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第 1章 緒論 

 

コムギはイネ (Poaceae) 科，イチゴツナギ (Pooideae) 亜科，コムギ (Triticeae) 連，

コムギ (Triticum) 属に属する一年生の植物種であり，コムギ属には 20 種以上の種が

含まれる．A，B，D および G ゲノム構成を基準にして，二倍性は一粒系 (Triticum 

monococcum L., A
m

A
m

)，四倍性は二粒系 (T. turgidum (L.) Thell., BBA
u
A

u
) および

チモフェービ系 (T. timopheevii Zhuk., GGA
u
A

u
)，六倍性は普通系 (T. aestivum (L.) 

Thell., BBA
u
A

u
DD) およびジュ コブスキー系  (T. zhukovskyi Men. et Er., 

GGA
u
A

u
A

m
A

m
) の 5系 5種とする分類法が提唱されている (国分 2010)．コムギ属の

小穂は 4～6 小花よりなるが，そのうち最も基部の 1 小花だけが結実するもの，2 小花

だけ結実するもの，3～4小花が結実するものに分けられ，それぞれ一粒系，二粒系お

よび普通系と呼ばれ分類の大きな目安とされる．また，基本染色体数を 7とし，これら 3

系の染色体数は，それぞれ二倍性は 2n = 14，四倍性は 2n = 28，六倍性は 2n = 42で

ある．チモフェービ系とジュコブスキー系はゲノム構成が異質で B ゲノムの代わりに G

ゲノムを有す．上記の栽培種の多くは，六倍性のパンコムギ (普通系，T. aestivum) と

四倍性のマカロニコムギ (T. durum Desf.) の改良品種の普及に伴い，極めて少なくな

った．パンコムギは現在栽培されるコムギ類の大部分を占めている代表種である．マカ

ロニコムギや一粒系コムギに比べ，作物として種々の栽培条件に適し，収量も優れ，

粉質もパン用に最適で食味も優れるため，現在は食用作物の中でも最も広域に栽培

され，地球上の人口の半数近くの人々の主食とされている (国分 2010)． 

Aegilops 属はイネ科に属する一年生の植物種であり，20 種以上の亜種が属する．な

かでもタルホコムギ  (Aegilops tauschii (Coss.) Schmal., DD) はパンコムギ  (T. 

aestivum, BBA
u
A

u
DD) の Dゲノム供与種であることから重要な野生種である． 
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栽培コムギは野生種から複雑な倍数性進化を経て生じた．A ゲノムをもつ野生一粒系

コムギから栽培一粒系コムギ (T. monococcum, 2n = 14, A
m

A
m

) が分化し，野生のクサ

ビコムギ (Ae. speltoides Tausch, BB) と野生一粒系コムギ (T. urartu Tumanian ex 

Gandilyan, 2n = 14, A
u
A

u
) から野生二粒系コムギ (BBA

u
A

u
) と野生チモフェービ系コ

ムギ (GGA
u
A

u
) が生じ，さらにそれぞれの栽培型が分化して，原始的栽培二粒系コ

ムギ  (BBA
u
A

u
) と野生のタルホコムギ  (Ae. tauschii, DD) からパンコムギ 

(BBA
u
A

u
DD) が生じた (McFadden and Sears. 1944, 1946)．このことは栽培二粒系コ

ムギとタルホコムギから普通系コムギを合成することによって証明された  (Kihara 

1951)． 

2014年度において，コムギの世界生産量は 7億 2549万トンであり，トウモロコシ (12

億 9742万トン) およびイネ (4億 7881万トン) と並んで世界三大作物の一つとされて

いる．コムギの作付面積は 2 億 2290 万ヘクタールであり，1960 年を基準として，作付

面積の伸び率はほぼ横ばいである (米農務省 USDA “World Markets and Trade” 発

表資料)．一方，世界の人口は 2014 年に 72 億 6579 万人であり，アジアやアフリカを

中心に人口は増え続け 2100年には 112億人に到達すると予測されている (国連人口

部 “World Population Prospects, the 2015 Revision”)．これにより，食糧不足が深刻化

し，世界の飢餓人口は増加の一途をたどっているにもかかわらず，世界に残された未

利用の耕作可能地は少ない．したがって，コムギにおいて単位面積当たりの収量性の

向上が飢餓や食料不安を軽減するのに常に取り組むべき最優先の課題である． 

生産性を上げるために植物に肥料を多く与えると稈の伸長や穂の重量増加を招き倒

伏の原因となり兼ねず，倒伏すると収穫物の品質低下や収量の減少が生じる．この問

題に対し，草丈を短縮させるが穂の長さには与える影響の少ない半矮性形質が注目

され，見出されたのが ‘農林 10 号’ であった．この品種は日本で育成されたパンコム

ギ品種であり，半矮性であるにもかかわらず，穂は大きく，肥料を充分施した条件でも
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倒伏しないという特徴をもっていた．農林 10 号は，Rht-B1b (Rht1) (Reduced height) 

および Rht-D1b (Rht2) 遺伝子によって決定される半矮性形質をもつ．我が国では農

林 10 号自体は病害に弱く，東北地方を除き広くは普及しなかった．そこでこの品種に

代わる半矮性品種およびその他の半矮性遺伝子が探された．1946 年にアメリカ合衆

国のS. C. Salmon博士によりもたらされ，国際農業研究機関CIMMYT (国際トウモロコ

シ・コムギ改良センター) において，N. E. Borlaug博士をリーダーとする研究グループ

によりメキシコ系コムギとの交配に用いられた．それは，コムギにおける緑の革命の原

動力となり，これによりコムギの収量は在来品種に比べ 2~4倍の水準に達することに成

功した．また，これまでに，DNAの多型解析などによって 30以上の半矮性遺伝子およ

び対立遺伝子が見出され，四倍性および六倍性コムギの 9つの異なる染色体上の 22

の遺伝子座 (Rht1-Rht22) に割り当てられている (Konzak et al. 1987, Watanabe 2004, 

Ellis et al. 2005, McIntosh et al. 2008, Watanabe et al. 2008, Peng et al. 2011, Haque et 

al. 2012)．現在，世界で登録されているコムギ品種の 70％以上，また，アメリカで栽培

されているコムギ品種の 90％が Rht-B1b または Rht-D1b遺伝子をもつ (Kihara 1983, 

Evans 1998, Guedira et al. 2010)．これらの遺伝子はジベレリン酸シグナル伝達障害を

引き起こす優性の機能獲得型突然変異である (Peng et al. 1999)．一方，ヨーロッパお

よびアジアにおける半矮性品種のほとんどは，日本の在来品種 ‘アカコムギ’ 由来の

半矮性遺伝子 Rht8をもつ (Borojevic K. and Borojevic K. 2005)．Rht8遺伝子と密接

に連鎖する 2D 染色体短腕上のマイクロサテライトマーカーXgwm261 は南ヨーロッパ

に分布する半矮性コムギのRht8遺伝子の診断マーカーとして利用された (Worland et 

al. 1998, Korzun et al. 1998)．この遺伝子をもつ個体は植物の生長や細胞伸長の重要

な調節因子でもあるブラシノステロイドに対して非感受性である  (Gasperini et al. 

2012)． 

限られた地球の耕作適地の中で増加する人口に対応できる収穫量の確保のため，
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以上に述べた耐倒伏性の改善例のほか，さまざまなバイオマス生産量の高い品種の

開発が行われ，有用な形質を決定する遺伝子の座乗染色体が明らかにされてきた．

Austin et al. (1980, 1989) は 1900年代にイギリスの農家で栽培されていた古いコムギ

品種と 1980 年代までの近代品種の収量性を比較し，近代品種ほど収量性は増加し，

草丈は約40%低下したこと，バイオマスはそれほど増大しないが，結果として高い収穫

指数 (全重に対する種子重の割合) を得られたことを示した．ただし，収穫指数は限

界に近付いていることから，収量性向上の持続には有用な遺伝的変異の検出や，品

種開発が必要であると考察した (Austin et al. 1980)．その一方法として，バイオマスの

向上が挙げられることから，穂当たりの種子数の増加，穂の巨大化，光合成能力の向

上などは重要である． 

 

コムギ属において形態的形質を決定している遺伝子が，ゲノムの何処に位置してい

るかを決定することは，特定の形質をもつ系統を選抜する際の目印となるDNAマーカ

ーの作出や有用な遺伝子の単離に必要不可欠なものである．遺伝子座を特定するこ

とによって，農業的・経済的に価値のある形質を決定する遺伝子の遺伝子導入を効率

よく行うことができる．2014年にコムギゲノムの塩基配列の概要が明らかにされた．これ

により，コムギのおおよその遺伝子数や位置が示され，遺伝子の特定や品種改良のた

めの DNA マーカー開発が効率的に進むと考えられる．これまでに，一塩基多型 

(SNP)，制限酵素断片長多型 (RFLP)，増幅断片長多型 (AFLP)，マイクロサテライト 

(SSR) などを用いた DNA マーカーによって作物の高密度連鎖地図の作製や，有用

形質の遺伝解析が行われてきた．中でもマイクロサテライトマーカーは，高密度連鎖

地図の作製に非常に有用である．マイクロサテライトは，通常 2～4塩基の単純反復配

列で構成されている (Weber and May 1989, Morgante and Olivier 1993, Wang et al. 

2003)．マイクロサテライトの機能は解明されておらず，遺伝子としての働きは明らかに
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なっていない．しかし，1 Mbpごとに 5～6個の高頻度で存在することや変異が起こりや

すいことから多型が多く認められる．また，マイクロサテライトは情報量が多いため，正

確な地図ができるという利点がある．コムギにおいては，Xgwm (Röder et al. 1998a, b)，

Xgdm (Pestsova et al. 2000)，Xwmc (Wheat Microsatellite Consortium http: //wheat. 

pw.usda.gov, Somers et al. 2004)，Xbarc (Song et al. 2005)，Xhb (Torada et al. 2006)，

Xstms (Hayden et al. 2006) などさまざまなマイクロサテライトマーカーが作製され，連

鎖地図作製に利用されている． 

 

本研究では，コムギ品種改良に貢献することを目的とし，特に穂当たりの種子数を増

加させることによりバイオマスの向上が期待される変異形質に着目した．以下に示すコ

ムギの未利用遺伝資源を中心に，系統育成およびマイクロサテライトマーカーを用い

た連鎖分析を行った． 

コムギの穂の小穂数増加や穂の重量増加などの特性は収穫高や育成効率に関連

する．分枝穂をもつコムギは古くから知られており (Ball and Leighty 1916, Percival. 

1921, Kirby 1975)，それは miracle wheat と名づけられるほど，穂当たりあるいは面積

当たりの種子数の増加を見込める形態の一つである．コムギの穂は穂軸に対し小穂が

互生する．1穂軸節から 1小穂を形成する正常型 (Fig.Ⅰ-1; “Normal spike”) に対し，

分枝穂に関わる形質は，1 穂軸節から 2 つ以上の小穂を形成する “真性分枝穂” 

(Fig.Ⅰ-1; “Branched spike”) および 1穂軸節から 1小穂を形成し，分枝しないが小穂

軸が伸長する “擬似分枝穂” の 2つの型がある．さらに，擬似分枝穂には，各小穂に

過剰な護穎を 2枚ずつ着生する型 (Fig.Ⅰ-1; “Sham ramified spike 1”) と着生しない

型 (Fig.Ⅰ-1; “Sham ramified spike 2”) がある．1小花当たり 3つの雌蕊をもつ Three 

pistil mutant (Peng 2003) を除いて，いずれの型においても，1小花当たり 1穎果が結

実する． 
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真性分枝穂は supernumerary spikelets (SS) とも総称され，1穂軸節に 2つもしくは 3

つの小穂が水平に重なる horizontal spikelets (HSs) や 1穂軸節に複数の小穂が密集

して着生する multirow spike (MRS) 等の型が含まれる．HSs型には branched head，

twin spikeletsおよび triple spikeletがある．穂軸節当たりの小穂数の遺伝的決定には

第 2同祖群染色体が関与することが知られ (Klindworth et al. 1990a, b, 1997, Peng et 

al. 1998, Muramatsu 2009)，これまでに，四倍性コムギのHSs型を決定する 2A染色体

短腕上の bh (branched head) 遺伝子や，六倍性コムギのMRS型を決定する 2D染色

体短腕上の mrs1(multirow spike1) 遺伝子などが報告されている (Klindworth et al. 

1990a, Martinek and Bednář 2001, Dobrovolskaya et al. 2009, Haque et al. 2012, Li et 

al. 2012)．しかしながら，二倍性コムギにおいて真性分枝穂遺伝子の座乗位置は明ら

かではなかった．そこで，第 3章第 1節では，T. monococcumのHSs変異系統を用い，

この形質を決定する遺伝子をマッピングした．また，単位面積当たりの収量性におよぼ

す真性分枝穂の効果を，MRS型の準同質遺伝子系統を利用し検証した． 

擬似分枝穂は小穂軸が伸長し，小穂軸節から小花ではなく小穂を生じることがあり，

それにより正常な穂より多くの小花を形成する．この付加的な小花に稔性がある場合，

シンク能は増加する．擬似分枝穂形質は六倍性コムギ T. vavilovii (Thum.) Jakubz.に

おいては典型的な形態であるが，系統の数はごく少ない．また，この形態を決定する

遺伝子の座乗染色体は不明であった．そこで，第 3 章第 2 節では四倍性コムギ T. 

turgidum PI 67339および T. jakubzineriのもつ擬似分枝穂遺伝子をマッピングした． 

穂の構造は送受粉効率や種子 (穎花) の配置構成に大きく関わり (Shitsukawa et 

al. 2009)，穂の維管束の構造は種子形成に影響をおよぼす  (Sreenivasulu and 

Schnurbusch 2012)．また，穂軸節当たりの小穂数は，コムギ属において分類学上重

要な特徴である (Sakuma et al. 2011)．単位面積当たりの種子数と粒重は重要な収

量の経済パラメーターであり (Millet 1988)，在来種を用いて粒大を増大させることが



 

7 

 

可能である (Giura and Saulescu 1996)．しかし，種子数および粒重の増加は生長す

る種子間に競争を生じ，互いに増大を妨げ合うことがある．この競合を避けるため，ま

た，各小花の生長空間を確保するため，小花の空間的配置を変更する新たな遺伝

的変異が必要である．穂軸がねじれることにより，小穂の着生する角度に変化を生じ，

効率的に種子の生長空間を確保できる可能性がある．六倍性コムギのscrewed spike 

rachis (SCR) 変異体には．穂軸および花柄がねじれる型 (Scr1) と，穂軸のみがね

じれる型 (Scr2) があり (Smoček 1991)，これらの形質を決定する遺伝子の座乗位置

は判っていなかった．第4章第1節ではSCR形質を有する系統の形態的特性を評価し，

Scr1遺伝子をマッピングした．また，ねじれとともに生じる半矮性化の要因を探った． 

六倍性コムギにおいて，穂軸の節間が短く穂の単位長さ当たりの種子数が増加す

る密穂形質について，3つの主要な遺伝子Q，SおよびCが知られている (Sears 1947, 

Rao 1977, Koba and Tsunewaki 1978, Salina 2000, Simons et al. 2006, Johnson et al. 

2008, Zhang et al. 2011)．日本の在来品種には “軍配” と称される品種がいくつかあ

るが，これらの密穂形質を制御する遺伝子の座乗位置やその他の密穂遺伝子との関

係は明らかではなかった．第4章第2節では，軍配品種のうち供試した5品種について，

対立性検定，連鎖地図および物理地図の作製によって遺伝子の座乗位置を調べ

た． 

コムギの葉は光エネルギーおよび CO2を獲得するための重要な器官であり，物質生

産の中心的役割を果たしている．Gifford et al. (1984) は作物における品種の変遷と

収量の関係を調べ，近代品種による収量増の第一の要因は，光合成産物の収穫部

位への分配割合 (収穫指数) にあったとしている．葉の傾斜角は，光強度，葉面積指

数と深く関連し，群落の光合成速度に大きな影響を与える．イネ，コムギおよびオオム

ギにおいて，葉身が直立すると，群落内部への光透過がよく，光の分布が均一になる

ことが光合成に有利である (Tanaka et al. 1969, Angus et al. 1972, Austin et al. 1976, 
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小野 1976)．葉耳および葉舌を欠損する “無葉耳” 変異体は，葉身が稈を包み直立

するように生長する．トウモロコシ，イネ，オオムギおよびライムギなどの二倍性イネ科

作物における無葉耳形質は単一の劣性遺伝子によって決定されている (Ahn and 

Tanksley 1993, Causse et al. 1994, Pratchett and Laurie 1994, Korzun et al. 1997)．しか

し，倍数性コムギの無葉耳変異体は，葉耳の有無を決定する因子が一つではないた

め，分析が困難であった．第 5 章第 1 節および第 6 章第 1 節では，準同質遺伝子系

統および合成コムギ (XAegilotriticum P. Fourm) を用い，四倍性および六倍性コムギ

の葉耳形成に関わる遺伝子について連鎖地図を作製した．また，タルホコムギにおい

て無葉耳突然変異系統が育成されたことから，この形質を支配する遺伝子の連鎖地

図を作製した．さらに，2D 染色体の葉耳に関わる遺伝子の DNA 配列の決定を試み

た． 

幼苗期においてより葉が大きくなることが，個体のバイオマスや葉面積の増加には有

効である (Zhang L. et al. 2014)．六倍性コムギにおいて，葉が萎縮し，生育に深刻な

影響をおよぼす突然変異体が作出された (Zhogin et al. 1985)．この形質は葉身形成

の決定的な要因を明らかにするうえで重要な遺伝形質であることから，第5章第2節で

は，この形質を決定する遺伝子の座乗位置を明らかにした． 

タルホコムギは病害抵抗性や環境ストレス耐性など有用な特性をもつが，その多くは

遺伝的解析がなされず未利用のままである．Aegilops 属はコムギ属と近縁関係にある

ことから，添加系統や遺伝子移入系統を育成し，相互転座を誘導することによって目

的の遺伝子をコムギ栽培種に導入することができる．遺伝子移入の手段には，タルホ

コムギから六倍性コムギへの直接的な交配 (Gill and Ruup 1987, Cox et al. 1990, Fritz 

et al. 1995a, b, Sehgal et al. 2011) や，四倍性コムギ (T. turgidum) とタルホコムギを交

配し，染色体数の倍加によって合成コムギを育成し，母本とする方法がある．タルホコ

ムギにおいて小穂に過剰な護穎を1枚生じる triple glume突然変異が人為的に作出さ
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れた．過剰な護穎を伴う形質は四倍性や六倍性コムギにおいて見出されているが 

(Gowayed 2009)，タルホコムギにおいて過剰な花器官に関する遺伝的解析例は少な

い．第 6章第 1節では triple glume形質を支配する遺伝子をマッピングした． 
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Fig.Ⅰ-1. Various types of Triticum spike 
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第 2章 実験方法 

 

第 3 章から第 6 章における植物材料については各章において詳述することにして，

本章では共通する方法について述べる．なお，供試した植物材料は特に記述のない

ものは全て渡部信義教授の育成した系統あるいは所有していた系統である． 

 

植物体からの核 DNAの抽出 

Dellaporta et al. (1983) の方法に基づき，以下の方法を用いて核 DNAを抽出した．

使用した試薬の組成を Table Ⅱ-1 に示す．まず，植物の葉身を 0.05 g 程度採取し，

乳鉢に入れ，液体窒素を加え凍結粉砕した．そこに，予め抽出緩衝液 (750 µl／個

体) およびメルカプトエタノール (0.5 µl／個体) をチューブに入れ，ボルテックスで撹

拌した溶液 (A) を 500 µl加えよく磨砕し，1.5 mlチューブに移した．乳鉢に 250 µlの

溶液 (A) を加えて共洗いし，1.5 mlチューブに加えた．チューブに 50 µlの 20％SDS

を加え，穏やかに混ぜ均一にし，65℃に温めた恒温水槽で 10 分間保温した．次に

250 µlの 5M酢酸カリウムを加え穏やかに混ぜ均一にし，氷上で 10分間整置した．そ

の後，遠心機を用い 17,860～18,800 ×g，4℃条件で 20分間遠心した．遠心分離した

上澄み 600 µlを新しい 1.5 mlチューブに移し，等量のイソプロパノールを加え穏やか

に混ぜ均一にし，17,860～18,800 ×g，20℃条件で 15分間遠心した．その後，上澄み

を除き，チューブを逆さにして軽く乾燥させ，100 µlの溶解緩衝液を加え沈殿を溶かし

た．10 µlの 3 M酢酸ナトリウムを加え均一に混合し，100 µlのイソプロパノールを加え

穏やかに混ぜ均一にし，17,860～18,800 ×g，20℃条件で 15 分間遠心した．その後，

沈殿をとらないように注意深く上澄みを除き，沈殿を 400 µl の 70％エタノールですす

ぎ，17,860～18,800 ×g，20℃条件で 5 分間遠心した．上澄みをできるだけ除き乾燥さ
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せ，エタノールを完全に気化させ，200 µl の 1/10 TE 緩衝液に溶解した．抽出した

DNAはフリーザー内に－30℃条件で保存した． 

 

マイクロサテライトの増幅 

マイクロサテライトの増幅には PCR法を用いた．PCRの反応組成 (10 µl) は，1.0 µl

の 1×Ammonium Buffer (Mg free) (Ampliqon)，2 mM MgCl2 (Ampliqon)，200 µM 

dNTP mix (Promega)，2 Unit Taq DNA polymerase (Ampliqon)，各 0.25 µM primer 

(Forwardおよび Reverse)，200 ng 核 DNA，滅菌水および 37% Glycerol (w/w)とした 

(Table Ⅱ-2)．サーマルサイクラーGeneAmp
®

 PCR System 2700 (Applied Biosystems) 

にセットし，Touch Down プログラムによって PCRを行った (Fig.Ⅱ-1)． 

 

電気泳動 

primer 対ごとに増幅された PCR 産物を用い，電気泳動を行った．電気泳動には，ラ

ピダス・ミニスラブ電気泳動槽 AE - 6530P/M (アトー株式会社) を用い，ポリアクリルア

ミドゲルで電気泳動を行った．使用した試薬の組成を Table Ⅱ-3 に示した．泳動ゲル

は 30％アクリルアミド溶液 : 蒸留水 : 1.5 M Tris - HCl (pH8.8) ＝ 28 : 10 : 13，濃縮

ゲルは 30％アクリルアミド : 蒸留水 : 0.5 M Tris - HCl (pH6.8) ＝ 5 : 18 : 8の比率

で混合し working solution とした． 

泳動ゲルを作製するため，泳動ゲル working solution : 10％APS : TEMED (N, N, N’, 

N’ – tetramethyl ethylenediamine) を 1000 : 4 : 1の比率で混合し，マグネチックスター

ラーで十分に攪拌した．その後，組み立てておいた泳動プレートの約 7 割まで混合液

を流し込み，重合によりできたゲルの表面を水平にするため，蒸留水を穏やかに入れ

た．濃縮用ゲルを作製するため，濃縮ゲル working solution : 10％APS : TEMEDを

1000 : 8 : 1の比率で混合し，マグネチックスターラーで十分に攪拌した．泳動ゲルの
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ゲル化を確認し，蒸留水を流し捨てた後，泳動ゲルの上に混合液を入れ，サンプル用

