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第1章　緒　論

　テンサイ（Beta　vulgaris　L．　var．　saccharifera　ALEFELD）は，主に北半球

の温帯地域を中心に栽培される糖料作物であり，テンサイからの砂糖は世界の

砂糖生産量の約35～40％を占ある。日本におけるテンサイの栽培は，現在

は北海道に限られ，コムギ（Triticum　aestivum　L．），ジャガイモ（Solanum

tuberosam　L．）および豆類と共に北海道畑作の基幹作物の一つである。

　テンサイは，生育1年目に栄養生長を行い，冬期間の低温に感応した後，翌

春の日長の増加と伴に二二茎を伸長して開花・結実する2年生作物である。テ

ンサイは，光合成産物を蓄積した生育1年目の菜根が収穫対象となり，そのた

め，生殖生長期の減数分裂期や登熟期等の特定の生育時期の気候変動により収

量が大きく影響される子実作物（金1991；刈屋1992）に比べて，その収量は，

生育期間中の一時的な環境変動の影響を受けにくく，生育期間の長さに強く依

存する（Wood＆Scott　1975；Jaggard　et　aL1983）。中国や欧米では，長い

生育期間を確保する方法として，早期播種栽培が推奨され（Longden　et　aL

1975；W（⊃od＆Scott　1975；Jaggard　et　al．1983；中国農業科学院甜菜研究所

1984；Arnold　1985），また，冬期間の積雪により栽培期間が制限される北海

道では，積雪期間に育苗する移植栽培により長い生育期間を確保している。特

に，北海道のテンサイの単位面積あたりの収量は，移植栽培の普及によりそれ

以前に比べて10％以上も増加したとされ，現在では，欧米のテンサイ栽培先

進国の単位面積あたりの収量を凌駕するに至っている。

　しかし，早期播種栽培や移植栽培は，必然的に幼植物を春先の低温にさらす

ことになり，その結果，生育1年目に植物体に栄養生長から生殖生長への転換

を促し，抽苔をもたらす危険が増大した（Wellensiek＆Hakkaart　1955；

Willey　1970；　Longden　et　al．　1975；　Wood　＆　Scott　1975；　Jaggard　et　a　l．

1983）。このような栄養生長期における抽苔（この現象を不時抽苔，あるいは

当年抽苔と呼び，越冬後の生殖生長期の抽苔と区別するが，本研究では，生育

1年目の生殖生長を“抽苔”と呼ぶ）は，最終的な収量や糖分含有率の低下を

もたらすだけではなく，砂糖の結晶化を妨げる有害性非糖分の増加や繊維含有

量の増加による加工コストの増大など，栽培上の多くの重要な問題を提起する
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　（Nelsom　＆　Deming　1952；　Longden　et　al．　1975；　Wood　＆　Scott　1975；

Tasopoulou＆Sficas　1978；黒沢ら1984）。抽苔の誘起は，低温に加え日長

の長さによっても影響されることから（Lexander　1980；Sm　i　t　1983），栽培期

間の気温が冷涼でかつ日長が長い高緯度地域では，難抽特性が主要な育種目標

の一つとして掲げられる。

　テンサイの栄養生長期の抽苔は，栽培環境に強く依存するが，その難易（抽

苔性）は品種・系統間で異なることが知られてきた。特に，選抜に対する反応

や統計遺伝学的解析から，栄養生長期の抽苔性は遺伝率の高い形質であること

が指摘されている（Dudock　van　Heel　1927；Marcum　1948；McFarlane　et　al．

1948；　O’　Connor　1973；　Longden　1980；　O’　Connor　＆　F　i　tzgera　ld　1987；　Le

Cochec　＆　Soreau　1989；　Jolliffe　1990；　Sadeghian　et　a　l．　1993；　Sadegh　ian

＆Johansson　1993；管1994；管ら1994）。これまでにも，抽苔性を支配す

る抽苔遺伝子として，1年生遺伝子（Munerati　1929，1931；Abegg1936），弱

低温要求性の抽斗遺伝子（Owen　et　al．1940），晩期抽苔遺伝子（Savitsky

1952），全日長子で抽苔性を支配する抽苔遺伝子（蔵之内ら1990）などが報

告されてきた。また，統計遺伝学的解析から，関与する遺伝要因の相加性や優

劣性が議論されている（Dudock　van　Hee11927；Marcum　1948；McFarlane　et

cLI．1948；　Bolelova　et　al．1984；　Le　Cochec　＆　Soreau　1989；　Jolliffe　1990；

Sadegh　ian　gt　qLl．1993；Sadeghian＆Johansson　1993）。しかし，師団性の

発現や分離様式は，研究者や用いられた材料で異なり，遺伝機構は未だ統一的

には理解されていない。Sadegh　i　an　gt重．（1993）が指摘しているように，研

究者により結果が異なるのは，抽悟性に複数の環境要因が関与する複合的形質

であることに原因しよう。

　本研究は，テンサイの抽斗性の遺伝機構を解明することを目的としている。

第2章では，これまでの吟興性の生理機構ならびに遺伝機構に関する研究を渉

猟し，知見を抄録した。第3章ではテンサイの1年生遺伝子を利用した抽苔性

の遺伝変異の解析から，低温感応とは独立に作用する種々の抽苔遺伝子につい

て，第4章では抽苔性の異なる2年生系統間の交雑ならびに品種や自殖系統内

で見いだされた抽苔変異体の解析を通じて低温要求性や低温感応後の長日要求

性を支配する翠苔遺伝子について，第5章ではBeta節のテンサイ以外の植物
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の抽苔性を支配する抽苔遺伝子について解析した。第6章では，これらの研究

結果を整理して，テンサイの抽苔性を支配する遺伝機構，ならびに難抽苔の品

種育成への応用について考察した。

一3一
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第2章　研究小史

　テンサイにおける抽苔性の生理機構と遺伝機構については，これまでにも多

くの研究者により議論されてきた。特に，道戯性は遺伝率の高い形質として把

えられ，優性や劣性などの主働遺伝子の存在が報告されている。本章では，抽

苔性と環境要因の関連性および抽苔性の遺伝機構に関する従来の研究報告を抄

録する。

1）抽苔性と環境要因

　テンサイの抽苔性は，外的環境条件に強く影響されることが知られており，

これまでにも，尊皇性に影響を及ぼす環境要因として，温度，日長，水分およ

び肥料条件の関与が報告されてきた（Wellensiek＆Hakkaart　1955；Gaski11

1963b；　Bosemark　1969；　Woed　＆　Scott　1975；　Longden　et　a　l．1975；　Lasa

1977；Lasa＆Medina　1978；王1979；細川1980；Lexander　1980；Sm　i　t

1982，1983；黒沢ら1984；北海道農業試験場1985；八戸ら1986；阿部ら

1989；中野ら1994）。これらのうち，抽苔性に直接影響を与える要因は温度

と日長である。温度は，さらに春化過程で作用する低温と，離春化として作用

する高温に区分することができる。

　Smit（1983）は，テンサイの漂着性に関する従来の研究結果に基づき，2つ

の仮想的な物質，バーナリン（V）およびフロリゲン（F）を想定して，抽苔

を一定期間低温感応によるバーナリンの合成過程，高温によるバーナリンの分

解過程およびバーナリン，適当の温度ならびに日長によるフロリゲンの合成過

程に分け，それらと環境要因との関連に基づいて抽苔の生理機構を説明した

（図2－1）。以下，彼の提案した生理モデルに基づき，過程毎に，華年性と

環境要因の関連を言及した研究の結果を記述する。

　過程1は2年生テンサイの抽苔にとり必須の低温感応の過程である。低温感

応が進む最適温度について，Stout（1946）は6～9℃，　Fife＆Price（1953）

は6℃，Curth（1960，1962）は3～40C，　Bachmann　et　al．（1963）は80Cと

報告した。また，テーブルビート（B．vulgaris　L．　var．　rubra　Moq．）では，

一4一
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図2－1．テンサイの抽苔に及ぼす環境要因と二つの仮想的物質（バーナリン・

　　　　　フロリゲン）との関わりあい（Smit　1983を改変）
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100C以上の比較的高い温度でも低温反応が進む（Voss　1936）。

　テンサイは，低温感応に一定の生育段階を必要とする緑体春化型植物とは異

なり，種子の段階ですでに低温に感応する種子春化型植物である（Owen　et　aI．

1940；Bosemark　1969；Lexander　1969；Wood　et　a1．1982；中国農業科学院甜

菜研究所1984；Durant＆Jaggard　1988；Durant　et　aL　1993）。したがって，

テンサイの門門性は，幼苗期の低温のみならず，親個体が種子の登熟過程で遭

遇する気温にも左右される（Wood　gt墨．1982；Durant　et　al．1993；Longden

gt璽．1994）。しかし，低温に感応する度合は，植物体の生育段階と密接に関

連；する（Gaski111952，1963a；Wellensiek＆Hakkaart　1955；Curth　1955）。

Wellensiek＆Hakkaart（1955）は，植物体を種子から10回忌の幼苗までの

11の生育般階に分けて，各段階における抽苔性を比較したところ，抽苔性が

植物体の苗齢により異なり，生育段階が進む程低温に感応しゃすいと指摘した。

　抽苔における植物の低温に対する反応は，茎頂のような分裂組織で生じるこ

とが知られている（Lexander　1980；Wareing＆Phillips　1981；藤；目1991）。

Lexander（1975）は，低温による抽苔の誘導は，細胞膜を構成するタンパク質

の生化学的特性，特にサルファイド基（一S一）やスルフィニル基（一SH一）

の構成が低温により変化して膜タンパク質の疎水性が低下し，その結果，茎葉

で生産されるジベレリン（GA3）に対する感受性が増大することによると考

えた。さらに，Sadeghian＆Lexander（1993）は，このような膜構造の変化

には脂肪酸組成の変化が伴うことを報告した。一方，低温により抽苔を誘導す

る伝達性の物質が生産されることが，Curtis（1964）およびCurtis＆

Hornsey（1964）の接木実験により示唆されている。しかし，この場合，伝達

性の物質が春化過程で生産されたのか，または春化後に生産されたのかは明ら

かではない（Lexander　1980）。

　多くの植物種同様にテンサイにおいても，ジベレリン（GA3）は低温の効

果を置換し植物体に抽苔を誘導する（Lexander　1987；阿部ら1989）、，散布さ

れたジベレリンに対する反応は品種系統間で異なる。Lexander（1987）は，ジ

ベレリンの散布により，低温感応なしでテンサイの2年生系統の二二が誘起さ

れたことを観察した。しかし，ジベレリンに対する反応と二二性の間には必ず

しも明確な関連は認あられていない。

一6一
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　過程IIは，春化反応により蓄積されたバーナリンが高温により分解される過

程である，，Stout（1946）は，植物体に低温を与えても，その後の高温により

抽苔が抑制される謙譲化現象を観察し，易抽苔系統は離春化を受けにくく，一

方難抽苔系統は受けやすいと報告した。Smit（1982）も同様に，低温処理後の

気温が150Cでは抽苔が生じるが，250C以上の気温下では離春化により抽苔

が抑制されると報告した。その他，抽苔を促進する春化処理後の最適温度とし

て，18℃（Heide　1973），150C（Smit　1982），18℃～20℃（中国農…

業科学院甜菜研究所1984）等が報告されている。

　過程皿は，春化反応により蓄積されたバーナリン，適当な温度ならびに日長

により最終的に抽苔を誘導するフロリゲンが合成される過程である，，合成され

たフロリゲンがある閾値を越えたとき，歯苔茎の伸長が始まる。

　低温処理後の日長が抽苔にもたらす役割ならびに日長に対する反応の品種・

系統間の差異については，多くの研究者により報告されてきた（Gaski11

1963a，1963b；今西と武田1971；Lexander　1980，1985；八戸ら1986；阿部

ら1989；藤田1989）。smit（1982）は，幼苗を3℃の低温に6週間感応させ

た後，日長の異なる環境下で栽培したところ，日長の増加に伴い，抽理趣が増

加したと報告した。・今西と武田（1971）は，補光処理により開花までの日数が

自然日長に比べて著しく減少したと報告した。Curth（1960）によれば，低温

処理後の長日が抽苔を促進し，長日の効果は全日長下で最も高い。易抽苔系統

の中には，このような全日長条件下で低温処理を与えなくとも望薄が誘導され

る系統が存在する（Smit　1982；蔵之内ら1990）。

　長日は抽苔を促進するが，短日は抽苔を抑制する。藤田（1989）は，抽苔性

の異なる2年春系統の母根を十分低温に感応させた後，短日条件下で栽培した

ところ，抽苔茎の伸長が抑制され，また，その程度が系統間で異なることを観

察した。

2）抽苔性の遺伝機構

　テンサイの抽苔性は，品種や系統により異なることが多くの研究者によって

報告されてきた（Dudock　van　Hee11927；Wellensiek＆Hakkaart　1955；

一7一
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Bosemark　1969；吉武ら1969；Lexander　1975，1980，1985，1987；Lysgaard

1978；八戸ら1986；阿部ら1989）。また，抽苔性は遺伝的であることは，抽

斗性に関する選抜実験で顕著な選抜効果が認められることから示唆されてきた

（Dudock　van　Heel　1927；　Marcum　1948；　McFarlane　et　al．1948；　Campbe　l　l

1953；須藤1960；吉武ら1969；Smith　1980；管ら1991，1992，1994；管

1994）。これらの研究報告は，観察結果を解析した手法に基づき，メンデル遺

伝学的解析と統計遺伝学的解析に大別される。

a）メンデル遺伝学的解析

　Munerati（1929，1931）は，商業品種内に二二苔個体を発見し，2年生系統

との交雑後代の解析から，その易抽苔性に優性遺伝子（B）の関与を明らかに

した。その後，この遺伝子の作用やその連鎖群が，Abegg（1936），Schwan　i　tz

（1940）およびOwen＆Ryser（1942）によって研究された。この遺伝子は，

長日条件下で非低温要求の抽苔性を支配する優性遺伝子であり，胚軸色遺伝子

座（R）と15・5％の組換価で連鎖する。また，心素は，インクエン酸脱水

二三素一1を支配するアイソザイム遺伝子座（Idh、）と2．5％の組換価で連

鎖し，R－B－ldh，の順に配列する（Abe　et　a1．1993）。Boudry　et　a1．

（1994）は，二二の近傍に存在する数種のRFLP（Restriction　fragment

length　polymorphism）マーカー（pKP959，　pKP591，　pKP826，　pKP730，　pKP374

およびpKP851）を報告した。

　旦遺伝子の発現は栽培環境や遺伝的背景の影響を強く受ける（Abegg　1936；

Owen　1954；Owen＆McFarlane　1958；今西と武田1971；島本ら1990；

Boudry壁重．1994）。Owen＆McFarlane（1958）は，　Bを有する1年生系

統と難抽苔の2年生系統との戻し交雑後代で，B座の遺伝子型間に開花早晩

性の差を観察し，それが2年生遺伝子（b）と共に2年生系統より導入された

．旦の作用を補足または変更する抽苔遺伝子に原因するとした。今西と武田

（1971）も1年生系統と2年生統の交雑後代で抽苔の誘導に影響する変更遺伝

子の存在を示唆している。また，Boudry　et　al．（1994）は，　Bに対し上位に

作用する遺伝子の存在を，フランス南西部より収集されたB．vulgaris　ssp．

一8一
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maritimaの1年生系統に認めた。

　Owen　et　al．（1940）は，細胞質雄性不稔の易抽苔系統と難抽苔系統の交雑

Flから二巴苔個体を選び，難抽苔系統との戻し交雑を行った、，得られた

BlFユの種子を一定期間低温処理した後，圃場に播種して抽苔性を調査したと

ころ，この抽苔性がR座と17．6％の組換価で連鎖する優性遺伝子に支配

されていることを観察した。彼らは，B座がR座と15．5％の組換価で連

鎖する事実を考慮にいれ，検出した抽苔性に関与する遺伝子をB座の弱低温

要求性の対立遺伝子（B’）とみなした。

　一方，B座とは異なる抽苔性に関与する遺伝子が，　Savitsky（1952）およ

び蔵之内ら（1990）によって報告されている。Savitsky（1952）は，難抽苔系

統（単胚）と易抽苔系統（多胚）の交雑後代の母根を十分春化処理し，圃場に

定植して各個体の抽苔の早さを調査した。その結果，単胚個体の抽苔は多胚個

体に比べて15～20日程遅く，難i抽苔性は単胚遺伝子座（m）と25％の組

換価で連鎖する劣性遺伝子（lb）に支配されていると報告した。また，蔵之内

ら（1990）は，ある自警系統に低温を必要とせずに全日長下で抽苔する変異体

を発見した。2年生系統との交雑F2の解析から，この抽苔変異体の抽苔性に

はR座とは独立に遺伝する優性遺伝子が関与した。

b）統計遺伝学的解析

　抽丁丁に関するメンデル遺伝学的解析に加え，統計遺伝学的手法に基づく抽

苔性の遺伝機構の解析が試みられている。

　Dudock　van　Heel（1927）は，抽苔性の異なる系統間で交雑F1の抽苔性を調

査し，丁丁個体頻度が難抽苔系統と易抽苔系統の交雑で低く，易抽苔系統同士

の交雑で高かったことから，難抽苔性が七二字性に対し優性であると結論した。

難抽苔性が易抽苔性に対し優性であるとする同様の結果が，Marcum（1948）お

よびBolelova　et　al．（1984）によっても得られている。一方，　McFarlane　et

al．（1948）は，難抽苔系統と易抽苔系統の交雑F1は易抽苔性を示し，難抽苔

性は易抽三門に対し劣性であったと報告した。

　Le　Cochec＆Soreau（1989）は，抽苔性の異なる自殖系統間の交雑F1，

一9一
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F2およびBlF1について抽苔性を調査し，抽苔性が相加優性モデルに適合す

ること，また，難抽苔性を支配する抽苔遺伝子に易抽苔性を支配する抽苔遺伝

子に比べて優性遺伝子が多いことを報告した。また，Sadeghian　et　a1．（1993）

は，細胞質雄性不稔の難抽苔系統と易抽苔系統を種子親として抽苔性の異なる

系統との交雑を行い，得られたF1，　F2およびBIF1の抽苔性を調査した。そ

の結果，抽苔性の遺伝機構は交雑組合せ間で異なり，相加効果および易抽苔性

に対する難抽苔性の優性効果が認められた、，また，Sadegh　ian＆Johansson

（1993）は，抽苔性の異なる系統およびそれらのF1の抽苔性を調査し，要因

分析法により，抽苔性が相加的な抽苔遺伝子ならびに優性効果を有する抽苔遺

伝子により支配されていると報告した。彼らの推定によると，抽苔性の狭義の

遺伝力は0．93～0．96と非常に高く，初期世代の選抜が有効であることが

示唆されている。
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第3章　1年生遺伝子を利用した開花早晩性および長日要求性の盤質遺伝子の

　　　　解析

第1節　緒言

　三二現象は，温度や日長などの環境要因は互いに相補的に関わる。したがっ

て・品種・系統間にみられる抽苔性の差異を，個々の環境要因に対する反応性

の差として識別することは容易ではない。テンサイには，低温を必要とせずに

抽苔を誘導する1年生遺伝子（旦）が知られている（Munerati　1929，1931；

Abegg　1936）。この遺伝子は，典型的な2年生系統が抽苔する際に必要とする

低温感応の過程を補う。それゆえ，この遺伝子を利用することにより，低温要

求性の程度とは独立に作用する種々の白苔遺伝子の解析が可能となる。また，

旦座は，第一連鎖無上でインクエン酸脱水素酵素一1遺伝子座（Idh、）と

2・5％の組換価で連鎖している（Abe　gt　qLl．1993）。したがって，分離集団

における各個体の旦座の遺伝子型を，子吉市座の遺伝子型に基づいて推定す

ることが可能である。

　本章では，2年生系統と旦を有する1年生系統の交雑F1で開花早晩性に

関する選抜を行い，選抜された個体の自殖後代で分離した開花早晩性ならびに

抽苔抑制の遺伝機構について検討を加える。

第2節　2年生系統と1年生系統の交雑後代における開花早晩性の選抜

第1項　材料および方法

1）開花早晩性の選抜と後代の育成方法

　供試親として，2年生自家不和合性系統rTKII8」と自殖因子（Sf）を有す

る1年生自殖系統rTA33－O」を用いた。1988年，2年生系統を種子親として両

系統の間で2個体間の交雑を4組合せ行い，得られた種子を混合してF1とし

一11一
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た。1989年，Fiを1年生親系統とともに，播種期の異なる2つの環境条件下

で栽培し，早期播種区からは開花の最も遅い2個体（「L1」と「L2」）を，

また，晩期播種区からは開花の最も早い2個体（「E1」と「E2」）を選抜

して自殖させ，4組合せのF2家系を育成した、，1990年，これらのF2家系を1

年生親系統とともに早期播種区と晩期播種区で栽培し，三階性ならびに抽下し

た個体の開花早晩性を調査した。また，早期播種区で二二した個体から，家系

あたり約60個体を選び，自殖させてF3家系を育成した。1991年，　F，家系を

1年生親系統と共に早期播種区と晩期播種区で栽培し，家系当たり約20個体

について抽苔性ならびに抽苔した個体の開花早晩性を調査した。また，rE1」

および「L1」に由来するF3家系について，翌1992年に繰り返し早期播種区

で栽培し，家系当たり約60個体について抽干した個体の開花早晩性を調査し

た。

2）評価条件

　各家系における抽苔性および開花早晩性を，4月下旬に播種した早期播種区

と6月中旬に播種した晩期播種区で調査した。いずれの家系においても，種子

をペーパーポットに播種し，温室内で約4週間育苗した後，出芽個体を実験圃

場に定植した。各年における播種日と定植日を表3－1に示す。また，各年の

両播種区における日長の推移を付表Bに，また，旬別平均気温を付表Cに示す。

3）開花早晩性の評価

　抽即した個体の開花早晩性を，1990年と1991年については定植後30日目と

60日目の生育調査に基づいて，また，1992年については各個体の開花日に基

づいて評価した。生育調査に基づく開花早晩性の評価は，植物体の生育段階に

基づき，6段階に分け表3－2に示す。すなわち，定植後30日目の各個体の

生育段階を，開花および花芽形成をそれぞれ1型およびll型と，抽三寸が伸長

しているが花芽未分化のものについては，さらに抽苔茎の長さに基づいて長門

（5cm以上）と短茎（5cm未満）に分け，それぞれ三型およびIV型とし，

一12一



表3－1．「TK118」と「TA33－0」の交雑後代における抽苔性および開

　　　　　花早晩性を調査した早期播種区と晩期播種区の播種日と定

　　　　　植日

早期播種区 晩期播種区

調査年次 播種日 定植日 播種日 定植日

1989
1990
1991
1992

4月　1日　5月　1日

4月17日　　5月28日

4月18日　　5月23日

4月23日　　5月21H

5月10日’

