせば19型認められたが集団の多

型性は低く，遺伝子型の変異からは3群に分けられた。450品種の内，365

品種（80．7％）が同一の遺伝子を有しており，水稲A群とした。また，この

遺伝子組み合わせと1－2遺伝子で異なる日本型の80品種を水稲B群とした。

インド型と判定された5品種は九州及び沖縄の品種で，水稲C群と分類した。そ

の名称から大唐米系統と推測される品種もこの群に含まれた。水稲B群の遺伝変

異は遺伝資源として重要であるが，水稲A及びB群の遺伝的分化は明らかでなか

った。したがって，日本の水稲は遺伝的に日本型の品種（水稲A及びB群）とイ

ンド型の品種で分化していることが明らかであった。

3）日本の陸稲は水稲より多型であった。さらに，66品種には11種類のアイ

ソザイム遺伝子組み合わせが存在し，日本の水稲には存在しない遺伝子を持つ品

種が多数存在した。さらに，各品種はインド型と日本型に分けられたことにより，

陸稲は大きく次の3群，日本型の水稲からの転用品種と推定されPgd一アを有する

陸稲A群，日本型でPgd－1L’を有する陸稲B群，インド型品種で2gd－13を有する陸

稲C群へ分類された。出現頻度から陸稲B群が日本の陸稲の主流と考えられた。

さらに，Psd－1座は陸稲に特異的ないもち病抵抗性遺伝子である1｝i－seの近傍に位

置すると推定されるが，なお確認を要する。陸稲の主流品種群の遺伝的分化と

水・陸稲のインド型品種の相違を確認するために，Pgd－1の遺伝子型で分別できる

インド型品種群，日本型の水稲品種（水稲A及びB）群，水稲と異なる遺伝子を

有する日本型の陸稲品種（陸稲B）群の形態・生理的形質を調査した。インド型

品種群は赤米，三尉毛，細長い籾，フェノール反応が＋を示し，日本型の水稲品

種群は，白米，長秤毛，丸い籾，フェノール反応が一を示し，日本型の陸稲品種

群は，白米，インド型と同程度の短浮子，水稲よりやや細長くインド型よりも丸

い籾，フェノール反応が＋を示す傾向を持っていた。以上の結果から，日本のイ

ンド型品種群，水稲品種（水稲A及びB）群及び陸稲品種（陸稲B）群は，それ

ぞれ形態・生理的形質においても分化しており，独特の形質組み合わせを有して

いることが明らかとなった。

第4章

1）Acc563xAcc853の交雑組み合わせで出穂性及び下毛長を支配する遺伝子とア

イソザイム遺伝子との連鎖関係を推定した。出穂性には少なくとも2遺伝子が関

与しており，その遺伝子の1つは第6連鎖群のρ81－2と強く連鎖していた。その遺

伝子効果は不完全優性であり，この遺伝子はSe・一1座の対立遺伝子であると推定さ

れた。また，浮毛長に係わる少なくとも1つの遺伝子が第6連鎖群のAmρ　・一3と強く

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　喝9
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連鎖しており，インド型品種が有する遺伝子は短浮毛で優性であった。