ウェルを作製するためにコームを挿した．ゲル化したらコームを外し，ウェルに残った

液体を注射器で吸い取り，1×Tris - Glycine でウェルを満たした． 

PCR産物 10 µl当たり 4 µlの試料緩衝液を加え，約 5秒間ボルテックスによって攪拌

した．各サンプル 2 µl ずつをウェルに注入し，ローディングコントロールとして等量の 

EZ Load (Bio Rad，20～1,000 bp，50 バンド) を注入した．泳動槽に泳動プレートを 

セットし，1×Tris - Glycine を泳動緩衝液として入れ，電圧 150 Vで約 90分間通電し

た． 

 

銀染色法 

DNAバンドの検出には銀染色法を用いた．0.4 gの硝酸銀を蒸留水で 200 mlにメス

アップし0.2％硝酸銀溶液を作製した．同様に 6.0 gの水酸化ナトリウムを蒸留水で 400 

mlにメスアップして 1.5％水酸化ナトリウム溶液を作製し，使用前に 800 µlのホルムア

ルデヒドを加えた (Table Ⅱ-4)． 

電気泳動の終わったゲルをゲル板から外し，0.2％硝酸銀溶液の入ったトレイに入れ，

振とう機にセットし約 15 分間振とうした．ゲルを 0.2％硝酸銀溶液から取り出し蒸留水

の入ったトレイに入れ，振とう機にセットし約 10分間振とうした．その後ゲルを蒸留水の

入ったトレイから取り出し 1.5％水酸化ナトリウム溶液に入れ，振とう機にセットし約 20

分間振とうした．バンドを検出したゲルは，ビニール袋に入れシーラーを用いて密封し，

4℃で冷蔵保存した． 

 

連鎖地図の作製 

銀染色によって検出されたバンドのパターンから遺伝子型を判別した (Fig.Ⅱ-2)．

Map Manager QTX (Manly et al. 2001) のプログラムを用いて遺伝子距離 
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centiMorgans (cM) を計算し (Kosambi 1944)，3.0 以上の LOD 値を適用し，連鎖地

図を作製した． 
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Table Ⅱ-1. Composition of reagents for DNA extraction by SDS method 

DNA extraction buffer 
 1.0 M Tris HCl (pH 8.0) 50 ml 
 0.5 M EDTA (pH 8.0) 50 ml 
 NaCl 14.6 g 
 DW  
  500 ml 
   
1.0 M Tris HCl (pH 8.0) 
 Tris (Hydroxymethyl) aminomethan 121.1 g 
 HCl (add for pH 8.0)  
 DW  
  1000 ml 
   
0.5 EDTA (pH 8.0)  
 EDTA (ethylenediaminetetraacetic acid) 186.1 g 
 NaOH (add for pH 8.0)  
 DW  
  1000 ml 
   
20% SDS solution  
 Sodium dodecyl sulphate 20.0 g 
 DW  
  100 ml 
   
5 M KOAc (Potassium acetate) solution  
 Potassium acetate 245.4 g 
 DW  
  500 ml 
   
DNA resolution buffer  
 1.0 M Tris HCl (pH 8.0) 5.0 ml 
 0.5 M EDTA (pH 8.0) 2.0 ml 
 DW  
   100 ml 
   
3 M NaOAc (Sodium acetate) (pH 5.2)  
 Sodium Acetate 20.4 g 
 DW   
 Acetate (add for pH 5.2)  
  50 ml 
   
TE buffering solution  
 1.0 M Tris HCl (pH 8.0) 1.0 ml 
 0.5 M EDTA 200 µl 
 DW  
  100 ml 
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Table Ⅱ-2. Components of PCR reaction mixture 

 

Component Vol./reaction Final Conc. 

Distilled Water 3.0 µl ‐‐‐ 
37% Glycerine 0.96 µl ‐‐‐ 
10×Ammonium Buffer (Mg free) 1.0 µl 1× 
25 mM MgCl2 0.8 µl 2 mM 
10 mM dNTP mix 0.2 µl 200 µM 
Taq DNA polymerase 0.04 µl 2 Unit 
Primer mix (2.5 µM) 2.0 µl 0.5 µM 
Genome DNA 2.0 µl 200 ng 

 10.0 µl ‐‐‐ 
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Table Ⅱ-3. Composition of reagents used for gel making for electrophoresis 

30% acrylamide  
 Acrylamide 150 g 
 Methilenebis (Acrylamide)-HG 4.0 g 
 DW  
  500 ml 
   
1.5 M Tris-HCl (pH 8.8)  
 Tris (Hydroxymethyl) aminomethan 181.7 g 
 DW  
 HCl (add for pH 8.8)   
  1000 ml 
   
0.5 M Tris-HCl (pH 6.8)  
 Tris (Hydroxymethyl) aminomethan 60.0 g 
 DW  
 HCl (add for pH 6.8)   
  1000 ml 
   
10% APS  
 Ammonium persulphate 1.0 g  
 DW  
  10 ml 
   
10×Tris Glycine  
 Tris (Hydroxymethyl) aminomethan 30.3 g 
 Glycine 144.1 g 
 DW  
  1000 ml 
   
Sample buffer solution  
 Xylene cyanol 0.25 g 
 Bromophenol blue 0.25 g 
 Sucrose 40.0 g 
 DW  
  100 ml 
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Table Ⅱ-4. Composition of reagents used for silver stain 

0.2% Silver nitrate (AgNo3) solution  
 Silver nitrate 0.4 g 
 DW  
  200 ml 
   
1.5% Sodium hydro oxide (NaOH) solution  
 Sodium hydro oxide 6.0 g 
 DW  
 *Add Formaldehyde solution (800 µl) when used 400 ml 
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Pre-heating 94℃ for 2 min   

 94℃ for 15 sec   

Touch Down PCR 63 → 56℃ for 30 sec  -1℃/cycle 7 cycle 

 68℃ for 15 sec   

*after 7cycle the temperature reach 56℃ for 15 sec, then next step 

 94℃ for 15 sec   

PCR 55℃ for 30 sec  35 cycle 

 68℃ for 15 sec   

Storage 20℃ for keeping   

Fig.Ⅱ-1. Touch Down program 
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Fig.Ⅱ-2. One case of electrophoretic pattern. A, B and H indicate maternal type 

(‘KM’ = KM60-96), paternal type (‘67’ = Novosibirskaya 67) and heterozygous type, 

respectively (please refer to chapter five), with a pen on vinyl bag. Red arrow heads 

indicate band patterns where were used to confirm polymorphic  
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6
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第 3章 小穂の形態変異に関する研究 

第 1節 一粒系コムギにおける真性分枝穂遺伝子および柔らかい穎/半密穂遺伝子の

マイクロサテライトマッピングおよび分枝穂形質の収量への効果 

Microsatellite mapping of genes for branched spike and soft glumes 

in Triticum monococcum L. and the effect of multirow spike gene on yield potential 

 

第 1項 緒言 

一つの穂軸節から二つ以上の小穂を形成し，一般的なコムギの穂に比べかなり大型

となる穂を真性分枝穂という．穂の小穂数増加や穂の重量増加などの特性はコムギの

収穫高や育成効率に関連することから生産性の向上が期待される形質である．真性

分枝穂の形態発現は環境条件によって変動するが (Sharman 1944, Pennell and 

Halloran 1983)，遺伝的に決定される劣性形質である (Pennell and Halloran 1983, 

Klindworth et al. 1990a, Peng et al. 1998, Martinek and Bednár 2001)．四倍性コムギに

おいて真性分枝穂を決定する bh (branched head) 遺伝子および六倍性コムギにおい

て triple spikeletを決定する qTS2A-1遺伝子座はいずれも 2A染色体短腕上に座乗す

る (Klindworth et al. 1990a, Li et al. 2012, Haque et al. 2012)．また，六倍性コムギの

2A もしくは 2D染色体を欠損するナリソミック系統は twin spikeletsを生じ，この形質を

制御する遺伝子は 2A 染色体長腕上および 2D 染色体短腕上に存在する (Sears 

1954)．また，化学的突然変異誘発処理を通して育成された六倍性コムギ変異系統

Ra1の分枝穂形質は2D染色体短腕上のmrs1(multirow spike1) 遺伝子によって決定

されている (Martinek and Bednár 2001, Dobrovolskaya et al. 2009)． 

一粒系コムギは，人類の農耕活動が先駆的に行われていた肥沃な三日月地帯にお

いて広く栽培されていた．トルコ南東部の Karacadag 山脈付近において，その野生種
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T. boeoticum Boiss (2n = 2x = 14, AA) から栽培化された (Heun et al. 1997)．T. 

monococcum の A
m ゲノムは T. zhukovskyi にのみ存在し  (Dvorak et al. 1993, 

Dubcovsky et al. 1996, Baum and Bailey 2004)，最も重要な倍数性コムギ品種 T. 

turgidum，T. timopheeviiおよび T. aestivumの Aゲノム供与種である T. urartuの A
u

ゲノムとは近縁である (Mori et al. 2003)．A
uゲノムとA

mゲノム間の染色体の対合は完

全に不対合になることもある．一粒系コムギの遺伝的多様性の開拓や新種の変異遺

伝子の発見は，さらなるコムギの遺伝的改良のために期待されている (Valkoun 2001)．

一粒系コムギは，種子にタンパク質，亜鉛，鉄およびルチン，トコフェノールおよびトコ

トリエノールのような抗酸化化合物が多く蓄えられている (Hidalgo et al. 2006, Hidalgo 

and Brandolini 2008)．Celiac病患者の腸粘膜に対して一粒系コムギの粉は毒性が低

く (Pizzuti et al. 2006)，葉さび病やうどん粉病抵抗性と組み合わせた良い製パン特性

をもつ一粒系コムギ系統が見つけられている (Saponaro et al. 1995)．このような利点を

活かすために，一粒系コムギを現代のコムギ栽培に適合させることが必要である．その

ために必要な形質は，早生であること，脱穀しやすいこと，半矮性，小穂に 2粒以上稔

る特性である．一粒系コムギには四倍性種および六倍性種と同祖であると思われる遺

伝子が確認されている．黒色穎 (black glume) (Bg) および穎毛 (hairy glume) (Hg) 

を決定する遺伝子は 1A
m染色体に座乗する (Dubcovsky et al. 1996, Goncharov et al. 

2007, Jing et al. 2007)．また，青粒 (blue aleurone) (Ba) 遺伝子は 4A
m染色体上に座

乗し (Singh et al. 2007)，クロリナ突然変異遺伝子 (cn-A1) は7A
m染色体上に座乗す

る (Kosuge et al. 2011)．一粒系コムギの突然変異系統はMultani et al. (1992) および

山 下 博 士 に よ り 育 成 さ れ 

(http://www.shigen.nig.ac.jp/wheat/komugi/quickSearchAction.do) (2016/1/22 閲覧)，

小穂に2粒以上稔る真性分枝穂突然変異系統は山下博士により育成された系統の一

つである． 

http://www.shigen.nig.ac.jp/wheat/komugi/quickSearchAction.do
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Filatenko and Kurkiev (1975) は，Zhukovskiiによってトルコの沿岸域で採集された

系統 T. monococcum K-20970の中から，自然裸性突然変異である T. sinskajaeを見出

し T. sinskajae Filat. et Kurkiev (2n = 2x = 14, A
m

A
m

) と名付けた．Kuspira et al. (1989) 

は，T. sinskajae の半密穂を決定する遺伝子と脱穀のしやすさに関わる柔らかい穎 

(soft glume) の形質を決定する sog 遺伝子が完全に連鎖するとした．また，各小穂の

護穎と外穎の間に存在する false glumeを決定する fg遺伝子が sog遺伝子と強く連鎖

することを示したが，座乗染色体までは明らかにできなかった．Lebedeva and Rigin 

(1994) は，頴の柔らかさに関わる遺伝子が 2A 染色体の劣性遺伝子であるとし，

Taenzler et al. (2002) も，AFLPマーカーを用いて 2A
m染色体短腕上に sog遺伝子が

存在するとした．Goncharov et al. (2007) は fissile inner (flower) glume遺伝子 (fig) 

が半密穂性と連鎖することを示した．fissile inner (flower) glume は false glume と同じ

形質を指すと考えられる．Sood et al. (2009) は突然変異系統を用いてT. monococcum

の sog遺伝子が 2A
m染色体短腕のマイクロサテライトマーカーXgwm71と連鎖している

ことを明らかにした． 

本節ではT. monococcumにおける真性分枝穂遺伝子に着目しマッピングした．また，

柔らかい穎/半密穂をもつ T. monococcumの人為突然変異系統および T. sinskajaeが

同一の遺伝子によって決定されるか対立性検定を行い，false glume 遺伝子との関係

も探った．さらに，六倍性コムギの multirow準同質遺伝子系統を用い，真性分枝穂が

単位面積当たりの収量性向上において有効な形質であるか考察した． 

 

第 2項 材料と方法 

植物材料 

T. monococcumの6系統およびT. sinskajaeの2系統を表現型の分離分析および連鎖

地図の作製に用い，T. aestivum Novosibirskaya 67 (N67) およびN67を遺伝背景とし
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た分枝穂の準同質遺伝子系統ANBW 6Aを収量性検定に用いた (Table Ⅲ-1-1, Fig.

Ⅲ-1-1, Fig.Ⅲ-1-4)．T. monococcum #252およびCItr 13962は正常な穂をもち，#252は

早生型の系統である．T. monococcum KT 3-24 は分枝穂突然変異系統，T. 

monococcum KT 3-21はクロリナ変異系統であり，いずれも山下博士によって育成され

た．T. monococcum mm09は柔らかい穎および半密穂をもち，この形質は2A
m染色体

短腕上のsog遺伝子によって決定されている  (Sood et al. 2009)．T. sinskajae PI 

418587，T. sinskajae k-48993およびT. monococcum PI 584654は柔らかい穎および半

密穂をもつ晩生の系統であり，PI 584654はT. monococcum/T. sinskajaeより選抜された

34系統のF5集団に由来する (Vallega 1996)．N67は故S. F. Koval博士 (Institute of 

Cytology and Genetics, Siberian Division, Russian Academy of Science, Novosibirsk, 

Russia) から分譲していただいた．分枝穂 (bh
m
)，柔らかい穎および半密穂 (sog) お

よびfalse glume (fg) を決定する遺伝子の連鎖地図作製および対立関係を確認する

ため，PI 418587/KT 3-24，PI 584654/KT 3-24，#252/PI 418587，KT 3-21/PI 418587，

mm09/#252，mm09/PI 418587，mm09/PI 584654およびk-48993/CItr 13962の8つのF2

集団を育てた．実験に用いた材料は茨城大学農学部の実験圃場において栽培した． 

 

bhm，sogおよび fg遺伝子の連鎖地図作製  

DNA は 4 集団 KT 3-24/PI 418587，#252/PI 418587，KT 3-21/PI 418587 および

k-48993/CItr 13962の F2の各幼苗の葉から抽出した．bh
mおよび sog遺伝子のマッピ

ングのため，2A染色体のコムギマイクロサテライトマーカーを用いた．PCR条件および

PCR産物の電気泳動，増幅した断片の検出方法は第 2章の記述と同様である． 

 

分枝穂形質の収量におよぼす効果 

真性分枝穂のもつ収量への効果を調べるため，六倍性コムギの multirow 準同質遺
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伝子系統 ANBW 6A および N67 を比較した．全 9 項目 (稈長，個体当たりの穂数，

個体当たりの稈重，個体当たりの穂重，全重，個体当たりの種子重，百粒重，穂当たり

の種子数および個体当たりの種子数) について 2011年から 2015年の 5年間 (稈長

および稈重については 2012年から 2015年の 4年間)，2系統を毎年約 20個体ずつ

育て，その中から無作為に選んだ各 6 個体のデータを記録した．重量は個体を収穫

後乾燥させて測定した．また，収穫指数は種子重／全乾物重から算出した．  

 

第 3項 結果 

Table Ⅲ-1-2 は8集団のF2における分枝穂，柔らかい穎/半密穂，false glumeの分離

を示す．分枝穂形質はPI 418587/KT 3-24 F2において85 正常穂：30 分枝穂の比に

分離し (χ
2 
= 0.073, df = 1, 0.5<p<0.9)，PI 584654/KT 3-24 F2において201 正常穂：72 

分枝穂の比に分離した (χ
2 
= 0.274, df = 1, 0.5<p<0.9)．χ

2検定の結果3：1の分離比に

適合した．柔らかい穎/半密穂において，PI 418587/KT 3-24，PI 584654/KT 3-24，

#252/PI 418587，KT 3-21/PI 418587，mm09/#252およびk-48993/CItr 13962のF2は固

い穎/正常穂：柔らかい穎/半密穂がいずれも3：1の比に分離した．mm09/PI 418587お

よびmm09/PI 584654のF2はすべて柔らかい穎/半密穂を示したことから，mm09，PI 

418587およびPI 584654の柔らかい穎/半密穂を決定する遺伝子は対立関係にある．

false glumeにおいて，KT 3-21/PI 418587およびk-48993/CItr 13962のF2はfalse glume 

無し：有りが3：1の比に分離した．mm09/PI 418587およびmm09/PI 584654のF2は全個

体がfalse glumeのもっていたことから，mm09，PI 418587およびPI 584654のfalse 

glumeを決定する遺伝子は対立関係にある． 

 

分枝穂，柔らかい穎/半密穂および false glume における連鎖関係 

Table Ⅲ-1-3 は 4組み合わせの F2における分枝穂，柔らかい穎/半密穂および false 
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glume の連鎖関係を示す．分枝穂および柔らかい穎/半密穂については，正常穂/硬

い穎：正常穂/柔らかい穎：分枝穂/硬い穎：分枝穂/柔らかい穎が PI 418587/KT 3-24

において 60：25：28：2 (χ
2 
= 6.55, df = 3, 0.05<p<0.1) に分離し，PI 584654/KT 3-24に

おいて 141：60：68：4 (χ
2 

= 18.07, df = 3, p<0.05) に分離した．組換え価はそれぞれ

0.267 と 0.243 となり，bh
m 遺伝子と sog 遺伝子が連鎖することを確認した．PI 

584654/KT 3-24において得られた分枝穂および柔らかい穎/半密穂形質を併せもつ 4

個体を F3 後代で検定し，判定が正しいことを確認した．組換え型の穂は T. sinskajae

に類似して穂全体が半密穂となり，穂の下部 3～6小穂が分枝していた (Fig.Ⅲ-1-2)． 

柔らかい穎/半密穂および false glume については，false glume の無い固い穎/正常

穂：false glume のある固い穎/正常穂： false glume の無い柔らかい穎/半密穂： false 

glumeのある柔らかい穎/半密穂が KT 3-21/PI 418587 F2において 94：2：1：25 (χ
2 

= 

88.94, df = 3, p<0.05) に分離し，k-48993/CItr 13962 F2において 109：1：0：43 (χ
2 

= 

178.45, df = 3, p<0.05) に分離した．いずれも 9：3：3：1の分離比に適合せず，sogと fg

遺伝子は強く連鎖することを示し，組換え価はそれぞれ 0.026，0.006 であった (Table 

Ⅲ-1-3)．122個体の KT 3-21/PI 418587 F2において 3個体，153個体の k-48993/CItr 

13962 F2において 1個体の組換え型を確認した．false glumeのある固い穎/正常穂の

組換え型の遺伝子型は Sog-fgfgであると考えられる．一方，false glumeの無い柔らか

い穎/半密穂の組換え型の遺伝子型は sogsogFg-であると考えられる． 

 

bhm，sogおよび fg遺伝子の連鎖地図作製 

sog遺伝子はTaenzler et al. (2002) およびSood et al. (2009) により2A
m染色体短腕

上に座乗することが判っている．PI 418587/KT 3-24のF2において，2A
m染色体の20個

の多型のあったマーカーをbh
m遺伝子とsog遺伝子のマッピングに用いた．連鎖地図は

二つの断片に分かれ，大きな断片においてbh
m遺伝子およびsog遺伝子が18個のマ
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ーカーと連鎖した (Fig.Ⅲ-1-3)．bh
m遺伝子およびsog遺伝子はそれぞれ2A

m染色体

短腕上のマーカーXgwm122およびXwmc644の末端側に連鎖し，二遺伝子はいずれ

も2A
m染色体短腕上に座乗した．Taenzler et al. (2002)，Sood et al. (2009) および

Haque et al. (2012) によって，Xgwm71 がsog遺伝子およびbh遺伝子に隣接する重要

なマーカーであると報告されたが，PI 418587/KT3-24およびk-48993/CItr 13962のF2に

おいてこのマーカーは両親間に多型がなかった．#252/PI 418587のF2においてsog遺

伝子はXgwm558およびXgwm71の間に，それぞれ5.2 cM，5.3 cMの距離で連鎖し，

KT 3-21/PI 418587のF2において，sog遺伝子はXgwm71の末端側に15.3 cMの距離で

連鎖した．sog遺伝子およびfg遺伝子間の距離はKT 3-21/PI 418587のF2において1.6 

cMであり，k-48993/CItr 13962においては1.0 cMであった． 

 

分枝穂形質の収量におよぼす効果 

収量性検定の結果を Table Ⅲ-1-4，Fig.Ⅲ-1-4および Fig.Ⅲ-1-5に示した．5年間の

平均において，N67 に対し multirow 型真性分枝穂の準同質遺伝子系統 ANBW 6A

の‘個体当たりの種子数’は 1.4倍 (df = 8, 0.01<p<0.05)，‘百粒重’は，0.74倍であり 

(df = 8, 0.01<p<0.05)，その他の形質に有意な差はなかった (Fig.Ⅲ-1-4)．一方，年次

別平均において，2013 年および 2015 年の‘個体当たりの穂数’は二系統間に大きな

差はなかったが‘個体当たりの種子数’は ANBW 6A が有意に多かった (Fig.Ⅲ-1-5)．

穂が分枝することにより増加した小花の稔性は良く，環境による変動はあるが，有効分

げつ数が多いとき収量は向上する傾向にあった． 

 

第 4項 考察 

本節では，T. monococcumの分枝穂が劣性の単一遺伝子bh
mにより決定され，2A

m染

色体短腕上に座乗していることを示した．Klindworth et al. (1997) およびHaque et al. 
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(2012) は四倍性コムギのbh遺伝子が2A染色体短腕上に座乗することを示し，