6月　1日

6月15日

6月10日

7月　1日

7月16日

表3－2． 「TK118」と「TA33－O」の交雑後代における抽苔個体の開花早晩

性の評価

開花早晩型　　定植後30日目の生育段階 定植後60日目の生育段階

開花

花芽形成

花芽未分化（抽苔茎長≧5cm）

花芽未分化（抽苔茎長く5cm）

未抽苔

未着苔

結実

結実

開花または結実

開花または結実

開花または結実

花芽未分化

一13一
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門門苔個体については，定植後60日目の調査結果に基づき，

細分し，各々V型およびVI型とした。

開花と未開花に

4）アイソザイム遺伝子の分析

　三座と2．5％の組換価で連鎖するIdhl座の遺伝子型に基づき，2年生系

統と1年生系統の交雑後代で分離した各個体のB座の遺伝子型を推定した。

Idh1座の遺伝子型は，デンプンゲル電気泳動法により調査した（付表A）。

第2項　結果および考察

1）1年二親系統およびF1における開花早晩性の変異

　1年生親系統とF1における定植日から開花までの日数の変異を図3－1に

示す。1年生親系統の開花まで平均日数は，早期播種区で75日，晩期播種：区

で45日と，前者に比べて定植後1ヶ月間の平均気温が9。5℃高く推移した

後者で30日短縮した。一方，F1の開花まで平均日数は，早期i播種区で77

日と，1年生親系統の値に近似したが，晩期播種区では40日と，1年生親系

統に比べて5日程開花が早かった。また，F1は，開花日の変異が，いずれの

播種区においても，1年生親系統に比べて大きく，1年生親系統の最も開花の

早い個体より早生の個体や，最も開花の遅い個体より晩生の個体が認められた。

特に，晩期播種区では，1年生親系統より開花の早いFl個体が多数観察され

た。

2）F2における抽苔性の分離様式

　F2では，1年生親系統由来の旦座の分離により，抽苔個体と未抽苔個体

が3＝1の期待比で分離する。開花早晩性の異なるF1に由来する4組合せの

F2家系で町回性を調査したところ，晩期播種区のrL1」を除くすべての家

系で抽苔個体頻度が期待比に適合したが，晩期播種区の「L1」では適合せず，

一14一
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定植日からの日数

早期播種区 晩期播種区

図3－1．1年生系統「TA33－0」および「TK118」×「TA33－0」のF1に

　　　　　おける開花まで日数の変異

　　　　　nは調査個体数を示す

一15一



未抽苔個体が期待比に比べて過剰に分離した（表3－3）。「L1」で観察さ

れた未抽苔個体の過剰分離は，同家系の早期播種区における抽苔個体の分離が

正常であったことから，受精競争や受精後の接合体致死に起因するものではな

く，遺伝的であると考えられる。未抽苔個体の過剰分離を説明する遺伝機構に

ついては本章の第3節で検討する。

3）抽苔個体の開花早晩性

　抽苔した個体間にも開花早晩性に変異が観察された。各F2家系における抽

苔個体の開花早晩性の変異を，1年生親系統およびF1の変異と共に表3－4

に示す。早期播種区では，早生個体に由来する「E1」および「E2」で，1

年生唾系統より早生の1型が多数観察されたが，晩生個体に由来する「L1」

および「L2」では，1型は観察されず，1年生親系統より晩生の1V型および

V型が高頻度で観察された。

　晩期播種区では，早期i播種区に比べて定植後1ヶ月間の平均気温が約50C高

く，全般的に植物体の生育が進行した結果，1年生親系統およびF、の開花早

晩型も1型ないしはII型を示した。　F　2の開花早晩性には，早期播種区と同様

にF1における選抜効果が認められ，「E1」と「E2」では1型およびr［型

が高頻度で観察されたが，rL1」およびrL2」では晩生のIV型，　V型およ

びVI型が多数観察された。また，開花早晩性の分離様式は「L1」と「L2」

の間で異なり，「L1」では最終的に花芽形成に至らなかったvr型の分離頻度

が高かったが，「L2」ではrE1」や「E2」と同様に1型やIII型が多数観

察された。

4）F3における開花早晩性

　F2で観察された開花早晩性の分離様式から，　Flの早生個体に由来する

「E1」や「E2」では，1年生端系統には存在しない早期開花に関与する遺

伝子が，一方，晩生個体に由来する「L1」やrL2」では晩期開花に関与す

る遺伝子が・それぞれ分離しているものと予想される。以下，抽苔した個体の

一16一
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表3－3． 開花早晩性で選抜した4家系のF2における抽苔個体と未抽個体

の分離

早期播種区 晩期播種区

個体数

未抽苔

κ2値

（3：1）

個体数

系統 抽苔 抽苔

　　　　　xL）値

未抽苔　　（3：1）

El

E2

Ll
L2

4
1
⊥

∩
コ
∩
」

103

69

8
∩
口

∩
／
］
9
］

り
乙
8

9
σ
1
⊥

O．　27

0．　04

O．　12

0．　86

8
r
O

O
O
ρ
0

9
9
0

ρ
h
U
∩
」

一29

19

a
U
4

4
0
0

O．　003

0．　25

12．　26　＊＊

O．　13

注1；「El」と「E2」は晩期播種区で選抜した早生のF1個体に由来す

　　　る系統，「L1」と「L2」は早期播種区で選抜した晩生のF1個体

　　　に由来する系統を示す

注2；x2値はB座の期待分離頻度に対する抽苔個体の観察頻度の適合

　　　性を示す

＊＊：1％水準で有意
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表3－4． 開花早晩性で選抜した4家系のF2において抽苔した

個体の開花早晩性の変異

系統

および家系

各開花早晩型に属する個体数

1 1
1

皿　　　］［V　　　V　　　VI 刮合

早期播種区

　TA33－O

　F，

F，　El

　　E2

　　Ll

　　L2

晩期播種区

　TA33－O

　F，

F，　El

　　E2

　　Ll

　　L2

0
0
ワ
i

1

49　34

64　18
　　　15

　　　11

7
i
9
0

己
一
⊥
｛
一
⊥

0
0
り
0

28

4
7
一

り
4
1
⊥
a
U
8

4
9
σ
　
0
乙

ワ
ー
a
U

2

0
0
7

1

9
自
4
R
U
ρ
U

－
⊥
　
　

－
・
⊥
4
一
⊥

5 3

6　　3

5　　4

24　46

25　26

り
乙
に
」

4
一
⊥
－
一
一

2　33
3　　　3

0
1
⊥

∩
∠
一
9
乙

94

91

103

69

－
⊥
A
U

O
乙
り
乙

Q
O
a
U
a
U
O
σ

妻
． 一　18一
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開花早晩性の遺伝機構について，F，における開花早晩性の分離様式の解析か

ら検討を加える。

a）B座の遺：伝子型と開花早晩性

　2年生系統と旦を有する1年生系統の交雑後代ではジB座の優性ホモ接

合型（以下，ホモ型と略す）がヘテロ接合型（以下，ヘテロ型と略す）と比較

して，開花期に関して，早生であることが報告されてきた（Abegg　1936；Owen

＆McFarlane　1958）。本実験では，　B座と密接に連鎖するIdhI座の遺伝子

型に基づいてF，，個体のB座の遺伝子型を推定し，B座のホモ型とヘテロ型

の間で開花早晩性を比較した。なお，Abeet　a1．（1993）に従いB座と

Idh1座の組換価を2．5％とすると，　Idh1座の遺伝子型に基づくB座の各

推定遺伝子型に占める真の遺伝子型の割合は，いずれの遺伝子型においても約

95％と期待される（表3－5）。これは実験精度上許容される範囲内にある

と考えられる。

　1992年にF，の開花日の変異を調査した「El」および「L1」由来の22

家系のうち任意に選んだ8家系について旦座の各推定遺伝子型における開花

日の分布を表3－6に示す。「E1」および「L1」のいずれにおいても，　B

座のヘテロ型に比べてホモ型で早生個体が多数観察され，全ての家系で平均開

花日に遺伝子型間差が認められた。これらの結果は，Abegg（1936）やOwen

＆McFarlane（1958）の結果と一致し，2年生系統と1年生系統間の交雑後代

で観察された開花早晩性の変異は，旦の多面発現か，またはその近傍に連鎖

する遺伝子の存在が示唆される。

b）開花早晩性に関与するその他の遺伝子

　このように，2年生系統と1年生系統の交雑後代で観察された開花早晩性の

変異は，旦座の遺伝子型に依存していることが示唆された。そこで，B座

（または旦座と連鎖する遺伝子）とは独立に遺伝する開花早晩性の関与遺伝

子を検討する目的で，旦座のホモ家系に着目し，それらの開花早晩性を解析

一19一
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表3－5．Idh1座の各遺伝子型に占めるB座の遺伝子型の割合

B座の遺伝子型

Idh1座の遺伝子型 BB Bb bb
TA33型

F1型

TK118型

（1－r）2

（O．　9506）

r（1－r）

（O．　0244）

rL）

（O．　OOO6）

2r（1－r）

（O．　0488）

（1－r）2＋rZ

（O．　9513）

2r（1－r）

（O．　0488）

r2

（O．　OOO6）

r（1－r）

（J　o．　0244）

（1－r）2

（O．　9506）

注1・Idh1座の遺伝子型については，1年生親系統に由来する対立遺伝

　　　子のホモ型（ldh122）を「TA33型」，2年出藍系統に由来する対

　　　立遺伝子のホモ型（Idh111）を「TK118型」，両者のヘテロ型

　　　（Idh112）を「F1型」と表す

注2●Idh1座の遺伝子型におけるB座の遺伝子型の割合は両遺伝子の

　　　組換価をrとして表した

注3・括弧内の数字は，Abeet　a1．（1993）に従いrを0．025としたとき，

　　　逃座の遺伝子型におけるB座の遺伝子型の割合を示す
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した。

　1991年の早期播種区で観察された「E1」の旦座のホモ家系における開花

早晩性の変異を1年生親系統の変異とともに表3－7に示す。1年生親系統は，

調査した21個体中19個体で皿型を示し，ll型とIV型が各1個体観察された。

一方，F3では，家系により異なるが，開花早晩型は全体を通じ1型からIV型

まで観察された。調査した22家系中，1型で固定した家系と，1年生親系統

で最も出現頻度の高い皿型で固定した家系が各1家系認められたが，他の家系

では開花早晩性が分離：した。これら分離家系における1型の頻度は25％～

79％まで観察され，■型を含めた1年生益系統より早生の個体が多くの家系

で多数分離した・仮に，「E1」で分離した1型が単一の優性遺伝子に支配さ

れると仮定すると，F，，では，1型で固定する家系，開花早晩性の分離する家

系，1年生親系統型（皿型）で固定する家系が1：2：1の期待比で分離する。

しかし，各階級に属する家系数の比は1：20：1であり，上述の期待比には

適合しなかった（x2・・14．7，df＝2，p＜0．01）。また，分離家系

における1型の頻度は家系間で連続的であったことから，1型の分離には少な

くとも2つ以上の遺伝子座が関与すると推察される。

　晩生開花型が分離したrL1」の旦座のホモ家系における開花早晩性の変

異を表3－8に示す。調査した25家系のうち，1年生親系統型（皿型）で固

定した家系や最も晩生のV型で固定した家系は認められず，全ての家系でIV型

が高頻度で観察された。特に，1年生親系統に相当する皿型が分離した家系は

全体の9家系にすぎず，また，その頻度も多くの家系で5％ないし6％と低かっ

た・したがって，「L1」で観察された晩生個体についても，　rEl」で観察

された早生個体の場合同様に，少なくとも2つ以上の遺伝子座が関与している

と考えられる。
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表3－7． 「El」の旦座のホモ型F　：3家系における開花早晩性

の変異

系統

および家系

開花早晩型

1 1
1 皿

TA33－O

5　（　26）

5　（　25）

8　（　40）

8　（　40）

14　（　70）

7　（100）

15　（　79）

12　（　63）

12　（　67）

9　（　45）

9　（　45）

10　（　50）

12　（　67）

7　（　35）

8　（　40）

8　（　40）

7　（　47）

6　（　30）

15　（　79）

5　（　26）

1（　5）

10　（53）

11　（55）

3　（15）

7　（35）

3　（15）

4　（21）

3　（16）

6　（33）

6　（30）

9　（45）

6　（33）

5　（28）

5　（25）

6　（33）

10　（50）

4　（22）

2　（11）

2　（10）

3　（16）

1（　5）

19　（　90）　1　（　5）

4　（　21）

4　（　20）

7　（　35）

3　（　15）

2　（　10）

4　（　21）

5　（　25）

2　（　10）

3　（　17）

7　（　35）

3　（　10）

2　（　10）

7　（　17）

13　（　68）

12　（100）

9　（　45）

1（　5）

12　（　63）

2　（10）

2　（10）

1（　5）

1（　5）

1（　5）

1（　5）

1（　6）

4　（21）

3　（15）

1（　5）

注1；表中の数字は各開花早晩型に属する個体数を示す

注2；括弧内の数字は各開花早晩型の割合（％）を示す

一23一



■幽へ「レノー一一一一

表3一一　8． 「L1」のB座のホモ型F　：s家系における開花早晩

性の変異

系統 開花早晩型
1
］
1 皿 W v

TA33－O 1　（　5）　19　（90）

1（　5）

1（　5）

1（　5）

1（　5）

6　（35）

1（　5）

1（　6）

4　（23）

3　（17）

1（　5）

17　（　85）

19　（　95）

19　（100）

19　（　95）

20　（IOO）

17　（　95）

20　（100）

18　（　95）

20　（100）

17　（　85）

19　（　95）

13　（　68）

17　（　85）

19　（100）

18　（　90）

21　（100）

19　（　95）

11　（　65）

17　（　89）

2e　（loo）

19　（　95）

15　（　94）

13　（　77）

15　（　83）

2　（10）

1（　5）

1（　5）

3　（15）

6　（32）

3　（15）

2　（10）

1（　5）

2　（11）

注1・表中の数字は各開花早晩型に属する個体数を示す

注2；括弧内の数字は各開花早晩型の割合（％）を示す
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第3節　抽苔抑制の遺伝機構

第1項　材料および方法

前節で調査したrTK118」×rTA33一・」の4船せのF，家系のうち，晩期播

駆で抽苔個体搬が期待比に適合せず，未抽苔個体が過剰に分離したrLl」

について・その原因を・F・およびF・家系を，また，rEl」のF，家系を比

較として用いて解析する。

1991年・「El」およびrL1抽来のF，家系における抽苔性を，家系あ

たり約20個体について早期擁区と晩期擁区で調査した。また，rL1」

のe座のヘテ・融型家系（以下・ヘテ嫁系と略す）から抽苔が抑制され

た嫁系腿び・11－18家系（平均・6）のF、を育成した。1994年，F、

の種子を6月10日にペーパーポットに雛し，温室内で評した後，7月8

日に実験圃場に定植して抽苔性耀査した。また，F、家系の一部を同糊

日に実験鵬に設定した2・時間三二1こ定植して油島性調査した．脹処

理は・500Wの白熱灯を2時一6時および18時一22時までの計8時間照

射して行い・　Eii然脹備肥して脹を2・時間に延長した．白熱灯の照躰こ

よる地上10cmでの平均光量子量は4．25μE／m・／sであった。

第2項　アイソザイム遺伝子の分析

分離個体の旦座の遺伝子型を・旦座と2．5％の組換価で連鎖するldh、

座の遺伝子型に基づいて即した・逃座の齢子型1ま，デンプンゲル義

泳動法により調査した（付表A）。

第3項　結果および考察

1）抽苔抑制の様式

F・の翠苔個体より育成されたF・家剰ま，S座のホ磯合型家系（F、にお

一25一

　鎌・二一・醗
．“e．　　　鍮懸



けるBB・以下・ホモ家系と略す）と，抽苔個体と二念苔個体が3：1の比

で分離する団座のヘテロ家系（F2における旦亙）に分類される。　F2にお

ける抽苔性の分離様式は，晩期播種区で未抽苔個体が過剰に分離した「Ll」

においても早期播種区では正常であったことから，早期播種区の結果に基づい

て・F・・家系を旦座のホモ家系とヘテロ家系に分類した。その結果，「E1」

では，供試46家系のうち19が，また，「L1」では供試65家系のうち

25がB座のホモ家系とした。

　両播種区におけるF3家系の抽苔性を，各家系をB座のホモ家系とヘテロ

家系に分けて表3－9に示す。ヘテロ家系における二二個体頻度は，早期播種

区ではrE1」および「L1」ともに60％～84．2％の範囲に分布し，平

均で77．9％および73．7％と，いずれも期待比に適合した。一方，晩期播

種区では・「E1」で早期播種区の結果と一致し，ホモ家系では調査した全て

の個体が抽苔したが，ヘテロ家系では65％～83％（平均74．8％）の個

体が抽苔した。しかし，晩期播種区のrL1」では，早期播種区での観察結果

とは異なり，抽苔が抑制される家系が認められた。すなわち，B座のホモ家

系では，調査した全ての個体が丁丁すると期待されたが，調査した25家系中

3家系で未抽苔個体が観察され，また，ヘテロ家系では，全体の3／4が抽訂

する（予州または旦h）と期待されたが，抽苔個体頻度は10％～80％と

幅広く変異し，期待頻度に比べて抽苔個体頻度の低下する家系が多数観察され

た。早期播種区の結果に基づき，旦座のヘテロ家系を，抽苔個体頻度が60

％以上の家系を正常型，60％未満の家系を抽苔抑制型に分類すると，調査し

た40家系の63％にあたる25家系が三二抑制型であった，，

　抽苔が抑制された旦座のヘテロの25家系のうち，旦座と連鎖するIdh1

座が分離した24家系について，巫座の遺伝子型に基づいて各個体のB

座の遺伝子型を推定し，旦座の遺伝子型と抽苔性の関連を解析した。B座の

各推定遺伝子型における抽苔個体頻度を家系毎に表3－10に示す。いずれの

家系においても劣性ホモ接合型（bb）と推定された個体のほとんど全てが未

一声であったのに対し，．旦一旦型または一旦h型と推定された個体にも未到苔

が観察された。すなわち，旦旦型で未抽苔個体が認められた家系は，調査し

た24家系のうち4家系に過ぎなかったが，旦h型では全ての家系で未抽苔
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’整

表3－9． 「E1」と「Ll」に由来するF．，家系の旦座のホモ家系とヘテロ家系

における抽苔個体頻度

系統および家系

調査

家系数　　100

抽苔個体頻度（％）

90　80　70　60　50　40　30　20　10
早期播種区

El

　ホモ家系

　ヘテロ家系

Ll

ホモ家系

ヘテロ家系

晩期播種区

El

　ホモ家系

　ヘテロ家系

Ll

ホモ家系

ヘテロ家系

Q
σ
7
－

1
⊥
9
均

r
h
J
O

9
畠
バ
寸

O
U
7
－

1
⊥
q
乙

貫
」
0

9
白
バ
憶

19

25

19

22　2

16　9　2

9　21　10

8　11　8

　　　　　1

6　4　5　6　4　9　5　1
注1；暗中の数字は，抽苔個体頻度の各階級に含まれる家系数を示す

注2；F・家系は・早期雛区の結果に基づし・て旦座のホモ家系とヘテ嫁系に分

　　　類した

一一
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表3－10・未抽苔個体が過剰に分離したrL1」由来のB座について

　　　　　ヘテロ家系における推定遺伝子型と抽苔性の関連

旦旦型 3LL型
家系 臆面　未抽苔　％ 抽苔　未抽苔

　　互互型
％　　抽苔　未二尊　％

1
⊥
　
反
」
　
ワ
ー

－
⊥
　
7
　
1
⊥
　
霞
」

　
　
ユ
　
ユ

皿
口
口
皿

G
d
　
4
　
8

　
ユ
　
で
　

－
⊥
－
⊥
－

n
U
n
U
n
U
n
U

－
⊥
－
⊥
1
⊥
－
⊥

n
U
n
U
n
U

－
⊥
－
⊥
－

5。

　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
　
1

Q
U
4
り
0　
0
ρ
0
8
n
U

　
　
　
1
＝
」
4
ρ
0
10

0
仁
J
A
U

－
り
乙

注1；F，個体の旦座の遺伝子型は，丞虹座の遺伝子型に基づいて推定

　　　した

注2；丁丁の数字は個体数を，また，％は軽重個体割合を示す



個体が認められた。これらの結果は，表3－9に示した各家系の二二性の分離

様式に基づく結果と一致した、，

　「L1」を晩期播種区で栽培したときに観察された抽苔の抑制を説明する遺

伝機構として，以下に示す4つの仮説を設定し，それらの妥当性について検討

を加える。

劣性遺：伝子仮説；　　劣性遺伝子（su）により抽苔が抑制される。

重複劣性遺伝子仮説・2つの劣性遺伝子（su1およびsu2）により山回が抑

　　　　　　　　　　制される。

劣性抑圧遺伝子仮説；優性遺伝子（Su1）と劣性遺伝子（su2）により二二が

　　　　　　　　　　抑制される。この仮説のうち，以下のような2つの場

　　　　　　　　　　合を設定した。

　　　　　　　a）　Su　1がBと相反相で連鎖する場合。

　　　　　　　b）　su2がBと相反相で連鎖する場合。

　これらの仮説を設定するにあたり，二二抑制は同じ環境条件下で栽培した

「TK118」と「TA33－0」の交雑F1では抑制されなかったことから，抑制に関与

する遺伝子の中には少なくとも1つの劣性遺伝子が含まれること，また，抽苔

抑制がB座のヘテロ型に集中したことから，二二抑制遺伝子を2つ仮定した

ときに，少なくとも1つは，Bと相反相で連鎖することを仮定した。

　三座と二二抑制遺伝子の組換価をrとしたときのF2における抽苔個体と未

抽苔個体の期待頻度を表3－11に，また，抽苔個体頻度が期待比に適合する

正常家系と抽苔抑制遺伝子の分離により抽苔が抑制される抑制家系の期待頻度

を，F　fS家系をB座のホモ家系とヘテロ家系に分けて表3－12に示す。ま

た，これらの期待頻度と観察結果の適合性を検討する目的で，B座と抽苔抑

制遺伝子の組換価（r）を0（完全連鎖）から0．5（独立遺伝）まで変化さ

せたときの各々の期待頻度の推移を求め，実際の観察結果と比較した（図3－

2および図3－3）。なお，これらの期待頻度を求める計算手順を付表D1～

付表D4に示した、，

　設定した4つの仮説のうち，劣性遺伝子仮説と重複劣性遺伝子仮説では，B
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表3－11・旦座と抽苔抑制遺伝子座の分離により期待されるF2における