2）日本型Acc504とインド型の12品種との交雑組み合わせから，第6連鎖群の

Est－2及び・ρ81－2，ならびに第12連鎖群のA　cρ　一！及びραγ一2はいずれも異常分離を

示した。インド型のAcc108と日本型の12品種との交雑組み合わせによる同様の

調査からも，上記の4座で異常分離がみられた。また，インド型と熱帯日本型品

種とのF，個体では花粉の稔性が高く40ρ一1の正常分離を示し，同じインド型と温帯

日本型品種とのFt個体では花粉の稔性が低くA　c，O　一1の異常分離を示した。したがっ

て，これら2種類の日本型品種群間には何らかの分化を生じている可能性が示唆

された。

　アジアのイネはアイソザイム遺伝子についても他の系統分化に係わる形態・生

理的形質と同様に独特な遺伝的分化を生じ，大きくインド型及び日本型の2品種

群に分けられる。これらの形質を支配する遺伝子は複数の連鎖群に分散している

ので，配偶子淘汰，適応形質を支配する遺伝子との連鎖，もしくはこの両者の組

み合わせによって独特の遺伝子組み合わせを生じた可能性が考えられる。今後，

アイソザイム遺伝子を用いることにより，生殖的隔離に関する遺伝子や適応形質

に関する遺伝子の分化をより詳細に解明できると考えられる。本論文では，複数

のアイソザイム遺伝子を連鎖地図に位置づけ，出穂性遺伝子や浮毛長との連鎖関

係を明らかにした。さらに，日本の陸稲に特徴的なアイソザイム遺伝子について

明らかにした。
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Summary

　　　　　　TAKAHASHI　（1923）　was　the　first　to　find　a　linkage

relation　in　rice　（Oryza　sativa　L．）．　Forty　years　later，　12

1inkage　groups　corresponding　to　the　haploid　chromosome

number　were　tentatively　constructed　by　NAGAO　and　TAKAHASHI

（1963）．　ln　the　current　linkage　map　of　rice　（KINOSHITA　and

TAKAHASHI　1991），　the　locations　of　142　markers　including

several　isozyme　genes　have　been　determined．　The　conventional

linkage　map　includes　many　important　genes，　such　as　those

for　grain　quality，　semidwarfness，　disease　and　insect　resist－

ance，　and　heading　time．　The　map　provides　valuable　informa－

tion　for　various　researchers　in　both　conventional　genetics

and　plant　breeding．

　　　　　On　the　other　hand，　RFLP　（restriction　fragment　length

polymorphism）　markers　have　been　developed　in　human　genetics

（BOTSTEIN　et　al．　1980）．　After　this　innovation，　RFLP　maps

have　been　constructed　for　rice　with　more　than　300　RFLP

markers　（McCOUCH　et　al．　1988，　SAITO　et　al．　1991）．　These

RFLP　maps　are　expected　to　become　more　detailed，　and　will　be

valuable　for　rice　genetics　and　breeding　in　the　future．

These　RFLP　maps，　however，　were　eonstructed　independently　of

the　conventional　linkage　map　because　the　cost　and　labor　of

RFLP　detection　is　too　high　for　location　of　genes　in　various

kinds　of　segregated　populations．　When　isozyme　genes　are

located　on　the　respective　maps，　their　relative　positions

will　be　useful　for　correlation　with　various　types　of　genet一一
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　一v

ic　maps．　Such　mapping　is　easy　for　isozyme　genes　because　of

繊
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their　following　characteristics：

1）　As　isozymes　are　　direct　products　from　their　genes，　they

are　considered　to　be　genetic　markers　at　cellular　level．

2）　　Isozyme　　analysis　is　easy　to　perform　　　and　　needs　　small

amounts　of　tissue．　The　cost　apPears　to　be　apPropriate　for　　a

laboratory　work．

3）　　Isozymes　　are　　usually　generated　as　a　　　result　　of　　base

substitutions．　Thus　they　still　have　their　enzymatic　　speci－

ficity・　They　are　considered　to　give　diversity　in　the　　plants

having　different　isozymes．

4）　They　usually　show　codominant　expression　without　　　epista－

sis，　and　no　detrimental　side　effects　for　economical　　charac－

ters．

5）　Their　expression　is　constantly　distinguished　independent－

ly　from　environmental　conditions．

　　　　　As，　furthermore，　isozyme　genes　have　been　used　as　genet－

ic　　markers　to　elucidate　varietal－differentiation　（ENDO　　and

MORISH　IMA　　1983，　　GLASZMANN　1987，　MORISHIMA　　and　　OKA　　1981，

NAKAGAHRA　　1978，　　PAI　and　FU　1977，　　SECOND　　1982，1985），　　the

locations　　of　the　isozyme　genes　on　the　conventional　　linkage

map　　constructed　with　functional　genes　such　　as　　photoperiod

sensitive　genes，　gametophytic　genes　and　other　　morphological

and　physiological　genes　（KINOSHITA　and　TAKAHASHI　1991）　　will

enable　us　to　clarify　the　genetical　aspects　of　the　　evolution

　　　　　　　　　　　　　　　　