Dobrovolskaya et al. (2009, 2015) は六倍性コムギのmrs1遺伝子が2D染色体短腕上

に座乗することを示した (Fig.Ⅲ-1-6)．したがって，二倍性，四倍性および六倍性にお

いて真性分枝穂遺伝子はいずれも第二同祖群染色体短腕に座乗するという結果から，

これらがオーソログな遺伝子座にあると考えられる．また，この推察はコムギ属におけ

る穂軸節当たりの小穂数の遺伝的決定に第2同祖群染色体が関与するとした

Muramatsu (2009) の結果とも一致している． 

T. sinskajaeの自然突然変異遺伝子sogとT. monococcumの人為誘発変異遺伝子sog

が対立関係にあることを確認した．sog変異体はfalse glume形質と関連する．Kuspira 

et al. (1989) および Goncharov et al. (2007) による観察と一致し，柔らかい穎/半密穂

およびfalse glume遺伝子は密接に関わる遺伝子領域に存在した． 

分枝穂形質は，小花の分裂組織が小穂の分裂組織へと置き換わることによって生じ

る (Shitsukawa et al. 2009)．穂の構造は送粉のプロセスや種子形成に影響することか

ら，種子数の決定に重要な役割を果たす．六倍性コムギにおける分枝穂形質

multirow spikeは穂当たりの小穂数および小花数に増加をもたらす (Martinek and 

Bednár 2001, Dobrovolskaya et al. 2009, Martinek et al. 2011)．穀物収量能を改良する

ために生殖器官数の増加を招く遺伝子の開発が強く望まれ (Reynolds et al. 2005, 

Miralles and Slafer 2007)，コムギの収量には一般にシンク制約があることからも 

(Wang et al. 1998)，分枝穂は重要な形質である．本節において，mrs1遺伝子におけ

るmultirow準同質遺伝子系統ANBW 6Aを用い正常穂系統N67と比較することで，分

枝穂形質が収量に与える効果を検討した．ANBW 6AはN67に比べ個体当たりの種

子数が約1.4倍となり，年次別の平均値の種子重も上回った．環境による変動はあった

が，正常型に比べMRS型真性分枝穂は，有効分げつ数が同程度あるいは上回り，小

花稔性もよく，単位面積当たりの収量性向上において有効な形質であるといえる． 



 

29 

 

したがって，multirow 型真性分枝穂は，正常型に比べ分枝穂による小花数の増加が

反映され，年次によっては収量が向上した． 

T. monococcumがヒトツブコムギと言われる所以は，1小穂当たり1粒種子が結実する

ためであるが，希に1小穂当たり2粒の結実がみられることがある．つまり，ヒトツブコム

ギは形成される小花のうち1小花が稔性を示す．したがって，T. monococcumの種子収

量の増加のためには不稔小花を結実させることが必要である．T. monococcum subsp. 

aegilopoides (syn. T. boeoticum Boiss. subsp. thaoudar (Hausskn.) E. Schiem.) および

T. boeoticumのthaoudar型は1小穂当たり2粒結実することが知られている (Bor 1968)．

この特性は量的遺伝子座に支配されるが利用可能な方法である．T. monococcumの

bh
m遺伝子を利用する場合，bh

m遺伝子の効果による小花数の増加が稔実種子数の

増加に貢献しているかどうか吟味する必要がある．T. boeoticumのthaoudar型とbh
m遺

伝子をともに利用することも収量増への一方法となるだろう．  
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第 5項 要約 

T. monococcum (2n = 2x = 14, A
m

A
m

) の分枝穂突然変異における分枝穂形質およ

び T. sinskajae Filat. et Kurkiev (2n = 2x = 14, A
m

A
m

) の柔らかい穎/半密穂形質を決

める遺伝子をマイクロサテライトマーカーを用いマッピングした．T. sinskajae PI 

418587/T. monococcum KT3-24 の真性分枝穂遺伝子 bh
m
 (branched head in T. 

monococcum) および柔らかい穎/半密穂遺伝子 sog (soft glume) は，それぞれ単一

の劣性対立遺伝子によって制御されており，二遺伝子の組換え価は 0.267 であった．

bh
m遺伝子は 2A

m染色体短腕上の Xgwm122 の末端側に座乗した．自然突然変異で

ある T. sinskajaeの sog遺伝子は，人為誘発変異である T. monococcum mm09 および

PI 584654の sog遺伝子と対立関係にあった．sog遺伝子は Xwmc644の末端側に座

乗した．T. monococcum #252/PI 418587および T. monococcum KT 3-21/PI 418587の

F2において，sogは Xgwm71 と連鎖し，T. monococcum k-48993/ T. monococcum CItr 

13962 の F2においては Xgwm558 と連鎖していた．false glume を決定する fg 遺伝子

は 2A
m染色体短腕上で sog遺伝子と強く連鎖し，KT 3-21/PI 418587 F2では 1.6 cM，

k-48993/CItr 13962 F2では 1.0 cMの距離にあった．分枝穂形質が収量におよぼす効

果を探るため，六倍性コムギN67を遺伝的背景とする真性分枝穂遺伝子mrs1の準同

質遺伝子系統 ANBW 6A と N67を比較した．結果，分枝穂形質は個体当たりの種子

数を増加させ，種子は小さくなる傾向を示したが，収穫指数はほぼ同等であり，年次

によっては正常型より上回ることを明らかにした． 
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Table Ⅲ-1-1. Plant materials used in this study 

Species 

(Chromosome number, Genome type) 
Plant name Gene 

T. monococcum #252 - 

(2n = 2x =14, A
m

A
m

) CItr 13962 - 

 KT 3-24 
a
 bh

m
 

 KT 3-21 
a
 cn-A1 

 mm09 sog, fg 

 PI 584654 sog, fg 

T. sinskajae PI 418587 sog, fg 

(2n = 2x =14, A
m

A
m

) k-48993 sog, fg 

T. aestivum Novosibirskaya 67 (N67) 
b
 - 

(2n = 6x =42, BBA
u
A

u
DD) ANBW 6A mrs1 

Seeds were obtained from: 
a
 Dr. K. Yamashita (Biological Laboratory and Institute 

of Food Science Kyoto Univ., Kyoto, Japan), 
b
 Dr. S. F. Koval (Institute of Cytology 

and Genetics, Siberian Division, Russian Academy of Science, Novosibirsk, Russia) 
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Table Ⅲ-1-2. Segregation of branched spike, soft glume/semi-compact spike and false glume in eight F2 hybrids between A
m

 genomes 

 (1) Branched spike  

Cross combination 
Spike 

Total 
χ

2
 analysis 

 (3:1)  Normal Branched 

T. sinskajae PI 418587/ T. monococcum KT 3-24 85 30 115 0.073 

T. monococcum PI 584654/ T. monococcum KT 3-24 201 72 273 0.274 

 

(2) Soft/semi-compact spike 

Cross combination 

Glume/spike 

Total 
χ

2
 analysis 

(3:1) Hard/normal 
Soft/ 

semi-compact 

T. sinskajae PI 418587/ T. monococcum KT 3-24 88 27 115 0.142 

T. monococcum PI 584654/ T. monococcum KT 3-24 209 64 273 0.353 

T. monococcum #252/ T. sinskajae PI 418587 131 50 181 0.665 

T. monococcum KT 3-21/ T. sinskajae PI 418587 96 26 122 0.885 

T. monococcum mm09/ T. monococcum #252 104 41 145 0.830 

T. sinskajae k-48993/ T. monococcum CItr 13962 110 43 153 0.786 

T. monococcum mm09/ T. sinskajae PI 418587 0 166 166 - 

T. monococcum mm09/ T. monococcum PI 584654 0 181 181 - 
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(3) False glume 

Cross combination 
False glume 

Total 
χ

2
 analysis 

 (3:1)  Absent Present 

T. monococcum KT 3-21/ T. sinskajae PI 418587 95 27 122 0.536 

T. sinskajae k-48993/ T. monococcum CItr 13962 109 44 153 1.153 

T. monococcum mm09/ T. sinskajae PI 418587 0 166 166 - 

T. monococcum mm09/ T. monococcum PI 584654 0 181 181 - 

Note: We did not record presence/absence of false glume in F2 plants of #252/PI 418587 and PI 418587/KT 3-24 

1) 
Value for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1)
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Table Ⅲ-1-3. Linkage relationship among branched spike, soft/semi-compact spike and false glume in four F2 hybrids between A
m
 

genomes 

 

  

Cross combination 

Locus 
Number of plants with 

phenotype 
χ2 value 

Recombination  

rate 

A B A-B- A-bb aaB- aabb 
9:3:3:1 

 (df = 3)  

Linkage 

(df = 1) 

 

T. sinskajae PI 418587/ 

 T. monococcum KT 3-24 

Bh  Sog 60 25 28 2 6.55* 6.34* 0.267 

T. monococcum PI 584654/ 

 T. monococcum KT 3-24 

Bh  Sog 141 60 68 4 18.07* 17.44* 0.243 

T. monococcum KT 3-21/ 

 T. sinskajae PI 418587 

Sog Fg 94 2 1 25 88.94* 87.52* 0.026 

T. sinskajae k-48993/ 

 T. monococcum CItr 13962 

Sog Fg 109 1 0 43 178.45* 176.51* 0.006 

Note: The recombination rate between two loci was calculated by the maximum likelihood method
 

χ
2 
value for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) and 7.81 (df = 3). *: significant at 5% level 
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Table Ⅲ-1-4. The average annual values and the average values for the last five years for morphological traits of T. aestivum N67 

and ANBW 6A which is a branched spike near-isogenic line of N67 

 

 

Year Plant name 

Plant 

height 

(cm) 

Number 

of spikes 

per plant 

Straw 

weight 

per 

plant (g) 

Spike 

weight 

per 

plant (g) 

Plant 

weight 

(g) 

Grain 

weight 

per 

plant (g) 

Harvest 

index 

100-grain 

weight (g) 

Number 

of grains 

per spike 

Number 

of grains 

per plant 

2011 N67 - 8.2  17.1 14.9  32.0  10.7  0.337  3.2  41.2  338.0  

  ANBW 6A - 12.2  25.2 18.0  43.2  12.4  0.292  2.2  45.9  562.6  

2012 N67 121.4  10.0  25.8  25.8  51.6  19.3  0.372  3.9  49.2  488.8  

  ANBW 6A 120.8  9.8  23.8 17.4  41.3  12.7  0.312  2.9  45.6  445.8  

2013 N67 141.6  11.3  32.1  27.2  59.3  20.9  0.355  3.9  47.6  535.0  

  ANBW 6A 139.9  12.0  34.7  25.8  60.5  19.7  0.325  3.0  56.2  669.2  

2014 N67 163.3  11.6  36.6  18.5  55.1  13.7  0.252  3.0  40.6  463.3  

  ANBW 6A 151.0  16.6  47.6  22.0  69.6  16.8  0.242  2.2  47.8  755.5  

2015 N67 130.2  7.8  29.2  18.9  48.1  15.0  0.311  4.2  45.8  356.0  

  ANBW 6A 120.5  9.7  33.9  22.9  56.8  18.8  0.346  3.2  63.4  618.7  

                        

Average 
N67 139.1  9.79  28.2  21.1  49.2  15.9  0.325  3.64  44.9  436.2  

ANBW 6A 133.0  12.06  33.0  21.2  54.3  16.1  0.303  2.68  51.8  610.4  
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Fig.Ⅲ-1-1. The spike features of (a) T. monococcum #252, (b) T. monococcum KT 

3-21, (c) T. monococcum KT 3-24, (d) T. sinskajae PI 418587, (e) T. monococcum 

mm09, (f) T. monococcum PI 584654, (g) T. monococcum CItr 13962 and (h) T. 

sinskajae k-48993 and spikelets of (i) T. monococcum KT 3-21 and (j, k) T. sinskajae 

PI 418587 (left to right). 

 Arrow in spikelet (k) indicates the false glume, a glume-like structure located 

between the glume and lemma of the outer florets of each spikelet of PI 418587. 

(Scale bar = 5 cm (a-h) or 1 cm (i-j)) 

 

 

 

 

 

(a) (b) (c) (d) (e) (f) (g) (h) (i) (j) (k)
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Fig.Ⅲ-1-2. The spike feature of a recombinant of T. sinskajae PI 418587/T. 

monococcum KT 3-24 F2 which has branched spike, soft glumes and false glumes trait 
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Fig.Ⅲ-1-3. Linkage maps of chromosome 2A
m

 in the F2 hybrids of T. sinskajae PI 

418587/T. monococcum KT 3-24, T. monococcum #252/T. sinskajae PI 418587, T. 

monococcum KT 3-21/T. sinskajae PI 418587 and T. sinskajae k-48993/T. 

monococcum CItr 13962. 

 Arrows and a vertical line in linkage map indicate putative position of centromere. 

The unit of distance is cM. Presence/absence of false glume in F2 plants of PI 

418587/KT 3-24 and #252/PI 418587 was not recorded 
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Fig.Ⅲ-1-4. The average values for the last five years for morphological traits of T. 

aestivum N67 and ANBW 6A which is a branched spike near-isogenic line of N67. 

 All traits were measured six plants per year from 2011 to 2015 except for “plant 

height”, that was measured from 2012 to 2015. Error bars indicate one standard 

deviation. A student’s t-test was used to generate the P-values. **; p<0.01  

  

N67 ANBW 6A

0
20
40
60
80

100
120
140
160

N67 ANBW 6A

Plant height (cm)

0
2
4
6
8

10
12
14
16
18
20
22

N67 ANBW 6A

Number of spikes

0

10

20

30

40

50

60

N67 ANBW 6A

Straw weight per plant (g)

0

5

10

15

20

25

30

N67 ANBW 6A

Spike weight per plant (g)

0
10
20
30
40
50
60
70
80
90

N67 ANBW 6A

Plant weight (g)

0
2
4
6
8

10
12
14
16
18
20
22
24

N67 ANBW 6A

Grain weight per plant (g)

0.0

0.1

0.2

0.3

0.4

N67 ANBW 6A

Harvest index

0

1

2

3

4

5

N67 ANBW 6A

100-grain weight (g)

0
10
20
30
40
50
60
70
80

N67 ANBW 6A

Number of grains per spike

0

200

400

600

800

1000

N67 ANBW 6A

Number of grains per plant

**

**



 

40 

 

Fig.Ⅲ-1-5. The annual average values for morphological traits of T. aestivum N67 and 

ANBW 6A which is a branched spike near-isogenic line of N67. 

 All traits were measured six plants per year from 2011 to 2015 except for “plant 

height”, that was measured from 2012 to 2015. The data for 2011 indicate only the 

average values. Error bars indicate one standard deviation. A student’s t-test was used to 

generate the P-values. **, *; p<0.01, 0.05  
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Fig.Ⅲ-1-6. Linkage maps of chromosome 2A
u
 of T. durum R107/T. durum LD222 

F2 in tetraploid wheat (Haque et al. 2012), chromosome 2A
m

 of T. sinskajae PI 

418587/T. monococcum KT 3-24 F2 in diploid wheat and chromosome 2A
u
 of 

Rǔc167-1-02/So149-1-02 F2 in hexaploid wheat (Dobrovolskaya et al. 2015).  

 An arrow and vertical lines in linkage map indicate putative position of centromere. 

The unit of distance is cM  
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第 2節 四倍性コムギにおける擬似分枝穂および過剰護穎遺伝子の 

マイクロサテライトマッピング 

Microsatellite mapping of genes for sham ramification and extra glume  

in spikelets of tetraploid wheat 

 

第 1項 緒言 

小穂軸が伸長し，正常な穂より多くの小花を形成する穂を擬似分枝穂という．六倍性

コムギ T. vavilovii (BBA
u
A

u
DD) では典型的な形態であることから “vavilovii type” と

呼ばれることもある．四倍性コムギにおいては，擬似分枝穂形質を誘発した 

“vavilovoid” 変異体がいくつか報告されている．Barabas (1959) はガンマ線照射によ

り誘導した T. carthlicum Nevski (2n = 4x = 28, BBA
u
A

u
) の vavilovoid 変異体が単一

の劣性遺伝子によって決定されているとした．また，D’Amato et al. (1964) は T. durum

の vavilovoid 変異体を誘導し，この形質も単一の劣性遺伝子により決定されていると

した．Desai (1968) は T. durum から，細い稈と短い芒，難脱穀性の特徴をもつ

vavilovoid 変異体を誘導し，Upadhaya and Swaminathan (1969) はスペルト型の穂を

もつ T. durumに属する系統 T. pyramidale (Del.) Perc.の vavilovoid変異体を見出した．

Castagna et al. (1993) は T. monococcum (A
m

A
m

) の伸長した小穂軸節をもつ二つの

変異体を育成した． 

通常，コムギの小穂には護穎が左右に1枚ずつ形成されるが，2枚ずつ形成され，さ

らに擬似分枝穂を伴う変異体をUdachin and Shakhmedov (1976, 1977) はT. turgidum 

k-11597の中から見出し，T. jakubzineri Udacz. et Schachm.と命名した．k-11597は1924

年にN. I. Vavilovによってアゼルバイジャンにおいて採集された系統である．護穎が過

剰に形成される特徴は，ホーリーグラス (Holy grass; Hierochloe odorata L.) やキャナ

リーグラス (canary grass; Phalaris canariensis Linnaeus)，クサヨシ (reed canary grass; 
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Phalaris arundinacea L.) などを含むカラスムギ連 (Aveneae) においてみられるが，コ

ムギ連ではT. jakubzineriにおいてのみみられる．これらの形質を決定する遺伝子の位

置は判っていない．本節ではT. jakubzineriのもつ特徴的形質を過剰護穎  (extra 

glume) と名付けた．  

USDA - The National Small Grains Collection (NSGC) 

(http://www.ars-grin.gov/npgs/acc/acc_queries.html) のデータベースには保存されて

いるコムギ系統の穂あるいは種子の写真が掲載され，品種の穂の特性を知ることがで

きる．このwebサイトからT. jakubzineriの特性によく似る系統T. turgidum PI 67339を見

出した．この系統は擬似分枝穂形質をもつが過剰護穎をもたない．また，T. 

jakubzineriにおける擬似分枝穂形質は穂の全体に現れるのに対し，PI 67339におい

ては，穂の下部に多く現れるのが特徴である．T. jakubzineriとPI 67339のもつ擬似分

枝穂遺伝子が同一であるかは定かではなかった．真性分枝穂遺伝子bhは2A染色体

短腕上に座乗するが (Klindworth et al. 1990a, b, Klindworth et al. 1997, Haque et al. 

2012)，分枝穂系統R107とT. jakubzineri PI 585014の交雑後代の観察の結果，bh遺伝

子と擬似分枝穂遺伝子は対立関係になかった (未発表)． 

本節では，T. jakubzineriのもつ擬似分枝穂と過剰護穎遺伝子およびPI 67339のもつ

擬似分枝穂遺伝子の連鎖関係について検討した． 

 

第 2項 材料と方法 

植物材料 

擬似分枝穂形質の遺伝解析のため 4 系統の四倍性コムギを用いた (Table Ⅲ-2-1, 

Fig.Ⅲ-2-1)．3 系統の擬似分枝穂系統 (T. jakubzineri PI 585014，T. jakubzineri 

R101-03および T. turgidum PI 67339) および正常穂の系統 T. durum LD222である．

PI 585014および PI 67339の種子は USDA-ARS (National Small Grain Collection, 
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Aberdeen, Idaho, USA) より取り寄せ，R101-03 は P. Martinek 博士 (Agricultural 

Research Institute Kromeriz, Ltd., Kroměříž, Czech Republic) より分譲いただいた．

PI 585014および R101-03は有芒であり，過剰護穎形質をもつ．一方，PI 67339は無

芒であり非帯白性である． 

PI 67339を胚のう親，PI 585014を花粉親とした F2を育て，擬似分枝穂，過剰護穎，

芒および帯白性形質の分離を記録した．PI 585014 を胚のう親，LD222 を花粉親とし

た F2およびR101-03を胚のう親，LD222を花粉親とした F2 を育て，5A染色体の連鎖

地図作製に用いた．また，PI 585014/LD222 F2の擬似分枝穂および過剰護穎形質を

もつ個体を胚のう親，LD222 を花粉親とした B1F2を育て，擬似分枝穂，過剰護穎およ

び芒形質の分離を記録した．さらに，PI 67339 を胚のう親，LD222 を花粉親とした F2

を育て，擬似分枝穂，過剰護穎および帯白性の分離を記録し，連鎖地図作製に用い

た．全 5集団の F2および両親系統は茨城大学農学部の実験圃場で栽培した． 

 

擬似分枝穂遺伝子および過剰護穎遺伝子の連鎖地図作製  

PI 585014/LD222，R-101-03/LD222および PI 67339/LD222の F2の各幼苗の葉か

ら DNA を抽出した．擬似分枝穂遺伝子の座乗位置はそれぞれ未知であったので，

連鎖解析の結果をもとに，座乗する可能性のある A および B ゲノムの染色体腕に特

異的なマイクロサテライトマーカーを用い，連鎖地図を作製した．PCR 条件および

PCR産物の電気泳動，増幅した断片の検出方法は第 2章の記述と同様である． 

 

第 3項 結果 

擬似分枝穂，過剰護穎，非帯白性および芒の遺伝 

PI 67339/PI 585014 F1の表現型は PI 67339型に似た擬似分枝穂形質を示し，同一

の遺伝子によりこの形質が決定されていると考えられた．しかし，142 個体の F2におい
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て，正常穂：PI 67339 型 (擬似分枝穂/過剰護穎無し) ：PI 585014 型 (擬似分枝穂/