　　　　　抽苔個体と未抽苔個体の頻度

期待分離頻度

遺伝子仮説 抽苔個体 未抽苔個体

劣性遺伝子（su）

重複劣性遺伝子（SU1，　SU2）

劣性抑圧遺伝子（Su　1，　su2）

　a）鎚が旦と相反相で連鎖

　b）堕が旦と相反相で連鎖

（3－2r＋r2）／4　（1＋2r－r2）／4

（12－2r＋r2）／i16　（4＋2r－r2），／16

（10－r2）／16　（6＋r2）／16

（12－6r＋3r2）／16　（4＋6r－3r2）／16

注1；rは抽苔抑制遺伝子座と旦座との組換価を示す
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表3－12．旦座と抽苔抑制遺伝子の分離により期待されるFc雪のB座のホモ家

　　　　　　系とヘテロ家系における正常家系と抑制家系の頻度

家系数の期待頻度

遺伝子仮説 家系 正常家系 抑制家系

劣性遺伝子（su）

重複劣性遺伝子（SU1，　SU2）

劣性抑圧遺伝子（Su　1，　su2）

　a）鎚がBと相反相で連鎖

b）堕が旦と相反相で連鎖

ホモ家系

ヘテロ家系

ホモ家系

ヘテロ家系

ホモ家系

ヘテロ家系

ホモ家系

ヘテロ家系

1－2r＋r2

（2r－2r2）／2

（4－6r＋3r．　2）／4

（2＋6r－6r2）／8

（4－6r＋3r2）／4

（2＋6r－6r2）／8

（4’6r＋3r2）4

（2十6r－6r2）／8

　2r－r2

（2－2r＋2r2）／2

　（6r－3r2），／4

（6－6r＋6r2）／8

　（6r－3r2）／4

（6－6r＋6r2），／8

　（6r－3r2）／4

（6－6r＋6r2）／8

注1；rは抽苔抑制遺伝子座と旦座の組換価を示す
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座と抽苔抑制遺伝子の間のrが高いとき，F2における抽苔個体の観察頻度を

説明することができたが，F．3の抑制家系の期待頻度は，独立遺伝（r＝0．5）

を仮定した場合でも前者で25％，後者で6．25％と低く，実際の観察結果

（62・5％）を説明することはできなかった。一方，劣性抑圧遺伝子仮説で

は，旦と相反相で連鎖する抑制遺伝子が優性（Su　1）あるいは劣性（su2）の

いずれの場合においても，F，の抑制家系の期待頻度は，’rが小さいときに観

察結果と一致する傾向を示した（図3－3）。しかし，F2における抽苔個体

の期待頻度は，旦と相反相で連鎖する抽苔抑制遺伝子が優性のとき，rが小

さいときにも観察頻度に近似したのに対し，旦と相反相で連鎖する抽苔抑制

遺伝子が劣性のときには，rが小さいときには観察頻度と大きく異なった、，こ

れらの結果から，抽出抑制を説明する遺伝機構としては，劣性抑圧に作用する

Su　1と堕の遺伝子座が存在し，それらのうちSu　1がBと相反相で連鎖す

ると仮定する仮説（劣性抑圧遺伝子仮説a）が最も妥当と思われた。

2）後代検定による遺伝子仮説の検証

　上記の仮説から，旦座のヘテロ家系は，su2座の遺伝子型により，　Bb型

（B　．十1／　b　．Sul）の抽苔の発現に関する正常型（＋2／＋2），部分抑制型（＋2／

旦聖）および完全抑制型（SU2／SU2）に分類される。表3－10に示した各家系

の匙虹座の遺伝子型により推定されたBb型における抽苔個体頻度から，

部分抑制型の2家系（V5およびV　6）と完全抑制型の2家系（V3および

V7）を選び，それらの後代の解析を通じて，上記の仮説の妥当性について検

証した。

　F4家系の晩期播種区および同一期日の20時間日長区における抽苔個体頻

度を・旦座のホモ家系とヘテロ家系に分けて表3－13に示す。F4家系の

旦座のホモ家系およびヘテロ家系への分類は，親であるF，個体のIdh、座の

遺伝子型に基づいて行った。旦座のホモ家系では，V3およびV5に由来す

る各1家系で未点苔個体が観察された。一方，B座のヘテロ家系では，いず

れの後代においても抽苔個体頻度は広く変異し，期待頻度に比べて未抽苔個体

が過剰に分離する家系が多数観察された。しかし，全体で38のB座のヘテ
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表3－13．抽苔抑制型の旦座のヘテロF　，3家系の後代における抽苔個体

　　　　　　頻度

系統および家系

調査　　抽苔個体頻度（％）

家系数　100　90　80　70　60 50　40　30　20　10

晩期播種区

V3　ホモ家系

　　　ヘテロ家系

V5　ホモ家系

　　ヘテロ家系

V6　ホモ家系

　　ヘテロ家系

V7　ホモ家系

　　ヘテロ家系

5
0
0

　
1

7
－
0

　
1
バ
皆
7
一

4　1

6　1

4

4

1

2　5　1　3

2

2

1　2　3　1　2

2　2 1

1　1　1　3　2

20時間日長区

V3　ヘテロ家系

V5　ヘテロ家系

V6　ヘテロ家系

V7　ヘテロ家系

0
0
9
自
1
⊥
貫
」

5　3　1
2

－
⊥
に
」

注1；野中の数字は抽苔個体頻度の各階級に含まれる家系数を示す

注2；F4家系は，親のF3個体の塾⊥座の遺伝子型に基づいてB座の

　　　ホモ家系とヘテロ家系に分類した
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ロ家系のうち17家系を20時間日長区で栽培したところ，抽苔個体頻度は

66％～90％（平均77．7％）と，いずれも期待頻度に適合した，，

　晩期播種区におけるB座のヘテロ家系を，20時間日長区の結果に基づき，

抽苔個体頻度が60％以上の家系を正常型，60％未満の家系を抑制型と分類

して，su2座の分離による期待頻度と比較した。ここで，　F　3家系のsu2座の

遺伝子型を，部分抑制型については§一里／＋2，完全抑制型については§聖／S1t1212．

と仮定すると，それらの後代のB座のヘテロ家系における正常型（＋2／＋2）

と抑制型（su2／＋2またはsu2／su2）の期待比は，前者で1：3，後者で0：

1となる。実際の正常型と抑制型の観察比は，V3で2：11，　V　5で1：9，

V6で2：5，　v　7で0：8と，部分抑制型由来の2家系（v5とv6）で上

述の期待比にほぼ一致した（V5では，サンプル数一10，z2＝1．2，df

＝1，0．25＜p＜0．50；V6では，サンプル数＝7，　x2＝0．1，

df＝1，0．75＜p〈0．90）が，完全抑制型由来の2家系（V3とV7）

では，V3で正常型が分離し，　F　3での期待比には適合しなかった6

　V3およびV5に由来するB座のヘテロ家系について，　F3で試みたよう

に，Idh1座の遺伝子型に基づいて推定したB座の遺伝子型と抽苔性の関連

を比較した。その結果，F3の場合と同様に，　BB型では多くの個体が抽苔し

たのに対し，Bb型で未抽苔個体が多数観察された（表3－14）。Bb型

における抽苔個体頻度に基づき，抽苔個体頻度が90％以上を正常型（＋2／＋2）

，89％～10％の家系を部分抑制型（su2／＋2），10％未満の家系を完全抑

制型（su2／su2）とすると，観察比はV3で1：10：2，　V　5で1：6：3

となり，前者は，完全抑制型F，，家系からの期待比（0：0：1）と異なった

が，後者は，部分抑制型F，家系からの期待比（1：2：1）に適合した（サ

ンプル数＝＝10，xL）＝1．2，df＝2，0．50＜p＜0．75）。また，

20時間日長区で栽培したV3由来の4家系について，同様にIdh1座を用い

て解析したところ，Bb型と推定された個体のほとんど全てが抽記し，期待

比に適合した（表3－15）。したがって，晩期播種区で観察された三二抑制

には，高温ではなく，むしろ日長が短くなることが関与したと考えられる。

3）三三抑制の遺伝機構
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表3－14．未抽苔個体が過剰分離した2組のF3家系（V3およびV5）に
　　　　　由来するB座についてヘテロ家系の後代における推定遺伝子型

　　　　　と抽苔性の関連

BB型 Bb型 bb型
家系 抽苔　未抽苔　％ 抽苔　未抽苔　％ 抽苔　未抽苔　％
V　3一　1

V3一　2

V3一　3

V3一　4

V3一　5

V3一　6

V3一　7

V3一　8

V3一　9

V3－10

V3－11

V3－12

V3－13

V5一　1

V5一　2

V5一　3

V5一　4

V5一　5

V5一　6

V5一一　7

V5一　8

V5一　9

V5－10

　
1
⊥
　
　
　
　

－
⊥
1
1
■
　
　
　
　－
⊥
－
⊥

　
　
　
1
　
　
　
　1

100

75

100

100

63

67

100

78

100

100

　
　
　
1
⊥
　
1
　
　
　
　
1

　
　
　
　
　
　
　
　
1
噌
暑
⊥

1
1
一
　
－
」
一
⊥
－
⊥

　0

　5
22

25

　0
20

14

17

56

100

　
1
・
⊥
　
　
　
　
－
⊥
－
・
⊥
　
　

－
⊥
－
⊥

　
　
　
　
　
　
　
1

　
　
　
　
　
　
　
　
1

注1；F4個体の旦座の遺伝子型はIdhI座の遺伝子型に基づいて推定した
注2；表中の数字は個体数を，また，％は抽苔個体割合を示す
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表3－15．未抽苔個体が過i剰分離したV3家系由来の旦座についてヘテロ

　　　　　家系の後代における20時間日長区での推定遺伝子型と抽苔性の

　　　　　関連

BB型
抽苔　未抽苔　％

Bb型 bb型
家系 抽苔　未抽苔　％ 抽苔　未抽苔　％

V3一　1

V3一　2

V3一　9

V3－12

n
U
∩
口
∩
」
7

1 100

100

100

100

n
U
1
⊥
ワ
♂
n
U

1
⊥
0
乙
1
⊥
1
1

91

100

100

100

Q
り
〔
」
∩
ご
0
0

注1；F4個体のB座の遺伝子型はIdh、座の遺伝子型に基づいて推定した

注2；表中の数字は個体数を，また，％は抽苔個体割合を示す
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　これらの結果に基づき，晩期播種区の「L1」で観察された未州浜個体の過

剰分離を説明する遺伝機構について考察する。

　F2およびF〔輩の解析から，観察された抽苔抑制は，優性遺伝子（Su　1）と劣

性遺伝子（su2）が関与し，それらのうち，　SUIが旦と相反相で連鎖すると

仮定する仮説により説明することができた。また，F4の解析から，これらの

抽苔抑制は長日要求性と関連することが指摘される。一方，それらの対立遺伝

子は，比較的短い日長下でも抽苔を誘導する長日要求性の抽苔性を支配する遺

伝子（su　1およびSu，）とみなされる。これら2つの遺伝子座と非低温要求性

の抽苔を支配する1年生遺伝子（B）に基づいて，本実験結果を以下のように

説明しなおすことができる。

　B座が存在すれば，低温を必要とせずに抽苔を誘導する能力を有し，人工

的に日長を延長した長日条件下では，長日要求性の抽苔遺伝子の遺伝子型にか

かわりなく全ての個体が抽糾する、，しかし，晩期播種区のように日長が短くな

る環境条件下では，抽苔を誘導するにはB座に加え長日要求性の信士遺伝子

の働きが必要となる。ここで，想定した2つの長日要求性の本幕遺伝子のうち，

劣性遺伝子（su1）は優性遺伝子（Su2）に対し上位に作用し，　B　B型（Idh1

座の「TA33型」）ではsu、／su　1となり，　Su2座の遺伝子型に関わりなく抽訳

するが，Bb型（Idhl座のヘテロ型）ではsu1の作用がその優性対立遺伝

子（Su　1）により阻害されるため，　Su　2の存在下（i泌／i塾a，§聖／…池）で始め

て抽零する。

　上記の遺伝子仮説の妥当性をF4の解析から検討を加えたところ，旦を有す

る個体の抽苔は，B座と連鎖するsu1座の変異に大きく依存することが確認

された。しかし，この遺伝子座の長日要求性の抽象遺伝子の作用を補足する他

の長日要求性の下位遺伝子がSu　2座の一つであるのか，または複数個存在す

るのかについては明確な結論を得ることはできなかった、，

　従来，B座の遺伝子発現は，栽培環境や遺伝背景の影響を強く受けること

が報告されてきた（Abegg　1936；Owen　1954；Owen＆McFarlane　1958；今西・

武田1971；島本ら1990；Boudry　et　aL　1994）。前述のように，2年生系統

と1年生系統の交雑後代では，多くの場合，B座の遺伝子型間に開花早晩性
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の差が認められる。これは，互と共に2年生系統より導入された補足遺伝子

または変更遣伝子等の働きに原因すると考えられる（Owen＆McFarlane

1958；今西と武田1970）。Boudry　gt　QLI．（1994）も同様に，　Bに対し上位

に作用する遺伝子座の存在を昼．vulgaris　ssp．　maritimaの1年生系統に認

めた。

　本実験で明らかにしたように，テンサイの1年生を支配するB座は，非低

温要求性と長日要求性を支配する抽苔遺伝子が互いに連鎖する遺伝子複合体で

あった。両遺伝子は，抽苔の異なる過程で作用し，他の長日要求性の抽苔遺伝

子との相互作用を通じて，最終的に抽苔を決定する。また，遺伝子複合体内の

長日要求性の抽苔遺伝子の作用により，本研究を含め多くの研究者により報告

されてきたような旦座の遺伝子型による開花早晩性の差をもたらすものと思

われる。

　旦遺伝子は，元来，Munerati（1929，1931）により商業品種内で見いださ

れた生育1年目で抽苔を導く遺伝子として定義された。しかし，本研究の結果

から指摘されるように，六七には低温要求性と共に長日要求性を支配する抽苔

遺伝子が関与しており，旦座は両者の抽苔遺伝子から成る遺伝子複合体であっ

た。
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第4章　2年生系統の抽苔性および抽苔変異体の遺伝様式の解析

第1節　緒言

　2年生系統の栄養生長期に観察される抽苔性を支配する遺伝子座としては，

これまでに，旦と同一遺伝子座の主働遺伝子として弱低温：要求性の抽苔遺伝

子座（B’）（Owen　gt　aLl．1940）や単胚性遺伝子座（m）と連鎖する晩期抽苔

遺伝子座（lb）（Savitsky　1952）などが報告されてきた。また，統計遺伝学

的解析から，抽苔性には相加効果または優性効果を有する遺伝効果が関与する

ことも指摘されている（Bolelova　et　al．1984；Le　Cochec＆Soreau　1989；

Jolliffe　1990；Sadeghian　gt　gLl．1993；Sadeghian＆Johansson　1993）。第

2章で抄録したように，テンサイの抽苔には，主として低温と低温感応後の日

長や温度が関与するが，解析された遺伝子または遺伝的要因がこれらの環境：要

因のいずれと関連するかは明らかにされてはいない。前章では，Bを利用し

た解析から，低温要求性とは独立に作用する開花の早生性や晩生性を支配する

遺伝子，ならびに，抽苔の発現に影響を与える長日要求性の抽苔遺伝子の存在

を明らかにした。特に，テンサイの抽苔性を支配するB座は，非低温要求性

と長日要求性を支配する抽苔遺伝子が互いに連鎖する遺伝子複合体として把え

られた。

　本章では，第1に，抽苔性の異なる2年生系統間の交雑後代の解析より，2

年生系統間にみられる抽苔性の差の遺伝機構について，第2に，2年生品種お

よび自殖系統に見いだされた秘匿変異体の遺伝機構について検討する。これら

の解析結果に基づき，享年性を低温要求性と低温感応後の長日要求性に区分し，

それらの遺伝機構について考察する。

第2節　易抽苔系統および難抽苔系統間の交雑

第1項　材料および方法
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1）供試材料の育成方法

　供試親として，易抽苔系統の「TK80－2mm－BS2」，「TK76－49／2mm－CMS」，

「TK76－49／2mm－O」および「NK185mm－0」と難抽苔系統の「NK169mm－BR1」，

「NK198－Rf」，「NK226－BRmmO」および「NK195mm－O」を用いた。いずれも北

海道農業試験場で育成された系統またはその派生系統である。「NK185mm－O」，

rNK198－Rf」，「NK226－BRmm－O」およびrNK195mm－0」は自殖因子（S「）を有

し自家和合性であるが，その他の系統は自家不和合性である。これらの易抽苔

および丁丁苔系統の間で4組合せの交雑，「TK80－2mm－BS2」×「NK169mm－BR1」

，　fTK76－49／2mm－CMSJ　×　FNK198－Rfj　，　rTK76－49／2mm－Oj　×　rNK226－BRmm－OJ

およびrNK195mm－0」×rNK185mm－O」を行った。各交雑後代の育成方法を以下

に示す。

rTK80－2mm－BS2］　×　rNK169mm－BRIJ

　各系統より任意に選んだ2個体の交雑より得られた2組合せのF1種子（1

と■）を実験に用いた。1992年，F1および親系統の幼苗を，後述の方法に準

じて春化処理し，実験圃場に設定した20時間日長区で栽培した。抽苔した

F1個体から任意に選んだ2個体間で交雑を行い，4組のF2家系（以下，抽苔

家系と呼ぶ）を育成した。また，抽苔しなかったF1個体については，再度春

化処理して抽苔させた後，任意の2個体で交雑を行い，2組のF2家系（以下，

未抽苔家系と呼ぶ）を育成した。

FTK76－49／2mm－CMSJ　×　rNK198－Rfj

　北海道農業試験場で交配された両系統のF1種子を実験に用いた。1993年，

親系統およびF1の幼苗を春化処理した後，実験圃場に設定した20時間日長

区で栽培した。抽円したF1個体を自殖させて4組の抽苔家系を，また，抽苔

しなかったF1個体については，再度春化処理して抽苔させた後，自殖させて

1組の未抽苔家系を育成した。
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rTK76－49／2mm－Oj　×　rNK226－BRmm－Oj

　両系統より任意に選んだ2個体で交雑を行い，得られたF1を国財させて得

た2組のF2家系を実験に用いた。また，「NK226－BRmm－0」については，交雑

に供試した個体の自殖種子を親系統の種子として用いた。

rNK195mm－OJ　×　FNK185mm－Oj

　両系統より任意に選んだ2個体で交雑を行い，得られたF1を軽薄させて得

た2組のF2家系を実験に用いた。また，両系統ともに，交雑に供試した個体

の自殖種子を親系統の種子として用いた。

2）春化処理および栽培条件

　春化処理は，温室内で育苗された4週齢の出芽個体について，50C　16時間

日長下で8週間行った。処理終了後，処理個体を数日間野外で順化させた後，

実験圃場に設定した20時間日長区に定植して抽苔性を調査した。各年次の播

種日および定植日を表4－1に示す。なお，1994年の「TK76－49／2mm－CMS」×

「NK198－Rf」については，播種期の異なる2つの環境条件下で軽軽性を調査し

た。

3）アイソザイム遺伝子の分析

　各家系の個体のアイソザイム遺伝子座の遺伝子型をデンプンゲル電気泳動法

により調査した（付表A）。調査した遺伝子座は，Ak　1，　Gdh2，　Idhl，　Lap，

Mdh1，　Pgi2およびPgm　1である。

第2項　結果および考察
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1）F2における抽苔性の分離様式

　各交雑における8週間の低温処理とその後の20時間日長により誘導された

抽苔個体の分離様式を，親系統ならびにF1の結果と共に表4－2～表4－5

に示す。以下，交雑組合せ毎に抽苔性の分離様式を記す。なお・1994年・供試

系統を低温処理せずに20時間日長区で栽培したところ，いずれの系統におい

ても抽苔個体は観察されなかった。

rTK80－2mm－BS2」　×　rNK169mm－BRI］

　易抽苔系統「TK80－2mm－BS2」では，調査した3年間共に調査個体の90％以

上が抽苔したが，難半期系統「NK169mm－BRI」では，1994年に少数の蛇苔個体

が観察されたのを除き，1992年と1993年では，画一個体は観察されなかった

（表4－2）。F1の抽苔個体頻度は，2組の交雑組合せが類似しており，平

均で70％と，易抽苔系統の値に比べて低かったが，両親の平均値（45．5

％）に比べて高かった。

　F2における二割個体頻度は，17．7％～62．3％と，家系により異なっ

たが，概して親系統の間に位置した。特に，交雑組合せ1の抽苔家系Aについ

ては，1993年と1994年に抽苔性を調査したが，年次間に大差は認められず，分

離様式が年次間で一定していた。また，抽苔性の分離様式は調査した2組の交

雑組合せ間でやや異なり，交雑組合せ1由来の抽苔家系では，交雑組合せII由

来の抽苔家系に比べて抽苔個体頻度が高かった。一方，未抽苔F1個体に由来

する未抽苔家系では，両交雑組合せともに，同じ交雑組合せに由来する抽苔家

系に比べて抽苔個体頻度が約25％低下した。

rTK76－49／2mm－CMSJ　×　rNK198－Rf］

　易抽苔系統「TK76－49／2mm－CMS」では1993年および1994年の早期播種区で調

査個体の90％以上が影写したが，難抽苔系統rNK198－Rf」の抽苔個体割合は

両年平均で8．5％と低かった（表4－3）。また，1994年の晩期播種区では，
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表4－1． 2年生系統間の交雑後代で白苔性を調査した各年次の播種日，

春化処理開始日および定植日

調査年次 播種日 春化処理開始日　定植日

1992
1993
1994

　　　　　　　2月14日

　　　　　　　2月10日

早期播種区　　2月17日

晩期播種区　　3月18日

3月14日

3月18日

3月17日㌧

4月15日

5月29日

5月18日

5月18日

6月10日

表4－2． 「TK80－2mm－BS2」および「NK169mm－BRI」と，それらの交雑F1およ

びF2における抽苔個体と未抽苔個体の分離

親系統

および世代　　家系
査
次
調
年

個体数

台苔

　　　　　　　　抽苔個体

未抽苔　合計　　割合（％）

TK80－2mm－BS2

NK169mm－BRI

1992　20
19．　93　25

1994　35

1992

1993

1994

9
乙
n
U
O1
⊥
a
U
O
O

－
⊥
9
乙
り
0

9
Ω
〔
」
π
」

り
乙
9
乙
0
0

1
⊥
ρ
0
2
U

1
⊥
（
ソ
自
0
0

90．　9

100．　0

100．　0

o．　o

o．　0

8．　3

F，一1

　一　l1

1992　10

1992　21
4
0
0

1
1
り
乙

71．　4

75．　0

F，一　1

一　ll

抽苔家系A

未抽苔家系B

抽苔家系A

抽苔家系B

霊芝家系C

未二二家系D

1993

1994

1994

1993

1994

1994

1994

0
σ
4
0
0

Q
σ
7
－
4
に
」
4
9
0
a
U

4
9
」
9
U

0
【
」
9
0

ρ
0
4
0
0ρ
0
コ
ー
4
0
0

　
0
ρ
∂
バ
憶
9
自

159

119

131

101

85

77

34

62．　3

62．　2

36．　6

44．　6

40．　0

42．　9

17．　7

注1；抽苔家系と未抽苔家系は，それぞれ，抽苔したF1個体に由来するF，

　　　家系と抽苔しなかったF1個体に由来するF2家系を示す
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表4－3．
「TK76－49／2mm－CMS」および「NK　198－Rf」と，それらの交雑F1およ