■n　rlce．

　　　　　　　　　　In　this　study，　isozyme　genes　were　established　at

both　the　　plant　and　cellular　levels　and　apPlfξ｝d　for　use　as

genetic　markers・　Genotypic　variation　of　these　isozyme　genes
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was　examined　for　Asian　native　varieties　to　clarify　the

nature　of　Indica－Japonica　differentiation．　Japanese　lowland

and　upland　varieties　were　also　examined　to　study　the　lndica－

Japonica　and　the　low一　and　up－land　different・iations．　Further－

more，　the　chromosomal　locations　of　genes　related　to　the

differentiation　of　these　types　were　surveyed　using　linkages

including　isozyme　genes．

Chapter　1．　Detection　of　isozyme　polymorphism　and　their　organ

specific　expression

1）　Continuous　and　discontinuous　buffer　systems　were　applied

for　starch　gel　electrophoresis　to　examine　the　expression　of

18　isozyme　genes，　Acp－1，　Adh－1，　Adh－2，　Amp一一1，　Amp－2，　Amp－3，

Ca　t－1．　Es　t－2，　Es　t一一5，　Es　t－9，　Gdh－1，　Pgd－1，　Pgd－2，　Pgi－1，　Pgi－

2，　Pgi一一3，　Pox－2　and　Sdh－1．　A　Tris－glYcine　buffer　system　was

applied　for　polyacrylamide　electrophoresis　to　examine　Mal－1．

In　total，　expression　of　the　19　isozyme　genes　could　be　dis－

tinguished　on　these　gels　using　the　above　buffer　systems．

2）　The　pattern　of　gene　expression　for　the　above　17　isozyme

genes　except　for　Mal－1　and　Pox－2，　was　examined　in　radicle，

plumule　and　mature　leaf　under　aerobic　condition　and　classi一一

fied　into　three　groups．　Adh－1，　Amp－1，　Est－2，　Gdh－1，　Pgd－2，

Pgi－1，　Pgi－2　and　Sdh－1　exhibited　the　same　banding　pattern　in

ail　the　tissues．　Acp－1，　Amp－3　and　Est－5　exhibited　different

banding　patterns　in　the　respective　tissues．　The　remaining

six　genes，　／1（批卜2，　Amp－2，　Ca　t。1，　Es　t－9，　Pgd－1’hnd　Pgi－3，

showed　no　bands　in　specific　tissues．　Among　these　six　genes，

r

輿巳



鞍1辮灘．難㌔

s

expression　of　Adh－2　was　found　only　in　radicle．　Those　of

Amp－2，　Ca　t－1，　Est－9　and　Pgd－1　were　found　in　both　radicle　and

plumule，　but　not　in　mature　leaf．　On　the　other　hand，　expres－

sion　of　Pgi－3　was　found　only　in　mature　leaf．　Under　anaerobic

condition，　only　Adh－2　exhibited　a　different　banding　pattern

from　that　under　aerobic　condition．

3）　Genotypes　for　16　genes　other　than　Pgi－3　were　distin－

guished　in　the　radicle　and　those　for　15　genes　other　than

，4dh－2　and　Pgi－3　in　the　plumule．　However，　in　the　mature

leaf，　five　genes，　Adh一一2，　Amp－2，　Ca　t－1，　Est－9　and　Pgd－1

showed　loss　of　their　expressions　and　the　patterns　of　gene

expression　of　Est－5　could　not　be　distinguished．　As　a　result，

genotypes　of　only　11　genes　were　distinguished　in　the　mature

leaf．　The　radicle　and　the　plumule　thus　seemed　to　be　appro－

priate　tissues　in　which　genotypes　could　be　constantly　dis－

tinguished．　It　was　concluded　that　the’17　genes　examined　were

available　as　markers　when　the　expressions　of　the　respective

genes　were　examined　using　the　appropriate　tissues．

4）　The　patterns　of　gene　expression　in　calli　were　examined

and　classified　into　three　groups．　During　one　year　of　cell

culture，　12　isozyme　genes，　Adh一一1，　Adh－2，　Amp一一1，　Amp－2，　Amp－

3，　Ca　t－1，　Es　t－2，　Pgd－2，　Pgi－1，　Pgi一一2，　Pgi－3　and　Sdh－1，

exhibited　the　same　banding　pattern．　Acp－1，　Gdh－1　and　Est一一5，

exhibited　different　banding　pattern　during　the　culture

period．　Of　the　remaining　two　genes，　Est－9　showed　the　loss

of　expression　three　months　after　callus　induction　and　no

expression　of　Pgd－1　was　found　at　any　stage　d”thring　the

culture　period．　It　was　concluded　that　the　expressions　of

t4Cl
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　　　　　　　　　the　　isozyme　genes　in　calli　were　controlled　by　different

　　　　　　　　　mechanisms　from　those　in　plant　organs　and　that　12　0f　the　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・圃