過剰護穎有り) は 76：32：34 (χ
2
 = 1.374, df = 2, 0.1<p<0.5) に分離し，9：3：4の分離

比に適合した (Table Ⅲ-2-2)．また，正常穂：PI 585014型は 108：34 (χ
2
 = 0.085, df = 

1, 0.5<p<0.9)，正常穂：PI 67339型は 102：40 (χ
2
 = 0.761, df = 1, 0.1<p<0.5) に分離し，

それぞれ 3：1 の比に適合した (Table Ⅲ-2-3)．この結果は，T. jakubzineri および PI 

67339 のもつ擬似分枝穂遺伝子が異なり，いずれも単一の劣性遺伝子であることを示

した．したがって，T. jakubzineriにおける擬似分枝穂遺伝子を shr1 (sham ramification 

1) とし，遺伝子型は shr1shr1Shr2Shr2 であるとした．また，PI 67339における擬似分

枝穂遺伝子を shr2 (sham ramification 2) とし，遺伝子型は Shr1Shr1shr2shr2 である

とした．F2 の分離は  9 Shr1-Shr2- ：3 Shr1-shr2shr2 ：4 (3 shr1shr1Shr2- + 1 

shr1shr1shr2shr2) であり，Shr1遺伝子は Shr2遺伝子に対して上位性の効果をもつと

考えられた (Table Ⅲ-2-2)．また，過剰護穎無し：過剰護穎有りは 108：34 (χ
2
 = 0.085, 

df = 1, 0.5<p<0.9)，帯白性：非帯白性は 102：40 (χ
2
 = 0.761, df = 1, 0.1<p<0.5)，芒無

し：芒有りは 102：40 (χ
2
 = 0.761, df = 1, 0.1<p<0.5) に分離し，それぞれ 3：1の比に適

合した (Table Ⅲ-2-3)．連鎖解析の結果，shr1 遺伝子と芒抑制遺伝子 B1 の遺伝子

座間の組換え価は 0.39であった．また，shr1遺伝子と非帯白性遺伝子wIは独立の関

係にあった (Table Ⅲ-2-4)． 

PI 585014/LD222 F2 において，穂の形態は 101 正常穂： 37 擬似分枝穂 (χ
2
 = 

0.242, df = 1, 0.5<p<0.9) に分離し，過剰護穎は 101無し：37有り (χ
2
 = 0.242, df = 1, 

0.5<p<0.9) に分離した (Table Ⅲ-2-3)．いずれも 3：1 の分離比に適合し，shr1 およ

び過剰護穎遺伝子 exg (extra glume) がそれぞれ単一の劣性遺伝子であることを確

認した．また，shr1遺伝子は exg遺伝子と完全連鎖した (Table Ⅲ-2-4)． 

PI 585014/LD222 BC1F2 において，正常穂：擬似分枝穂および過剰護穎無し：過剰

護穎有りはいずれも 206：80 (χ
2
 = 1.347, df = 1, 0.1<p<0.5) に分離し，芒の有無につ
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いては 206無し：80有り (χ
2
 = 1.347, df = 1, 0.1<p<0.5) に分離し，いずれも 3：1の分

離比に適合した (Table Ⅲ-2-3)．また，shr1 と B1の遺伝子座間の組換え価は 0.36 と

なったことから，shr1 遺伝子は 5A 染色体長腕上の B1 遺伝子と連鎖する (Table Ⅲ

-2-4)． 

R101-03/LD222 F2 において，正常穂：擬似分枝穂および過剰護穎無し：過剰護穎

有りはいずれも 104：39 (χ
2
 = 0.394, df = 1, 0.5<p<0.9) に分離し，芒の有無について

は 111無し：32有り (χ
2
 = 0.524, df = 1, 0.1<p<0.5) に分離した (Table Ⅲ-2-3)． 

PI 67339/LD222 F2 においては，正常穂：擬似分枝穂および帯白性：非帯白性の分

離はいずれも 239：79 (χ
2 

= 0.004, df = 1, p>0.9) となり，3：1の比に適合した (Table 

Ⅲ-2-3)．この結果より，PI 67339 の擬似分枝穂形質および非帯白性形質は単一の劣

性遺伝子により決定されていることを確認した．連鎖解析の結果，shr2遺伝子は 2B染

色体短腕上の wI遺伝子と独立の関係にあった (Table Ⅲ-2-4)． 

 

擬似分枝穂および過剰護穎遺伝子の連鎖地図作製 

PI 585014/LD222 BC1F2における shr1および B1遺伝子の組換え価 (0.36) から，

shr1 遺伝子が 5A 染色体上に座乗することが示唆された．連鎖解析の結果をもとに，

各染色体腕に特異的な少数のマーカーを用い連鎖を検討していった結果，shr1 遺

伝子は 5A染色体上，shr2遺伝子は 2A染色体上のマーカーと連鎖し，連鎖地図作

製に至った (Fig.Ⅲ-2-2)． 

shr1および exg遺伝子は PI 585014/LD222 F2および R101-03/LD222 F2において

完全連鎖し 5A 染色体長腕上のマーカーXbarc319 と最も密接に連鎖した (それぞ

れ 3.0 cMおよび 4.3 cM)．2集団において shr1/exg遺伝子周辺のマーカーの順番に

違いが見られたが， shr1/exg 遺伝子は 5A 染色体長腕上に座乗する．PI 

67339/LD222 F2において shr2遺伝子は 2A染色体長腕上において Xwm819および
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Xwmc794の間に，それぞれ 18.4 cM，19.3 cMの距離で連鎖した． 

 

第 4項 考察 

本節では，四倍性コムギにおいて2つの型の擬似分枝穂形質があり，基本的に2劣

性遺伝子によって決定されることを明らかにした．そのうちshr1遺伝子はexg遺伝子と

完全連鎖していることから，2つの型の形質の判別は過剰護穎の有無であるため決し

て困難ではない．非帯白性を決定するwI遺伝子は2B染色体上に存在することが

Yoshiya et al. (2011) によって報告されている．PI 67339/PI 585014 F2におけるPI 

585014型および帯白性形質の分離はshr1/exgとwI遺伝子が独立であることを示した 

(Table Ⅲ-2-4)．PI 67339/PI 585014 F1の表現型は，優性の法則に従い正常穂を示

すと考えられたが，PI 67339型の擬似分枝穂を示した．PI 585014/LD222 F1，

R101-03/LD222 F1およびPI 67339/LD222 F1の穂型はいずれも正常型であった．す

なわち，F1の遺伝子型がShr1shr1Shr2Shr2およびShr1Shr1Shr2shr2であれば正常型

［Shr1Shr2］となり．Shr1shr1Shr2shr2ではPI 67339の穂型に類似した．一方で，PI 

585014/PI 67339 F2は正常型：PI 67339型：PI 585014型が9：3：4となり二遺伝子によ

る表現型の分離比に適合した．34個体のPI 585014型の中にshr1/exgとshr2形質の両

方をもつ組換え型が8個体存在した (Fig.Ⅲ-2-3)．これらの個体は，過剰護穎形質を

確認したためPI 585014型とした．この8個体は共通して擬似分枝穂形質の発現が不

安定であり，小穂の先端が縮れ，小穂の内部に潜り込むような形質を示した．2つの

擬似分枝穂遺伝子がいずれも劣性ホモ型の場合生じると考えられた． 

T. jakubzineri において5A染色体長腕上でshr1/exg遺伝子と連鎖したマーカーのう

ちXbarc319，Xgwm179およびXgwm126は，Cp1遺伝子  (Kosuge et al. 2008) や

Rht12遺伝子 (Korzun et al. 1997) 近傍のマーカーと共通する．したがって，Cp1遺
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伝子を有するANW22Aや，Rht12遺伝子を有するANW16Cなどを利用し，5A染色体

上におけるshr1/exg遺伝子との連鎖関係をさらに詳細に調べることができるだろう． 

擬似分枝穂は小穂軸が伸長し通常より多くの小花を着生する．この付加的な小花に

稔性がある場合，植物のシンク能は増加する．2つの擬似分枝穂形質に関する研究は

準同質遺伝子系統を育成し，それを利用したアプローチが適切である． 
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第 5項 要約 

擬似分枝穂は真性分枝穂に似ているが，小穂軸が伸長し，正常な穂より多くの小花

を形成する．四倍性コムギにおいてはT. jakubzineri Udacz. et Schachm. (2n = 4x = 28, 

BBA
u
A

u
) PI 585014，R101-03および T. turgidum L. PI 67339がこの形質をもつことが

見出されている．T. jakubzineriの擬似分枝穂の小穂では左右に 2枚ずつ護穎を形成

する “過剰護穎” が存在する．マイクロサテライトマーカーを用いた関連遺伝子マッピ

ングによって，T. jakubzineri における擬似分枝穂形質は 5A 染色体長腕上の shr1 

(sham ramification 1) 遺伝子，PI 67339における擬似分枝穂形質は 2A染色体長腕

上の shr2 (sham ramification 2) 遺伝子が決定することを明らかにした．擬似分枝穂の

遺伝子型は T. jakubzineri においては shr1shr1Shr2Shr2，PI 67339 においては

Shr1Shr1shr2shr2であり，T. durum LD222においては Shr1Shr1Shr2Shr2である．また，

shr1遺伝子は過剰護穎遺伝子 exg (extra glume) と完全連鎖し，いずれも単一の劣性

遺伝子であった．shr1/exg遺伝子は，5A染色体長腕上のマーカーXbarc319と密接に

連鎖し，shr2 遺伝子は 2A 染色体長腕上において Xwm819 および Xwmc794 の間に

存在していた． 

  



 

50 

 

Table Ⅲ-2-1. Plant materials used in this study 

Species 
(Chromosome number, Genome type) 

Plant name Gene (Chromosome) 

T. jakubzineri  

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) 

PI 585014
 a
 shr1 

exg 

B1 (5A) 

 R101-03 b shr1 

exg 

B1 (5A) 

T. turgidum 

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) 

PI 67339 a shr2 

wI (2B) 

T. durum 

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) 

LD222 - 

Seeds were obtained from: 
a
 National Small Grain Collection (NSGC, Aberdeen, 

Idaho, USA), 
b
 Dr. P. Martinek (Agricultural Research Institute Kromeriz, Ltd. Genetics 

and Breeding, Kroměříž, Czech Republic) 

 

 

 

 

Table Ⅲ-2-2. Segregation of sham ramification in F2 of PI 67339/PI 585014 

Spikelet rachilla 

Total 

χ2 analysis 

Normal 

Elongated (9:3:4)  

df = 2 

(3:1) 

df = 1 
Without extra glume 

 (PI 67339 type)  
With extra glume 
 (PI 585014 type)  

76 32 34 142 1.374 - 
      

108 34 142 - 0.085 

Note:
 
Values for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) and 5.99 (df = 2), respectively. 
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Table Ⅲ-2-3. Segregation of sham ramification, extra glume, non-glaucousness and 

awnlessness in five F2 hybrids 

 
(1) Sham ramification 

Cross combination 
Spikelet rachilla 

Total 
χ2 analysis 

 (3:1)  Normal Elongated 

PI 585014/LD222 101 37 138 0.242 
PI 585014/LD222*2 BC1F2 206 80 286 1.347 
R101-03/LD222 104 39 143 0.394 
PI 67339/LD222 239 79 318 0.042 
 

(2) Extra glume 

Cross combination 
Extra glume 

Total 
χ2 analysis 

 (3:1)  Absent Present 

PI 585014/LD222 101 37 138 0.242 
PI 585014/LD222*2 BC1F2 206 80 286 1.347 
R101-03/LD222 104 39 143 0.394 
PI 67339/PI 585014 108 34 142 0.085 

 
(3) Non-glaucousness 

Cross combination 
Glaucousness 

Total 
χ2 analysis 

 (3:1)  Glaucous Non-glaucous 

PI 67339/LD222 239 79 318 0.004 
PI 67339/PI 585014 102 40 142 0.761 

 
(4) Awnlessness 

Cross combination 
Awn 

Total 
χ2 analysis 

 (3:1)  Awnless Awned 

PI 585014/LD222*2 BC1F2 206 80 286 1.347 
R101-03/LD222 111 32 143 0.524 
PI 67339/PI 585014 102 40 142 0.761 

Note: We did not record the segregations for awnlessness in the F2 of PI 

585014/LD222 and R101-03/LD222. Value for significance at p = 0.05; 3.84 (df = 1)
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Table Ⅲ-2-4. Linkage relationships among traits in five F2 hybrids 

Cross combination 
Locus 

Number of plants  
with phenotype 

χ2 value 
for linkage 

(df = 1) 

Recombi- 
nation rate 

A B AB Ab aB ab 

PI 585014/LD222 Shr1 Exg 101 0 0 37 151.66* 0 

R101-03/LD222 Shr1 Exg 104 0 0 39 160.86* 0 

PI 585014/LD222*2 BC1F2 Shr1 Exg 206 0 0 80 333.13* 0 

PI 67339/PI 585014 Shr1 B1 74 34 28 6 2.63 0.39 

PI 585014/LD222*2 BC1F2 Shr1 B1 161 45 45 35 16.49* 0.36 

PI 67339/PI 585014 Shr1 WI 77 31 25 9 0.08 0.48 

PI 67339/LD222 Shr2 WI 179 60 60 19 0.04 0.49 

Note: The recombination rate between two loci was calculated by the maximum 

likelihood method. Value for significance at p = 0.05; 3.84 (df = 1) 
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Fig.Ⅲ-2-1. The features of (a) spike and (b) spikelet of T. durum LD222, T. 

jakubzineri PI 585014, T. jakubzineri R-101-03 and T. turgidum PI 67339. 

The spikelet features indicate the rachilla elongation in the spikelet of PI 585014, 

R-101-03 and PI 67339, and a grain, a lemma and a glume(s) that constitute the first 

floret or the second floret were detached from the base. Arrowheads indicate the 

glumes in the spikelet 

  

(a) spike

(b) spikelet

LD222 PI 585014 R101-03 PI 67339
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Fig.Ⅲ-2-2. Linkage maps of the genes for sham ramification (shr1) and extra glume 

(exg) on chromosome arm 5AL and the gene for sham ramification (shr2) on 

chromosome arm 2AL. 

Arrows and a vertical line indicate putative position of centromere. The unit of 

distance is cM  
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Fig.Ⅲ-2-3. The feature of spike of recombinant in PI 585014/PI 67339 F2 supposed 

to have both shr1/exg and shr2 genes. 

The plant has the extra glumes and the unstably sham ramification 
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第 4章 穂の形態変異に関する研究 

第 1節 六倍性コムギにおける Screwed spike rachis遺伝子による形態的特性 

およびマイクロサテライトマッピング 

Microsatellite mapping of the gene for screwed spike rachis phenotype 

in Triticum aestivum L. 

 

第 1項 緒言 

Smoček (1991) によって穂軸がねじれ，小穂が穂軸の周りにらせん状に互生する

Screwed spike rachis (SCR) 変異形質が見出された．この形質は穂軸に小穂を効率

的に配置させ，隣接する小穂や種子間の発育競争を緩和し，より高い生産性を実現

できる可能性がある．SCR 形質を決定する遺伝子は 2 つあり，T. aestivum ZG K 

242-82から“Scr1”，イタリアのパンコムギ品種 Chiarnoから“Scr2”が繰り返し選抜により

得られた (Smoček 1991)．Scr1は穂と花柄にねじれを生じるが，Scr2は穂軸のみにね

じれが観察される．Vinod et al. (2009) は四倍性コムギ (T. durum) における小穂の

配置角度が単一の劣性遺伝子によって決定されていることを発見したが，SCR 形質と

は異なる特性と考えられる． 

Scr1遺伝子を有するコムギKM60-96およびKM304-97はいずれも草丈が低い傾向

にある．イネ (Oryza sativa L.) やテフ (Eragrostis tef (Zuccagni) Trotter)，シロイヌナ

ズナ (Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.) においては，細胞分裂期における紡錘体の

形成などに関わる微小管の異常が植物全体にねじれや半矮性化を引き起こすことが

知られ，α-tubulin 関連遺伝子のアミノ酸置換によって生じる (Furutani et al. 2000, 

Thitamadee et al. 2002, Buschmann et al. 2004, Ishida et al. 2007, Wang and Li 2008, 

Sunohara 2009, Jöst et al. 2014)．Jöst et al. (2014) は，テフにおいて，コルヒチンと同
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様に α-tubulinに特異的に結合し，微小管の形成を阻害することが知られる oryzalinや

propyzamide，微小管の重合を促進し安定化・過剰形成させる taxol (paclitaxel) を用

い，α-tubulin による遺伝変異であることを明らかにした．半矮性形質を決定する遺伝

子は農林 10号由来の Rht-B1bおよび Rht-D1b，アカコムギ由来の Rht8などが知られ

る．Rht-B1bおよび Rht-D1bをもつ変異体はジベレリンに対し非感受性であり，Rht8を

もつ変異体はブラシノステロイドに対し非感受性である． 

本節では，T. aestivum において SCR 形質を有する系統の形態的特性の評価およ

び Scr1 遺伝子のマッピングを行った．また，ねじれとともに生じる半矮性化が Rht-B1b

もしくは Rht-D1b，Rht8 により生じるのか，ねじれに関して戻し交雑を行うことで半矮性

形質の除外を試みると同時に，試薬反応試験やDNAマーカーを用いてこれらの遺伝

子の有無を確認した．さらに，α-tubulin1遺伝子との関連を α-tubulin特異性試薬反応

により探った． 

 

第 2項 材料と方法 

植物材料 

SCR 形質をもつ 2 系統の異なる六倍性コムギ T. aestivum KM60-96 および

KM304-97，正常穂を有する草丈の高い六倍性コムギ N67 および四倍性コムギ T. 

turgidum nigrobarbatum #517 (2n = 4x = 28, BBA
u
A

u
) を用いた (Table Ⅳ-1-1，Fig.

Ⅳ-1-1a, b)．また，ジベレリン酸感受性試験には半矮性遺伝子 Rht-D1bにおける N67

の準同質遺伝子系統 ANK-12を用いた．KM60-96は ZG K 242-82 より選抜された系

統であり，Slavko Borojević教授によって 1980年代に Kroměřížの種子コレクションか

らもたらされた．ZGは Zagreb (現在のCroatia)，Kは Svetka Korič博士によって作製さ

れたことに由来する (Korič 1980)．一方，KM304-97は ZG K 242-82/Hanaの雑種に

由来する．Hana は 1985 年にチェコ共和国において品種登録された系統である．した
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がって，KM60-96および KM304-97はごく近縁の Scr1遺伝子を有する系統と思われ

る．二つの SCR系統は P. Martinek博士 (Agricultural Research Institute Kromeriz, 

Ltd. Genetics and Breeding, Kroměříž, Czech Republic) より分譲いただいた．また，

N67 および ANK-12 は故 S. F. Koval 博士 (Institute of Cytology and Genetics, 

Siberian Division, Russian Academy of Science, Novosibirsk, Russia) より分譲いただ

いた． 

KM60-96を胚のう親，N67を花粉親とする F2，およびKM304-97を胚のう親，N67を

花粉親とする F2，KM60-96を胚のう親，#517を花粉親としたF2を育て，SCR形質の分

離を記録した．いずれも茨城大学農学部の実験圃場において秋播き栽培し，2012 年

から 2013年にかけて育てた．また，KM60-96/N67 BC2F2を 2014年から 2015年にか

けて育て，ねじれの有無，節間長を記録した． 

 

SCR系統の形態的特徴 

SCR 変異体 (KM60-96) および正常型 (N67) の登熟期，各系統 10 個体における

稈長，節間長，ねじれの程度を記録した．ねじれの程度の測定は，各節間もしくは穂

の基部の一点 (A点) から表皮の筋を次の節間もしくは穂の先端 (B点) までたどり，

紙面上に描いた円に A 点および B 点を垂直に落として記入し，分度器を用い角度を

求めた (°/cm)． 

半矮性遺伝子をもたないN67による戻し交雑によってRht-B1b，Rht-D1bおよびRht8

のような半矮性遺伝子は除外されると考えられるが，α-tubulin1 遺伝子変異は微小管

の異常によって植物体全体にねじれや半矮性化をもたらすことから，KM60-96/N67 

BC2F2の形態が SCRであって草丈が低ければ α-tubulin1遺伝子の効果による半矮性

形質である可能性もある． 
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半矮性遺伝子 Rht-B1b または Rht-D1b特異的なマーカーを用いた PCR 増幅 

KM60-96 および KM304-97 の草丈が低い要因が半矮性遺伝子 Rht-B1b または

Rht-D1bによるものか調べるため，対立遺伝子特異的な完全マーカー; Rht-B1b (BF - 

MR1)，Rht-D1b (DF - MR2)，Rht-B1a (BF - WR1) および Rht-D1a (DF2 - WR2) 

(Ellis et al. 2002, Nalini et al. 2005) (Table Ⅳ-1-2) を使用し，KM60-96，KM304-97，

N67および ANK-12における PCR増幅を確認した． 

PCR反応は反応液 (10 μl) の組成を 1×Ammonium Buffer (Mg free) (Ampliqon)，

2 mM MgCl2 (Ampliqon)，200 µM dNTP mix (Promega)，2.5 Unit Taq DNA 

polymerase (Ampliqon)，各 0.2 µM primer (Forwardおよび Reverse)，200 ng 核 DNA

および滅菌水とした．反応条件は最初に 94℃で 5分間の熱変性を行い，続いて 94℃

30秒間，65℃30秒間，72℃1分 20秒間を 7サイクル，1℃ずつアニーリング温度を下

げながらタッチダウン PCRを行い，94℃15秒間，58℃15秒間，72℃50秒間を 30サイ

クル行った． 

また，DF2-WR2の組み合わせにおいては，最初に 95℃で 5分間の熱変性を行った

後，94℃20秒間，58℃30秒間，72℃10秒間を 42サイクル，最後に 72℃で 2分間の

伸長反応とした．DNA増幅装置はGene Amp PCR System 2700 (Applied Biosystems) 

を用いた． 

増幅産物 5 µlを 6×Loading Buffer Double Dye (ニッポンジーン) 1 µlと混合し，TAE

緩衝液中の 2% アガロースゲルで電気泳動した (100V，30 分間)．DNA 分子量マー

カーは 100 bp DNA Ladder を用いた．電気泳動装置はサブマリンゲル電気泳動装置 

(Mupid-2plus，アドンバンス) を使用した．泳動後のゲルをエチジウムブロマイド溶液

に約 20分間浸漬して染色し，紫外線透過し撮影を行った． 

 



 

60 

 

半矮性遺伝子 Rht8特異的なマーカーを用いた PCR増幅 

KM60-96/N67 BC2F2の各幼苗の葉から DNA を抽出し，Rht8 遺伝子周辺マーカー

および Rht8連鎖マーカーXgwm261 (Korzun et al. 1998, Gasperini et al. 2012) を用い

遺伝子型を確認した (Table Ⅳ-1-3)．PCR反応に用いた反応液および反応条件は第

2章の記述と同様である． 

 

薬品処理に用いた試薬および生育条件 

ジベレリン酸 (ナカライ) は蒸留水に溶かし，epi-Brassinolide (≧85%，SIGMA)，

oryzalin (和光純薬)，propyzamide (和光純薬)および taxol (paclitaxel) (和光純薬) は

Dimethlsulphoxide (DMSO) (和光純薬) に溶かし反応試験に使用した．また，種子を

シャーレに播種し，一週間低温条件 (4℃) で発芽を揃え実験に用いた． 

ジベレリン酸に対する反応を見るため，KM60-96，KM304-97，N67 および ANK-12

を各 5個体，培養土を 6 cm入れたポットに播種し，常時点灯 (96 W) 24℃条件下で

育てた．播種後 5日目から 0.1 mM GA3溶液 (40 mg/l) (処理区) もしくは水 (対照区) 