びF2における抽苔個体と未抽苔個体の分離

親系統

および世代　　家系

査
次
調
年

個体数

抽苔　未抽苔

　　　　抽苔個体

合計　　割合（％）

TK76－49／2mm－CM．S

NK198－Rf

1993　13　1
1994－E　28　3
1994－L　16　IO

1993

1994－E

1994－L

2　21
2　22
0　23

4
1
⊥
ρ
0

1
⊥
0
0
0
乙9
山
バ
せ
り
O

G
乙
9
山
0
乙

92．　9

90．　3

61．　5

7
一
り
0
0

8
0
0
n
UF， 1993 31 6 37 83．　8

F2 津軽家系A

抽苔家系B

抽苔家系C

抽苔家系D

未抽選家系E

1994－E　68　46

1994－E　105　42

1994－L

1994－L

1994－L

倉
U
4
8

7
f
－
⊥

4
ρ
O
R
U

9
乙
O
O
7

114

147

100

100

84

59．　6

71．　4

76．　0

14．　0

9．　5

注1；抽苔家系と未抽苔家系は，それぞれ，抽苔したF1個体に由来するF2

　　　家系と抽苔しなかったF1個体に由来するF2家系を示す

注2；表中のEおよびLは，それぞれ，2月17日に播種した早期播種区と

　　　3月17日に播種した晩期播種区を示す
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表4－4． 「TK76－49／2mm－O」および「NK226－BRmm－O」と，それらの

交雑F2における抽苔個体と未抽苔個体の分離

親系統

および世代 家系

個体数

抽苔　　未抽苔　合計

抽苔個体

割合（％）

TK76－49／2mm－O

NK226－BRmm－O
3
1
⊥

9
e
O
乙

9
d
4

　
1

e
U
r
O

り
0
0
0

り
乙
n
U

∩
口
食
U

F，

n
U
g

a
U
4

り
乙
ρ
0

1
0
乙
反
」

7
に
」

0
0
∩
コ

0
0
8

表4－5． 「NK195mm－O」および「NK185mm－O」と，それらの交雑

F2における抽苔個体と未抽苔個体の分離

親系統

および世代 家系

個体数

抽苔　未抽苔　合計

抽苔個体

割合（％）

NK185mm－O

NK195mm－O

9
σ
∩
ご

り
乙
1
⊥

n
U
r
O

　
1
Q
U
4

q
乙
3

100

56

F，）

0
0
ρ
U

O
O
R
J

8
9
乙

　
2

－
⊥
Q
O

Q
U
ワ
ー

－
⊥
り
乙
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口
7
一
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両系三共に，早期播種区と同一の春化処理を施したにもかかわらず，早期播種

区に比べて抽苔個体割合が減少した。これは，移植後1ヶ月間の平均気温が晩

期播種区で180Cと，早期播種区に比べて4℃ほど高く推移した（付表C）た

め，処理個体の一部が高温による離春化を受けた結果と考えられる、，F1の抽

苔個体頻度は，同じ調査年次の両親の平均値（50．8％）より高く，易抽苔

親に近い値を示した。　　　　　　　　　　　　　　・

　F2の抽苔家系における抽苔個体頻度は，早期播種区では，調査した2家系

共に，59．6％および71．4％とi親系統の平均値（49％）に比べて高かっ

たが，晩期播種区では，易抽苔親系統の値より高い家系（C）と，親系統の平

均値（30．8％）に比べて著しく低い家系（D）が認められた。また，未抽

苔家系Eの抽苔個体頻度は，抽苔家系Dの値に比べて更に低かった。

rTK76－49／2mm－Oj　×　rNK226－BRmm－Oj

　二二苔系統「TK76－49／2mm－O」は，上述の交雑で用いたその雄性不稔同質遺

伝子系統と同様に高い予予個体割合を示した。一方，難抽苔系統として用いた

「NK226－BRmm－O」においても60％の比較的高い抽苔個体割合が認められた

（表4－4）。北海道農業試験場の試験資料（1990年）によると，「NK226－

BRmm－0」は，上述の交雑で用いた難抽苔系統「NK169mm－BR1」や「NK198－Rf」

と同程度の難抽苔性を有すると記載されているが，本実験で観察された高い抽

苔個体割合は，この系統が本実験で設定した20時間の日長条件に反応した結

果と思われる。

　F2における抽苔個体頻度は，調査した2家系間でほぼ等しく，平均で86

％と，親系統の平均値（75．9％）に比べて高く，丁丁苔親系統に近い値を

示した。

rNK195mm－Ol　×　fNK185mm－OJ

　易抽苔系統「NK185mm－O」では調査した全ての個体が抽明したが，難抽苔系

統として用いた「NK195mm－0」においても，「NK226－BRmm－O」の場合同様に
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56％と比較的高い歯苔小体割合が認められた（表4－5）。

　F2における抽苔個体頻度は，調査した2家系間でやや異なり，親系統の平

均値（78％）に比べて，抽苔個体頻度の高い家系（A）と低い家系（B）が

認められた。

2）アイソザイム遺伝子座との連鎖分析

　以上の結果が示すように，低温処理後の抽苔性の分離様式は，交雑組合せ間

や交雑組合せ内の家系間で異なり，F2での分離様式の解析結果に基づいてそ

の抽自性を支配する遺伝機構を推定することは困難である。そこで，系統間で

多型的なアイソザイム遺伝子座を遺伝標識として用い，アイソザイム遺伝子座

と抽苔性の連鎖関係を通じて，抽苔性を支配する遺伝子解析を試みた。すなわ

ち，F2個体をアイソザイム遺伝子座の遺伝子型に基づいて，易抽六親系統由

来の対立遺伝子のホモ接合型（易抽苔親型），難抽苔親系統由来の対立遺伝子

のホモ接合型（難加島幽霊）および両者のヘテロ接合型（F1型）に分類し，

遺伝子型間で抽苔個体頻度を比較した。ここで，アイソザイム遺伝子座の遺伝

子型間の抽苔個体頻度に異質性が認められたとき，標識として用いたアイソザ

イム遺伝子座の近傍に抽苔性を支配する遺伝子または遺伝子群が存在すると推

定した。

　調査した各家系のデータを集計して交雑組合せ毎に行った連鎖分析の結果を

表4－6に示す。調査した7個のアイソザイム遺伝子座のうち，全ての交雑組

合せでIdh1座に，また，「NK195mm－O」×「NK185mm－0」ではLap座および

Pgi2座に，　rTK80－2mm－BS2」×rNK169mm－BR1」では調査した6家系中1家系

でAkl座に，抽苔性との連鎖関係が認められた。

　Idh1座では，解析した全ての家系で抽苔個体頻度に遺伝子型間で差異が認

められた（表4－7）。いずれの家系においても，抽苔個体頻度は，ldh1座

の「易抽苔親型」および「F1型」で高く，「難治苔台詞」で低かった。特に，

2年間調査したrTK80－2mm－BS2」×rNK169mm－BR1」の交雑組合せ1の抽苔家

系Aでは，Idh1座の各遺伝子型における抽苔個体頻度が年次間で異ならず

（κ2＝3．5，df＝・5，0。50〈p＜0．75），Idh1座と抽苔性の連鎖
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表4－6．抽苔性を支配する遺伝子とアイソザイム遺伝子座との連鎖分析

交雑 遺伝子座

調査

家系数

連鎖検定

X2 p

有意性を示

した家系数

TK80－2mm－B，S2　×　NKI69mm－BRI

　　　　　AK，　6
　　　　　1dh，　6
　　　　　Lap　3
　　　　　Pgm　i　2

TK76－49／2mm－CMS　×　NKI98－Rf

　　　　　AK，　2
　　　　　1dh，　4
　　　　　Lap　2
　　　　　垣dh　1　　　　4

　　　　　Pgm　i　1

TK76－49／2mm－O　×　NK226－BRmm－O

　　　　　Gdh，　1
　　　　　1dh，　2
　　　　　Pgi2　1

　O．　03

143．　88

　3．　81

　2．　71

O．　02

75．　80

0．　28

2．　86

2．　10

　　〉・　O．　90　1

　　〈O．Ol　6

0．　10－O．　25　O

O．　25・一〇．　50　O

　　〉・　o．　ge　o

　　〈O．　Ol　4

0．　75－O．　90　O

O．　IO－O．　25　0

0．　25AvO．　50　O

1．　90　O．　25tNv　O．　50　0

46．　22　〈O．　Ol　2

2．　88　O．　10－O．　25　O

NK195mm－O　×　NK185mm－O

　　　　　Idh，

　　　　　迦

　　　　　Pgiz

　　　　　Pgm　i

0
乙
9
4
9
自
0
乙

31．　56

9．　25

8．　43

2．　36

　　〈O．　Ol

　　，一．　o．　ol

　　〈O．　05

0．　25－O．　50

G
乙
－
⊥
0
0

注1；連鎖検定は，アイソザイム遺伝子型間の抽苔個体頻度に関し，各交雑の

　　　家系を集計して行った

注2；有意性を示した家計数は，家系毎の解析により有意な連鎖関係が認められ

　　　た家系数を示す
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関係が年次間で一定していた。また，Idh1座の「F1型」における抽苔個体頻

度は，交雑組合せ間ならびに交雑組合せ内の家系間で異なり，rTK80－2mm－BS2」

×「NK169mm－BR1」ではIdh1座の「易抽苔親型」の値に比べて低下したが，

他の3交雑組合せでは「易抽苔親型」の値にほぼ一致した。　一方，他の3つ

の遺伝子座で認められた抽苔性との連鎖関係は，特定の交雑組合せまたは特定

の家系に限られた（表4－8）。いずれの場合も，Idh、座と同様に，抽苔個

体頻度は，アイソザイム遺伝子座の「易抽苔親型」や「F1型」で高く，　「難

抽苔親思」で低かった。これら遺伝子座のうち，Pgi2座については，家系毎

の解析では，抽苔性との連鎖関係は認められなかった。

3）2年生系統の抽適性の遺伝機構

以上の結果に基づき，2年生系統の抽苔性の遺伝機構について考察する。得

られた観察結果の主要な点は，以下のように整理される。

　1）抽苔性の分離様式は，交雑系統ならびに交雑後代の家系により異なり，

抽苔性の遺伝様式の多様性が示唆された。特に，F1での未抽苔個体に由来す

るF2家系では，抽苔個体に由来するF2家系に比べて抽苔個体頻度が低く，

F1の個体間で観察された抽苔性の差が遺伝的であることが示唆された。

　2）系統間の差が最も大きかった「TK80－2mm－BS2」×「NK169mm－BR1」およ

び「TK76－49／2mm－CMS」×「NK198－Rf」の早期播種区の結果に基づき，観察さ

れた抽苔個体頻度が単因子分離を仮定したが，「TK76－49／2mm－CMS」×

「NK198－Rf」の抽苔家系Bを除き，観察された抽苔個体頻度は，両親の平均値

に近い値を示し，期待頻度には適合しなかった。したがって，系統間にみられ

た抽苔性の差を単一の遺伝子により説明することはできなかった。

　3）アイソザイム遺伝子座との連鎖分析の結果，AKI座，　Idh1座，　Lap座

およびPgi2座の近傍に抽苔性を支配する遺伝子（群）の存在が示唆された。

これらのアイソザイム遺伝子座のうち，Idh1座で観察された連鎖関係は調査
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した全ての家系で認められ，2年生系統の抽苔性を支配する主要な遺伝子座が

Idh1座の近傍に存在することが示唆された。

　2年生系統の抽男性には，1年生系統の場合とは異なり，日長に加え，春化

過程における低温が主として関与する。2年生系統の抽苔性を支配する遺伝機

構を，低温要求性の異なる抽苔遺伝子と低温感応後の長日要求性の異なる抽苔

遺伝子に分けて考察する。

a）低温要求性

　抽苔性を支配する複数の遺伝子座と連鎖するアイソザイム遺伝子座のうち，

第3章で明らかにしたように，］呼時には低温要求性と長日要求性を支配す

る抽贈遺伝子座が連鎖する。前述のように，2年生系統は，低温に感応しなけ

れば長日下においても抽卜しない。したがって，分離集団で観察された抽苔個

体は，実験圃場への定植前に与えた低温に感応した結果であり，本実験で検出

されたIdh1座と連鎖する抽苔遺伝子は，低温要求性を支配する抽苔遺伝子で

あると考えられる。交雑に供試した易抽苔系統は，難抽苔系統に比べて比較的

短い期間の低温処理により抽苔が誘導されたことから，易抽苔系統の有する抽

苔遺伝子は短期間の低温に感応して抽苔を誘導する弱低温要求性であり，また，

難抽苔系統の有する抽苔遺伝子は，抽苔を誘導する上でより長い期間の低温を

必要とする強低温要求性として理解される。また，分離集団におけるIdh1座

の遺伝子型での抽苔個体頻度が，「易抽苔親型」と「F1型」でほぼ等しいか，

または，後者でやや低かったことから，弱低温要求性の抽苔遺伝子は，強低温

要求性の抽苔遺伝子に対して優性または部分優性であると推察される。これら

の観察結果は，胚軸色遺伝子座（R）を標識とした抽苔寺の遺伝解析の結果

（Owen　gt　QLI．1940）と一致する。第2章に抄録したように，　Owen　et　a1．

（1940）は，この易抽斗遺伝子を旦と同座の弱低温要求性の抽苔遺伝子

（B’）とみなした。本実験で検出された弱低温要求性の抽苔遺伝子も，Owen

gt蔓L（1940）の報告したBL’に相当するものと考えられる。本研究では，

Owen　gt…Ll．（1940）に従い，これらの遺伝子をB’と呼ぶ。
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　B’座は，解析した全ての交雑組合せおよび家系で検出されたことから，2

年生系統の抽苔性に主要な役割を果たす遺伝子と考えられる。特に，F1の未

刊苔個体に由来するF2家系においてもB’座の分離が認められたが，これは，

1）親の未抽苔FI個体にB’の作用を抑制する他の抽苔遺伝子が存在した，

2）B’の作用がF1個体間で異なり，未僧門家系で検出されたB’は他に比

べて作用力の弱い抽苔遺伝子であった，または後述するように，3）同様の

旦二を有するが，長日要求性の抽苔遺伝子の作用により抽苔が抑制された，な

どのいずれかに原因しよう。

　一方，強低温要求性の三門遺伝子のホモ接合型と予想されるIdh1座の「難

抽苔親等」においても，多くの家系で抽苔個体が観察された。したがって，強

低温要求性の抽苔遺伝子の間にも低温要求性の程度に差が存在するか，あるい

は，B’座とは独立に遺伝する他の低温要求性の抽苔遺伝子が存在することが

示唆される。

b）長日要求性

　前述のように，非低温要求性の抽苔遺伝子であるB座には長日要求性の抽

苔遺伝子が連鎖する（第3章）。抽苔性に関わる長日要求性の抽苔遺伝子の役

割を把えるには，日長処理に対する反応の解析や，または，B座のように作

用性の明らかな遺伝子を用いた解析が必要である。本実験のように，抽苔性の

異なる系統間の交雑後代で分離した未抽苔個体が，強低温要求性の抽苔遺伝子

に原因するのか，または，弱低温要求性の抽苔遺伝子を有するものの，適切な

長日要求性の抽苔遺伝子を欠くことに原因するのかを区別するのは困難である、，

しかし，2年生系統にみられる抽苔性の差にも，前章で指摘したようなB座

と連鎖する劣性の長日要求性の抽苔遺伝子座（SU1）が関与することを示唆す

る結果が，「TK80－2mm－BS2」×「NK169mm－BR1」の交雑組合せ1抽苔家系Aや

交雑組合せ1［門門家系Aで観察された。表4－7aに示したように，これらの

家系では，］皿L座の「易二巴親旧」ではほとんど全ての個体が抽苔したのに

対し，「F1型」では抽苔個体数が減少し，遺伝子三間で抽苔個体頻度が異なっ

た（交雑組合せ1抽苔家系A：1993年，z2＝9．0，df＝1，p＜0．01，
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1994年，x2，＝10．4，df＝1，p＜0．01；交雑組合せH抽苔家系A：

κ2＝5．4，df＝1，　p＜0．05）。このようなIdh1座の遺伝子型間の

抽苔個体頻度の差は，第3章で解析した2年生系統と1年生系統の交雑後代で

観察された高温・短日による抽苔抑制の結果と類似しており，旦．1一座の近傍に

他の長日要求性の抽苔遺伝子に対し上位に作用する劣性の長日要求性の抽苔遺

伝子が存在すると仮定することにより説明されよう。すなわち，丞虹座の

「易抽苔親型」と「F、型」は，B’の存在により処理した低温に感応するが，

前者ではB’と連鎖する劣性の長日要求性の抽苔遺伝子がホモ接合型となり，

最終的に抽苔が誘導されるのに対し，後者ではhと連鎖する優性対立遺伝子

により劣性の長日要求性の抽苔遺伝子の発現が抑制され，他の長日要求性の抽

苔遺伝子によりその作用が補われたとき始めて抽苔が誘導される。第3章で指

摘したB　と長日要求性の抽苔遺伝子の連鎖関係は，抽苔性の異なる2年生系

統間の交雑後代で観察された抽苔性の分離様式を説明する一つの遺伝機構にな

りうるものと思われる。

一57一

鞭照露 欝，灘
蕪’．・



第3節　品種「エマ」で見いだされた沼蝦変異体

第1項材料および方法

　実験には，通常の品種栽培試験に供試した2倍体品種「エマ」で見いだされ

た即言変異体の自殖種子（Sl）とこの個体を花粉親として2年生系統rTK80－

2mm－O」に交雑したF1種子を用いた。

　1992年，S1種子の一部を6月1日にペーパーポットに播種し、温室内で育

苗した後，7月1日に実験圃場に設定した20時聞日長区と対照の自然日長区

に定植して抽苔性を調査した。1993年，残りのS1種子とF1種子を5月18日

にペーパーポットに播種し，温室内で育苗した後，6月14日に20時間日長

区と自然日長区に定植して抽苔性を調査した。また，抽苔したF，個体を自殖

させ，自然日長区からは2家系（A，B）のF2を，20時間日長区からは3

家系（C，D，　E）のF2を育成した。1994年，　F　2の種子を5月19日にペー

パーポットに播種し，温室内で育苗した後，6月21日に20時間日長区と自

然日長区に定植して抽苔性を調査した。

第2項　アイソザイム遺伝子の分析

　S1，　F　1ならびにF2で分離するアイソザイム遺伝子座の遺伝子型をデンプ

ンゲル電：気泳動法により調査した（付表A）、，調査した遺伝子座は，Aco　1，

工亜，塑［』，Pg　i　2およびPgm　1である。

第3項　結果および考察

1）抽苔性の分離様式

　実験に供試した抽苔変異体は，1991年の直播栽培による品種試験に供試した

品種「エマ」の約1680個体の中から見いだされた。・同試験の播種後1ヶ月

間の平均気温は16．60Cと高く（付表C），同時に供試した易抽苔品種の
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「モノヒカリ」においても抽苔個体は全く観察されなかった，，したがって，こ

の抽苔変異体の抽苔性には，通常の2年生系統に時折観察される抽苔性に関与

する要因とは異なる要因が関与すると予想される。

　抽苔変異体の自殖後代（S1）および「TK80－2mm－O」との交雑F，およびF2

における抽苔個体と未三三個体の分離を表4－9に示す。S1では，二二個体

に加えて未抽苔個体が観察され，この抽苔性には優性遺伝子が関与することが

示唆された。Slにおける抽苔性の分離様式は，調査年次間で異なり，1992年

に比べて1993年の実験で抽苔個体が高頻度に観察された。この差は，1993年の

実験では，前年に比べて播種期が2週間程早く，そのため，定植後1ヶ月間の

平均気温が約5℃程低く推移したことに原因すると思われる（付表C）。また，

両年共に抽苔個体頻度は日長処理により異なり，自然日長区に比べて20時間

日長区で抽苔個体が多かった。

　F1およびF2における抽苔個体頻度も，自然日長区に比べて20時間日長区

で高かった。F2では，20時間日長区における三二個体頻度が家系間で異な

り（κ2；19．9，dfニ4，p＜0．01），自然日長区に由来する2家系

（AとB）では平均で73％と高かったが，20時間日長区に由来する3家系

（C，DおよびE）では平均で55％と低かった。特に，前者の2家系では，

観察された抽苔個体頻度は，優性遺伝子支配を仮定したときの期待頻度に適合

した（家系Alサンプル数＝69，κ2＝1．7，0．10＜p〈0．25；家系

B：サンプル数＝80，x2＝0．3，0．50〈p〈0．75）。

2）アイソザイム遺伝子座との連鎖分析

　抽苔変異体の抽苔性を支配する遺伝子とアイソザイム遺伝子座の連鎖分析を

行った。連鎖分析には，三二個体頻度が高かった20時間日長区の結果を用い

た。

　S1では，1992年の実験で，解析した4個のアイソザイム遺伝子座のうち

魁座に連鎖関係が認められた（表4－10）。この遺伝子座の分離は共優

性の期待比に適合せず（κ2＝・50．2，df＝2，p〈O．01），FF型が

他の遺伝子型に比べて減少したが，これは，Pgi2座と約12％の組換価で連
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表4－9． 品種「エマ」で見いだされた抽苔変異体の自殖後代（S1）と2年生

系統「TK80－2mm－0」との交i雑F1およびF2における抽苔個体頻度

自然日長区 20時間日長区

　　　　　　　調査　　個体数

世代　　家系　　年次　　抽苔 未抽苔　　％

個体数

抽苔 未抽苔　％

Si 1992　5
1993　12

4
霞
．
）

ρ
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4

7
i
1
⊥

　
2

－
⊥
0
0

0
0
a
U

（
U
9
乙

∩
σ
r
n
J

a
U
瓜
」

り
乙
r
O

F， 1993　11 19 37 18 15 55

F　，）家系A　1994

　　家系B　　〃

家系C

家系D

家系E

ノ
’
ノ

ノ
ノ
！

3
り
乙

0
1
⊥
9
4

ρ
O
a
U

ワ
f
7
一

O
O
O
O
り
0

7
」
7
一
ρ
0

4
0
0
n
U
可
⊥
9
d

ワ
ー
0
乙

4
ρ
0
43

35・

44

∩
乙
Ω
0

9
乙
1
⊥

0
0
り
O
R
U

9
0
4
0
乙

8
Q
O

R
U
7
ー
ワ
ー
に
」
0
0

R
J
4
ρ
0

注1・％は抽苔個体割合を示す
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表4－10． 品種「エマ」で見いだされた抽苔変異体の抽苔性を支配する遺伝子