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　∫l

　　　　　　　　　examined　isozyme　genes　　were　available　for　use　as　　markers

　　　　　　　　　at　t一・加・ar一・一・f－their一一si－　　l

　　　　　　　　　patterns．

　　　　　　　　　5）　In　two　kinds　of　　FI　plants，　isozyme　expression　exhibited

　　　　　　　　　codominance　at　ll　　heterozygous　loci，　・4cp－1，　．Adh　・一1，　・41ηρ一2，

　　　　　　　　　ノlmp－3，　（フa　t－1，　Es　t－2，　E3亡一9，　Pgd－1，　、Pgi－1，　」Pgi－2　and　5dカー1．　　　　　　　　　　　　　　　　　　I

　　　　　　　　　AIlelic　expressions　at　eight　of　the　ll　codominant　loci
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　■

　　　　　　　　　except　for　／1cp一．Z，　Es亡一9　and　Pgd－1，　were　found　during　cell　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　l

　　　　　　　　　culture　of　the　two　kinds　of　callus　lines　induced　from　the

　　　　　　　　　FI　Plants・At　least　in　the　callus　lines・their　expressions　　　　　　　l
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　i

　　　　　　　　　were　constantly　distinguished．　These　were　concluded　to　be　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　’
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　l

　　　　　　　　　candidates　of　genetic　markers　at　the　cellular　level・

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　…

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　…

　　　　　　　　　Chapter　2．　Gene　analysis　of　isozyme　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　イ
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　層1

　　　　　　　　　1）　Chromosomal　locations　of　six　isozyme　loci　were　　analyzed
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　4

　　　　　　　　　by　trisomic　analysis．　・4cp一一Z　and　Pox－2　were　assigned　to　the

　　　　　　　　　12th　linkage　group，　〆11ηP－2　to　the　seventh　linkage　group，　and

　　　　　　　　　Oat一．Z　to　the　sixth　linkage　group　using　　crosses　between

　　　　　　　　　Japonica　trisomic　strains　derived　from　NipPonbare　　and　the

　　　　　　　　　Indica　variety，　　AccOO1．　In　addition，　Pgd－1　was　assigned　to

　　　　　　　　　the　llth　linkage　group　and　Sdh－1　to　the　12th　linkage　group

　　　　　　　　　on　the　basis　of　crosses　between　Japonica　trisomic　strains

　　　　　　　　　and　wild　rice　（Oryz∂　rロfipogon　Griff．）．　To　confirm　the
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　覧り

　　　　　　　　　locations　of　、P：gd－1　　and　5d、h－1，　further　experiments　were

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　，与。　　　　　　　　　　　嘉
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performed．　Trisomic　and　disomic　Fl　plants　resulted　from