を毎日灌水および葉にミスト散布し，処理開始から 12日目に草丈を測定した．処理開

始から 5日目における処理区ごとの各系統の草丈の写真を Fig.Ⅳ-1-3bに示す． 

epi-Brassinolide，oryzalin，propyzamideおよび taxolはいずれも，蒸留水に 0.7% 寒

天を電子レンジで加熱して溶解し，攪拌した後，冷却したものに加え，未処理区は処

理区の指示量と等量の DMSOを加えた． 

epi-Brassinolide，propyzamideおよび taxolについては 0～2 µMの濃度で 24℃常時

蛍光灯照射下 (300W) および 24℃暗黒下の 2 条件で 7 日間育成し，草丈と根長を

測定した． 

oryzalinに対する反応は 25℃14時間の蛍光灯照射下 (300W)，21℃10時間の暗黒

下の人工気象器内で，0，0.05および0.1 µMの濃度の培地で10日間育てた後，0 µM
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濃度の培地へ移動させ 6 日間育てた．各濃度条件につき KM60-96，N67 および

ANK-12を各 8～10個体育て，10日目，16日目に草丈を測った． 

epi-Brassinolide，oryzalin，propyzamideおよび taxolに対する反応はいずれも，各濃

度条件につき KM60-96，N67および ANK-12 を各 3～6個体育て評価した． 

 

Scr1 遺伝子の連鎖地図作製  

KM60-96/N67 F2世代の各個体および両親系統の葉身から抽出したDNAを Scr1遺

伝子のマッピングに用いた．五倍性雑種 KM60-96/#517 F2の分離から，Dゲノム染色

体上に遺伝子が座乗する可能性が低いと推察されたことから，AゲノムおよびBゲノム

染色体上のマイクロサテライトマーカーを用い，連鎖地図を作製した． 

 

第 3項 結果 

SCR変異体の形態的特徴 

Fig.Ⅳ-1-1a に KM304-97，KM60-96，#517 および N67 の穂の形態を示した．また，

各穂軸節から小穂を取り除き，穂軸のねじれを観察した (Fig.Ⅳ-1-1b)．KM60-96 の

穂軸は平均 19.1 °/cmのねじれを生じ，N67は平均 4.8 °/cmであった (Fig.Ⅳ-1-2a)．

Fig.Ⅳ-1-1dは第一節間のねじれを示し，Fig.Ⅳ-1-1eおよび fは Fig.Ⅳ-1-1dの黄色い

四角で囲んだ部分をさらに拡大した図である．赤い線は稈の表皮の筋を示している．

節間は第一節間に顕著なねじれがみられ，KM60-96は 17.3 °/cm，N67は 1.4 °/cmで

あった (Fig.Ⅳ-1-2a)．第二節間より下の節間に差は見られなかった．右巻き (上から

見たときに時計回り)，左巻き (上から見たときに反時計回り) ともにあり，ねじれの方

向に統一性はなく，個体内でも分げつ毎にねじれの方向が異なる場合もあった．SCR

変異体の穂のねじれは稈にも生じていたことから，Smoček (1991) が報告した二つの

ねじれに関する遺伝子 Scr1 および Scr2 のうち，Scr1 が KM60-96 および KM304-97
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の SCR形質を決定していることを確認した． 

SCR系統はN67に比べ短稈傾向にありKM60-96の草丈の平均は 96.1 cm，N67は

123.7 cm であった (Fig.Ⅳ-1-1c, Fig.Ⅳ-1-2b)．KM60-96 の第一節間長は平均 37.3 

cmでありN67は 57.5 cmであった．また，第二節間長の平均は，KM60-96は 22.0 cm，

N67は 30.9 cmであった (Fig.Ⅳ-1-2b)． 

 

SCR変異体の低い草丈は半矮性遺伝子 Rht-B1bまたは Rht-D1bに起因するか 

播種後 5日目から 0.1 mM GA3溶液の処理を開始し 12日目の草丈は，対照区に対

しKM60-96では1.6倍 (対照区23.3 cm，処理区37.2 cm)，KM304-97では1.4倍 (対

照区 26.5 cm，処理区 35.8 cm)，N67では 1.6倍 (対照区 24.3 cm，処理区 38.8 cm) 

高く，t 検定を用いた平均値の比較では 3 系統はいずれも 1% の有意水準で有意差

が認められた (Fig.Ⅳ-1-3a, b)．一方，ANK-12は顕著な差が見られなかった (対照区

20.9 cm，処理区 21.6 cm)．したがって，KM60-96，KM304-97および N67はジベレリ

ン酸に対し感受性を示した一方，ジベレリン酸非感受性半矮性遺伝子 Rht-D1bをもつ

ANK-12は非感受性を示した (Fig.Ⅳ-1-3a, b)． 

また，Rht-B1およびRht-D1の完全マーカーを使用し，対立遺伝子のバンドの有無を

確認した結果，KM60-96，KM304-97 および N67 には Rht-B1a および Rht-D1a のバ

ンドが検出された  (Fig.Ⅳ-1-3c)．したがって Rht-B1b および Rht-D1b 遺伝子は

KM60-96および KM304-97の半矮性の要因ではない． 

 

SCR変異体の低い草丈は半矮性遺伝子 Rht8に起因するか 

半矮性遺伝子Rht8の効果がSCR変異体の草丈の低さの要因となっているのか確認

するため，ブラシノステロイドに対する反応を観察した．0，0.1および 1 µMの濃度で 7

日間処理を行った．KM60-96 および N67 の草丈および根長はいずれも，濃度が濃く
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なるにつれ短くなったが，2系統間に顕著な差は見られなかった (Fig.Ⅳ-1-4)． 

KM60-96/N67 BC2F2の各個体から抽出したDNAを用い，Rht8遺伝子周辺のマイク

ロサテライトマーカー18 個  (Table Ⅳ -1-3) および Rht8 遺伝子連鎖マーカー

Xgwm261 との連鎖関係を調べるために多型を調べた．その結果，周辺マーカー18 個

のうち増幅した 14個のマーカーはすべて両親系統の KM60-96 と N67に多型がなか

った．一方，Xgwm261は両親系統間に明確な多型を示したが，80個体の BC2F2はす

べて N67 と同じ位置のバンドであった (Fig.Ⅳ-1-5a)． 

BC2F2世代の穂軸節のねじれは54 screwed：26 normalとなり3：1の比に分離した (χ
2
 

= 2.400, df = 1, 0.1<p<0.5) (Table Ⅳ-1-4)．Fig.Ⅳ-1-5bに screwedグループと normal

グループに分けた際のBC2F2世代における草丈の頻度分布を示した．screwedグルー

プにおける草丈の平均は 128.2 cm，一方 normalグループは 122.8 cmであり 5.4 cm

の差があった．t検定の結果，screwedグループおよび normalグループの 2グループ

間には 1% の有意水準で有意差があった．また，KM60-96の平均草丈は 96.1 cmで

あり，N67は 123.7 cmであった．これらの結果から，KM60-96は Rht8遺伝子をもつが，

2 回の N67 による戻し交雑の結果，BC2F2世代では Rht8 遺伝子が欠落し，半矮性形

質を示さなかったと考えられる．Fig.Ⅳ-1-5cに示すように，N67に比べ，穂の形態で選

抜した BC2F2個体には screwed形質が導入されていることから，準同質遺伝子系統の

作製は可能である．また，ねじれの方向はランダムであった． 

 

ねじれはα-tubulin1遺伝子変異に起因するか 

oryzalin，propyzamideおよび taxolに対する SCR変異体および正常型の反応から，

SCR変異体のねじれが α-tubulin1遺伝子に起因するか確認した． 

Jöst et al. (2014) によると，テフの半矮性遺伝子変異においては，α-tubulin1遺伝子

の変異と関連する oryzalin，propyzamideおよび taxolに対する特異的な反応があった．
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そこで，本節では，KM60-96およびN67の oryzalin，propyzamideおよび taxolに対す

る反応から，SCR変異体のねじれが α-tubulin1遺伝子に起因するか確認した． 

本実験においても同様に，対照区 (0 µM)，0.05および 0.1 µM oryzalinを含む培地

上で KM60-96 および N67 を 10 日間育て，草丈を測定した後に oryzalin を含まない

培地上へ移し 6日後の草丈を記録した (Fig.Ⅳ-1-6a, b)．その結果，2系統とも対照区 

(0 µM) に比べ 0.05 µM の濃度条件では草丈が短くなり，0.1 µM濃度ではさらに短く

なった．その後の oryzalinを含まない培地の草丈は，0.05 µMから移した 2系統とも生

長を取り戻し，KM60-96は 2.54 cm，N67は 3.53 cm生長した．0.1 µMから移した場合

は，KM60-96 は 1.10 cm，N67 は 3.09 cm 生長した (Fig.Ⅳ-1-6c, d)．高濃度の

oryzalinによる異常は KM60-96 のほうが大きかったと推定される． 

propyzamideの 0 (対照区)，0.25，0.5，1および 2 µMの濃度条件で 24℃常時蛍光

灯照射下 (300W) と 24℃暗黒下でそれぞれ 7 日間育て，草丈と根長を測定した．そ

の結果，明暗に関わらずKM60-96もN67と同様に濃度が高まるにつれ草丈および根

長は短くなった (Fig.Ⅳ-1-7a, b)．蛍光灯照射条件下では，propyzamide処理によって

特に根長が抑制された (Fig.Ⅳ-1-7c)．暗所では，草丈と根長の生長が特に 1および2 

µM条件において著しく抑制された (Fig.Ⅳ-1-7b, d)． 

KM60-96 と N67 を 24℃常時蛍光灯照射下 (300W) と 24℃暗黒下で taxol の濃度

を対照区 (0 µM)，2および 4 µM条件で，それぞれ 7日間育て，草丈および根長を測

定した．草丈においては，taxolを処理した際の系統間に大きな差は見られなかったが 

(Fig.Ⅳ-1-8a, b)，根長においては，taxol 処理によって 2 系統とも短い傾向にあった 

(Fig.Ⅳ-1-8c, d)． 

以上の結果をまとめると，KM60-96 と N67 の間では，oryzalin，propyzamide および

taxol に対する反応は明確な差がなかった．したがって，KM60-96 における SCR の変

異と α-tubulin1遺伝子変異を関連づける証拠は得られなかった． 
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Scr1 遺伝子のマッピング 

五倍性雑種 KM60-96/#517 F2の穂軸節のねじれは 110 screwed：32 normalで 3：1

の比に分離した (χ
2
 = 0.460, df = 1, 0.1<p<0.5) (Table Ⅳ-1-4)．この結果は Scr1遺伝

子が A もしくは Bゲノム染色体いずれかに座乗することを示唆した．KM60-96/N67 F2

は 103 screwed：35 normal (χ
2
 = 0.010, df = 1, 0.9<p<0.975)，KM304-97/N67 F2は 139 

screwed：38 normal (χ
2
 = 1.177, df = 1, 0.1<p<0.5) となり，いずれも 3：1の比に分離し

た (Table Ⅳ-1-4)．これらの結果は単一の優性遺伝子 Scr1 が穂軸のねじれを決定し

ていることを示した． 

マッピングには KM60-96/N67 F2およびAもしくは Bゲノム染色体の長腕，短腕それ

ぞれに特異的なマイクロサテライトマーカーを用いた．Fig.Ⅳ-1-9 に示すように，Scr1

遺伝子は 5B染色体長腕上の Xgwm191および Xgwm371
 に挟まれた位置に存在した．

その距離はそれぞれ 16.6 cM，13.2 cMであった． 

 

第 4項 考察 

SCR 形質は穂軸と第一節間が右巻きもしくは左巻きにねじれる形質である．穂軸の

ねじれは小穂を穂軸に効率的に配置させ，その結果，種子の生長空間を拡大できる

可能性がある．  

SCR形質は Smoček (1991) によって最初に発見され，Martinek and Bednář (1998) 

はコムギにおいて標準的ではない穂形態をもつ遺伝資源の一つとして報告した．しか

し，SCR 形質の活用例はまだない．近年，微小管に影響を与える変異がシロイヌナズ

ナの草丈を矮化させることが明らかとなった (Wang and Li 2008)．アクチンフィラメント

とともに微小管は植物の生長や発育の多くの過程における重要な構成要素である．微

小管に影響を与える変異体は植物の構造に影響を与える．α-tubulin1 遺伝子の非同

義的アミノ酸置換はイネの twisted dwarf 1 (tid1) 変異形質を生じ，葉のねじれを示す 
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(Sunohara et al. 2009)．また，同祖遺伝子によるシロイヌナズナの変異体は，地上部の

器官や根が短く，螺旋状に生長する特徴をもち，左巻きの変異体を生じた．

(Thitamadee et al. 2002, Ishida et al. 2007)．類似する形質は，シロイヌナズナにおいて

微小管結合タンパク質 (microtubule-associated proteins, MAPs) の変異によって生じ

る spiral 1 (spr1) や tortifolia 1 (tor1) がみつかっている (Furutani et al. 2000, 

Buschmann et al. 2004)． 

形態的特徴を評価することにより，KM60-96の第一節間長は正常型の約 60％，第二

節間長は正常型の約 70％の長さであった．植物全体のねじれと半矮性形質を同時に

もつ特徴は，α-tubulin1 遺伝子の変異に起因する可能性があるが，α-tubulin 特異性

試薬 (oryzalin，propyzamideおよび taxol) に対する反応試験によって，α-tubulin1遺

伝子の変異を示す肯定的な証拠は得られなかった．イネのような二倍性種においては，

α-tubulin1遺伝子の変異体は深刻な矮性化を生じ脆弱となる．Jöst et al. (2014) は四

倍性種のテフの半矮性形質は α-tubulin1遺伝子の突然変異であることを発見した．四

倍性種テフは二つの同祖染色体のうち，一方に α-tubulin1遺伝子変異が存在しても，

もう一方は正常であることから，同祖遺伝子の相互作用によって農業上有益な半矮性

形質となった，と考えられる．本節で用いたパンコムギは六倍性種であり，α-tubulin1

遺伝子の効果は穂軸および第一，第二節間長のねじれが現れたのみで，草丈は正

常な二つの同祖染色体により軽減されてしまった可能性もある．Farajalla and Quick 

(2007) は，T. aestivumにはα-tubulin遺伝子ファミリーがあり，それらが，多様に働き寒

冷条件順化していると考察した．これらの遺伝子のいくつかは第 5 同祖染色体上に存

在する．Scr1遺伝子は 5B染色体上にあるので，四倍性コムギに導入したとき，草丈に

矮性効果が存在するか検討することも興味深い． 

変異体はジベレリン酸に対し感受性を示し，完全マーカーによる増幅産物の有無か

らも，Rht-B1b および Rht-D1b 遺伝子に起因はしていなかった．また，epi-Brassinolide
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の反応は変異体と正常型の違いが明瞭ではなかったが，Xgwm261 マーカーによる増

幅産物の多型から KM60-96 に Rht8 遺伝子が存在することが明らかとなった．

KM60-96の Rht8遺伝子および Scr1遺伝子をN67に導入することを目的とし，穂軸の

ねじれの形質に注目した，N67 による 2 回の戻し交雑によって，Scr1 遺伝子と矮性効

果には関連性はなく，Rht8遺伝子が除外された (Fig.Ⅳ-1-5b)．したがって，Scr1遺伝

子をもつ準同質遺伝子系統の育成によって，穂のねじれの効果を草丈の影響を考慮

せずに検討できることを示している． 

五倍性雑種の分離において screwed：normalが 3：1に分離し，Scr1遺伝子が 5B染

色体長腕上に座乗したことから，SCR 形質を四倍性コムギへ導入することが可能であ

る．この Scr1 遺伝子の近くには倍数体進化の上で極めて重要な役割をもつ同祖染色

体対合を抑制する遺伝子 (Ph1) (Khan et al. 2011) が存在する．この遺伝子の抑制

は，野性コムギからパンコムギへの新しい有用な遺伝子の導入にかなり重要な実用性

をもつ (Rogalska et al. 2010)．もしそれが十分密接に Scr1遺伝子と連鎖し，対合の抑

制を生じる組換え個体を育成できるならば，SCR の発現が実用的な育種のために利

用可能な形態学的指標になると考えられる．本節では，Ph1遺伝子近傍のマーカーに

おいて多型が得られず，それ以上の分析は行えなかった．コムギにおいて，ねじれの

大きさが穂に着生する種子数を変えると考えられることから，今後，ｋ検定などのさらな

る研究を実施し，SCR形質の農業形質としての有効性を実証する必要がある．  
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第 5項 要約 

コムギにおいて，小穂は互生する．Screwed spike rachis (SCR) は穂軸がねじれるこ

とにより，小穂が穂軸の周りにらせん状に着生する自然突然変異形質である．穂の長

さが限られる時，穂当たりあるいは単位面積当たりの穀粒数，穀粒大の増加は収量性

を向上するための一つの方法である．しかし，穂内では種子の生長に伴って種子間に

空間的競争が起こる．SCR 形質は小穂を効率的に配置させることによって，空間内の

隣接する小穂や種子間の競争を回避し，高い生産性を実現できる可能性がある．また，

半矮性形質を併せもつことから，有用な農業形質として期待される．本節では SCR 変

異体の形態的特性ならびに SCR 形質を決定する遺伝子のマッピング，半矮性形質と

の関連を探った．SCR変異体のねじれは穂と第一節間に強く発現し，穂軸のねじれは

平均 19.1 °/cmに対し，正常型は平均 4.8 °/cmであり，第一節間のねじれは変異体が

17.3 °/cmに対し，正常型は 1.4 °/cmであった．矮化は第一節間長および第二節間長

に生じ，正常型の 6～7 割程度になった．ねじれと半矮性形質を同時にもつ効果が

α-tubulin1 遺伝子の変異に起因するか調べるため，特異性試薬  (oryzalin，

propyzamideおよび taxol) における反応試験を行ったが，α-tubulin1遺伝子の変異を

示す決定的な証拠を得られなかった．また，変異体はジベレリン酸に対し感受性を示

し，完全マーカーによる増幅産物の有無からも，Rht-B1b および Rht-D1b 遺伝子に起

因はしていなかった．DNAマーカーXgwm261を用いた解析により半矮性形質は Rht8

遺伝子に起因することが明らかとなった．また，変異系統を正常型の四倍性および六

倍性コムギと交配し，F2世代の分離からSCR形質が単一の優性遺伝子Scr1 (Screwed 

spike rachis 1) により決定されていることを示した．Scr1遺伝子は 5B染色体長腕上の

マイクロサテライトマーカーXgwm191およびXgwm371の間に座乗していた．矮性効果

が除外された戻し交雑集団は，ねじれの効果を草丈の影響を考慮せずに検討するこ

とを可能にする．  
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Table Ⅳ-1-1. Plant materials used in this study 

Species 

(Chromosome number, Genome type) 
Plant name Gene 

T. aestivum  KM60-96
 a
 Scr1 

(2n = 6x =42, BBA
u
A

u
DD) KM304-97

 a
 Scr1 

 Novosibirskaya 67 (N67) 
b
 - 

 ANK-12
 b

 Rht-D1b 

T. turgidum nigrobarbatum  

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) 

#517
 
 - 

T. durum  

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) 

LD222 - 

Seeds were obtained from: 
a
 Dr. P. Martinek (Agricultural Research Institute 

Kromeriz, Ltd. Genetics and Breeding, Kroměříž, Czech Republic), 
b
 Dr. S. F. 

Koval (Institute of Cytology and Genetics SB RAS, Novosibirsk, Russia) 
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Table Ⅳ-1-2. List of perfect markers used for verifying whether SCR mutant have 

the Rht-B1b and the Rht-D1b (Ellis et al. 2002, Nalini et al. 2005) 

Name Primer 

BF  GGTAGGGAGGCGAGAGGCGAG 

MR1 CATCCCCATGGCCATCTCGAGCTA 

DF  CGCGCAATTATTGGCCAGAGATAG 

MR2 CCCCATGGCCATCTCGAGCTGCTA 

WR1 CATCCCCATGGCCATCTCGAGCTG 

DF2  GGCAAGCAAAAGCTTCGCG 

WR2  GGCCATCTCGAGCTGCAC 
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Table Ⅳ -1-3. List of markers used for verified whether SCR mutant and 

KM60-96/N67 BC2F2 plants have the Rht8 (Gasperini et al. 2012) 

Marker Forward primer Reverse primer 

DG025 ACACGCACACATGAGCAAAT ACGGGTTCAGGAAGATGTTG 

DG032 AGGAGGCAGATGCAGAAGC CCTGATCAAGACACCGTAAGC 

DG035 CATATGGCAGGAGCAGGAGT TCCATCAGTCATAACCTCTTCTG 

DG048 GGAATGGCTTTTTCCCTGTT TGGCGATAAGCCTTGAAAAT 

DG057 TGGACTCAACCATTGGAGAA CGATCACTTGCTGTTGTTCA 

DG062 GCAGGCATGGTTACTTCCAT CCCTCTGACCTCCAGTTCC 

DG072 CGTTCAATGTCTGGATCGAC GGGTCACTGAGTTTCGCAAT 

DG086 TCAATGGCCATATTAAGGCTCTA AGCAATCTTTGTGTCCATATCAA 

DG087 GATCTGCACTGCTCCATCAA TCCACTGCGACATAAAACCA 

DG118 GCCTTCCGGAACAGGTACT GCAGCTAGGACCCTCAAATG 

DG236 CATCCAGACGCATGGATACT CCATGCTTTCCAGTTCTTCC 

DG241 TCCCTGCAGGCGTAAGTAAC GGGTCACTGAGTTTCGCAAT 

DG244 GTTCAGATCAGGCGAGGAAG GGAGGTCGTGATCGAGAAGA 

DG260 ACCATTGGCTCCCTTCAGTA TGGAGGCCTGATTCTGTTTC 

DG273 CTTGACGAGCTTGGAAATGG GCAACAAGTGCTTCTGTCGT 

DG274 GGAGTCGCAGCCTTTGTTC GCTCTCCATGTTAATTCCATGTACTC 

DG279 TGCTCAAGGGAAAGACCATC AAAGCCTGAGCCTGCTTCTA 

DG371 CCACTTGACAAGCAAATTAAGA ATCACGAGGCTGGTGTCG 
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Table Ⅳ-1-4. Segregation of screwed spike rachis in three F2 hybrids and a BC2F2 

hybrid 

Cross combination 
Screwedness 

Total 
χ

2
 analysis 

 (3:1)  Screwed Normal 

KM60-96/N67 103 35 138 0.010
NS

 

KM60-96/N67 BC2F2 54 26 80 2.400
 NS

 

KM304-97/N67 139 38 177 1.177
 NS

 

KM60-96/#517 110 32 142 0.460
 NS

 

Note: Value for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1).  
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Fig.Ⅳ-1-1. Spike and plant phenotypes of normal type and SCR type lines. 

 (a) The spike features of T. aestivum KM304-97, T. aestivum KM60-96, T. turgidum 

#517 and T. aestivum N67. Arrows indicate the direction of twisting. KM304-97 forms 

left-handed helix and KM60-96 forms right-handed helix. (Scale bar = 5 cm) 

 (b) Spike rachides where the spikelets were removed. Arrows indicate the direction 

of twisting. Both KM304-97 and KM60-96 form left-handed helices. (Scale bar = 5 

cm) 

 (c) Culm morphology of KM60-96 and N67. (Scale bar = 30 cm)  

 (d) Screwdness in the region of the 1st internode of KM60-96 and N67. (Scale bar = 

5 cm)  

 (e, f) Enlarged views of the regions of 1st internode of KM60-96 and N67 showed in 

yellow boxes of (d). Red lines indicate cell files in the epidermis. The alignment of 

epidermal cells in the normal type is almost straight, whereas in the mutant type this 

cell shows the screwedness. The distance between the horizontal axis of (e) is 1 cm. 