とアイソザイム遺伝子座の連鎖分析（S1世代）

アイソザイム遺伝子型

遺伝　　調査

子座　年次
FF型 FS型 SS型
抽苔　　未抽苔　　抽苔　　未抽苔　　抽苔

　　　　連鎖検定

未抽苔　　κ2値

Aco　i　1992　9

　　　1993　20

Mdh　，，　1992　7

　　　1993　11

Pgi2　1992

　　　1993

9
」
農
U

弛　　1992　12

　　　1993　18

n
U
∩
σ

り
乙
－
⊥

0
乙
－
⊥

9
U
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⊥

に
」
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り
乙
0

1
⊥
9
0
4
広
」
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7
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9
0
0
1
⊥

1
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0
0

a
U
O
Oバ
侵
0
乙

0
0
0
乙

0
0
0
乙
0
ひ
9
乙

0
0
り
0

0
・
0
0

1
1
－
⊥

◎
d
ワ
ー
　
1

　
2

7
－
4
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4
に
U

（
り
乙
－

7
1
9
0

可
1
⊥
－

q
乙
e
U

反
」
9
乙

29

11

1．　44

2．　14

4．　60

0．　26

6．　32　＊

3．　98

3．　83

2．　35

注1；FとSは，それぞれ泳動距離の長いアイソザイムと短いアイソザイムを支

　　　配する対立遺伝子を示す

注2；表中の数字は個体数を示す

＊15％水準で有意

一61一



鎖する自家和合性遺伝子座（sf）（Aicher＆Saunders　1990；Abe壁越．

1993）に原因するものと思われる。抽苔個体頻度は，遺伝子型頻度が減少した

FF型で高かったことから，この抽苔性を支配する遺伝子が不和合性遺伝子座

の近傍に存在すると推察される。しかし，同じS1を用いて行った1993年の実

験では，Pgi2座に抽苔性と同様の連鎖関係は認められなかった。

　「TK80－2mm－O」との交雑F1およびF2におけるアイソザイム遺伝子座と抽苔

性に関する連鎖分析の結果を表4－11に示す。F1およびF2個体は，それら

のアイソザイム遺伝子型に基づいて，抽斗変異体由来の対立遺伝子のホモ接合

型（エマ型），「TK80－2mm－O」由来の対立遺伝子のホモ接合型（TK80型），両

者のヘテロ接合型（F1型）に分類した。解析した5個のアイソザイム遺伝子

座のうち，調査した全ての家系でIdh　1座に，また1家系でMdh3座に連鎖関

係が認められた。しかし，s1で観察されたPgi2座と抽苔性の連鎖関係は認

められなかった。

　Idh1座では，いずれの家系においても，「エマ型」と「F，型」で抽苔個体

が多数観察され，rTK80型」ではほとんど全ての個体が未抽苔であった。特に，

野路個体頻度が単因子分離に適合した2家系（AとB）では，抽苔性を支配す

る優：性遺伝子とIdh1座の間に密接な連鎖関係が認められた。両者の組換価は，

2家系のデータを集計して最尤法（AIlard　1956）により推定したところ，

5．9％であった。一方，20時間日長区由来の家系Dでは，前2家系とは異

なり，「F1型」においても平鮒個体と未踏苔個体がほぼ半数観察された。κ2

検定の結果，抽苔個体頻度は，Idh1座の「エマ型」と「F1型」の間で異なっ

た（x2＝5．3，df＝1，p＜0．05）。

　また，Idh1座に加え，　Mdh，座においても，家系Aで抽苔個体頻度に遺伝子

壁間差が認められた。しかし，この場合，抽苔個体頻度は，「エマ型」や

「F、型」に比べて「TK80型」で高く，　Idh1座で観察された連鎖関係とは異なっ

た（表4－11）。

3）「エマ」で見いだされた抽苔変異体を支配する遺伝機構

以上の結果に基づき，品種「エマ」で見いだされた抽苔変異体の抽斗性を支
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表4－ll・品種「エマ」で見いだされた抽苔変異体の抽苔性を支配する遺伝子と

　　　　　　アイソザイム遺伝子座の連鎖分析（「TK80－2mm－0」との交雑F1および

　　　　　　F，）

アイソザイム遺伝子型

世代　　　　遺伝

および家系　子座

エマ型 F1型 TK80型

抽苔　未抽苔　　抽苔　未抽苔　　抽苔　未抽苔

連鎖検定

κ2値

F， Aco　l

Mdh，

Pgi2

11

6

11

12

Q
U
O
O
8
R
U

7
－
－
⊥
7
2
U

　
1

ρ
0
貫
」
7
－
Q
U

O．　004

2．　04

0．　20

1．　73

F2

家系A ，A．co　1

1dh，

Mdh，

Pgi2

Pgm　i

1
⊥
1
⊥
　
　
9
乙

家系B

家系D

Idh，　18

Mdh，　25

Idh，　15

Mdh，a　5

4
9
白
　
0
ρ
0
31
⊥
4

9
σ
8

0
9
U
O
O
O
O
1
⊥

9
自
Q
σ
9
臼
1
⊥
9
自
Q
U
7
－

4
り
乙

14

　1

s15

　9

1
1

－
⊥
∩
コ

19　18

20　16

17　4
0　19

18　2
6　　4

7　　　3

1　16

10　5

1　　22

9　14

3．　02

56．47　＊＊

6．　35　＊

1．　21

0．　21

63．56　＊＊

2．　40

26．66　＊＊

2．　01

注1；表中の数字は個体数を示す

＊，＊＊：それぞれ5％および1％水準で有意
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配する遺伝機構について考察する、，

　抽苔性の分離様式は日長処理により異なり，20時間日長下における抽苔の

発現にはIdh1座と5．9％の組換価で連鎖する優性遺伝子が関与していた、、

前述のように，Idh1座にはテンサイの抽苔性を支配する2つの遺伝子座，非

低温要求性の二三遺伝子座（B）と劣性の長日要求性の抽苔遺伝子座（su1）

が連鎖している。前節で示したように，2年二親として用いた「TK80－2mm－0」

は低温処理をしなければ20時間日長下においても抽苔しない。したがって，

本実験で検出されたIdh1座と連鎖する抽苔遺伝子はB座の非低温要求性の

抽苔遺伝子として理解される。本研究では，この遺伝子をBEとした。

　BE座は，20時間日長下における抽苔の誘導に重要な役割を果たすが，家

系DのIdh1座の「F1型」で観察された未点苔個体をこの遺伝子だけに基づ

いて説明することはできない。Idh、座の「F1型」で観察された未抽苔個体は，

1）BEの作用が家系Dと他の2家系の間で異なるか，または，2）第3章で

明らかにしたようなB　と相反相で連鎖する長日要求性の抽苔遺伝子（Su　1）

に原因するものと推察される。

　一方，自然日長下では，20時間日長下で単因子分離：を示したF2家系にお

いても，抽苔個体頻度は著しく減少した。自然日長下で抽苔を誘導するには，

BE　に加え他の長日要求性の二二遺伝子の存在が不可欠と思われる。前述の

ように，「エマ」で見いだされた二二変異体が，テンサイの1年生系統で認め

られた旦と連；鎖する劣性の長日要求性の抽苔遺伝子（su1）を有するか否か

については，本実験結果からは，明らかにすることはできない。観察された抽

苔個体頻度を考慮に入れると，自然日長下における抽苔性には，少なくとも

旦とは独立な2つ以上の長日要求性の抽苔遺伝子を仮定しなければならない

であろう。Slで抽凝性との連鎖関係を示したPgi2座やMdh，座は，このよ

うな長日要求性の抽苔遺伝子のいずれかとの連鎖関係を示唆するであろう。
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第4節　書髭系統「N2n－35－70」で見いだされた抽苔変異体

第1項　材料および方法

　細胞質雄性不稔性系統の不稔維持型（0型）として選抜された自殖系統

「N2n－35－70」を低温処理をしないで温室内の全日長（24時間日長）下で栽

培したところ，抽卒する個体が観察された（蔵之内ら1990）、，実験には，こ

の個体の自殖後代であるrN2n－35－70－2－4」およびrN2n－35－7e－2－5」と2年生

系統「NK150」の交雑F1および8組のF2家系を用いた。なお，これらの材料

は，北海道農業試験場の蔵之内利和氏より譲渡していただいた。

　1992年，F1およびF2の種子を，5月27日にペーパーポットに播種し，温

室内で4週間育苗した後，6月25日に実験圃場に設定した20時間日長区と

対照の自然日長区に定植して抽苔性を調査した、、また，8組のF2家系のうち，

抽苔個体頻度が最も高かった家系Hで観察された抽苔個体から1個体選び，自

殖させてF3家系を育成した。1993年，　F、3種子を5月18日にペーパーポット

に播種し，温室内で4週間育苗した後，6月15日に20時間日長区に定植し

て抽耐性を調査した。また，抽呈した個体を自殖させて4組のF4家系を育成

した。1994年，F4種子を5月19日にペーパーポットに播種し，6月21日

に実験圃場に設定した全日長区と自然日長区に定植して白苔性を調査した。な

お，全日追懐における白熱灯の照射時間は18時～6時までの計12時間であ

る。

第2項　胚軸色遺伝子およびアイソザイム遺伝子の分析

　各世代における胚軸色遺伝子座（R）の遺伝子型とアイソザイム遺伝子座の

遺伝子型を調査した。調査したアイソザイム遺伝子座は，Idh　1，　Lap，　Mdh1，

墨およびPgm　1である。アイソザイム遺伝子の分析方法は付表Aに従った。

第3項　結果および考察
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1）抽苔性の分離様式

　2年生系統「NK150」と抽苔変異体（2個体）の交雑後代における抽都遷の

調査結果を表4－12に示す。自然日長区では，F1およびF2と共に抽苔個体

は観察されなかった。一方，20時間日長区では，両交雑共に調査したF1の

全ての個体が藍島苔であったが，F2では家系により2一．7％～61．5％の抽

苔個体が観察され，家系間で著しく異なった。蔵之内ら（1990）は，本実験に

供試したrNK150」×「N2n－35－70－5」に由来するF2家系を温室内の全日長下

で抽苔性の分離様式から，この抽苔性が優性遺伝子に支配されているとした。

しかし，本実験では，抽苔個体頻度は家系平均で13．8％にすぎず，蔵之内

ら（1990）の結果とは異なった。これは，両実験間の栽培環境，特に気温や日

長条件の差に原因するものと思われる。8組のF2家系のうち，抽苔個体頻度

が最も高かった家系Hに由来するF3家系（H－29）では，26．7％の抽苔

個体が観察された。また，抽与した個体から育成したF4家系を自然日長区と

全日長区で栽培したところ，前者では全ての個体が未抽苔であったのに対し，

後者では3家系で観察された各1個体の未抽苔個体を除く全ての個体が抽堅し

た。

2）露座およびアイソザイム遺伝子座を用いた「N2n－35－70」由来の抽苔変

　　異体の抽苔性を支配する遺伝子の：連鎖分析

　20時間日長区で抽苔個体が比較的多数観察された2組のF2家系（FとH）

の結果を用いて，この抽苔変異体の歯苔性を支配する遺伝子とR座およびア

イソザイム遺伝子座を標識とした連鎖分析を試みた。各F2個体を，標識遺伝

子型に基づいて，西崎変異体由来の対立遺伝子のホモ接合型（N2n－35－70型），

「NK150」由来の対立遺伝子のホモ接合型（NK150型）および両者のヘテロ接合

型（F1型）に分類し，抽出個体頻度を遺伝子型間で比較した。その結果，家

系Hで旦座およびIdhl座に抽苔個体頻度に遺伝子型間差が認められた（表

4－13）。しかし，観察された連鎖関係は，抽苔性を支配する遺伝子が抽苔

変異体に由来したとする期待とは異なり，「N2n－35－70型」に比べてrF1型」
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表4－12． 抽苔変異体「N2n　35－70－2－4」および「N2n　35－70－2－5」と2年生系統

「NK150」との交雑後代における抽苔個体と未抽苔個体の分離1

自然日長区 20時間日長（全日長）区

個体数 個体数

世代　家系 抽苔　　未抽苔　　合計　　％　　抽苔　　未抽苔　　合計　　％

NK150　×　N2n－35－70－2－4

Fi

F2　家系A

　　家系B

　　家系C

　　家系D

　　家系E

　　家系F

o 2

112

97

55

140

170

129

2　O．O　O

112

97

55

140

170

129

o．　o

o．　o

o．o

o．　o

o．　o

o．　o

9
0
に
」
ρ
0
4
n
U
O
O

　
　
　
　
1
　
1

2

85

78

47

122

150

94

2

88

83

53

122

160

112

o．　o

3．4

6．　0

11．　3

3．　2

6．　2

16．　1

NKI50　×　N2n－35－70－2－5

F，

F，　家系G

　　家系H

F3　家系H－29

F， 家系H－29－1

家系H－29－2

家系H－29－3

家系H－29－4

o

n
U
n
U

8

8
7
一

反
」
ワ
ー

n
U
反
」
2
U
二
」

9
乙
1
⊥
1
⊥
－
■

8　O．O　O

58　O．O　1

77　O．0　48

0
反
」
農
U
貫
」

0
乙
1
⊥
1
⊥
1
⊥

o．　e

o．　o

o．　o

o．　o

39

R
U
4
に
J
R
U

a
U
反
」
9
0
4

5

ρ
h
U
O

O
O
O
O107

0
1
⊥
－
⊥
－
⊥

5

7
1
8

0
0
ワ
ー

146

ρ
U
瓜
」
ρ
U
7
4

a
U
＝
U
り
0
4

o．　o

2．　7

61．　5

26．　7

IOO．　0

98．　2

97．　2

97．　9

注1；F4家系の解析は自然日長区と全日長区で行った

注2；％は抽苔個体割合を示す
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表4－13． 標識遺伝子との連鎖分析に基づく自殖系統rN2n－35－70」で見いだされ

た抽苔性を支配する遺伝子の解析

標識遺伝子の遺伝子型

　　　＝遺伝

家系　　子座　抽苔

N2n－35－70型　F1型 NK150型

未抽苔　抽苔 未抽苔　　抽苔　　未抽苔

連鎖検定

κ2値

家系F

家系H

B

Idh，

Lap

Mdh，

Pgm　i

星

Idh，

Lap

Mdh，

Pgi2

Pgm　i

4
0
乙
1
0
0
1
⊥
a
U
7
－
9
自
農
U
－
∩
ご

　
　
1
1
⊥
∩
乙

9
自
0
7
－
9
自
4

り
0
0
0
　
り
山

9
山
9
自
ρ
0
4
0
σ
8

1
⊥
　
噌
1
⊥

14　（R一）

9

2

10

2

42　（R一）

26

17

21

13

29

62　（R一）

41

9

41

15

18　（R一）

12

15

17

10

12

＝
」
0
0
0
り
0
∩
コ

ー
－
唖
1
⊥

9
6
7
－
n
U
　
0

9
乙
　

3

a
U
∩
口
∩
口
n
U
O

O．　97

3．　80

1．　40

1．　96

1．　03

7．86　＊＊

6．　52　＊

1．　44

4．　12

2．　68

3．　58

注1；表中の数字は個体数を示す

注2；R一は，2年三親系統由来の赤胚軸色遺伝子座の優性表現型（RRおよびRr）

　　　を示す

＊，＊＊：それぞれ5％および1％水準で有意
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や「NK150型」で抽苔個体頻度が高かった。

3）「N2n－35－70」で見いだされた抽苔変異体の抽苔性を支配する遺伝機構

　この銭苔変異体の抽苔類の発現様式は，日長処理により異なり，抽苔性は自

然日長を白熱灯により人工的に延長した20時間日長または全日長下で始めて

発現する。蔵之内ら（1990）は，この抽苔変異体の有する抽苔性にはR座と

は独立の優性遺伝子が関与すると報告した。本実験で調査した2家系のうち家

系Hでは，標識遺伝子座（R座とIdh1座）との連鎖関係が認められた。し

かし，観察された連鎖関係は，抽苔個体の分離がrN2n－35－70j由来の遺伝子

に原因するとの期待と異なり，「NK150型」または「F1型」で抽斗個体頻度が

高かった。したがって，「N2n－35－70」で見いだされた器財変異体の先聖性に

は，旦座とは異なる非低温要求性の抽苔遺伝子が関与していると考えられる。

家系Hで認められた抽苔性とR座およびIdh1座の連鎖関係は，　B座の近

傍に位置する「NK150」由来の長日要求性の抽苔遺伝子が「N2n－35－70」で見い

だされた抽苔変異体の抽苔の発現に寄与した結果として理解されるかもしれな

い。

　本実験では調査したいずれのF2家系においても，蔵之内ら（1990）が報告

したような単因子分離は認められなかった。また，家系Hに由来するF，家系

で抽苔個体頻度が劣性遺伝子を仮定したときの期待比に近似し，分離した抽苔

個体に由来する全ての家系で抽苔性が固定していたことから，関与遺伝子の中

には劣性遺伝子の存在が予想されよう。rN2n－35－70」で見いだされた抽苔変

異体の抽苔性は，品種「エマ」で見いだされた抽苔変異体の抽苔性と同様に，

環境により作用性の異なった抽苔遺伝子が関与し，また，それらの抽斗遺伝子

は交雑親として用いた2年越系統で多型的であったと推察される。
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第5章　フダンソウと近縁野生種における1年生を支配する遺伝子の解析

第1節　緒言

　テンサイを含むBeta節植物は，　Beta属の他の節（Corollinae節，

Procumbentes節およびNanae節）に比べて分布域が広く，生育習性に関し種

内外に多様な変異が存在する（Coons　1954；Buttler　1977）。Beta節の野生

種であるB．macrocarpaおよびB．　vulgaris　ssp．　adanensisは1回結実性

の1年生で，低温を必要とせずに開花し，種子形成後枯死する。一方，B．

vulgaris　ssp．　maritimaには，分布の広域性から，開花に低温を必要としな

い1回結実性の1年生，同じく低温を必要としないが種子形成後環境に応じて

再栄養生長する多回結実性，開花に低温を必要とする多回結実性など様々な生

活史を有する生態型が存在する。また，開花に低温を必要とする多回結実性の

中にも，低温要求性の程度には多様な変異が存在する（Letschert　1993）。

　これらのBeta節の野生種は，細胞質雄性不稔性や種々の病害抵抗性等を有

し，テンサイ育種の遺伝資源として重要な位置を占める。一方，野生種の有す

る飼賦性や易抽苔性，分岐根などの生理形態的特性が遺伝資源としての利用の

障害となっている（Van　Geyt　et　al．1990）。しかし，これらの野生種のもつ

特性に関する遺伝学的研究は少ない。Abeeta1．（1987）は，野生種の有する

1年生習性について，；標識遺伝子を用いた解析を行い，ssp．　maritimaやB．

macrocarpaの1年生には少数の遺伝子が関与し，両種ともBと対立性の1

年生遺伝子を有することを示唆した。Van　Dijk＆Boudry（1991）も，フラン

スに自生するssp．　maritimaの1年生系統の抽苔性がテンサイの1年生を支

配するBにより支配されていることを観察した。

　本章では，第1に，登．vulgarisの栽培型であるフダンソウ（var．　cicla）

の中国および日本の在来系統における抽苔性について，第2に，テンサイの近

縁野生種にみられる1年生について，テンサイ2年生系統との交雑後代を用い

てそれらの遺伝様式を解析した。
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第2節　フダンソウにおける抽野性の変異

第1項　材料および方法

　実験には，中国黒龍江大学郭徳棟教授より譲渡された中国の在来4系統なら

びに農林水産省生物資源研究所，タキイ種苗および東北種苗より入手した日本

の在来6系統を用いた（表5－1）。

　1992年，これらの種子を6月3日にペーパーポットに播種し，温室内で育苗

した後，6月30日に実験圃場に定植して甲子個体頻度を調査した。また，

「白茎ふだん菜唐ちしゃ」，「雲南在来」および「四川在来」の3系統につい

て，抽苔個体を花粉親としてテンサイ2年生系統「TK80－2mm－O」と交雑し，

F1種子を得た。1993年，　F　1を前年と同様に育苗した後，実験圃場に設定した

20時間日長区で栽培し，抽苔したF1個体を自殖させてF2を育成した。また，

「雲南在来」および「四川在来」については，玉響したF1個体を花粉親とし

て「TK80－2mm－0」に戻し交雑した。1994年，　F2ならびにBlF1の種子を5月

19日にペーパーポットに播種し、温室内で育苗した後，6月21日に20時

間日長区と対照の自然日長区に定植して抽苔性を調査した。

第2項　アイソザイム遺伝子の分析

　F2およびBlF1で分離するアイソザイム遺伝子座の遺伝子型をデンプンゲ

ル電気泳動法により調査した（付表A）。調査した遺伝子座は，Idh、，　Mdh，，

Pgi2，　Pgm　1およびSkdh2である。

第3項　結果および考察

1）抽苔個体頻度の系統間変異

自然日長区における各系統の抽苔個体頻度を表5－1に示す，，供試系統中，

「四川在来」では調査した全ての個体が，また，「雲南在来」や「江蘇在来」
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では多数の個体が抽苔した。一方，日本の在来系統では概して抽苔個体頻度が

低く，特に，茨城県産の「白茎ふだん菜唐ちしゃ」および福島県産の「白茎西

洋大葉恭菜」で抽苔個体頻度が最も低かった。

　これらの結果より，日本および中国のフダンソウ在来系統には，本実験を行っ

た札幌の7月以降の自然日長下で低温を必要とせずに抽苔する個体が存在する

こと，また，そのような抽苔個体頻度は四川省や江蘇省など低緯度地方の在来

系統で高いことが明らかとなった。四川省や江蘇省など中国南部や内陸部では，

11月～3月までの冬期間の平均気温が約100Cと，高緯：度に位置する日本の

東北地方の同時期の平均気温（一〇．7℃）に比べて高い。したがって，これ

ら低緯度地方の在来系統では，栄養生長から生殖生長への転換が低温よりむし

ろ日長に依存していると推察される。綿甲個体頻度と栽培地域の緯度の問に観

察された相関関係は，このようなフダンソウ在来系統の地域適応性を反応した

ものと思われる。

2）テンサイ2年生系統との交雑後代における抽苔性の分離様式

　日本の在来系統「白茎ふだん菜唐ちしゃ」ならびに中国の「雲南在来」およ

び「四川在来」の抽苔性について，テンサイ2年生系統「TK80－2mm－0」との交

雑後代を用いて解析した。各交雑組合せのF2およびBlF1における抽苔性を

表5－2に示す。いずれの交雑組合せおよび世代においても，抽苔個体は20

時間日長区で高頻度で観察されたが，自然日長区における翠苔個体頻度は，

F2で平均6．9％，　BlF、で平均2．6％と低かった，，20時間日長承におけ

る抽苔個体頻度は，F2で71．0％～83．9％，またBlF1で57．1％およ

び57．5％であり，いずれの交雑組合せにおいても単因子支配を仮定したと

きの期待頻度に適合した（表5　一一2）。したがって，これらフダンソウ在来系

統の20時間日長蛇の抽苔は，各々優性遺伝子が関与していると考えられる。

一方，自然日長区では，抽苔個体頻度が単因子支配の期待頻度に比べて著しく

低かったことから，自然日長区の抽苔は，上述の優性遺伝子に加え，さらに複

数の抽苔遺伝子の働きが必要と思われる。
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3）アイソザイム遺伝子座を用いた連鎖分析