crosses　between　Triplo　11　and　W628　were　examined　for　their

Pgd－1　banding　patterns．　In　disomic　Fl　plants，　two　kinds　of

bands　controlled　by　the　respective　alleles　at　the　Pgd－1

10cus　were　observed　at　the　same　intensity．　However，　the

band　derived　from　Triplo　11　was　more　intense　than　the　other

one　derived　from　W628　in　trisomic　Fl　plants．　Therefore，　it

was　confirmed　that　the　trisomic　Fl　plants　had　a　double

complement　of　Pgd－12　alleles　derived　from　Triplo　11　and　a

single　complement　of　Pgd－11　allele　from　W628，　and　that　the

locus　was　located　on　the　11th　linkage　group．　The　trisomic

Fl　plant　resulting　from　the　cross　between　Triplo　12　and

W1653　was　crossed　with　lndica　variety，　Acc414　harbouring

Sdh－11，　which　was　different　from　the　alleles　of　Triplo　12

and　W1653．　The　20　backcrossed　plants　were　examined　for　the

expression　of　Sdh－1，　and　two　of　them　showed　triallelic

expression　of　sdh－11，　sdh－12　and　sdh－14．　As　the　two　plants

should　harbour　three　alleles　on　their　trisomic　chromosomes，

the　location　of　the　SdZ卜1　10cus　was　confirmed　to　be　the　12th

linkage　group．

2）　An　attempt　was　made　to　integrate　12　isozyme　genes　into

a　conventional　linkage　map　constructed　using　morphological

and　physiological　markers．　Est－5　showed　a　linkage　relation－

ship　with　lax　on　the　first　linkage　group　with　a　recombina－

tion　value　of　15．10／o．　On　the　third　linkage　group，　two　isozyme

genes　were　integrated　in　the　order　of

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　鴨騨chl－1一一　Gdh－1　一Pgi－1　・一　v－1．

On　the　sixth　linkage　group，　linkage　relationships　among
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Pgd一一2，　Est－2，　Amp一一3　and　Pgi－2　were　determined．　On　the　11th

linkage　group，　the　order　of　two　isozyme　genes　and　other

markers　was　determined　to　be

la・一一一一　v－4　一一一　Pgd－1　一一一Adh－1．

On　the　12th　linkage　group，　a　map　was　constructed　with　three

isozyme　genes，　two　morphological　markers　and　one　phys’ 堰f

盾撃盾№沿鼈

cal　marker．　The　order　of　these　genes　was　determined　to　be

Acp－1 Pox－2 rl－3／d－33

　　　　　Including　the　allocations

estimated　from　the　trisomic

the　examined　isozyme　loci．were

of　12　linkage　groups．　Among

localized　on　the　conventional

Sdh－1一　sp　1－1．

　　　of　Amp－2　and　Cat－1　which　were

analysis，　it　was　concluded　that

　　　allocated　dispersed　into　six

of　them，　eight　genes　were　newly

　　linkage　map．

Chapter　3．　Genotypic　diversity　of　isozyme　genes　and　their

application　to　varietal　differentiation

1）　Allelic　frequencies　at　11　ioci，　Acp－1，　Amp－2，　Cat－2，

Es　t－2，　Ma　l－1，　Pgd－1，　Pgi－1，　Pgi－2，　Pgi一一3，　Pox－2　and　Sdh－1，

showed　significant　differences　between　lndica　and　Japonica

varieties　classified　by　morphological　and　physiological

characteristics．　The　differences　at　Mal－1　and　Pgi－3　were

newly　found　in　this　study．　At　these　11　loci，　discrimination

scores　（D　scores）　were　calculated　whether　respective　alleles

could　be　effective　for　lndica一一Japonica　classification．　As　a

result，　the　D　scores　at　nine　loci　other　than　Pgd－1　and
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　鴨，

Sdh－1　were　found　to　be　effective　on　the　lndica一一Japonica

．
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classification．　The　results　of　the　classification　obtained