(Scale bar = 1 cm)  
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Fig.Ⅳ-1-2. Morphological characteristics of N67 and KM60-96. 

 (a) Twisting angle of the spike and internodes of N67 and KM60-96. Observation 

was made on 10 plants per line 

 (b) Length of spike and internodes of N67 and KM60-96. Observation was made on 

10 plants per line 
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Fig.Ⅳ-1-3. GA3 response of SCR and normal types. 

 (a) Effect of different levels of gibberellic acid (GA3) on the plant height length of 

KM60-96, KM304-97, N67 and ANK-12 plants grown in the pot for 12 days. Five 

plants per treatment were measured. Error bars indicate one standard deviation. A 

student’s t-test was used to generate the P-values. **; p<0.01 

 (b) The seedling phenotype of SCR mutants and N67 in 5-day-old treated with 0.1 

mM GA3. (Scale bar = 5 cm)  

 (c) PCR analysis of SCR and normal types. PCR products were separated on 2% 

agarose gels after amplification with the following primer sets: Rht-B1b (BF-MR1), 

Rht-B1a (BF-WR1), Rht-D1b (DF-MR2) and Rht-D1a (DF2-WR2). Lane 1, 2, 3 and 4 

indicate KM60-96, KM304-97, N67 and ANK-12, respectively  
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Fig.Ⅳ-1-4. Effect of different concentrations (0, 0.1 and 1 µM) of epi-Brassinolide 

on the shoot and root length of KM 60-96 and N67 plants grown in vitro for seven 

days. 

Plant height for light (a) and dark (b); and root length for light (c) and dark (d) grown 

plants. Three to six plants per treatment were measured. Values with the same letters are 

not significantly different at the p<0.05 level after t-test. Error bars indicate one 

standard deviation 
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Fig.Ⅳ-1-5.  

 (a) The PCR amplification profiles using Xgwm261 marker associated with Rht8 

gene. Lanes represent a size marker (M), KM60-96, N67, the SCR type plants and the 

normal type plants of the KM60-96/N67 BC2F2 (left to right) 

 (b) The histogram of culm length in KM60-96/N67 BC2F2 population. BC2F2 plants 

were classified by the spike types; normal and SCR. Dark and light gray triangles 

indicate mean values of culm length of normal group (122.8 cm) and SCR group 

(128.2 cm). The supposed genotype of SCR type was heterozygous Scr1scr1 or 

homozygous Scr1Scr1. Arrows indicate mean values of culm length for KM60-96 

(96.1 cm) and N67 (123.7 cm) 

 (c) The spike features of N67 and KM60-96/N67 BC2F2 plants. (Scale bar = 5 cm) 

Model above the figure shows the direction of twisting of each plant 
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Fig.Ⅳ-1-6. The response of SCR to different concentrations (0, 0.05 and 0.1 µM) of 

Oryzalin on the height of (a) KM 60-96 and (b) N67 plants grown for 10 days in the 

continuous light. Values with the same letters are not significantly different at the 

p<0.05 level after t-test. The height of seedlings transferred to the medium without 

Oryzalin and grown for an additional 6 days to recover from (c) 0.05 μM and (d) 0.1 

μM Oryzalin. A student’s t-test was used to generate the P-values. **; p<0.01 

Eight to 10 plants per treatment were measured. Error bars indicate one standard 

deviation 
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Fig.Ⅳ -1-7. Effect of different concentrations (0, 0.25, 0.5, 1 and 2 µM) of 

Propyzamide on the shoot and root length of KM 60-96 and N67 plants grown in vitro 

for seven days. 

Plant height for light (a) and dark (b); and root length for light (c) and dark (d) grown 

plants. Three to six plants per treatment were measured. Values with the same letters are 

not significantly different at the p<0.05 level after t-test. Error bars indicate one 

standard deviation 
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Fig.Ⅳ-1-8. Effect of different concentrations (0, 2 and 4 µM) of Taxol on the shoot 

and root length of KM 60-96 and N67 plants grown in vitro for seven days. 

Plant height for light (a) and dark (b); and root length for light (c) and dark (d) grown 

plants. Three to six plants per treatment were measured. Values with the same letters are 

not significantly different at the p<0.05 level after t-test. Error bars indicate one 

standard deviation 
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Fig.Ⅳ-1-9. Linkage map of the gene for screwed spike rachis (Scr1) on chromosome 

arm 5BL. 

Genetic distances are given in centiMorgans (cM). The putative locations of 

centromere are indicated by arrow 
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第 2節 日本在来品種“軍配”における密穂遺伝子のマッピング 

Genetic mapping of the gene for compact spike in Japanese club-like landraces 

“Gumbai” of common wheat 

 

第 1項 緒言 

六倍性コムギにおいて，穂軸の節間が短く穂の単位長さ当たりの種子数が増加する

密穂形態について 3つの主要な遺伝子 Q，Sおよび Cが知られている．Q遺伝子は，

穂の長さや形だけでなく，脱穀性や頴の硬さ，穂軸の折れやすさ，草丈，出穂期など

多面的な効果をもち (Huskins 1946, Unrau et al. 1950, Sears 1952, 1954, MacKey 

1954, Muramatsu 1963, 1979, 1985, 1986, Kato et al. 1999, 2003, Faris and Gill 2002, 

Faris et al. 2003, Simons et al. 2006, Zhang et al. 2011)，5A染色体上に座乗する．また，

Q遺伝子は植物特異的な転写因子である APETALA2 (AP2) ドメイン遺伝子の一つで

ある (Simons et al. 2006, Zhang et al. 2011)．T. sphaerococcumの密穂および丸い種

子は，3D，3Bおよび 3A染色体にそれぞれ座乗する s1，s2および s3遺伝子が決定し

ている (Sears 1947, Rao 1977, Koba and Tsunewaki 1978, Salina 2000)．クラブコムギ 

(T. compactum Host, 2n = 42, BBA
u
A

u
DD) の穂は一般的なコムギの穂より著しく小穂

間が密になる  (Rao 1973)．この形質は 2D 染色体上の優性対立遺伝子 C 

(Compactum) により決定されている (Johnson et al. 2008)．クラブコムギは商業的に栽

培されているが，その分布はアメリカ太平洋北西部，オーストラリア，ヨーロッパおよびト

ルコの一部に限定されている．主な理由の 1つは，これらの地域がクラブコムギにおい

て農業に最適な気候にあるためと考えられる．日本において T. compactum が実用的

に栽培された記録はない．日本在来品種の 1つである“軍配”は穂が密であり，平面が

軍配の形によく似ることから命名されたと推定される．5 品種 (中生軍配，木下小麦，

赤毛軍配，赤毛軍配 22，軍配 22) がこのグループに属し，いずれも山梨県を起源と
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する．“軍扇”と名付けられた品種も山梨県由来であり，軍配品種に類似する穂の形態

をしていたと推定されるが，その系統は保存されていない．これらの品種の遺伝的起

源，軍配の密穂を決定する遺伝子の位置および C 遺伝子との関係は判っておらず，

同祖遺伝子に起因するか明らかにすることは興味深い．四倍性および六倍性コムギ

において 5A 染色体上の遺伝子に決定される新しい密穂形質をもつ遺伝資源が見出

されている (Mitrofanova 1997, Kosuge et al. 2008, Kosuge et al. 2012)．Koval (1997) 

によってこれらの密穂遺伝子における準同質遺伝子系統が育成された．また，

Diederichsen et al. (2013) は北欧春コムギ T. aestivum Dalarna の密穂の変異体 

milturumcompactoidesを見出した． 

本節では在来の軍配品種のうち 5 品種の密穂遺伝子の染色体上の位置を決定し，

マイクロサテライトマーカーを用い連鎖関係を明らかにした． 

 

第 2項 材料と方法 

植物材料 

密穂形質の遺伝解析のため T. aestivum の日本在来品種である中生軍配，木下小

麦，赤毛軍配，赤毛軍配 22 および軍配 22 を六倍性コムギ N67 と交配した．また，密

穂遺伝子の対立性検定のため，中生軍配，ANK-38，ANK-15およびANBW 5Aを軍

配品種と交配した (Table Ⅳ-2-1, Fig.Ⅳ-2-1)．ANK-38 は Chinese Spring (CS) (T. 

compactum Poso 2D) から導入した密穂遺伝子 Cをもつ N67の準同質遺伝子系統で

あり，ANK-15は T. aestivum Skalaの squarehead spike変異体から導入した密穂遺伝

子をもつN67の準同質遺伝子系統である (Koval 1997)．この遺伝子 (仮にC
15とした) 

の座乗位置は明らかではない．また，ANBW 5Aは T. durum Altaiskaya Nivaの人為

突然変異体MA 17648から導入した密穂遺伝子 Cp1をもつ N67の準同質遺伝子系

統である (Kosuge et al. 2008)．N67，ANK-38および ANK-15は故 S. F. Koval博士 
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(Institute of Cytology and Genetics, Siberian Division, Russian Academy of Science, 

Novosibirsk, Russia) から分譲していただいた．2B 染色体のマイクロサテライトマーカ

ーの物理的座乗位置の決定のためCS，CS dt 2BL (2n = 40 + 2tL)，4系統のCS 2B染

色体短腕部分欠損系統および 4系統の CS 2B染色体長腕部分欠損系統を用いた．

染色体部分欠損系統の断片長 (FL) はそれぞれ 2BS-7 (FL = 0.89)，2BS-3 (FL = 

0.75)，2BS-1 (FL = 0.53)，2BS-11 (FL = 0.27)，2BL-11 (FL = 0.19)，2BL-7 (FL = 

0.48)，2BL-1 (FL = 0.69) および 2BL-6 (FL = 0.89) である．これらの CS染色体部分

欠損系統はカンサス州立大学 WGGRC (Wheat Genetic and Genomic Resources 

Center, Manhattan, Kansas, USA) より取り寄せた．全 27集団の F2および両親系統は

茨城大学農学部の実験圃場において栽培した． 

 

Cg遺伝子の連鎖地図および物理地図の作製 

N67/中生軍配 F2，両親系統および染色体部分欠損系統の各幼苗の葉から DNAを

抽出した．Cg 遺伝子のマッピングのため，コムギの 2A および 2B 染色体に特異的な

マイクロサテライトマーカーを用い，連鎖地図を作製した．PCR 条件および PCR 産物

の電気泳動，増幅した断片の検出方法は第 2 章の記述と同様である．物理地図作製

のため，連鎖地図にもとづいて Cg遺伝子と連鎖した 10個のマーカーを用い，欠損系

統の PCR増幅を確認した． 

 

第 3項 結果 

軍配品種の特徴 

5 品種の軍配品種の穂は全て，一般的な穂に比べ穂軸節間が短く，隣接する小穂

同士が密に接し上の小穂に押し倒されるような状態となり，全体的にずんぐりとした幅

広の穂型をしていた (Fig.Ⅳ-2-1)．これはクラブコムギと似た穂型である．中生軍配を
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除いて 4品種には芒があり，赤毛軍配および赤毛軍配 22は芒の色が赤かった．木下

小麦の穎の色は白く，他の 4 品種は赤い．種子色は全て赤色であった．また，軍配品

種はいずれも出穂が早く，10月 31日に播種したところ，翌年 5月 1日までに全ての品

種が出穂した． 

 

他の密穂遺伝子との対立関係 

4 品種 (木下小麦，赤毛軍配，赤毛軍配 22 および軍配 22) を中生軍配と交配した

F2 (各 152～172 個体) の穂は全て密穂形質であったことから，軍配品種の密穂遺伝

子は共通することが示唆された (Table Ⅳ-2-2)．また，ANK-15に 5品種の軍配品種を

それぞれ交配した F2 (各 149～171個体) の穂も全て密穂であった (Table Ⅳ-2-2)．そ

れは ANK-15 のもつ密穂遺伝子 C
15が軍配品種の密穂遺伝子と対立関係にあること

を示す．しかし，これらの穂型を比較すると，軍配品種の方がより密で，ANK-15 は密

の程度が弱い (Fig.Ⅳ-2-1)．これはANK-15の変異が複対立遺伝子であり，なおかつ

いくつかの遺伝子が関与して穂の形態に影響を及ぼしている可能性がある． 

一方，ANBW 5A と軍配品種における 5 集団の F2 (各 143～163 個体) および

ANBW 5A/ANK-15 F2の 175個体において密穂：正常穂が 15：1の分離比に適合し，

χ
2値は 0.007～0.448 (df = 1) であった (Table Ⅳ-2-2)．また，ANK-38 と軍配品種に

おける 5集団の F2 (各 147～341個体) および ANK-38/ANK-15 F2の 304個体の分

離比も密穂：正常穂が 15：1の分離比に適合し，χ
2値は 0.197～2.021 (df = 1) であっ

た (Table Ⅳ-2-2)．これらの結果は軍配品種の密穂遺伝子が，ANK-38 のもつ 2D 染

色体上の C遺伝子およびANBW 5Aのもつ 5A染色体上の Cp1遺伝子とは異なる遺

伝子座であることを示した． 
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軍配品種の密穂遺伝の連鎖地図作製 

N67 と軍配品種における 6集団の F1雑種の穂はいずれも密穂形質であったことから，

軍配品種の密穂は優性形質である．N67 との交雑 F2集団は全て密穂：正常穂が 3：1

の分離比に適合し，全集団を合計すると 1498個体において 1121密穂：377正常穂に

分離し，χ
2値は 0.022 (df = 1) となった (Table Ⅳ-2-3)．したがって，軍配品種のもつ

密穂遺伝子は単一の優性遺伝子である．この遺伝子を Cg (Compact spike of 

Gumbai) とした． 

対立性検定の結果から，CgはANK-15のもつC
15と同じ遺伝子座に座乗し，5Aおよ

び 2D 染色体に座乗しないことが推定された．しかし，2D 染色体に C 遺伝子をもつク

ラブコムギの穂に，軍配品種の穂はよく似ていることから，第 2同祖群染色体に座乗す

ると推定した．151個体のN67/中生軍配 F2を用い，2Aおよび 2B染色体に特異的な

マイクロサテライトマーカーと Cg 遺伝子の連鎖関係を調べた．Fig.Ⅳ-2-2 の連鎖地図

に示すように Cg遺伝子は 2B染色体長腕上の Xhbg410/Xhbg440および Xgwm47の

間に座乗し，周辺の連鎖関係は短腕末端側から Xbarc55 – (17.0 cM) – Xhbg405 – 

(17.1 cM) – Xhbg410 – (0.0 cM) – Xhbg440 – (18.1 cM) – Cg – (15.3 cM) – Xgwm47 – 

(3.8 cM) – Xhbg391 となった 

 

染色体部分欠損系統を用いた物理地図作製 

2B染色体連鎖地図においてCg遺伝子と連鎖した 10個のマーカー (Fig.Ⅳ-2-2) に

おける PCR 増幅の有無を Table Ⅳ-2-4 に示す．Torada et al. (2006) によると，

Xhbg410 および Xhbg440 は 2B 染色体動原体周辺領域に存在するが，Xhbg405，

Xhbg410およびXhbg440は 2BL-7 (FL = 0.48) と2BL-1 (FL = 0.69) の間の領域に存在した．

また，Xgwm47およびXhbg391は 2BL-1 (FL = 0.69) と 2BL-6 (FL = 0.89) の間の領域に存在

した．したがって，Cg遺伝子は Xgwm47および Xhbg410／Xhbg440の近くに連鎖することか
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ら，2B染色体長腕上の 2BL-7 (FL = 0.48) および 2BL-6 (FL = 0.89) の間の欠損部

位に存在する (Fig.Ⅳ-2-2)． 

 

第 4項 考察 

本節で用いた 5 品種の日本在来軍配品種の密穂形質はすべて 2B 染色体上の Cg

遺伝子によって決定されていた．Arbuzova et al. (1998) は，T. aestivum Skala の

squarehead spike変異体に由来するANK-15の密穂遺伝子C
15はCg遺伝子と対立関

係にあるとした．しかし，対立性検定の結果，C
15はCg遺伝子と対立関係にあった．木

下 小 麦 は  “KOMUGI – Wheat Genetic Resources Database 

(http://www.shigen.nig.ac.jp/wheat/komugi/) (2015/9/16 閲 覧 )” に お い て  T. 

compactum KU-1263 として登録されていることから，同一の系統であるか標本を比較

し確認する必要がある．Johnson et al. (2008) は染色体欠損系統を用い，クラブコムギ

のもつ C 遺伝子の詳細な座乗位置を調べた．しかし，C 遺伝子と完全連鎖もしくは隣

接したマーカーが動原体周辺部位 (C-2DS1およびC-2DL3) の染色体 binであること

から長腕もしくは短腕のどちらに座乗するか明確にできなかった．野生エンマーコムギ

において，Faris et al. (2014) によって見出された密穂形質における QTLは 2A染色

体長腕上に存在し，Cg 遺伝子は 2B 染色体長腕上に座乗すると考えられることからこ

れらはオーソログな遺伝子領域にある． 

雨天条件下で登熟中の密穂は，吸水率が正常穂に比べ約 25%高まる (King and 

Richards 1984)．したがって，登熟期と雨季が重なることは収穫量や品質に重大な影

響を与える．しかし，軍配品種は早生型であることから日本の梅雨期を避けることがで

きる．日本のコムギ系統には多様な変異がある．例えば，農林 10号由来のRht-B1bお

よび Rht-D1b，アカコムギ由来の Rht8および Saitama 27由来の Rht-B1dは世界的な

農業革命の原動力となった半矮性遺伝子であり，いずれも日本のコムギ品種が重要
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な提供親となった (Worland and Petrovic 1988, Borojevic and Borojevic 2005)．密穂

遺伝子 Cg をもつ軍配品種は山梨県において保存された自然突然変異体である．

Diederichsen et al. (2013) は Nordic Gene Bankにおいて保存されている T. aestivum 

Dalarnaの変異体 milturumcompactoides (NGB24306) を見出しており，これも自然突

然変異体である．NGB24306/ANK-38の F2は 198個体すべて密穂であったことから，

C 遺伝子と対立関係にある．軍配品種は，世界のコムギ育種に貢献してきた日本の遺

伝資源の一つとして，利用されることが期待される． 
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第 5項 要約 

“軍配”は日本在来のパンコムギとして分類される品種の一つである．日本の山梨県

を起源とした密穂をもつことから軍配と呼ばれる．クラブコムギの穂 (T. compactum, 2n 

= 42) は優性対立遺伝子 Compactum (C) の働きにより正常なコムギの穂より顕著に

密になる．軍配品種の密穂を制御する遺伝子の知見はわずかであり，C 遺伝子や同

祖遺伝子に起因するかの決定に関心がもたれていた．本節では，5 品種の軍配品種

を用い，他の密穂コムギとの対立性検定，連鎖地図および物理地図の作製を行った．

軍配品種と N67 の F2集団は密穂：正常穂が 3：1 の比で分離したことから，密穂形質

が単一の優性遺伝子により決定されていることが明らかとなり，この遺伝子を Cg
 

(Compact spike of Gumbai) と命名した．対立性検定の結果，Cg遺伝子は 2D染色体

上のC遺伝子および 5A染色体上のCp1遺伝子とは対立関係になかった．マイクロサ

テライトマーカーを利用し，N67/中生軍配 F2において Cg遺伝子が Xhbg410/Xhbg440

とXgwm47に挟まれた2B染色体長腕上に座乗することを示した．また，染色体部分欠

損系統を用いた物理地図の作製により 2BL-7 (FL = 0.48) および 2BL-6 (FL = 0.89) 

の間の領域に存在した．  
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Table Ⅳ-2-1. Plant materials used in this study 

Plant name Original source of gene Gene (Chromosome) 

Nakate Gumbai a local variety Cg 

Kinoshita Komugi a local variety Cg 

Akage Gumbai a local variety Cg 

Akage Gumbai 22 a local variety Cg 

Gumbai 22 a local variety Cg 

Novosibirskaya 67 (N67)
 a
  - 

ANK-38 a
 T. compactum C (2D) 

ANK-15 a
 a mutant of T. aestivum ‘Skala’ C15 

ANBW 5A MA 17648, a mutant of T. durum  

‘Altaiskaya Niva’  

Cp1 (5A) 

Seeds were obtained from: a Dr. S. F. Koval (Institute of Cytology and Genetics, Siberian 

Division, Russian Academy of Science, Novosibirsk, Russia) 
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Table Ⅳ -2-2. Allelic relationships among compact spike phenotypes in F2 

populations 

Cross combination 
Spike 

Total 
χ2 value 

(15:1) Compact Normal 

Nakate Gumbai/Kinoshita Komugi 172 0 172 - 

Nakate Gumbai/Akage Gumbai 152 0 152 - 

Nakate Gumbai/Gumbai 22 156 0 156 - 

Nakate Gumbai/Akage Gumbai 22  153 0 153 - 

Total 633 0 633 - 

ANK-15/Nakate Gumbai  149 0 149 - 

ANK-15/Kinoshita Komugi 171 0 171 - 

ANK-15/Akage Gumbai 151 0 151 - 

ANK-15/Gumbai 22 155 0 155 - 

ANK-15/Akage Gumbai 22  152 0 152 - 

Total 778 0 778 - 

ANBW 5A/Nakate Gumbai 154 9 163 0.148 

ANBW 5A/Kinoshita Komugi 142 8 150 0.215 

ANBW 5A/Akage Gumbai 139 9 148 0.007 

ANBW 5A/Gumbai 22 136 7 143 0.448 

ANBW 5A/Akage Gumbai 22  135 8 143 0.105 

ANBW 5A/ANK-15 165 10 175 0.086 

Total 871 51 922 0.812 

ANK-38/Nakate Gumbai 316 25 341 0.681 

ANK-38/Kinoshita Komugi 141 8 149 0.197 

ANK-38/Akage Gumbai 140 7 147 0.556 

ANK-38/Gumbai 22 146 6 152 1.375 

ANK-38/Akage Gumbai 22  146 8 154 0.293 

ANK-38/ANK-15 291 13 304 2.021 

Total 1180 67 1247 1.637 

Note: Value for significance at p = 0.05; 3.84 (df = 1)   

 

Table Ⅳ-2-3. Segregation for compact spike phenotype in five F2 populations of 

N67/Japanese landraces “Gumbai” 

Cross combination 
Spike 

Total 
χ2 value 

(3:1) Compact Normal 

N67/Nakate Gumbai 253 86 339 0.025 

N67/Kinoshita Komugi 234 90 324 1.333 

N67/Akage Gumbai 259 92 351 0.274 

Akage Gumbai/N67 151 45 196 0.435 

N67/Gumbai 22 115 32 147 0.819 

N67/Akage Gumbai 22 109 32 141 0.399 

Total 1121 377 1498 0.022 

Note: Value for significance at p = 0.05; 3.84 (df = 1)   
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Table Ⅳ-2-4. Deletion-based mapping of ten polymorphic markers in chromosome 

2B. 