　単因子分離を示した20時間日長区の結果に基づき，これらの抽苔性を支配

する遺伝子とアイソザイム遺伝子座の連鎖分析を行った（表5－3）。調査し

た5個のアイソザイム遺伝子座のうち，全ての交雑組合せで，Idh1座と抽苔

性の間に連鎖関係が認められた。両遺伝子間の組換価は，最尤法（Allard

1956）により，「白茎ふだん菜崩ちしゃ」との交雑組合せで12．0％，「雲

南在来」との交雑組合せで11．2％，　「四川在来」との交雑組合せで8．3％

と推定された（表5－4）。これらの組換価には交雑組合せ間で異質性が認め

られなかったことから（κ2＝0．3，df・＝2，0．75＜p＜0．90），供

試した3系統の20時間日長区での抽苔は，Idh1座と連鎖する同一の遺伝子

座に支配されていると考えられる。

4）フダンソウにおける抽苔性の遺伝機構

　以上の結果に基づき，日本および中国のフダンソウ在来系統で観察された抽

苔性の遺伝機構について考察する。

　20時間日長区における解析結果から，供試したフダンソウ在来系統の抽苔

性には，それらの起源とはかかわりなく，Idh1座と平均10．9％の組換価で

連鎖する共通の優性遺伝子が関与することが明らかとなった。前述のように，

Idh，座にはテンサイの抽苔性を支配する2つの遺伝子座，低温要求性の抽苔

遺伝子座と長日要求性の抽苔遺伝子座が連鎖している。第4章で指摘したよう

に，2年生親として用いた「TK80－2mm－0」は，20時間日長下においても低温

処理なしでは由比しないことから，本実験で検出されたIdh1座と連鎖する抽

苔性遺伝子は，B座の対立遺伝子として理解される。本研究では，フダンソ

ウ在来系統で見いだされたこれらの心慮遺伝子を一括してBCと呼ぶ。

　一方，自然日長区における面面個体頻度は各交雑組合せ共に著しく低く，自

然日長下における抽苔は，このBCに加え，さらに複数の抽苔遺伝子の働き

が必要である。BCに対し補足的に作用するこれらの抽苔遺伝子は，日長条件

により発現が影響されることから，第3章や第4章で認められたように，長日
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表5－3． フダンソウの抽苔性を支配する遺伝子とアイソザイム遺伝子座の

連鎖分析

交雑

組合せ　遺伝子座

調査

家系数　　κL）値

連鎖に関する有意性検定

p

有意性を示

した家系数

TK80－2mm－O×白茎ふだん菜唐ちゃ

　　　　Idh，　2
　　　　Mdh，　2
　　　　Pgm　i　2

TK80－2mm－O×雲南在来

　　　　Idh，　2
　　　　Mdh，　2
　　　　Pgi2　2
　　　　Pgm　i　2
　　　　Skdh，　1

TKse－2mm－O×四川在来

　　　　Idh，　1
　　　　Pgi2　1
　　　　Pgm　i　2

78．　97

1．　83

0．　85

55．　15

1．　64

2．　75

3．　07

1．　43

43．　46

4．　08

2．　12

　　〈O．　Ol

O．　25・yO．　50

0．　50－O．　75

　　〈O．　Ol

O．　25－O．　50

0．　25－O．　50

0．　10－O．　25

0．　25－O．　50

　　〈O．　Ol

O．　10－O．　25

0．　25－O．　50

り
乙
O
n
U

9
自
0
0
n
U
n
U
－
⊥
n
U
n
U

注1；連鎖に関する有意性検定は，各交雑組合せの家系を集計して行った

注2；有意性を示した家系数は家系毎に解析したときの有意性が認められた家

　　　系数を示す
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要求性の抽苔遺伝子として把えられよう。しかし，供試したフダンソウ在来系

統が，テンサイの1年生系統で観察されたようなB座と連鎖する劣性の長日

要求性の抽苔遺伝子（SUI）を有するか否かについては，本実験結果からは明

らかにすることはできない。自然日長区で観察された抽苔個体頻度を考慮に入

れると，長日要求性には，B座とは独立に遺伝する少くとも2つ以上の抽苔

遺伝子が関与するものと思われる。　　　　　　　　’
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第3節　近縁野生種における1年生を支配する遺伝子の解析

第1項　材料および方法

1）テンサイ2年生系統との交雑

　Beta節の野生種であるB．　vulgaris　ssp．堕亘二璽a，　B・vulgaris　ssp・

adanensisおよびB．　macrocarpaの抽苔性の遺伝機構を，これら野生種を1

回親としたテンサイの2年生系統との戻し交雑後代で解析した。

　供試した親系統は，ssp．　maritimaについては1年生系統「W35b」，ssp．

adanensisについては「Acc．　Egypt」およびB．　macrocarpaについては「Acc．

Imperial　Valley」である。これらの野生種の1年生系統とテンサイの2年生

系統（「SP561001－0」またはrNK150」）を交雑し，得られたF、の抽苔個体を

花粉親として2年生系統「TK80－2mm－O」に戻し交雑した。戻し交雑後代は，温

室内に設定した全日長雨で栽培し，抽高した個体を花粉親としてrTK80－2mm－0」

に戻し交雑した，，このような戻し交雑を数回繰り返し，ssp．　maritima「W35b」

およびssp．　adanensis「Acc．　EgPyt」についてはB，F1を，また，　B・

macrocarpa「Acc．　Imperial　Valley」についてはB3F1を育成した。1992年，

B4F1およびB，，　F　1の種子を6月1日にペーパーポットに播種し，温室内で4

週間育苗した後，7月1日に実験圃場に設定した20時間日長区と対照の自然

日長区に定植して抽雨性を調査した。ssp．　maritima　「W35b」およびssp．

adanensis「Acc．　Egpyt」との交雑では自然日長区で抽苔した個体を，昼．

macrocarpa「Acc．　Imperial　ValIey」との交雑では20時間日長区で抽苔した

個体を，それぞれ花粉i親として「TK80－2mm－0」に戻し交雑し，　B　5　F　1または

B4F1を育成した，，また，抽苔個体間の兄妹交配によりB4F2およびB3F2を

育成した。1993年，得られた分離集団の種子を5月18日にペーパーポットに

播種し，温室内で4週間育苗した後，6月15日に20時間日長区と自然日長

区に定植して抽苔性を調査した、，また，B。　macrocarpa「Acc．　Imperial　Valley」

との交雑では，抽着した個体を用いてB5F1およびB4F2を育成した，，1994年，

これらの種子を5月19日にペーパーポットに播種し，温室内で4週間育苗し

一一 V9一

醗．



た後，6月21日に20時間日長区に定植して抽知性を調査した。

2）テンサイの1年生系統「TA33－CMS」とssp．　maritimaの1年掛系統

　　「W35b」の交雑

　テンサイの1年生系統「TA33－CMS」とssp。　mariti船の1年生系統「W35b」

の交雑F1を自殖して得た3組のF2家系を用いて，両者の1年生を支配する遺

伝機構の相同性を検討した。なお，「TA33－CMS」は，第3章で用いた1年生系

統「TA33－0」の細胞質雄性不稔同質遺伝子系統である。1992年，　F，の種子を

親系統の種子と共に4月17日にペーパーポットに播種し，温室内で4週間育

苗した後，5月20日に実験圃場に定植して抽苔性を調査した・

3）アイソザイム遺伝子の分析

　各世代で分離するアイソザイム遺伝子座の遺伝子型をテンプンゲル電気泳動

法により調査した（付表A）。調査した遺伝子座は，Aco　1，　Got2，　Idh1，塾p，

Mdh　1，　Mdh3，　Pgi2およびPg田1である。

第2項　結果および考察

1）抽苔性の分離様式

a）ssp．　maritima「W35b」の1年生を支配する遺伝子の解析

　ssp．　maritima　「W35b」を1回i親として「TK80－2mm－O」に戻し交雑した

B4F1，　B5F1およびB4F2における抽苔性を表5－5に示す。抽苔個体頻度

は，B4F1およびB5F1共に日長処理により異なり，20時間日長区では，調

査した全ての家系で抽苔個体と未抽苔個体がほぼ1：1の割合で分離し，単因

子分離の期待比に適合したが，自然日長区では，抽苔個体頻度が減少し，単因

子分離の期待比には適合しなかった。また，自然日長区における抽苔個体頻度
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表5－5． 「W35b」を1回親とするテンサイ2年生系統との戻し交雑後代における

抽苔個体と未抽苔個体の分離

自然日長区 20時間日長区

個体数 個体数

世代　　家系 抽苔　　未抽苔　　κ2値 抽苔　　未抽苔　　κ2値

B4F，　2－1－13

　　　2－1－14

　　　2－1－16

　　　2－1－17

　　　2－2－9

　　　2－2－10

　　　2－2－11

　　　2－2－12

異質性検定 二と2＝21．0，　df＝7，

Bsy　F　i　2nt1－13“1　23

　　　2－1－16－1　19

　　　2－1－16－2　24

　異質性検定　X2＝1．80，　df＝2，

48

31

71

72

72

54

68

70

p〈O．　OlI

R
U
9
自
0

バ
触
氏
」
4

28．57　＊＊

62．49　＊＊

60．84　＊＊

45．63　＊＊

60．24　＊＊

67．06　＊＊

7．　67　＊

17．25　＊＊

4．　00　＊

O．　25〈p〈O．　50；

B，F，．）　2－1－13　（2×3）　100　102　64．7　＊＊

　　　2－1－13　（4×5）　64　19　O．2

　異質性検定　J］u　L）＝18．4，df＝1，　p〈0．01

o．　oo

O．　90

0．　87

2．　38

2．　65

1．　61

1．　85

1．　35

x　2－10．　8，　df－7，　O．　10〈p〈O．　25

　33　26

　37　37

　36　31
x　2－O．　50，　df－2，

51 15

　O．　83

　0．　oo

　O．　37

0．　75〈p〈O．　90

O．　2

注1；x2値は単因子分離の期待頻度（B．F1で1　1，　B．F2で3　1）に対する

　　　観察頻度の適合性を示す

＊，＊＊：それぞれ5％および1％水準で有意
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は，B4F1に比べてB，F1で高かった、，これは，　B4F1の育成が・温室内の全

日門下で抽苔した個体を親として用いたため，後に考察するように・自然日長

下での下野の発現に必：要な種々の長日要求性の抽苔遺伝子を欠落したためと思

われる。一方，B4F2では，自然日長区で調査した2家系のうち1家系で抽象

個体頻度が単因子分離の期待比に適合したが，他の1家系では適合せず，未抽

苔個体が過剰に分離した。しかし，同じ家系を20時間日長区で栽培したとこ

ろ，抽苔個体頻度は単因子分離の期待比に適合した。

　抽苔個体頻度が単因子分離を示した20時間日長区の結果に基づき，「W35b」

の抽苔性を支配する遺伝子と旦座および5個のアイソザイム遺伝子座の間に

連鎖分析を行った。その結果，この1年生を支配する遺伝子と第1連鎖群に属

するR座およびIdh、座との間に連鎖が認められた（表5－6）。これら遺

伝子間の組換価を最尤法（AIlard　1956）により推定したところ，「W35b」の

1年生遺伝子とIdh、座の間にはB4F1で3．2％，　B　5　F　1で2．3％の組換価

が，また，この1年生遺伝子と旦座の間にはB4F1で17．9％の組換価が

得られた（表5－7）。また，旦座とIdh1座の組換価はB4F1で18．6％

と推定され，同じB4F1で推定されたこの1年生遺伝子と旦座の組換価に比

べて大きかった。したがって，これらの3遺伝子座の配列順序は，旦一「W35b」

の1年半遺伝子一一　ldh、と推定された。

　B4F2についても同様にIdh1座と「W35b」の1年生遺伝子の連鎖分析を行っ

た（表5－8）。B4F2では，抽苔個体頻度が必ずしも単因子分離に適合しな

かったことから（表5－5），単因子分離を示した家系について組換価を推定

した。その結果，家系「2－1－13（2×3）」の20時間日長区の結果からは1．6

％の組換価が，また，「2－1－13（4×5）」の自然日長区の結果からは5．0％の

組換価が得られた。これらの値は，B4F1およびB5F1で得られた値にほぼ一

致した。抽苔個体頻度が単因子分離と異なった自然日長区の「2－1－13（2x3）」

では，Idh1座の「W35b型」および「F1型」においても未抽苔個体が観察さ

れ，その頻度は「W35b型」に比べてrF1型」で高かった（z2＝18．2，

df＝　1，　p〈　O．　Ol）o

　以上の結果から，ssp．　maritima「W35b」の抽苔性は，20時間日無下では

優性遺伝子に支配されることが明らかとなった。また，標識遺伝子を用いた連
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表5－6． rW35b」　由来の1年生遺伝子とR座およびアイソザイム遺伝子座の

連鎖分析

世代 遺伝子座

調査

家系数

連鎖に関する有意性検定

XL） p

有意性を

示す家系数

B，Fi

旦

．Aco　l

Idh，

Mdh，

Pgm　i

9
乙
9
乙
4
0
乙
3

57．　1

　3．　7

245．2

　0．　7

　0．　4

　　〈O．　Ol

O．　05－O．　10

　　〈O．　Ol

O．　50－O．　75

0．　50－O．　75

B，F，

Acol

Idh，

Mdh，

Pgi2

　O．　2

121．　3

　0．　4

　0．　9

O．　50fiv　O．　75

　　〈O．　Ol

O．　50一”O．　75

0．　25－O．　50

注1・連鎖検定は，アイソザイム遺伝子型問の抽苔個体頻度に関し，各交雑の

　　　家系を集計して行った

注2・有意性を示した家系数は，家系毎の解析により有意な連鎖関係が認められ

　　　た家系数を示す
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表5－7． 「W35b」由来の1年生遺伝子とIdh1座およびR座の組換価の推定

（B。F1の結果）

Idh1座およびR座の遺伝子型
遺伝

子座　世代　家系

Fl型 2年生型

絵染　　未抽苔　抽苔　　未二二

連鎖検定　　組換価

κ2値　　　（％）

Idhrl年生遺伝子

　　　B4F，　2－1－13

　　　　　　　2－1－16

　　　　　　　2－2－lO

　　　　　　　2－2－11

　　　　　　　合計

　　　異質性検定

　　　B　F，　F，　2　一1　一1　3－1

　　　　　　　2－1－16－1

　　　　　　　合計

　　　異質性検定

R－1年生遺伝子

　　　B4F，　2－2－10

　　　　　　2－2－11

　　　　　　合計

　　　異質性検定

璽一丞虹

　　　B4F，　2－2－10

　　　　　　2－2－11

　　　　　　合計

　　　異質性検定

32　3　2　29　47．51　＊＊
34　1　O　39　70．05　＊＊
26　1　O　35　58．e7　＊＊
45　2　O　31　70．21　＊＊
137　7　2　134　245．20　＊＊
x2　一　12．　8，　df　一　9，　O．　10　〈　p　〈　O．　25

33　O　O　26　60．　66　＊＊
36　2　1　35　62．54　＊＊
69　2　1　61　12　1．　30　＊＊
λr2二2．8，　df＝3，0．25＜p〈0．50

x2　一　7．　2，　df　一　3，　O．　05　〈p　〈　O．　10

x2＝5．6，　df＝3，0．10＜pく0．25

7．　6

1．4

L6
2．　6

3．　2

o．　0

4．　1

2．　3

23．29　＊＊　19．4

34．67　＊＊　16．7

57．90　＊＊　17．9

25．　81　＊＊　17．　7

29．54　＊＊　19．2

55．30　＊＊　18．6

注1；表中の数字は個体数を示す

＊＊：1％水準で有意
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鎖分析により，この1年生遺伝子は，テンサイの1年生を支配する遺伝子（旦）

と同一の座に位置していた。しかし，自然日長下で抽苔を誘導するには・この

1年生を支配する遺伝子に加え，さらに長日要求性の抽苔遺伝子の働きが必要

と思われる，，

b）ssp．　adanensis　rAcc．　Egypt」の1年生を支配する遺伝子の解析

　ssp．　adanensis「Acc．　EgyptJを1回親として「TK80－2mm－0」に戻し交雑し

たB、F1，　B　5F1およびB4F2における抽出性を表5－9に示す。抽苔個体頻

度は，B4F1およびB5F1共に日長により異なり，20時聞日長区では・調査

した全ての家系で抽苔個体と能義苔個体がほぼ1：1の割合で分離し，単因子

分離の期待比に適合したが，自然日長区では，抽苔個体頻度が減少し，単因子

分離の期待比には適合しなかった、，B4F2では，自然日長区でのみ抽苔性を調

査したが，調査した2年越のうち1家系で単因子分離が認められたが，他の1

家系では単因子分離の期待比に比べて止血苔個体が過剰に分離した。

　抽苔個体頻度が単因子分離を示した20時間日長区の結果に基づき，抽賦性

を支配する遺伝子とR座および5個のアイソザイム遺伝子座の間に連鎖分析

を行った。その結果，ssp．　maritima　「W35b」と同様に，この1年生遺伝子と

第1連鎖群に属するR座およびIdh1座との間に連鎖関係が認められた（表

5－10）。これら遺伝子問の組換価を最尤法（Allard　1956）により推定し

たところ，「Acc．　Egypt」の1年生遺伝子とIdh1座の間にはB4F1で1．7％，

B，F1で3．2％の組換価が，また，この1年生遺伝子と出座の間には

B4F1で19．5％，　B　5　F　1で32．8％の組換価が得られた（表5－11）。

また，R座とIdh、座の組換価は，　B　4　F　1で21．2％およびB5F、で

34．3％と推定された。これらの組換価のうち，B5F1の結果に基づいて推

定されたR座と1年生遺伝子およびR座とIdh1座の組換価は，　B　4　F　1で

推定された値に比べて高かった。これは，B5F1で解析した家系「2－1－34－1」

でのRの表現型の評価に原因すると思われる。この家系では，1回目の交雑

に供試した2年生親系統rNK150」を特徴づける植物体全体の着色にかかわる

2つの遺伝子座（YとR）が分離しており，胚軸色のかわりに茎葉の着色に
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表5－9． 「AC．　Egpyt」を1回親とするテンサイ2年生系統との戻し交雑後代にお

ける抽苔個体と未抽個体の分離

自然日長区 20時間日長区

個体数

抽苔　　未抽苔　　κ2値

個体数

世代　　家系 抽苔　　未抽苔　　z2値

B4F，　1－1－26

　　　2－1－33

　　　2－1－34

　異質性検定

　　　O　75　一
　　　14　50　20．25　＊＊

　　　6　71　54．87　＊＊
x　2－20．　0，　df－2，　p＞O．　Oli

B，F，　2－1－33－1　13　62　32．01　＊＊

　　　2－1－33－2　9　63　40．50　＊＊

　　　2－1－34－1　15　55　22．86　＊＊

　異質性検定　κ2＝2．0，df＝2，0．25〈p〈0．50；

B4F，　2－1－33　（3x4）　53

　　　2－1－33　（5×6）　52

　異質性検定z2＝0．86，

　　32　7．25　＊＊

　　23　1．　28
df－1，　O．25〈p〈O．50

40　38
23　23
39　33
二と2＝・0．40，　df＝2，

39　27
37　33
32　35
二と2＝1．70，　df＝2，

O．　05

0．　oo

O．　50

0．75〈p〈O．90

2．　18

0．　23

0．　13

0．　25〈p〈O．　50

注1；κ2値は単因子分離の期待頻度（B。Flで1　1，　B。F2で3　1）に対す

　　　る観察頻度の適合性を示す

＊＊：1％水準で有意
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表5－10． rAcc．　Egpyt」由来の1年生遺伝子とR座およびアイソザイム遺伝

子座の連鎖分析

世代 遺伝子座

調査

家系数

連鎖に関する有意性検定

X2 p

有意性を

示す家系数

B4Fi

B

Aco　l

Idh，

Pgi2

り
乙
9
乙
9
乙
り
乙

40．　6

　3．　7

110．　1

　0．　3

　　く0．01

0．　05－vO．　10

　　〈O．　Ol

O．　50e－O．　75

∩
乙
0
9
乙
（
U

B，Fi

B

Aco，

Idh，

Lap

Pgi2

Pgm　i

1
⊥
9
乙
0
0
9
乙
0
0
1
⊥

　8．　2

　3．　5

178．　7

　0．4

　3．　4

　0．1

　　〈O．　Ol

O．　05－O．　10

　　〈O．　Ol

O．　50－O．　75

0．　05－O．　10

0．　75・一〇．　90

注1・連鎖検定は，アイソザイム遺伝子型間の抽苔個体頻度に関し，各交雑の

　　　家系を集計して行った

注2・有意性を示した家系数は，家系毎の解析により有意な連鎖関係が認められ

　　　た家系数を示す
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表5－11．「Acc。　Egpyt」由来の1年生遺伝子とIdh　1座および旦座の間の組換