using　the　D　scores　corresponded　to　that　with　morphological

and　physiological　traits，　except　that　one　variety　was　mis－

classified．　Those　varieties　having　average　D　scores　ranging

from　O．O　to　O．4　were　assigned　to　the　Japonica　type　and　those

having　average　D　scores　ranging　from　O．6　to　1．0　to　the

Indica　type．　No　variety　was　found　with　an　intermediate

average　D　score．　As　all　of　these　nine　loci　were　not　linked

with　each　other，　the　combinations　for　the　diagnostic　nine

isozyme　genes　were　gathered　by　any　mechanisms　other　than　a

single　gene　block．

2）　Genotypic　variation　for　17　isozyme　genes，　Acp－1，　Adh－1，

Amp－1，　Amp－2，　Amp－3，　Ca　t－1，　Es　t－2，　Es　t－5，　Es　t－9，　Ma　l－1，　Pgd－

1，　Pgd－2，　Pgi一一1，　Pgi－2，　Pgi－3，　Pox－2　and　Sdh－1，　was　exam－

ined　in　Japanese　lowland　varieties．　The　average　gene　di－

versity　in　Japanese　lowland　varieties’is　less　polymorphic

than　that　of　Asian　native　varieties．　It　was　found　that

there　were　19　kinds　of　gene　combinations．　These　varieties

were　classified　into　lndica　and　Japonica　types，　respective－

ly，　and　grouped　into　the　following　three　groups．　Lowland

A　is　a　group　of　Japonica　varieties　in　Type　1，　Lowland　B　is　a

group　of　Japonica　ones　in　Types　II　to　XIV　with　some　differ－

ent　genotypes　from　those　in　Type　1，　and　Lowland　C　is　a　group

of　Indica　ones　in　Types　XV　to　XIX．　Varieties　in　Lowland　B

were　available　to　use　polymorphisms　donor　for　isozymes．

However，　genetic　differentiation　was　not　clear　between　the

varieties　in　Lowland　A　and　those　in　Lowland　B”：

3）　ln　Japanese　upland　varieties，　genotypic　variation　of　the

　　IYラ

懇鎌適言繕噛羅　難灘灘　購

i、　．寸評　．　．　、・，．・3．・・　、，．　　　　　誕　fi・‘．　　　　Et、．．』　　　　　　　　　　　　躍鞭

’”㌧ Z轍灘鐵
　　　　tt，．、灘．．『』

難灘・鎌鍮雛

　　　　　罫「
　…　　　　’曝し幽

5｝．糊舜一陥，tM　　　，，一’、・・㍗；・・

・
－
卍
F
1
卜

‘
．

：
「
4
4

《
「

－
ゆ
土
4
，

お

1
』
　
　
・
「
ー
ー
ー
ー

ご



1難i難轟lll｝ll犠慧磯際llご難論・・

　　　　　　　・　8　　F　　陀　　　　・

　　嫡

濫二．

．．

ｬ晩議戴誌議．蹴＿，一　・ ．》「 `脇 ﾇ讐一　，　，　　　　　　　　＿

　　i　．1　1

above　17　isozyme　genes　was　also　examined．　Japanese　upland

varieties　were　more　polymorphic　than　Japanese　lowland　varie－

ties，　and　11　kinds　of　gene　combinations　were　distinguished．

Among　them，　predominated　gene　combination　same　as　that　of

Lowland　A　was　infrequent　in　Japanese　upland　ones．　The

varieties　having　pgd－12　appeared　to　be　predominate　and　those

having　Pgd－13　were　classified　into　lndica　type．　Thus，　Ja－

panese　upland　varieties　were　classified　into　the　following

three　groups．　Upland　A　may　be　a　group　of　varieties　converted

from　Japanese　lowland　varieties　possessing　Pgd－11，　Upland　B

is　a　group　of　predominant　upland　varieties　possessing

pgd－12　that　have　never　been　found　arnong　Japanese　lowland

ones，　and　Upland　C　is　a　group　of　lndica　varieties　possess－

ing　Pgd－13．　Then，　morphological　and　physiological　charac－

teristies　were　examined　among　the　following　three　varietal

groups　to　confirm　differentiation　among　them．　The　three

varietal　groups　were　a　group　of　Japonica　lowland　varieties

randomly　chosen　from　the　group　of　Lowland　A　and　B，　a　group

of　predominant　Japonica　upland　varieties　（Upland　B）　and　a

group　of　lndica　varieties　including　lowland　and　upland　ones

found　in　Japan　（Lowland　C　and　Upland　C）．　The　Indica　varie－

ties　commonly　had　red　pericarp，　short　apiculus　hairs，

slender　grain　and　a　positive　phenol　reaction．　These　lndica

varieties　appeared　to　beiong　to　same　varietal　group．　One　of

them　was　synonymous　to　the　Daitoumai，　which　is　known　as

”red－rice”，　showing　lndica－like　characteristics．　Japonica

lowland　varieties　commonly　had　white　pericar’
吹f

C　long　apicu－

lus　hairs，　round　grain　and　a　negative　phenol　reaction．　ln
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contrast，　the　predominant　Japonica　upland　varieties　had