(+) indicates the presence of PCR product, and (-) indicate the absence of PCR product 

 
Line 

CS 2BS-7 2BS-3 2BS-1 2BS-11 dt 2BL 2BL-11 2BL-7 2BL-1 2BL-6 

FL 1.00 0.89 0.75 0.53 0.27 0.00 0.19 0.48 0.69 0.89 

 

 

2BS 

 

 

Xgwm154 + + - - - - + + + + 

Xgwm148 + + + - - - + + + + 

Xbarc18 + + + + - - + + + + 

Xwmc272 + + + + - - + + + + 

Xbarc55 + + + + + - + + + + 

 

 

2BL 

 

 

Xhbg405 + + + + + + - - + + 

Xhbg410 + + + + + + - - + + 

Xhbg440 + + + + + + - - + + 

Xgwm47 + + + + + + - - - + 

Xhbg391 + + + + + + - - - + 
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Fig.Ⅳ-2-1. Spike features of five landraces of “Gumbai”, Novosibirskaya 67 (N67), 

ANK-38, ANK-15 and ANBW 5A 
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Fig.Ⅳ-2-2. Linkage map of compact spike gene Cg of “Gumbai” landrace on 

chromosome 2B (left) and Chromosome 2B deletion-based physical map (right). 

Triangles in the linkage map indicate putative position of centromere. The unit of 

distance is cM 
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第 5章 葉の生長変異に関する研究 

第 1節 四倍性コムギにおける葉耳を決定する遺伝子のマッピング 

Genetic mapping for the genes governing liguled formation in tetraploid wheat 

 

第 1項 緒言 

コムギの葉は葉身，葉鞘，葉耳および葉舌と呼ばれる 4つの部位から構成されている．

葉耳は葉身と葉鞘の間で蝶つがいのような役割を果たす肥厚した部位であり，葉身が

より水平姿勢を維持しながら生長することを可能にする．葉舌は葉鞘の先端から稈に

沿って立ち上がる薄い膜状の表皮組織である．葉耳および葉舌を欠損する “無葉耳” 

変異体は，葉身が稈を包み直立するように生長する． 

二倍性イネ科作物における無葉耳変異はトウモロコシ (Zea mays L.) の lg1遺伝子 

(Ahn and Tanksley 1993)，イネ (Oryza sativa L.) の lg遺伝子 (Causse et al. 1994)，オ

オムギ (Hordeum vulgare L.) の li 遺伝子 (Pratchett and Laurie 1994)，ライムギ 

(Secale cereale L.) の al遺伝子 (Korzun et al. 1997) のように単一の劣性遺伝子によ

って決定されている． 

一粒系コムギ (T. monococcum, 2n = 2x = 14, A
m

A
m

) の無葉耳形質も，単一の劣性

遺伝子によって決定されている (Multani et al. 1992)．一方，二倍性野生種タルホコム

ギ (Ae. tauschii, 2n = 2x = 14, DD) の無葉耳形質は単一の優性遺伝子 Lg
t によって

決定されている (第 6 章第 1 節)．六倍性コムギにおいては 2B 染色体上の Lg1 

(Liguleless 1) 遺伝子および 2D染色体上の Lg2 (Liguleless 2) 遺伝子のいずれかが

存在すると葉耳が形成される (McIntosh and Baker 1968)．四倍性コムギ (T. durum) 

においては単一の劣性遺伝子が無葉耳形質を決定するとされていたが (Ausemus et 
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al. 1946, Bagnara and Rossi 1972, Bagnara et al. 1972)，2B染色体上のLg1遺伝子およ

び 2A染色体上の Lg3 (Liguleless 3) 遺伝子のいずれかが存在すると葉耳が形成され

る (Watanabe et al. 2004)．すなわち，Lg1遺伝子座および Lg3遺伝子座がともに劣性

ホモ型になるとき無葉耳となる．Lg3 遺伝子の染色体座乗位置は遺伝子型 

lg1lg1Lg3Lg3 をもつ遺伝資源が得られず明らかではなかった．この要因の一つは，葉

耳をもつ T. durumの遺伝子型は Lg1Lg1lg3lg3であり，マッピングが困難なためであった．

Watanabe et al. (2004) により野生エンマーコムギ T. dicoccoides Körn (2n = 4x = 28, 

BBA
u
A

u
) および栽培エンマーコムギ T. dicoccon Schrank (2n = 4x = 28, BBA

u
A

u
) に

は Lg3 遺伝子が存在することが明らかとなり，これらの系統を用いることにより，遺伝子

型 lg1lg1Lg3Lg3 を有する準同質遺伝子系統が育成された． 

本節では系統 ANW 12E (lg1lg1Lg3Lg3) および ANW 12F (Lg1Lg1lg3lg3) を用い，葉

耳を決定する Lg3および Lg1遺伝子をマッピングした． 

 

第 2項 材料と方法 

植物材料 

葉耳形質の遺伝解析のため 3 系統の四倍性コムギを用いた  (Table Ⅴ-1-1, 

Fig.Ⅴ-1-1)．T. durum LD222を遺伝背景とする準同質遺伝子系統 ANW 12Eおよび

ANW 12Fはそれぞれ遺伝子型が lg1lg1Lg3Lg3およびLg1Lg1lg3lg3であり，正常な葉耳

をもつ．無葉耳突然変異系統 T. durum PI 370751の遺伝子型は lg1lg1lg3lg3であり，種

子は USDA-ARS (National Small Grain Collection, Aberdeen, Idaho, USA) より取り寄

せた． 

PI 370751を胚のう親，ANW 12Eを花粉親とした F2，および PI 370751を胚のう親，

ANW 12Fを花粉親とした F2を育て，それぞれ Lg3および Lg1遺伝子の連鎖地図作製

に用いた．2集団のF2および両親系統は茨城大学農学部の実験圃場において栽培し
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た． 

 

葉耳を決定する遺伝子の連鎖地図作製  

PI 370751/ANW 12E F2，PI 370751/ANW 12E F2および両親系統の各幼苗の葉から

DNAを抽出した．Lg3および Lg1遺伝子のマッピングのため，それぞれコムギの 2Aお

よび 2B 染色体に特異的なマイクロサテライトマーカーを用い，連鎖地図を作製した．

PCR 条件および PCR 産物の電気泳動，増幅した断片の検出方法は第 2 章の記述と

同様である． 

 

第 3項 結果 

PI 370751/ANW 12E F2 において葉耳の有無は，164有り：43無しに分離し，3：1の

分離比に適合した (χ
2 
= 1.973, df = 1, 0.1<p<0.25) (Table Ⅴ-1-2)．2A染色体長腕上

のマイクロサテライトマーカーを Lg3遺伝子のマッピングに用いた．連鎖地図は二つの

断片に分かれ，Lg3 遺伝子は多型のあった 7 つのマーカーのうち 4 つと連鎖し，

Xgwm312 から 18.6 cM 末端側に連鎖した (Fig.Ⅴ-1-2a)．また，同じ集団を用い，2B

染色体のマーカーとの連鎖関係を調べたところ，多型のあった 13 個のマーカーはい

ずれも Lg3遺伝子と連鎖しなかった (Fig.Ⅴ-1-2c)． 

PI 370751/ANW 12F F2において葉耳の有無は，147有り：45無しに分離し，3：1の分

離比に適合した (χ
2 
= 0.250, df = 1, 0.5<p<0.75) (Table Ⅴ-1-2)．2B染色体長腕上の

マイクロサテライトマーカーを Lg1遺伝子のマッピングに用いた．連鎖地図は二つの断

片に分かれ，Lg1 遺伝子は多型のあった 13 個のマーカーのうち 9 つと連鎖し，

Xgwm47から 17.5 cM末端側に連鎖した (Fig.Ⅴ-1-2d)．また，同じ集団を用い 2A染

色体のマーカーと連鎖関係を調べたところ，多型のあった 7 個のマーカーはいずれも

Lg1遺伝子と連鎖しなかった (Fig.Ⅴ-1-2b)．  
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第 4項 考察 

本節では，準同質遺伝子系統 ANW 12E (lg1lg1Lg3Lg3) および ANW 12F 

(Lg1Lg1lg3lg3) を用い，葉耳を決定するLg3およびLg1遺伝子をマッピングした．2遺伝

子の座乗する第 2 同祖群染色体長腕領域は，トウモロコシの lg1 遺伝子 (Ahn and 

Tanksley 1993)，イネの lg遺伝子 (Nagao and Takahashi 1952, Causse et al.1994)，オ

オムギの li遺伝子 (Pratchett and Laurie 1994)，ライムギの al遺伝子 (Korzun et al. 

1997)，ソルガムの lg-1遺伝子 (Zwick et al. 1998) およびタルホコムギの Lg
t遺伝子 

(第6章第1節) の座乗領域と一致する．したがって，葉耳の存在はイネ科植物内で幅

広く同祖遺伝子によって決定されている．T. durum では遺伝子型が Lg1Lg1lg3lg3 で

あり，一遺伝子 Lg1 により葉耳の発現が決定される (Watanabe et al. 2004)．一方，T. 

dicoccoides および T. dicoccon では遺伝子型が Lg1Lg1Lg3Lg3 であり，2 遺伝子 Lg1

および Lg3 が葉耳の発現を決定する．四倍性および六倍性コムギへの進化の過程の

どの時点で生じた変異であるのかは不明である． 

葉耳の有無を含む，葉の形態や着生する順番はホメオティック遺伝子によって決定

されている (Alvarez-Buylla et al. 2000)．頂点分裂組織の knotted1遺伝子の発現抑制

は葉の形成に必要不可欠であることが知られるが，knotted ファミリーに属す遺伝子の

発現を低下させ，葉の発達を中断させる変異体は，主にMyb-likeサブファミリーのホメ

オティック遺伝子が関与している (Theodoris et al. 2003, Hay and Hake 2004)．トウモロ

コシにおける葉の表現型の発現は DNA 結合タンパク質 liguleless1 (lg1) および

liguleless2 (lg2) の相互作用によって調節されている (Becraft and Freeling 1991)．

LG1は SBP (SQUAMOSA Promoter Binding Protein) ドメインを含む推定転写因子を

コードし (Moreno et al. 1997)，LG2は bZIP (basic-leucine zipper) 転写因子をコードし

ている (Walsh et al. 1998)．LG1遺伝子を用いた比較遺伝学的解析において，オオム
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ギ (Rossini et al. 2006) およびソルガム (Zwick et al. 1998) における推定候補領域

が特定された．また，イネの無葉耳変異体 (oslg1) は T-DNA 挿入集団より単離およ

び同定され，OsLG1 は SBP 転写因子ドメインを含むタンパク質をコードしていた (Lee 

et al. 2007)．本節で用いた準同質遺伝子系統はトウモロコシやイネ，オオムギにおけ

る無葉耳形質についての情報をもとに，倍数性コムギにおいて，さらなる分子遺伝学

的研究を可能にするだろう． 
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第 5項 要約 

コムギにおける無葉耳形質は，個体の全ての葉身において葉耳と葉舌を欠損する．

四倍性コムギにおいては，二つの優性遺伝子 (Lg1 および Lg3) が，葉耳の存在を決

定し，両方の遺伝子型が劣性ホモ型であると無葉耳形質となる．Lg3 遺伝子の染色体

座乗位置は 2A 染色体上にあると考えられているが，遺伝子型 lg1lg1Lg3Lg3をもつ遺

伝資源が得られていなかったため，明らかではなかった．本節では，準同質遺伝子系

統ANW 12E (lg1lg1Lg3Lg3) およびANW 12F (Lg1Lg1lg3lg3) を用い，葉耳を決定する

2遺伝子のマッピングを試みた．Lg3遺伝子は四倍性無葉耳コムギ PI 370751 と ANW 

12Eの F2において，2A染色体長腕上の Xgwm312から 18.6 cM末端側に連鎖した．

また，Lg1遺伝子は PI 370751/ANW 12Fの F2において，2B染色体長腕上のXgwm47

から 17.5 cM末端側に連鎖した．四倍性コムギにおける葉耳を決定する 2遺伝子は，

トウモロコシ，イネ，オオムギ，ライムギ，ソルガムおよびタルホコムギと相同な遺伝子に

よって決定されている可能性がある． 
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Table Ⅴ-1-1. Plant materials used in this study 

Species 
(Chromosome number, Genome type) 

Plant name Ligule 
Suggested 

genotype 

T. durum ANW 12E Present lg1lg1Lg3Lg3 

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) ANW 12F Present Lg1Lg1lg3lg3 

 PI 370751 a Absent lg1lg1lg3lg3 

Seeds were obtained from: a National Small Grain Collection (NSGC, Aberdeen, Idaho, USA)  
 
 

Table Ⅴ-1-2. Segregation of the ligule trait in two F2 hybrids 

Cross 
Ligule 

Total 
χ2 analysis1 

Present Absent (3:1) 

PI 370751/ANW 12E 164 43 207 1.973 

PI 370751/ANW 12F 147 45 192 0.250 
1) 

Value for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) 
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Fig.Ⅴ-1-1 The plant features of T. durum LD222, ANW 12E, ANW 12F and PI 

370751 (a) at heading, and (b) at the seedling stage 

 

(b)

ANW 12E ANW 12FLD222 PI 370751

(a)
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Fig.Ⅴ-1-2 Linkage maps for Lg3 on chromosome arm 2AL (a, b) and Lg1 on 

chromosome arm 2BL (c, d). 

Distances are shown in cM. Arrows indicate putative positions of centromeres 
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第 2節 六倍性コムギにおける葉身の形成を阻害する 

突然変異遺伝子のマッピング 

Genetic mapping of the mutant gene conferring interrupted development of  

leaf blade in Triticum aestivum L. 

 

第 1項 緒言 

作物において，土壌窒素 (Pang et al. 2014) やリン (Ryan et al. 2014) の摂取量が

増えると作物栄養利用効率が向上し，雑草との生長競争にも有利となる．このために

は，幼苗期においてより葉を大きくすることが重要であり，それが個体のバイオマスや

葉面積の増加につながる (Coleman et al. 2001, Zhang L. et al. 2014)．Zhogin et al. 

(1985) は T. aestivumの一品種 Polukarlikovaya 49から葉が萎縮した突然変異体を作

出した．この変異は，生育速度が第三葉期ごろから遅くなり，葉の形成が深刻に阻害

され，それに伴い有効分げつ数，穂の長さや小穂数の減少，草丈の矮化などが生じる．

植物は生長に伴って葉面積が拡大することが一般的であり，葉が萎縮すると生育維持

や生長速度に深刻な問題を引き起こす．Mitrofanova (1994) はこの形質が単一の劣

性遺伝子によって決定されていることを確認し，rlb (reduced leaf blade) と命名した．

Koval (1997) は春コムギ T. aestivum N67を遺伝的背景とする rlb形質に関する準同

質遺伝子系統 ANK-31 を育成した．rlb 遺伝子は葉身形成に関する負の決定因子で

あり，育種において有益ではないことから，これまで注目されてこなかった．しかし，葉

身の形成の決定的な要因を明らかにするうえでは重要な遺伝子と考えるので，本節で

はマイクロサテライトマーカーを用いて rlb遺伝子をマッピングし，ANK-31の利用の可

能性を検討した． 
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第 2項 材料と方法 

植物材料 

実験には六倍性コムギ T. aestivum CS および N67の 2系統および N67を遺伝背景

とした rlb 形質に関する準同質遺伝子系統 ANK-31 を用いた  (Table Ⅴ-2-1, 

Fig.Ⅴ-2-1)．ANK-31 の葉は rlb 遺伝子によって幼苗期から深刻な阻害を受ける一方

でCSやN67の葉は正常である．N67およびANK-31は故 S. F. Koval博士 (Institute 

of Cytology and Genetics, Siberian Division, Russian Academy of Science, Novosibirsk, 

Russia) から分譲していただいた．ANK-31は自殖によって種子を充分に採取すること

が困難であることから，系統維持には正常個体と同程度の稔性をもつ雑種

ANK-31/N67のヘテロ個体を用いた (遺伝子型：Rlbrlb)．これらは全てN67の遺伝的

背景である．ヘテロ型個体は N67 と同程度の草丈となるが，葉の縁に切れ込みが入り，

先端が巻く特徴があるので，ホモ型との判別が容易である (Fig.Ⅴ-2-1e, f)．登熟期 

(Zadoks scale: 92) (Zadoks et al. 1974) にANK-31とN67の各 5個体における草丈お

よび節間長を測定した．ANK-31/N67 のヘテロ個体  (Rlbrlb) を胚のう親，CS 

(RlbRlb) を花粉親として交配し，得られた F1個体のうち，葉の先端の巻き具合や葉の

縁の切れ込みの有無の判定に基づいてヘテロ型の個体 (Rlbrlb) を選抜し自殖した．

F2世代を 2013年から 2015年にかけて 2シーズンに茨城大学農学部の実験圃場で秋

播き栽培した． 

 

rlb 遺伝子の連鎖地図作製  

ANK-31/CS F2の葉を幼苗期および出穂期の 2度 ( = 回) 観察・記録した．DNAは

F2世代の各個体およびCSの葉身から抽出し，rlb遺伝子のマッピングに用いた．座乗

位置が未知であったので，コムギの A，Bおよび Dゲノムの全染色体腕に特異的なマ

イクロサテライトマーカーを用い，連鎖地図を作製した．PCR 条件および PCR 産物の
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電気泳動，増幅した断片の検出方法は第 2章の記述と同様である． 

 

第 3項 結果 

ANK-31 の葉身の生長は幼苗から出穂まで阻害され，出穂期にはまったく葉が残っ

ていなかった (Fig.Ⅴ-2-1g)．植物体は極端に小さく，穂長の平均はN67 (12.1 cm) に

対しANK-31 (2.5 cm) は20.7％，出穂期における平均草丈はN67 (120.7 cm) に対し

ANK-31 (43.7 cm) は 36.2％であった (Fig.Ⅴ-2-2a, b)．また，ANK-31の各節間長は

N67に対し，第一節間から第四節間まで順に 27.1%，43.7%，44.2%，39.8%となり全節

間長が短くなった (Fig.Ⅴ-2-2b)．721個体のANK-31/CS F2 の葉身の形態は，559正

常：162 rlbの比に分離した．χ
2検定の結果 3：1の分離比に適合し (χ

2 
= 2.464, df = 1, 

0.1<p<0.5)，rlb形質が単一の劣性遺伝子に決定されていることを示した．したがって，

コムギにおける A，B および D ゲノムの各染色体腕に特異的なマイクロサテライトマー

カーを適用し，rlb遺伝子との連鎖関係を調べた．その結果，6D染色体上の 5マーカ

ーが rlb 遺伝子と連鎖し，連鎖関係は短腕末端側から  Xbarc54 – (15.5 cM) –

Xgwm133 – (3.0 cM) – rlb – (10.7 cM) – Xgwm582 – (15.3 cM) – Xbarc96 – (9.1 cM) – 

Xbarc204 となった (Fig.Ⅴ-2-2c)． 

 

第 4項 考察 

F1 雑種を低い温度 (8-15℃) で育成したとき rlb 変異体は劣性であり，高い温度 

(18-20℃) で育成したとき優性を示す (Zhogin et al. 1985, Zhogin 1995)．このことはヘ

テロ型の発現が温度依存的であることを示す．本節では冬季に圃場で育成し，F1は正

常型であったので Zhogin et al. (1985, 1995) の結果と一致した．ANK-31/N67および

ANK-31/CS のヘテロ型は優性ホモ型や劣性ホモ型と区別することが容易である．rlb

遺伝子は植物個体の全生育過程において，反復器官である葉身の形成を全て阻害
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した．生育初期段階の葉身の生長はその後の植物体の形成に重要であり，葉面積は

生育に伴って増加する．したがって，全ての葉が萎縮することは生育維持や生長速度

に深刻な問題を引き起こす．その結果として rlb 変異体は草丈の矮性化も誘導し非常

に極端な形態となる．Sethi and Bhateria (1977) はオオムギ (Hordeum vulgare L.) に

おいて完全な不稔性の“reduced leaf-blade”変異体を得，この遺伝子を rlb とした．オ

オムギの rlb 変異体は第二，第三葉期に葉鞘の暗緑色化やちぢれ，葉耳の白色化を

示す．また，コムギの rlb 変異体と同様に葉身の萎縮や草丈，葉の長さ，幅，穂長，穂

当たりの小穂数に顕著な減少を生じる．オオムギのこの変異体は不稔であるため途絶

えたが，“葉身形成を阻害”する遺伝的要因がコムギやオオムギに存在することは分類

学上非常に重要である． 

本節では，コムギにおける rlb遺伝子が 6D染色体長腕上にあることを明らかにした．

rlb 遺伝子は幼苗期から成熟期まで反復的に葉身を萎縮させる．その結果，草丈，穂

長，穂当たりの小穂数が極端に減少する．ANK-31は植物体の形態に深刻なダメージ

を与える葉身形成の負の決定因子を探るための有望なツールであり，稔実困難な rlb

変異体を維持するためにはANK-31/N67の雑種のヘテロ個体を利用することができる．

N67 と ANK-31のアイソジーニック対系統を利用して rlb遺伝子のシーケンスやクロー

ニング，さらには発現解析によって葉身の形成の決定因子や，葉身の生育過程の遺

伝子ネットワークの解析が展開できると期待される． 
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第 5項 要約 

葉身の生長は植物のライフサイクルにおける重要な制限要素の一つであり，生長初

期段階での葉の伸長が植物の形成に多大な影響を与える．T. aestivum の rlb 

(reduction of leaf blade) 変異体は葉身形成に深刻な障害を引き起こし，有効分げつ

数や小穂数の減少，穂の長さや草丈の縮小などをもたらす．ANK-31 (T. aestivum 

N67 を遺伝背景とした rlb の準同質遺伝子系統) と N67 の雑種のヘテロ個体には葉

の縁に切れ込みが入るという特徴があり，正常個体と同程度の稔性があることから rlb

変異体の系統維持に用いた． 

本節では葉身形成の負の決定因子を探るため，ANK-31 の利用の可能性を検討し

た．ANK-31は正常な系統より登熟期に草丈は 3分の 1程度，穂の長さは 5分の 1程

度となり，種子稔性は極めて低かった (一個体当たり 5～6 粒)．ANK-31/T. aestivum 

CS F2の葉身の形態は 559 正常： 162 rlbで 3：1の比に分離したことから，rlb形質は

単一の劣性遺伝子により決定されていることが示された．マイクロサテライトマーカーを

用いたマッピングの結果，rlb遺伝子は 6D染色体長腕上の Xgwm133 と Xgwm582の

間に座乗していた． 
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Table Ⅴ-2-1. Plant materials used in this study 

Species 

(Chromosome number, Genome type) 
Plant name Gene 

T. aestivum Chinese Spring (CS) - 

(2n = 6x =42, BBA
u
A

u
DD) Novosibirskaya 67 (N67) 

a
 - 

 ANK-31
 a
 rlb 

Seeds were obtained from: 
a
 Dr. S. F. Koval (Institute of Cytology and Genetics, 

Siberian Division, Russian Academy of Science, Novosibirsk, Russia) 
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Fig.Ⅴ-2-1. The plant features of (a) N67, (b) a homozygous recessive plant of the F2 

hybrid of ANK-31/CS, (c) CS and (d) ANK-31 at seedling stage, (e) a heterozygous 

ANK-31/N67 plant, some incisions on the leaf edge and are curled up the leaf tip，(f) 

the whole of plant of heterozygous ANK-31/N67 at booting stage and (g) a 

homozygous recessive plant at ripening stage 

 

   

(a) (b) (c)

(d) (e) (f) (g)
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Fig.Ⅴ-2-2. (a) The spike features of N67 and ANK-31, (b) the length of spike and 

internode of N67 and ANK-31at heading stage and (c) linkage map of rlb gene on 

chromosome arm 6DL. 