　　　　　価の推定（B．F1の結果）

Idh1座およびR座の遺伝子型

遺伝

子座　世代　家系

F1型 2年生型

抽苔 未抽苔　王将

　　　　連鎖検定　組換価

未抽苔　　κ2値　　　（％）

Idhrl年生遺伝子

　　　B4F，　2－1－33

　　　　　　2－1－34

　　　　　　合計

　　　異質性検定

BEF，　2－1－33－1

　　　2－1－33－2

　　　2－1－34－1

　　　合計

異質性検定

x2　一　2．　0，　df　一　3，　O．　50　〈　p　〈　O．　75

x2　一　7．　5，　df　一　6，　O．　25　〈　p　〈　O．　50

42．09　＊＊　2．2

68．　06　＊＊　1．4

110．10　＊＊　1．7

61．63　＊＊　4．5

69．　26　＊＊　O．0

55．69　＊＊　4．5

178．　70　＊＊　3．0

R－1年生遺伝子

　　　B4F，　2－1－33

　　　　　　2－1－34

　　　　　　合計

　　　異質性検定 x2　一　3．　3，　df　一　3，　O．　25　〈　p　〈　O．　50

BsF，　2－1－34－1　21 11 11 24

22．26　＊＊　15．2

22．22　＊＊　22．2

40．60　＊＊　19．5

8．16　＊＊　32．8

R－ldh，

B，F，　2－1－33

　　　2－1－34

　　　合計

異質性検定 x2　一　2．　4，　df　一　3，　O．　25　〈p〈　O．　50

BsFi　2－1－34－1　21 11 12 23

19．57　＊＊　17．4

20．06　＊＊　23．6

39．20　＊＊　21．2

6．73　＊＊　34．3

注1；表中の数字は個体数を示す

＊＊：1％水準で有意

一89一

織



基づいて，Rの表現型を評価した。このY遺伝子座は，第1連鎖群上でR

座を中心にB座またはIdh　1座とは反対方向に位置しており（Owen＆

Ryser　1942；Smed　et　a1．1989；Abe　et　a1．1993），この家系で得られたR

座とrAcc．　Egypt」の1年生遺伝子ならびにIdh，座の組換価は，むしろY

座と「Acc．　Egypt」の1年生遺伝子およびIdh1座の組換価として理解した方

がよいであろう。これらの結果から，これらの遺伝子座は，Y－R一「Acc．

Egypt」の1年生遺伝子一Idh1の順に配列すると考えられ，テンサイの遺伝子

配列と一致した（Owen＆Ryser　1942；Smed　et　a1．1989；Abe　et　al．1993）。

　B4F2についても同様に，　Idh】座と「Acc．　Egypt」の1年忌遺伝子の連鎖分

析を行った（表5－12）。期待されるように，抽苔個体は，Idh1座の「Acc．

Egypt型」と「F1型」に限られ，「2年生型」では抽出個体は観察されなかっ

た。しかし，Idh　1座の「Acc．　Egypt型」では，ほとんど全ての個体が抽苔し

たのに対し，「F1型」では14．6％および22．5％の未読苔個体が観察さ

れた。仮に，Idh1座とrAC。　Egypt」の1年生遺伝子の組換価をB4F1および

B5F1の平均値である2．9％と仮定すると，第3章の表3－5から，　Idh1座

の「F，型」における未三二個体の期待頻度は2．8％となる。したがって，

Idh、座の「F1型」で観察された未抽苔個体の頻度は期待頻度に比べて高かっ

た。

　以上の結果から，ssp．　adanensis「Acc．　Egypt」の抽出性は，　ssp．　maritima

「W35b」同様に，20時間日長下では優性遺伝子に支配され，テンサイの1年

生を支配する遺伝子（旦）と同一の座に位置するが，自然日長下での抽苔は，

この1年忌を支配する遺伝子に加え，さらに長日要求性の抽苔遺伝子の働きが

必要と思われる。

c）　“B．　1pqt　gpogc　rocgrpa　f　A　c　c．　I　m　perial　Va　l　l　e　y］

　塾・macrocarpa「Acc．　lmperia1　Valley」を1回親として「TK80－2mm－0」に

戻し交雑した後代における抽苔性を表5－13に示す。B，F1では，自然日長

区と20時間日長区の両者で抽苔性を調査したが，自然日長区では歯苔個体が

認められなかったことから，B4F1以降の調査は20時間日長区でのみ行った。
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20時間日長区における抽苔個体頻度は，多くの家系でssp．　maritima

「W35b」やssp．　adanensis「Acc．　Egypt」で観察されたような単因子分離に

適合せず，世代平均の抽苔個体頻度は，B　，，　F　1で9．7％，　B　4　F　1で15．2％，

B5Flで26．8％であった。B，F2およびB4F2における抽苔個体頻度も全

体的に低かったが，B4F2では抽苔個体頻度が家系間で異なり，単因子分離を

示す家系（36－3－1（3×4））も認あられた。　　　　一

　B．macrocarpa　「Acc．　Imperial　Valley」とテンサイ2年生系統の交雑では，

前述の2種の野生1年頃系統との交雑とは異なり，抽苔個体頻度は単因子分離

に適合しなかったが，アイソザイム遺伝子座との連鎖分析を通じて抽蔓性を支

配する遺伝子の解析を試みた。抽苔個体頻度に関する遺伝子型間の異質性検定

の結果を表5－14に示す。調査した7個のアイソザイム遺伝子座のうち，第

1連鎖群のIdh　1座とGot2座で抽苔個体頻度に遺伝子型間差異が認められた。

いずれの場合においても，B．　macrocarpa「Acc．　Imperial　Valley」　由来の対

立遺伝子のホモ接合型（Acc．　Imperial　Valley型）およびそれと2年生系統由

来の対立遺伝子のヘテロ接合型（F、型）で，後者のホモ接合型（2年生型）

に比べて抽苔個体頻度が高く，これらの遺伝子座の近傍にB．macrocarpa

「Acc．1叩erialValley」　の到頭性を支配する遺伝子の存在が示唆された。し

かし，B4F1家系「36－1－1」では，　Idh1座との連；鎖関係が認められず，その

後代では，同様に連鎖関係が認あられなかった家系（36－1－1－2および36－1－1

（3×4））と連鎖関係を示した家系（36－1－1－1）が観察された。これらIdh1

座との間に連鎖関係が認められなかった家系では，第1連鎖群上の抽苔遺：伝子

とは独立な1年生を支配する遺伝子が存在していると考えられる。

2）テンサイの1年生系統「TA33－CMS」とssp．　maritimaの1年生系統

　　rw35b」の有する1年生を支配する遺伝機構の相同性

　テンサイの1年生系統「TA33－CMS」とssp．　maritimaの1年生系統「W35b」

の擬餌性を支配する遺伝機構の相同性を，両者の交雑F2を用いて解析した，，

　両系細眉に調査した全ての個体が自然日長下で抽逃したが，F2では，未抽

苔個体が11．1％～28．9％の頻度で分離した（表5－15）。前述のよう
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表5－13． 「Acc．　Imperial　Valley」を1回親とするテンサイ2年生系統

との戻し交雑後代における抽苔個体と未抽個体の分離

世代 家系

個体数

抽苔　未副直

抽苔個体

頻度（％） κ2値

B，，　F，　36－1　1

　　　　53－1　7
　　　　53－3　7
　　　　54－1　13
　　異質性検定　　κz＝11．4，

B，F， 36－1－1

53－1－1

53－1－2

53－3－1

54－1－1

異質性検定

　　76　1．3
　　58　10．8
　　67　9．5
　　62　17．3
df　一　3，　p〈　O．　Ol

　　　　15　54
　　　　　9　45

　　　　　3　42

　　　　14　48
　　　　　5　55
x2　一　9．　3L　df　＝　4，

2L7
16．　7

6．　7

22．　6

8．　3

O．　05　〈　p　〈　O．　10

B，F，　36－1－1－1　ll　43　20．3
　　　　36－1－1－2　15　39　27．8
　　　　53－1－1－1　24　50　32．4
　　異質性検定　X2＝2．28，　df＝2，0．25〈p〈0．50

B，F，　53－1　（3×4）　19　60　20．3

　　　　53－3　（2x3）　29　46　38．7
　　異質性検定　x2＝3．83，　df＝1，0．05＜p〈0．10

B4Fz 36－1－1　（3　x’　4）

53－3－1　（4×5）

53－3－1　（6）7）

53－3－1　（8×9）

4
1
⊥
9
乙
に
」

4
り
乙
－
⊥
9
4

瓜
」
8
り
0
4

1
⊥
P
h
J
a
U
に
」

異質性検定　Z2＝55．42，　df＝3，

　　74．　6

　　26．　6

　　16．　0

　　3L　6

p〈　o．　e1

73．05　＊＊

40．02　＊＊

48．65　＊＊

32．01　＊＊

22．04　＊＊

24．00　＊＊

33．80　＊＊

18．　65　＊＊

41．67　＊＊

18．96　＊＊

10．67　＊＊

9．14　＊＊

109．37　＊＊

52．80　＊＊

　O．　O1

98．77　＊＊

139．24　＊＊

79．19　＊＊

注1；戻し交雑後代の調査は，20時間日長区で行った

注2；κ2値は単因子分離の期待頻度（B。Flで1：1

　　　に対する観察頻度の適合性を示す

＊＊：1％水準で有意

，B，1F2で3　1）
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表5－14a． アイソザイム遺伝子を用いた「Acc．　Imperial　Valley」由来の

1年生を支配する遺伝子の連鎖分析（B．F1世代）

アイソザイム遺伝子型

遺伝　　F1型

子座　抽苔　未抽苔

2年生型

世代　家系 ％　抽苔　未抽苔

　　連鎖検定

％　　κ2値

B3F，　54－1 Got2

Lap

Mdh，

Mdh，

Pgi2

Pgm正

9
乙
0
0
r
O
に
」
7
－
a
U

1

B4F，　36－1－1

53－3－1

0
乙
　
h
J
り
0
0
q
乙
9
d

O
乙
り
0
1
9
曲
り
0
9
乙

Idh，　11　24

Got，

Idh，

璽

0
9
0
9
乙

－
一
み
一
1
占
－
置
↓

BEF，　36－1－1－1

36－1－1－2

－
n
U
7
－

－
■
－
⊥
0
0

Idh，　11　9

Pgm　i　6　18

Idh，　8　23

Pgm　i　5　21

53－1－1－1　ldh，　19　10

に
」
∩
ご
0
0
0
8
1
⊥

0
0
1
∩
乙
q
乙
1
1
9
4

－
貫
」
0
σ
4
7
－
O
O

Ω
0
ρ
U
O
O
り
O
R
U
g
U

O
O
9
乙
4
9
乙
9
当
り
0

31　5　29

O
O
7
一
＝
」

4
＝
」
9
4

7
－
O
O
1
⊥

0
0
0
0
1
⊥55　O　34

25　5　25

26　7　16
19　IO　18

66　5　40

　
1
⊥
1
1
⊥
9
乙
∩
∠
一

13．29　＊＊

O．　08

1．　29

0．　24

0．　12

0．　02

15　2．　71

0
9
0
　
0

1
　1
⊥

11．　39　＊＊

24．09　＊＊

O．49．

O　23．48　＊＊

17　O．　57

30　O．　14

36　L83

11　23．82　＊＊

注1；表中の数字は個体数を，また，

＊＊：1％水準で有意

％は抽苔個体割合を示す
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表5－14b． アイソザイム遺伝子を用いた「Acc．　Imperial　Valley」由来の1年生を

支配する遺伝子の連鎖分析（B．F2世代）

世代

および

家系

アイソザイム遺伝子型

遺伝

子座　抽苔

野生山型 F1型 2年生二

野抽苔　％　抽苔　未抽苔％　一一　下町苔％

連鎖検定

x2値
B3F2

53－1（3×4）　G（）t，　6　12

　　　　　1dh，　6　11

53－3（2x3） Got，　20

1dh，　13

Pgi2　5

a
U
1
⊥
0

1
⊥
－
邑
⊥

33　13　31

35　13　30

56　8　18

54　16　19

100　10　8

30　O　17

30　O　19

q
乙
食
U
7
－

－
⊥
1
0
0

－
⊥
ρ
h
U
ρ
h
U

O
O
4
只
J

O　6．　95　＊

O　8．　09　＊

8　10．27　＊＊

O　13．　25　＊＊

27　16．　17　＊＊

B4F2

36－1－1（3×4）　ldh，　8
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注1；「野生門門」は「Acc．　Imperial　VaHey」由来のホモ接合型を示す

注2；畠中の数字は個体数を，また，％は二二個体割合を示す

＊，＊＊：それぞれ5％および1％水準で有意
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に，ssp．　maritima　「W35b」は，20時間日長下では，　Idh1座と連鎖する非

低温要求性の抽苔性を支配する遺伝子を有する。また，ssp．　maritima「W35b」

と「TA33－CMS」は，互いに異なるIdh　1座の遺伝子型を有することから，未抽

苔個体の分離様式をIdh，座の遺伝子型間で比較した。その結果，調査した3

家系のうち家系Cを除き，分離した未前之個体のほとんど全てがssp．

maritima「W35b」　に由来する対立遺伝子のホモ接合型（W35b型）に限られ

た（表5－16）、，家系Cでは，未増血個体は，Idh1座の「W35b型」で多く

観察されたが，「TA33－CMS」に由来する対立遺伝子のホモ接合型（TA33型）

や両者のヘテロ接合型（F，型）においても少数ながら未抽苔個体が観察され

た。しかし，分離した未抽苔個体を鉢に定植して，低温処理をせずに温室内の

20時間日長下で栽培したところ，全ての個体が最終的に抽訂した。したがっ

て，これらの古寺苔個体は，非低温要求性の抽苔遺伝子を有するが，戻し交雑

後代で観察された抽苔性と同様に，自然日長下での抽苔は長日要求性の抽苔遺

伝子の働きが必要と思われる。

3）近縁野生種の1年生を支配する遺伝機構

　ssp．　maritima「W35b」，ssp．　adanensis「Acc．　Egypt」　およびB．

macrocarpa「Acc．　Imperial　Valley」　の1年生を支配する遺伝様式について

考察する。

　20時間日台下では，ssp．　maritima　「W35b」およびssp．　adanensis

「Acc．　Egpyt」の雪面には各々優性遺伝子が関与していた。標識遺伝子を用い

て連鎖分析を行った結果，これらの遺伝子座は，第1連鎖群上でR－1年生

遺伝子一Idh、の順に配列し，また，推定された組換価が両亜種でほぼ等しかっ

たことから，同一の遺伝子座に支配されていると考えられる。本研究では，こ

れらの1年生遺伝子を，ssp．　maritima「W35b」由来の1年生遺伝子について

はBmと，また，　ssp．　adanensis　rAcc．Egpyt」由来の1年生遺伝子につい

てはBaと呼ぶ。

　一方，自然日長下では，Bm座あるいはBa座の存在だけでは抽苔は誘導

されず，抽苔は長日要求性の抽苔遺伝子の働きが必要であろう。Bm座または
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一表5－15。 「TA33－CMS」と「W35b」の交雑F2における

抽苔個体と未抽個体の分離

親系統

および家系

個体数

抽苔 未抽苔

抽苔個体

頻度（％）

TA33－CM．S

w’35b

F2家系A

　家系B

　家系C

1
1
⊥

0
0
0
R
U

－
⊥
r
n
）
r
h
J

1oe．　0

100．　0

81．　4

88．　9

71．　1

表5－16． 「TA33－CMS」と「W35b」の交雑F2におけるIdh1座の遺

伝子型の彫上性の関係

Idh1座の遺伝子型

TA33型 F1型 W35b型

家系 抽苔 未抽苔　　抽苔 未抽苔　　抽苔 未抽苔

家系A

家系B

家系C

0
0
4
0
0

4
1
⊥
り
0

O
n
U
O
J

「
O
a
U
Q
り

　
一
⊥
4

1
⊥
O
Q
O

　
1

0
瓜
」
4

1
⊥
　
0
乙子1；テンサイの1年生系統「TA33－CMS」由来の対立遺伝子のホモ接合

　　　型を「TA33型」，ssp．　maritimaの1年生系統「W35b」由来の

　　　対立遺伝子のホモ接合型を「W35b型」，両者のヘテロ型を

　　　「F1型」とした

注2；表中の数字は個体数を示す
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Bu座とは独立な一つの長日要求性の抽苔遺伝子を仮定するならば，調査した

戻し交雑後代（B，、F1）で，抽苔個体と未抽苔個体の期待分離比は1：3と期

待される。しかし，観察された抽苔個体頻度はこの期待比に適合しなかったこ

とから，自然日長下での抽苔は少なくとも複数個の長日要求性の抽苔遺伝子の

働きが必要と思われる。

　自然日長下で未払苔個体が過剰に分離したB，F2家系について，　Idh1座を

標識として解析した結果，抽苔の発現が主にこれらの野生種の1年生遺伝子と

テンサイ2年生遺伝子のヘテロ型で抑制されることが明らかとなった。この結

果は，第3章で観察された高温・短日による抽苔の抑制と類似しており，これ

らの野生種の抽苔性を支配する長日要求性の抽苔遺伝子のうち一つがBmや

旦ヱの近傍に位置し，かつ劣性であると仮定することにより説明されよう。特

に，ssp．　maritima　rW35b」とテンサイの1年生系統の抽溶性を支配する遺伝

機構の相同性を検討したところ，非低温要求性の抽苔遺伝子については同一と

考えられたが，ssp．　mariti皿a「W35b」の1年生遺伝子と連鎖する長日要求性

の抽苔遺伝子は，抽苔を誘導するには，テンサイの1年生系統の有する長日要

求性の抽苔遺伝子（SU1）に比べてより長い日長を必要とする遺伝子として特

徴づけられた。

　登．macrocarpa　「Acc．　Imperial　Valley」の良臣性には，20時間日長下に

おいても単因子分離の期待頻度に適合せず，複数の抽苔遺伝子の関与が示唆さ

れた。アイソザイム遺伝子座との連鎖分析の結果から，これらのうち一つは，

第1連鎖群のIdh1座および堕a座の近傍に位置していると推察されたr，抽

苔個体頻度は単因子分離の期待比に適合せず，これら遺伝子間の正確な組換価

は推察できなかったが，昼．macrocarpa　「Acc．　Imperial　Valley」もssp．

塑ritima「W35b」やssp．　adanensis　「Acc．　EgPyt」と同様にB座の非低温

要求性の抽苔遺伝子を有すると推察される。

　また，調査した家系の中には，抽字性が坦虹座と連鎖関係を示さない家系

も認められた。これらの家系では，脇座とは独立な非低温要求性の抽苔遺伝

子が分離しているものと考えられる。Abe　gt垂．（1987）は，　B．　macrocarpa

「Acc．　Imperial　Valley」とテンサイの2年生系統の交雑F2を，アイソザイム

遺伝子を標識として用いた解析から，非低温要求性を支配する抽苔遺伝子のう
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ち1つが他の：連鎖群に位置しているPOx2の近傍に存在することを示唆した。

したがって，POx2の近傍に存在する抽苔遺伝子は，本実験で検出されたB

座とは独立な非低温要求性の抽苔遺伝子と同一のものと思われる。本実験では，

POx2については分離集団に多型が認められず，遺伝標識として利用すること

ができなかったが，Pox2と抽苔遺伝子の連鎖については，今後の研究課題で

ある。　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　L

一99一



第6章　総合考察

　テンサイにおける生殖生長である抽苔現象は，低温要求性が長日要求性と結

びついており，それらの遺伝的支配を明らかにすることが難抽苔性品種育成の

基礎として肝要である。本研究では，テンサイを中心に，フダンソウやBeta

節の近縁野生種における三門現象を様々な温度および日長条件のもとでの遺伝

様式を明らかにした。

　1年生系統の抽苔性は，1つの非低温：要求性の一側遺伝子と複数の長日：要求

性の二半遺伝子によって支配され，前者は後者の一つと連鎖し，遺伝子複合体

を形成していることを明らかにした。この長日要求性の抽苔遺伝子は，抽苔の

発現だけではなく，開花早晩性にも大きな影響を与えていると考えられる。

Owen＆McFarlane　（1958）を始めとする多くの研究者によって指摘されてき

たB座の遺伝子型間にみられる抽胃性の差や開花早晩性の差を支配する遺伝

子は，これらの長日要求性の抽苔遺伝子の作用として理解されよう。実験に供

試したBを有する系統は自選系統であるため，上述の検出された多型性は，

自家不和合性を有する2年生系統に由来したものと考えられる。また，旦座

と連鎖する長日要求性の抽苔遺伝子の存在も，商業品種「エマ」で見いだされ

た抽苔変異体や，フダンソウおよび1年生野生種の抽苔性の解析より指摘され

た。しかし，Bと連鎖するテンサイの1年生系統に由来する比較的短い日長

下で抽苔を誘導する長日要求性の抽苔遺伝子（SU1）に比べて，これらの長日

要求性の抽苔遺伝子は，より長い日長条件にならない限り，抽苔は誘起されな

い、，したがって，この長日要求性の抽苔遺伝子座（SU1）は，比較的短い長日

要求性，より長い長日要求性など作用性の異なる対立遺伝子が分化していたと

考えられる、，したがって，抽苔性を支配する種々の抽苔遺伝子が通常の育種母

材となる系統内で多型的であることが示唆される。同様の遺伝的多型性は，抽

二四の異なる2年生系統間の交雑後代においても認められた。これらの事実か

ら，従来指摘されてきたテンサイの半群性の選抜に対する高い反応（Dudock

van　Heel　1927；　Marcum　1948；　McFarlane　et　al．1948；　O’Connor　1973；

Longden　1980；0’Conn（）r＆Fitzgerald　1987）は，抽苔性に複数の遺伝子が

関与し，それらが系統間あるいは系統内で多型的であることによると理解され
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る。

　遺伝子複合体を構成するB座の非低温要求性対立遺伝子が，商業品種「エ

マ」で見いだされた抽苔変異体や，中国や日本のフダンソウ在来系統の抽苔変

異体，B。　vulgaris　ssp．　maritimaの1年生系統，　ssp．　adanensisおよび

B．macrocarpaに認められた。一方，2年生を支配する低温要求性の抽苔遺伝

子にも，弱低温要求性や強低温要求性等の低温要求性の度合で異なる対立遺伝

子が分化していることが，抽苔性の異なる2年生系統間の交雑後代の解析から

明らかにした。B座には，作用性の異なる複対立遺伝子が分化し，テンサイ

の品種系統やBeta節の野生種に認められた低温要求性および非低温要求性の

対立遺伝子に支配される抽苔性に関わる主要な差をもたらしていた。したがっ

て，B座は，テンサイを含むBeta節植物の非低温：要求性および低温要求性

の抽苔性を支配する主要な遺伝子座であると言える。

　B座以外の非低温要求性の抽苔遺伝子の存在がテンサイの轟轟系統で見い

だされた抽苔変異体やB．macrocarpaの抽苔性の遺伝解析より指摘された。

これらの遺伝子の対立性ならびに座乗染色体については，本研究では明らかに

することができなかった。

　本研究の結果は，さらに，春化過程で進行する低温感応の形質発現が，春化

後の過程で進行する長日要求軽士の形質発現に強く影響をすることを示唆する。

テンサイの2年生系統の抽苔が最終的に誘導されるには，植物体があらかじめ

一定期間の低温に感応しなければならない。したがって，長日要求性の抽苔遺

伝子など低温感応後に作用する遺伝子の発現はB座の低温要求性の対立抽苔

遺伝子の作用に強く依存する。このような抽苔性に関与する構成因子間の形質

発現の順序は，形質発現の後期で作用する遺伝子の検出を困難にする。したがっ

て，翠苔過程の後期で作用する抽苔遺伝子を解析するには，交雑や後代検定の

方法に十分留意しなければならない。テンサイの抽苔性には複数の環境要因が

関与しており，最終産物である抽苔の発現に基づいた遺伝機構の解釈を複雑な

ものとしてきた。したがって，テンサイの抽苔性の遺伝機構を理解するには，

個々の要因に対する反応性を個別に解析することが必要である。そのためには，

各環：境要因に応答して生産される生長調節物質やタンパク質などの一次産物を

同定することが不可欠であろう（Lexander　1975；Sadegh　i　an＆Lexander
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1993），，また，本研究で試みたように，B座のような作用性の明らかな遺伝