white　pericarp，　short　apiculus　hairs，　intermediate　shaped

grain　between　those　in　the　other　two　groups，　and　a　positive

phenol　reaction．　ln　conclusion，　Upland　B　was　found　to　be

differentiated　from　Lowland　A，B　as　ecotypes　in　isozyme

genotype　and　other　traits．

Chapter　4．　Application　of　isozyme　genes　for　rice　breeding

1）　Genetic　correlations　among　quantitative　characters　and

isozyme　genes　were　examined　in　the　Indica－Japonica　crosses．

One　of　the　heading　genes　was　estimated　to　be　located　near

the　Pgi－2　locus．　The　alleles　at　the　heading　locus　exhibited

incomplete　dominance．　Furthermore，　these　genes　were　suggest－

ed　to　be　multiple　alleles　at　Se－1　located　on　the　6th　link－

age　group．　One　of　the　apiculus　hair　length　genes　was　also

estimated　to　be　located　near　the　Amp－3　locus　in　the　6th

linkage　group．　The　allele　controlling　short　apiculus　hair

length，　which　seemed　to　be　useful　for　rice　breeding，　was

dominant　over　the　other　allele　controlling　long　apiculus

hair　length．

2）　Distorted　segregations　in　isozyme　genes　occurred　in

Indica－Japonica　crosses　were　examined．　ln　the　crosses　be－

tween　Japonica　Acc504　and　12　lndica　varieties，　the　segrega－

tions　at　Acp－1，　Est－2，　Pgi－2　and　Pox－2　were　frequently

distorted　and　the　transmission　rates　of　lndica　alleles　to

progenies　were　higher　than　the　excepted　ones．’”As　for　the

segregation　patterns　for　Acp－1　and　Pox－2，　distortions　were
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usually　found　in　the　crosses　with　Taiwanese　and　Chinese

varieties，　and　normal　F2　segregations　were　usually　found　in

the　crosses　with　varieties　originated　from　India　and　Sri

Lanka．　These　lndia　and　Sri　Lanka　varieties　should　be　desir－

able　for　the　parents　showing　isozyme　polymorphism　in　the

crosses　with　Japonica　strains　harboring　genetic　markers，

such　as　the　crosses　used　in　Chapter　2．

　　　　　In　the　crosses　between　lndica　AcclO8　and　12　Japonica

varieties，　distorted　segregations　were　also　found　at　Acp－1，

Est－2，　Pgi－2　and　Pox－2．　The　crosses　with　the　Tropical

Japonica　varieties　have　a　tendency　to　show　not　only　high

pollen　fertility　in　the　Fl　plants　but　also　the　normal　segre一一

gations　of　Acp－1　and　Pox－2　in　the　F2　generation．　On　the

contrary，　those　with　the　Temperate　Japonica　varieties　have　a

tendency　to　show　low　pollen　fertility　in　the　Fl　plants　and

distorted　segregations　of　the　two　isoZyme　genes．　Such

tendency　was　not　found　at　the　other　isozyme　genes．　This

phenomenon　suggested　that　Japonica　varieties　should　be

differentiated　into　two　groups．

　　　　　Asian　varieties　were　classified　into　the　lndica　and

Japonica　types，　indicating　that　specific　gene－character

combinations　may　exist．　As　the　diagnostic　isozyme　genes　and

the　genes　for　diagnostic　character　were　randomly　dispersed

into　several　chromosomes，　the　gene－character　combinations

could　be　explained　as　non－randorn　association，　and　not　as　a

single　gene　block　including　the　diagnostic　is”6zyme　genes　and

the　gene　for　diagnostic　characters．　This　non一一random　associa一一
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tion　may　be　due　to　the　possible　origin　of　lndica　and　Japo－

nica　varieties　from　different　ancient　wild　rices，　linkage

of　several　genes　for　reproductive　isolation　and／or　adapta－

tion　to　some　marker　genes，　or　both．　Therefore，　the　chromo－

somal　regions　near　the　diagnostic　loci　should　harbour　genes

for　reproductive　isolation　and／or　adaptability．　ln　this

study，　14　isozyme　loci　were　assigned　to　six　chromosomes　and

eight　of　the　loci　were　positioned　on　linkage　maps．　Then，

these　isozyme　genes　were　used　as　genetic　markers　to　survey

distortion　of　segregation　and　linkage　relationships　between

the　isozyme　and　heading　date　and　apiculus　hairs．　Thus，　the

isozyme　genes　may　be　useful　for　genetics　and　breeding　in

rice　plants．
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