子の利用も有効である。本研究では，2年生系統とBを有する1年生系統の

交雑後代で開花早晩性の異なるB座のホモ・接合型系統を利用した遺伝解析に

より，低温要求性とは独立に作用する長日要求性の開花早晩性を支配する遺伝

子を検出した。これらの系統の開花早晩性を支配する遺伝子と連鎖する遺伝標

識を利用して，低温要求性の抽苔遺伝子が分離する交雑後代においても，それ

らの遺伝標識を利用することにより，抽苔過程の後期で作用する長日依存性の

遺伝子の検出が期待される。

　以上のテンサイの抽苔性の遺伝機構の考察から，三三苔性の育種を考えたと

き，第1に，B座での非あるいは弱低温要求性の抽苔遺伝子から強低温要求

性の抽苔遺伝子への置換が必要であろう。この場合，B座と密接に連鎖する

Idh1座は幼三期での検定が可能であることから，間接的な選抜の標識として

有効であると考えられる。また，対立性や所属連鎖群を同定することはできな

かったが，長日要求性の抽苔遺伝子も複数個存在しているものと推察され，こ

れらの改変による難二三性の育種も有効であると期待される。

　一方，抽苔性を支配する遺伝子を検出するための遺伝標識の開発も必要であ

ろう。本研究では，多型的なアイソザイム遺伝子を利用して，関与遺伝子の解

析を試みた。しかし，標識としての有用性は，主にそれらの利用しうる多型性

に依存しており，B座以外の種々の抽苔遺伝子を捕捉するには，本研究で用

いたアイソザイム遺伝子だけでは不十分であった。近年，他の作物と同様に，

テンサイにおいてもRFLPを用いた染色体地図が構築されている（Barzen

gt蔓L　1992；Pillen三二．1992；Boudry　et　a1．　1994）t，アイソザイム遺伝子

に加えて，RFLPの利用やRAPD標識（Pilleneta1．1992）の利用が二

丁性を支配する抽苔遺伝子を検出する上で有効な方法となろう。これらの標識

は，抽苔性を支配する抽苔遺伝子の検出，ならびに遺伝子間の相互作用等を理

解する上で利用されるだけではなく，品種育成の際の三三性の選抜にも十分に

役立つものと期待される。
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摘要

　本研究は，テンサイの抽苔性を支配する遺伝機構を明らかにするため，1年

生遺伝子（B）を利用したテンサイの開花早晩性や銭苔抑制に関する遺伝解析，

抽苔性の異なる2年生系統間の交雑後代の遺伝解析，商業品種および自殖系統

で見いだされた抽苔変異体の遺伝解析，フダンソウおよびテンサイの近縁野生

種の抽平門の遺伝解析を行った。

　得られた結果は，以下のように要約される・

1）1年生遺伝子を利用した開花早晩性および長日要求性の抽苔遺伝子の解析

　2年半系統と非低温要求性を支配する抽苔遺伝子（B）を有する1年生系統

の交雑後代で分離した開花早晩性ならびに高温・短日による抽苔抑制を支配す

る遺伝様式を解析した。

　開花早晩性の異なるF1個体に由来するF2では，家系間および家系内に開花

早晩性の変異が観察された。F3後代の解析から，開花早晩性の変異は，旦座

の近傍に位置する長日要求性の抽苔遺伝子の存在が示唆される。また，それに

加え，開花の早生性と晩生性の分離にはそれぞれ少なくとも2つ以上の遺伝子

が関与していると推察された。

　高温・短日による抽苔抑制には，優性と劣性の2つの抽苔遺伝子が関与し，

それらのうち優性遺伝子がB座と相反相で連鎖すると推察された。また，日

長処理に対する反応から，これらの抽苔抑制遺伝子は比較的短い日長下で作用

する遺伝子と考えられた。したがって，テンサイの1年生を支配する旦座は，

非低温要求性の優性肺野遺伝子と長日要求性の劣性抽苔遺伝子が連鎖する遺伝

子複合体として理解された。

2）2年生系統の抽野性および抽苔変異体の遺伝様式の解析

　抽苔性の異なる系統間の交雑後代において，抽苔性の分離様式は交雑ならび

に家系により異なり，抽苔性には系統内外で多型的な複数の抽苔遺伝子が関与
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することが示唆された。また，霊山性は複数のアイソザイム遺伝子座との連鎖

関係が認められた。これらのうち，Idh1で認あられた連鎖関係は，調査した

全ての交雑後代で観察され，抽苔性を支配する遺伝子がIdh1の近傍に位置す

ることを明らかにした。易抽心性は，比較的短い期間の低温に感応して抽苔を

誘導する抽苔遺伝子に支配され，また，長い期間の低温を必要とする国主遺伝

子に対し優性であると考えられた。また，抽苔性には，B座と連鎖する長日

要求性の抽苔遺伝子の存在が示唆された。

　品種「エマ」で見いだされた抽苔変異体の遺伝様式は，長日条件でB座の

非低温要求性の抽出対立遺伝子により説明されたが，自然日長条件では，それ

に加え，さらに複数の長日要求性の抽苔遺伝子の関与が示唆された。自殖系統

「N2n－35－70」で見いだされた抽苔変異体は，　B座とは異なる非低温要求性の

抽苔遺伝子と長日要求性の銀箔遺伝子の存在が示唆された。

3）フダンソウおよび近縁野生種における1年生を支配する遺伝子の解析

　中国および日本のフダンソウ在来系統について，抽苔性を調査した結果，中

国の四川省や江蘇省など低緯度地方の在来系統に抽苔個体が高頻度で観察され

た。増血性には，Idh1と平均10．9％の組換価で連鎖する非低温要求性の抽

斗遺伝子が関与していた。また，複数の長日要求性の抽苔遺伝子の関与が示唆

された。

　近縁野生種の1年生の遺伝様式を，テンサイ2年生系統との戻し交雑後代で

解析した。B．　vulgaris　ssp．　maritimaおよびssp．　adanensisの1年生には，

一旦座の非低温要求性の抽苔遺伝子と複数の長日要求性の抽苔遺伝子が関与し

ていた。ssp．　maritimaとテンサイの1年生系統の非低温要求性を支配する遺

伝子（旦）座は同一であったが，それと連鎖する長日要求性の卒直遺伝子の作

用が異なり，ssp．　maritimaの有する長日要求性の抽苔遺伝子はテンサイの1

年生系統の有する長日要求性の抽苔遺伝子に比べて，抽苔を誘導する上でより

長い日長を必要とする抽苔遺伝子として特徴づけられた。B．　macrocarpaの抽

心性には，旦座に加え，それとは異なる非低温要求性の抽苔遺伝子が関与し

ていた。
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4）テンサイを含むBeta節植物の抽苔性は，低温要求性の抽苔遺：伝子と複数

の長日要求性の抽苔遺伝子に支配され，前者は後者の一つと連；鎖し，遺伝子複

合体を構成していた。B座と密接に連鎖している長日要求性の抽苔遺伝子座

は，比：較的短い長日要求性，より長い長日要求性など作用性の異なる対立遣伝

子が分化していた。非低温要求性には，Idh1と強く連鎖しているB座の主

働遺伝子が関与し，非低温要求性，弱低温要求性および強低温要求性など作用

性の異なる対立遺伝子が分化しており，テンサイならびにその近縁野生種の抽

苔の低温要求性に多様な変異をもたらしていた。
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付表A アイソザイム遺伝子の分析方法

　アイソザイムの分析は，Abe＆Sh　i　mamoto（1989）の方法を参考に実施した、，

3％のショ糖を含む13％のデンプンゲルを担体とし，粗酵素液は，40mgの

成熟葉に，50ulの抽出液｛0．1Mトリス塩酸緩衝液（pH7．5），1％

2一メルカプトーエタノール，10mMMgC12，　lmMエチレンジアミン4

酢酸2ナトリウム塩，および4％ポリビニルピロリドン（分子：量40，000）

｝を加え磨砕して得た。電気泳動は，付表A－1に示す4種類の緩衝液を用い

て，4℃の低温条件下で行った。泳動時間は，トリスークエン酸緩衝液では

20mAの定電流下で5時間，トリスーヒスチジン酸緩衝液では25mAの定

電流下で6時間，水酸化リチウム緩衝液では150Vの定電圧下で1時間，

その後250Vの定電圧下で6時間，ならびにヒスチジンークエン緩衝液では

250Vの定電圧下で4時間行った。

　本研究で調査した10種類の酵素は，アコニターゼ（ACO），アデニルキナ

ーゼ（AK），グルタミン虚脱水素酵素（GDH），グルタミン酸オキサロ酢酸転

移酵素（GOT），インクエン酸脱水素酵素（IDH），ロイシンアミノペプチダー

ゼ（LAP），リンゴ酸脱水素酵素（MDH），フォスフォグルコースイソメラーゼ

（PGI）フォスフォグルコムダーゼ（PGM）およびシキミ酸脱水素酵素（SKDH）

である。各酵素の染色方法は，Abe＆Shimamoto（1989）および阿部（1990）

に従った（表A－2）。
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付表A－1．アイソザイム遺伝子の分析に用いた4種類の電気泳動緩衝液

緩衝液 成分

トリスークエン酸緩衝液（pH　7．0）（Van　Geyt＆Smed　1984）

泳動用緩衝液

ゲル用緩衝液

0．135Mトリスアミノメタン

0．043Mクエン酸1水和物

0．009Mトリスアミノメタン’

0．003Mクエン酸1水和物

トリスーヒスチジン酸緩衝液（pH　7．5）（Second　1982）

泳動用緩衝液

ゲル用緩衝液

0．400Mトリスアミノメタン

0．124Mクエン酸1水和物

0。015Mヒスチジン塩：酸塩

0．019Mトリスアミノメタン

水酸化リチウム緩衝液（pH　8．3）

泳動用緩衝液

ゲル用緩衝液

　　　（Shaw　＆　Prasad　1970）

0．190Mホウ酸

0．029M水酸化リチウム1水和物

0．046Mトリスアミノメタン

0．007Mクエン酸1水和物

0。003M水酸化リチウム1水和物

0．019Mホウ酸

ヒスチジンークエン酸緩衝液（pH　6．5）（Cardy＆Beversdorf　1984）

泳動用緩衝液

ゲル用緩衝液

0．065ML一ヒスチジン

0．007Mクエン酸1水和物

0．016ML一ヒスチジン

0．002Mクエン酸1水和隅
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付表A－2a．酵素染色法
酵素　酵素番号 染色成分
ACO　E．　C．　4．　2．　1．　3

AK　E．　C．　2．　7．　4．　3

GDH　E．　C．　1．　4．　1．　2

GOT　E．　C．　2．　6．　1．　1

25　m1

75　mg

10　mg

5　mg

1　mg

50　mg

5　mg

60　units

25　m1

100田g

40　units

170　units

20　mg

5　mg

1　mg

20　mg

50　mg

5　mg

25　ml

lg
20　mg

5　mg

1　mg

50　mg

25　m1

50　mg

5　mg

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

シスーアコニット酸

NADP

テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート
MgC　12

NaCO　3

インクエン酸脱水素酵素

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

グルコース

グルコースー6一リン酸脱水素酵素

ヘキソキナーゼ
NAD

テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート

アデノシン2リン酸
MgC　I　2

NaCO　3

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

L一グルタミン酸ナトリウム塩：

NAD

テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート
CaClz

基質溶液（pH　7．4）

　365mg　d一ケトグルタル酸

　　59　ポリビニルピロリドン（K－30）

　500mg　エチレンジアミン四酢酸ニナトリウム塩

　　1．3gレアスパラギン酸
Fast　Blue　BBtfi

リン酸ピリドキサル

注；NAD：β一ジホスホピリジンヌクレオチド，酸化型

　　NADP：β一ジホスホピリジンヌクレオチドリン酸，酸化型
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付表A－2b．酵素染色法
酵素酵素番号 染色成分
IDH　E．　C．　1．　1．　1．　42

LAP　E．　C．　3．　4．　11．　1

MDH　E．　C．　1．　1．　1．　37

PGI　E．　C．　5．　3．　1．　9

PGM　E．　C．　5．　4．　2．　2

SKDH　E．　C．　1．　1．　1．　25
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n
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n
U
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h
J
1
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り
乙
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1

　
　
S

　
　
t

　
　
9
1

ー
エ
σ
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n
9
σ
b
・
σ
b
　
　
　
S

　
　
　
t

　
　
　
曽
ー
ユ

－
玉
σ
⇔
α
6
9
・
σ
b
g

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

インクエン酸ナトリウム塩
NADP

テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート

NacO，，

0．1Mリン酸緩衝液（pH　7．0）

レロイシンーβ一ナフチルアミド塩酸塩

Fast　Garnet　GBC：塩

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）
DL一リ　ンこゴ酸　（pH　7．5）

NAD

テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

フルクトースー6一リン酸ナトリウム塩

グルコースー6一リン酸脱水素酵素
NAD

テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート

0．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

グルコース＋リン酸ナトリウム塩
NAD

グルコース十リン下階水素酵素
テトラゾリウムチアゾールブルー

フェナジンメトサルフェート
MgClz

O．1Mトリスクエン酸緩衝液（pH　8．0）

シキミ酸
NADP

テトラゾリウムチァゾールブルー

フェナジンメトサルフェート
MgC　12

注；NAD：β一ジホスホピリジンヌクレオチド，酸化型

　　NADP：β一ジホスホピリジンヌクレオチドリン酸，酸化型
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付表B．実験期間中の日長の推移

5，／5　5／15　5／25　6，ff　5　6／15　6，・i　25　7／5　7／’15　7／25　8／5　8／15　8／25

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・　　　　　　　　　　（月／日）

17

16（
里
塗
）
蝋
□

札幌（北緯43度1分）の夏至の日長は16。5時間である
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付表D－1．劣性遺伝子仮説に基づくF2におけるB座と抑制遺伝子の遺

　　　　　　伝子型とその表現型，期待頻度，ならびに，F3における抽苔

　　　　　　個体と未抽苔個体の期待頻度

F2世代

遺伝子型 表現型 期待頻度

F3における期待分離此

（抽苔：未抽苔）

B座のホモ接合型家系（BB）

B　十／B　十

B　十／B　su

B　su／B　su

抽苔

抽苔

未抽苔

B座のヘテロ接合型家系（Bb）

B　十／b　十

B　十／b　su

B　su　，ib　十

B　su／b　su

（1－r）　．‘．）

2r（1一r）

r2

抽苔　　　　　2r（1－r）

二三　　　　　2（1－r）2

抽苔　　　　　2r2

未抽苔　　　　2r（1－r）

－
⊥
O
J
O

　　　3：1

3－2r＋r2　：1＋2r－r2

　2＋r2　：2－r2

　　　0：1

注1；rはB座とsu座との間の組換価を示す

注2；1年生親系統および開花早晩性に選抜した晩生F1個体（L1）の遺

　　　伝子型は，B＋／B＋およびB＋／bsuと仮定した
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付表D－2．重複劣性遺伝子仮説に基づくF2における

　　　　　　子型とその表現型，期待頻度，ならびに，

　　　　　　抽苔体の期待頻度

B座と抑制遺伝子の遺伝

Fr3における抽苔個体と未

F2世代

遺伝子型 表現型 期待頻度

F3における期待分離比

　（六六：未設苔）

B座のホモ接合型家系（BB）
B　十，／B　十，，　一／一

B　sul／B　十1，　十2／十z

B　su　1／B　十1，　sU2／’十2

B　sul／B　十1，　su2，／isu2

B　su1／B　su1，　十，，it’十2

B　su，／B　sul，　SU2／十2

B　sul／B　sul，　su2／su2

晶
晶

⊥
出
　
由
山

十
イ
J
　
　
ま

↑
、
コ

土
に二才

　　

@　

@　

@　

@　

温
言
苔
言

論
抽
抽
未

B座のヘテロ接合型家系（Bb）
B　十1．i！b　十1，　一／一

B　十1　／b　sul，　十一　2／Ti　2

B　＋2／b　sul，　sU2／十2

B　十2／b　sul，　su2／su2

B　sul／b　十2，　十2／十2

B　sul／b　十2，　SU2／十2

B　su1，i’b　十2，　SU2／SU2

B　sul，／b　sul，　十2／十2

B　sul／b　sul，　sU2／十2

B　sul／b　sul，　su2／su2

玄
口
云
ロ
云
口
云
口
西
口
云
口
云
口

⊥
出
　
出
則
　
由
円
　
⊥
出
　
よ
出
　
由
四
　
⊥
出

十
」
　
　
十
丁
　
　
十
イ
u
　
十
コ
　
　
手
　
　
十
ゴ
　
　
・
‡
コ

　　

@　

@　

苔
苔
抽

魚
油
未

4（1－r）2

2r（1－r）

4r（1－r）

2r（1－r）

r2

2r2

r2

8r（1－r）

2（1－r）2

4（1－r）2

2（1－r）2

2r2

4r2

2r2

2r（1－r）

4r（1－r）

2r（1－r）

1：0

1：0

15：1

3：1

1：0

3：1

0：1

　　　3：1

　　　3：1
12－2r＋r2　：　4＋2r－r2

3－2r＋r2　：　1＋2r－r2

　　　3：1
　11＋r2　：　5－r2

　　2＋r2　：1÷2r－rZ

　　　3：1

　　　9：7

　　　0：1

注1；rはB座とsu1座との間の組換価を示す。

注2；1年生親系統および開花早晩性に選抜した晩生F，個体（Ll）の遺伝子型

　　　は，B＋1／B＋1，＋2／＋2およびB＋1／b　su1，＋2／su2と仮定した

注3；十はsu2座の3つの遺伝子型（＋2／＋2，＋2／su2およびsu2／su2）を示す
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付表D－3．劣性抑圧遺伝子仮説（a）に基づくF2におけるB座と抑制遺伝子

　　　　　　の遺伝子型とその表現型，期待頻度，ならびに，F3における抽苔

　　　　　　個体と未抽苔個体の期待頻度

F2世代

遺伝子型 表現型 期待頻度

F3における期待分離比

　（抽苔：未抽苔）

B座のホモ接合型家系（BB）

B十1／B十1，一／一　　　　　抽苔

BSu1／B十1，十2／十2　　　抽苔

BSu1／B十1，　su2／十2　　　抽苔

BSu1／B＋、，　su2／su2　　未抽苔

　B　Su　1／B　Su　1，　十2／十2　　　　　　才由苔

BSu1／BSu1，　su2／十2　　抽苔

BSu1／B　Su1，　su2／su2　　未抽苔

B座のヘテロ接合型家系（Bb）

　B十1／b十1，一／一　　　　　抽苔

B十1／bSu1，＋2／十2　　　抽苔

B十1／bSu1，　su2／十2　　　抽苔

B十1／bSu1，　su2／su2　　未抽苔

BSu1／b＋1，＋2／＋2　　　抽苔

BSu1／b＋1，　su2／＋2　　　抽苔

BSu1／b＋1，　su2／su2　　未網鳥

BSu1／bSu1，十2／十2　　　抽苔

BSu1／bSU1，　su2／十2　　抽苔

BSu1／b　Su1，　su2／su2　　未輪廓

4（1－r）2

2r（1－r）

4r（1－r）

2r（1－r）

r2

2r2

r2

8r（1－r）

2r（1－r）

4（1－r）2

2（1－r）2

2r2

4r2

2r2

2r（　1－r）

4r（レr）

2r（1－r）

1
⊥
－
⊥
9
0
1
1
⊥
0
0
0

　
　
1

　　　3：1

　　　3：1

　10－r2　：6十r2

　1－r2　：3＋rZ

　　　3：1

9＋2r－r2　：　7－2r＋r2

　2r－r2　：　4－2r＋r2

　　　3：1

　　　9：7

　　　0：1

注1；rはB座とSu　1座との間の組換価を示す。

注2；1年生親系統および開花早晩性に選抜した晩生F1個体（L1）の遺伝子

　　　型は，B＋1／B＋1，＋2／＋2およびB＋1／b　Su1，＋2／su2と仮定した

注3；一／一はsu2の3つの遺伝子型（＋2／＋2，＋2／su2およびsu2／su2）を示す

一　125　一

　　　・。・　　　鑛『

　　　　　　　　　　鶴　灘1
一　　　　　．惚・幽幽一白羅冊・嬢、



剛胴■■■■■願騨■一一｝　一

ず

付表D－4．劣性抑圧遺伝子仮説（b）に基づくF2における旦座と抑制遺伝子

　　　　　　遺伝子型とその表現型，期待頻度，ならびに，F3における抽苔個体

　　　　　　と未抽苔個体の期待頻度

F2世代

遺伝子型 表現型 期待頻度

F3における期待頻度比

　　（抽苔：未抽苔）

B座のホモ接合型家系（BB）

B十2／B十2，一／一　　　　　抽苔

Bsu2／B十2，十1／十1　　　抽苔

Bsu2／B十2，　Su1／十1　　　二二

Bsu2／B＋2，　Su1／Su1　　抽苔

　Bsu2／Bsu2，＋1／＋1　　　下野

Bsu、／Bsu、，　Su1／＋1’ ｢抽苔
　Bsu2／B　su2，　Su1／Su1　　未抽苔

B座のヘテロ接合型家系（Bb）
B　十2／b　十L，，　一，x・一

B　十L，．／’b　SU2，　十1／”十i

B　十2／b　su2，　Su　l／十1

B　十2／b　su2，　Sul／Sul

B　su2／b　十2，　十1／十1

B　su2／b　十2，　SU　i／十i

B　su2／b　十2，　Sul／S．ui

B　su2／b　su2，　十1／十1

B　suL，／b　su2，　Sul／十1

B　su，／b　su，，　Sul／SU　I

翠
苔
苔
耳
茸
苔
苔
苔

輝
輝
輝
輝
抽
抽
抽
抽
苔
苔
抽
抽
未
未

4（1－r）2

2r（1－r）

4r（1－r）

2r（1－r）

r2

2r2

r2

8r（1－r）

2（1－r）2

4（1－r）2

2（1－r）2

2r2

4r2

2r2

2r（1－r）

4r（1－r）

2r（1－r）

O
n
U
り
0
1
0
り
0
1
⊥

1
1
1
⊥
0
0
り
0
1
1
⊥
0

　
　
1

　　　　3：1

　　　　3：1

12－6r＋3r2　：4＋6r－3r2

　3　一　2　r＋　r　L’　：　1　＋　2　r　一　r2

　　　　3：1

　9＋4r－r2　：　7－4r＋r2

　　2十r2　：2－r2

　　　　3：1

　　　　9：7

　　　　0：1

注1；rはB座とsu　2座との間の組換価を示す。

注2；1年二親系統および開花早晩性に選抜した晩生F1個体（L1）の遺伝子

　　　型は，B＋2／B＋2，＋1／＋1およびB＋2／b　su2，＋1／Su1と仮定した

注3；一／一はSu　iの3つの遺伝子型（＋1／＋1，＋2／Su　1およびSu　1／Su　1）を示す
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