Arrow in (c) linkage map indicates putative position of centromere. The unit of 

distance is cM 
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第 6章 

第 1節 タルホコムギおよび合成コムギにおける突然変異に関する遺伝的解析 

Genetic analysis on mutant in Aegilops tauschii and synthetic hexaploid wheat 

 

第 1項 緒言 

コムギ祖先野生種であるタルホコムギは，コムギの新品種の開発において有用な遺

伝資源である．タルホコムギにおいて葉身に蝋質の粉を帯びる帯白性変異体 

(Glaucous mutant) はイランのアルボルズ山脈周辺で，京都大学カラコラム・ヒンズーク

シ学術探検隊 (KUSE: Kyoto University Scientific Expedition to Karakoram and 

Hindukush) によって採集された (Kihara et al. 1965)．Dudnikov (2011) はタルホコム

ギの帯白性変異系統の自然生育地に関して考察し，Watanabe et al. (2005) は帯白性

の抑制遺伝子 Iw2を 2D染色体短腕上にマッピングした． 

タルホコムギの穂軸は節で折れ，樽型の小穂を生じ，この特徴が和名の由来でもあ

るが，Metzger and Silbaugh (1968/1969) はKU2086の穂軸が丈夫で折れにくいことを

見出し，Watanabe et al. (2005) および Li and Gill (2006) はこの形質を決定する遺伝

子 Br
t
 (Brittle rachis in Ae. tauschii) は 3D染色体上にあるとした． 

タルホコムギ系統 KU20-9 から農業研究センターの牧野徳彦博士によって，Triple 

Glume Mutant，Liguleless Mutantおよび Lazy Mutantを含むいくつかのガンマ線照射

誘発における突然変異系統が育成された．Triple Glume Mutantは小穂において穂軸

と反対側に小穂を覆うような三枚目の護穎を生じる triple glume 形質をもつ．コムギ属

において，T. jakubzineriは 4枚の護穎を生じ (Udachin and Shakhmedov 1976, 1977)，

この形質を決定する exg (extra glume) 遺伝子は 5A染色体長腕上に座乗した (第 3

章第 2節)．Gowayed (2009) は小穂の片側に 1枚多く護穎を生じる third glume形質
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が T. turgidum convar. compositumの 12亜種，T. vaviloviiの 2亜種，T. dicocconの 5

亜種，T. durumの 5亜種，T. polonicumの 2亜種に存在することを見出した．Liguleless 

Mutantは葉身と葉鞘の境界にある葉耳と葉舌が形成されず，その結果，葉身は稈をく

るむように直立する．一般に二倍性イネ科作物において一対の劣性遺伝子が無葉耳

変異を決定している．イネ (Oryza sativa L.)，オオムギ (Hordeum vulgare L.)，トウモロ

コシ  (Zea mays L.)，ソルガム  (Sorghum bicolor L.) およびミナトカモジグサ 

(Brachypodium distachyon L.) における無葉耳遺伝子については，すでに原因遺伝

子が特定され，高い相同性をもつ SQUAMOSA PROMOTER-BINDING protein 

(SBP) ドメインが存在し，特にイネ (OsLG1)，トウモロコシ (ZmLG1) およびソルガム 

(Sb06g31290) の SBP ドメインは完全に一致する (Moreno et al. 1997, Zwick et al. 

1998, Rossini et al. 2006, Lee et al. 2007, Zhu et al. 2013)．イネにおいて，開いた穂 

(穂軸と枝梗の角度が大きい) をもつ野生種から，閉じた穂 (穂軸と枝梗の角度が小さ

い) をもつ栽培種への変化は，成熟した種子を落ちにくくし，開花の際に外から花粉

を受け取ることをさまたげ，自殖率を高くすると考えられ，この穂の開閉度合には無葉

耳遺伝子 oslg1が関わっている (Ishii et al. 2013, Zhu et al. 2013)．T. monococcumの

無葉耳形質も，単一の劣性遺伝子によって決定されている (Multani et al. 1992)．六

倍性コムギにおいては，McIntosh and Baker (1968) が 2B 染色体上の Lg1 

(Liguleless1) 遺伝子および 2D染色体上の Lg2 (Liguleless2) 遺伝子のいずれかが存

在すると葉耳が形成されるとした．四倍性コムギ (T. durum) の葉耳の存在は単一の

遺伝子が決定していると考えられていた (Ausemus et al. 1946, Bagnara and Rossi 

1972, Bagnara et al. 1972) が，2B染色体上の Lg1遺伝子および 2A染色体上の Lg3 

(Liguleless3) 遺伝子のいずれかが存在すると葉耳が形成される  (Watanabe et al. 

2004，第 5章第 1節)．Lazy Mutantは重力非感受性の変異体であると考えられるが，

詳しいことは明らかではない． 
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本節の目的はタルホコムギの triple glume および無葉耳形質を決定する遺伝子，お

よび合成コムギによって 2D 染色体上の Lg2遺伝子をマッピングすることである．また，

六倍性コムギ，タルホコムギおよび合成コムギの 2D染色体において，オオムギの無葉

耳遺伝子 HvLG と相同性の高い領域の塩基配列を比較し，遺伝子の特定を試みた． 

 

第 2項 材料と方法 

植物材料 

タルホコムギおよび合成コムギにおける突然変異形質の遺伝解析のため，6 系統の

タルホコムギ  (Triple Glume Mutant，Liguleless Mutant，G3489，KU2126, Lazy 

Mutant およびKU20-9)，2系統の六倍性コムギ (ANK-33およびN67) および 2系統

の四倍性コムギ (ANW 12Aおよび LD222) を用いた (Table Ⅵ-1, Fig.Ⅵ-1, 2, 3)．本

節で用いたタルホコムギおよび育成した合成コムギの表現型 (葉耳有り/無し，triple 

glume有り/無し，折れやすい穂軸/丈夫な穂軸，帯白性/非帯白性) を Table Ⅵ-2に示

す．KU20-9 および帯白性変異系統  KU2126 の種子は河原太八博士  (Plant 

Germplasm Institute, Kyoto University) より分譲いただいた．丈夫な穂軸をもつ変異

系統 G3489 は J. G. Waines 教授 (University of California, Riverside, California, 

USA) から，ANK-33 および N67 は故 S. F. Koval 博士 (Institute of Cytology and 

Genetics, Novosibirsk, Russia) (Koval 1997) から分譲された． 

G3489 を胚のう親，Triple Glume Mutant を花粉親とした F2，G3489 を胚のう親，

Liguleless Mutant を花粉親とした F2および KU2126を胚のう親，Liguleless Mutantを

花粉親とした F2を育て，triple glumeおよび無葉耳遺伝子の連鎖地図作製に用いた．

帯白性形質は出穂期において葉身に蝋質の粉を帯びるか，また，穂軸の折れやすさ

は成熟後自然に小穂が落下するかどうかで判別した． 

六倍性コムギにおける無葉耳準同質遺伝子系統 ANK-33 の遺伝子型評価のため，
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ANK-33を胚のう親，四倍性コムギにおける無葉耳準同質遺伝子系統ANW 12Aを花

粉親とした F2，ANK-33 を胚のう親，正常型の LD222 を花粉親とした F2，正常型の

N67を胚のう親，ANW 12Aを花粉親とした F2およびANK-33を胚のう親，N67を花粉

親とした F2を育て，葉耳の有無を記録した． 

 

合成コムギの育成 

合成コムギの形態を確認するため，ANW 12A を胚のう親，G3489 を花粉親とした

SynW-5，およびANW 12Aを胚のう親，KU2126を花粉親とした SynW-6を得た．また，

LD222を胚のう親，Liguleless-G3489を花粉親とした SynW-1を得，さらにN67を交配

して合成コムギを育てた．Liguleless-G3489 は G3489 を遺伝背景とした Liguleless 

Mutantの準同質遺伝子系統である． 

発芽したF1の染色体数を，酢酸カーミン染色による押しつぶし法を用い，21対 (2n = 

3x = 21, BAD) であることを確認した．非還元配偶子を形成して稔性のあった個体か

ら生じた F2 後代は，自然に染色体倍加し合成六倍性コムギを生じる．これを確認する

ため，発芽した F2 の根端細胞の染色体数を再び酢酸カーミン染色による押しつぶし

法で記録した． 

合成コムギの育成を通し見出された2D染色体上の葉耳の形成に関わる遺伝子の連

鎖地図作製のため，ANK-33を胚のう親，Syn-W5を花粉親としたF2を育てた．実験に

用いた材料は茨城大学農学部の実験圃場において栽培した． 

 

突然変異遺伝子の連鎖地図作製 

G3489/Triple Glume Mutant F2 ， KU2126/Liguleless Mutant F2 お よ び

ANK-33/SynW-5 F2，および両親系統の各幼苗の葉から DNA を抽出した．triple 

glume遺伝子のマッピングには 3D染色体，タルホコムギおよび六倍性コムギの葉耳の
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形成に関わる遺伝子のマッピングには 2D染色体に特異的なマイクロサテライトマーカ

ーを用い，連鎖地図を作製した．PCR 条件および PCR 産物の電気泳動，増幅した断

片の検出方法は第 2章の記述と同様である． 

 

推定無葉耳遺伝子領域の増幅 

3系統のタルホコムギ (Liguleless Mutant，G3489および KU2126)，2系統の六倍性

コムギ (ANK-33 および N67) および 2 系統の合成コムギ (SynW-5 および SynW-6) 

の 2D染色体上におけるオオムギの無葉耳遺伝子と相同な領域の配列を比較し，タル

ホコムギおよび六倍性コムギの葉耳の形成に関わる遺伝子の特定を試みた．なお，

SynW-5 の 2D 染色体は G3489 の 2D 染色体と共通であり，SynW-6 の 2D 染色体は

KU2126の 2D染色体と共通である． 

それぞれの系統について第 2章に示す方法によって DNAを抽出した．無葉耳遺伝

子 の 増 幅 は Simons et al. (2006) に 準 じ て 行 っ た ． “URGI” 

(https://urgi.versailles.inra.fr/blast/blast.php)(verified on 7 November) の blastn検索を，

オ オ ム ギ の 無 葉 耳 遺 伝 子 HvLG (Rossini et al. 2006) (AM117950; 

http://wheat.pw.usda.gov/cgi-bin/graingenes/report.cgi?class=sequence;name=AM1179

50) (verified on 31 October 2015) の塩基配列に対して実施した．HvLGの塩基配列

は全長 2138 bpであり，途中長めの SSRが存在するため遺伝子領域が 2つのコンティ

グに分かれる．その前半領域  (1～576 bp) と 90%の相同性をもつ配列を，

International Wheat Genome Sequencing Consortium (IWGSC) が公開している T. 

aestivum CS の 2D 染 色 体 長 腕 の 配 列 デ ー タ か ら 得 

(IWGSC_chr2DL_ab_k71_contigs_longerthan_200_9900868)，  “TaLG_CS_2DL” と

命名した．得られた全長 1971 bp の配列について primer 設計ソフト “Primer3” 

(http://bioinfo.ut.ee/primer3-0.4.0/)(verified on 9 November 2015) を用い，216 bpの
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重なりをもつ Fragment1 (973 bp) および Fragment2 (760 bp) を増幅させる primerを

作製した (Table Ⅵ-3)． 

PCRの反応液組成 (50 µl) は，1×Ammonium Buffer (Mg free) (Ampliqon)，2 mM 

MgCl2 (Ampliqon)，200 µM dNTP mix (Promega)，2.5 Unit Taq DNA polymerase 

(Ampliqon)，各 0.2 µM primer (Forwardおよび Reverse)，200 ng 核DNAおよび滅菌

水とした (Table Ⅵ-4)．サーマルサイクラーGeneAmp
®

 PCR System 2700 (Applied 

Biosystems) にセットし，Touch Down プログラムによって PCR を行った (Fig.Ⅵ-4)．

増幅産物 50 µlを 6×Loading Buffer Double Dye (ニッポンジーン) 10 µl と混合し，

TAE緩衝液中の 1% アガロースゲルで電気泳動した (50V，60分間)．電気泳動装置

はサブマリンゲル電気泳動装置 (Mupid-2plus，アドンバンス) を使用した．泳動後の

ゲルをエチジウムブロマイド溶液に約 20 分間浸漬して染色し，紫外線透過下で目的

のバンドの位置を確認し切り出した． 

 

無葉耳遺伝子の塩基配列の決定 

PCR産物を，FastGene
TM

 Gel/PCR Extraction kitでカラム精製し，Qubit
®

 fluorometer 

(Invitrogen) で濃度を測定した．シーケンス反応には BigDye
®

 Terminator v3.1 Cycle 

Sequencing Kit (Applied Biosystems) を用い，primer は無葉耳遺伝子の増幅時の

primerを用いた．反応液組成 (10 µl) を 5×SEQ Buffer (1.8 µl)，Big Dye V3.1 (1.0 

µl)，1 µM primer (1.6 µl) および 150-300 ng鋳型DNAとし滅菌水で反応液全体が 10 

µlになるようにした (Table Ⅵ-5)．反応液を 0.2 ml 96穴プレートに注入し，ボルテック

スによって約 5 秒間攪拌した後，サーマルサイクラーGeneAmp
®

 PCR System 2700 

(Applied Biosystems) にセットし，サイクルシーケンス反応を行った (Fig.Ⅵ-5)．シーク

エンス産物をエタノール沈殿により濃縮し，得られたPCR産物にHi-Di Formamide (20 

µl) を加え，DNAシーケンサー3130xl Genetic Analyzer (Applied Biosystems) を用い
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2つの断片について塩基配列を決定した． 

 

タルホコムギの Liguleless Mutant に見出された DNA 配列の 19 塩基の欠損を含む

primer の作製，増幅および連鎖地図作製 

Liguleless Mutant の 2D染色体において見出された DNA配列の 19塩基の欠損を

含む 132 bpの領域を挟む primer (“lg2DL_WT_19del _2F”および“lg2DL_WT_19del 

_2R”) を，Primer3 を用い作製した  (Table Ⅵ -6)．この primer 対をマーカー 

(Atlg2DL19del) として用いタルホコムギの無葉耳遺伝子との連鎖関係を調べるため，

KU2126/Liguleless Mutant F2において，増幅産物の分子量の差から遺伝子型を判別

し連鎖地図を作製した．また，G3489，KU2126，Liguleless Mutant，Triple Glume 

Mutant，Lazy Mutant および KU20-9 の各幼苗の葉から抽出した核 DNA において，

増幅産物の泳動パターンを調べた．PCR条件および PCR産物の電気泳動，増幅した

断片の検出方法は第 2章の記述と同様である． 

 

第 3項 結果 

triple glume および穂軸の折れやすさの遺伝および連鎖地図作製 

G3489/Triple Glume Mutant F1 には triple glume は見られなかったことから，triple 

glumeは劣性形質である．この形質を決定する遺伝子を trg (triple glume) と命名した．

F2における triple glumeと穂軸の折れやすさの形質の分離はいずれも 3:1の期待比に

適合し (それぞれ χ
2
 = 0. 955，χ2

 = 0.038)，2 遺伝子の組換え価は 0.207 となった 

(Table Ⅵ-7)．穂軸の折れやすさの遺伝子 Br
t は 3D 染色体上に座乗することから 

(Watanabe et al. 2005, Li and Gill 2006)，trg遺伝子も同染色体上に座乗することが示

唆された．したがって，3D 染色体特異的なマーカーを用い，trg 遺伝子との連鎖関係

を調べた．12 個の多型のあったマイクロサテライトマーカーは，Br
tと trg 遺伝子が 3D
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染色体長腕上に座乗することを示し，2遺伝子周辺の連鎖関係は，動原体から長腕末

端方向に Xgwm191 – (16.7 cM) – Br
t
 – (7.9 cM) – Xgwm645 – (15.7 cM) – Xgwm383 

– (16.4 cM) – Xwmc656 – (8.6 cM) – trg – (36.1 cM) – Xcfd211であった (Fig.Ⅵ-6)． 

 

タルホコムギにおける無葉耳，穂軸の折れやすさおよび非帯白性の遺伝と連鎖地図

作製 

G3489/Liguleless Mutant F1およびKU2126/Liguleless Mutant F1は葉耳が存在しな

かったことから，タルホコムギにおける無葉耳は優性形質である．この形質を決定する

遺伝子を Lg
t 
(Liguleless in Ae. tauschii) と命名した．G3489/Liguleless Mutant F2にお

ける無葉耳と穂軸の折れやすさの形質の分離はいずれも 3:1 の期待比に適合し (そ

れぞれ χ
2
 = 3.298，χ2

 = 1.133)，2遺伝子は独立の関係にあった (Table Ⅵ-8)． 

KU2126/Liguleless Mutant F2において，無葉耳形質の分離比は 3:1 の期待値に適

合した (χ
2
 = 0.002, df = 1) (Table Ⅵ-9)．一方，非帯白性形質の分離は，121非帯白

性：26帯白性に分離し，3:1の比に適合せず (χ
2
 = 4.193, df = 1)，帯白性の F2個体数

が期待値より少なかった．しかし，KU2126 のもつ帯白性形質は単一の優性遺伝子が

決定していることは明らかである (Watanabe et al. 2005)．2遺伝子の連鎖関係は，9：

3：3：1 の分離比に適合し，2D 染色体短腕末端上に座乗する帯白性抑制遺伝子 Iw2

と Lg
t遺伝子は独立の関係にあった．しかし，六倍性および四倍性コムギにおいて，葉

耳の存在を決定する遺伝子は第 2 同祖群染色体長腕上に座乗することから 

(McIntosh and Baker 1968, Watanabe et al. 2004)，Lg
tは 2D染色体長腕上に座乗する

可能性があった．多型のあった 2D 染色体特異的な 18 個のマーカーを用い Lg
tおよ

び Iw2 遺伝子をマッピングした．Lg
tは 2D 染色体長腕末端上のマーカーXbarc159 と

9.3 cMの距離で連鎖し，Iw2遺伝子はWatanabe et al. (2005) の結果と一致し，2D染

色体短腕末端上のマーカーXbarc124 と 13.0 cMの距離で連鎖した (Fig.Ⅵ-6)． 
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合成コムギの形態 

合成コムギ SynW-5 および SynW-6 はいずれも葉耳を形成した  (Table Ⅵ-2，

Fig.Ⅵ-3)．四倍性コムギでは Lg1および Lg3遺伝子がともに劣性ホモ型になるとき無葉

耳となることから，SynW-5および SynW-6の遺伝子型は A，Bゲノムは ANW 12Aに

由来し遺伝子型は lg1lg1lg3lg3 であり，D ゲノムは葉耳の有るタルホコムギに由来する

ため遺伝子型は Lg2Lg2であると考えられた．一方，SynW-1は無葉耳であり，この特性

は Liguleless Mutant のもつ優性の無葉耳遺伝子 Lg
t に由来することが示唆された 

(Table Ⅵ-2，Fig.Ⅵ-3c, d)．また，SynW-6は帯白性であり，KU2126のもつ劣性の帯白

性抑制遺伝子 iw2 に由来すると考えられた (Table Ⅵ-2)．SynW-1，SynW-5 および

SynW-6 の穂軸はいずれも丈夫だった．SynW-1 の丈夫な穂軸は Liguleless-G3489，

SynW-5 の丈夫な穂軸は G3489 のもつ br
t 遺伝子に由来すると考えられた．しかし，

SynW-6 の D ゲノムは穂軸の折れやすい KU2126 に由来するが穂軸は丈夫だった 

(Table Ⅵ-2)． 

 

六倍性コムギにおいて葉耳の存在を決定する遺伝子の遺伝および連鎖地図作製 

ANK-33/ANW 12A の F2は 283 個体全て無葉耳であった (Table Ⅵ-10)．一方，

ANK-33/LD222の F2において葉耳の有無は，245有り：71無しに分離し 3:1の比に適

合した (χ
2 
= 1.080, df = 1)．また，N67/ANW 12AのF2において葉耳の有無は，385有

り：19無しに分離し 15:1の比に適合した (χ
2 
= 1.650, df = 1)．ANK-33/N67の F2にお

いても 455葉耳有り：36葉耳無しに分離し 15:1の比に適合した (χ
2 
= 0.981, df = 1)．

これらの結果は ANK-33 の遺伝子型 が lg1lg1lg2lg2lg3lg3 であることを示した (Table 

Ⅵ-11)． 

ANK-33/SynW-5の F2は 141葉耳有り：51葉耳無しに分離し 3:1の比に適合した (χ
2 
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= 0.250, df = 1) (Table Ⅵ-10)．2D染色体に特異的なマーカーを用い，Lg2遺伝子と

の連鎖関係を調べた．18 個の多型のあったマイクロサテライトマーカーは，Lg2遺伝子

が 2D 染色体長腕上に座乗することを示した．Lg2遺伝子は 2D 染色体長腕上のマー

カーXbarc228および Xgdm6の間に，それぞれ 21.4 cM，13.0 cMの距離で連鎖した 

(Fig.Ⅵ-6)． 

 

2D 染色体における無葉耳遺伝子の塩基配列 

オオムギの無葉耳遺伝子 (HvLG) と相同なコムギの 2D 染色体長腕上の塩基配列

と，3系統のタルホコムギ (Liguleless Mutant，G3489および KU2126)，2系統の六倍

性コムギ (ANK-33およびN67)，2系統の合成コムギ (SynW-5および SynW-6) の配

列を比較した．遺伝子型Lg
t
Lg

tをもつLiguleless Mutantと lg
t
lg

tをもつその他の系統に

おける配列の違い，あるいは遺伝子型 lg2lg2をもつ ANK-33 と Lg2Lg2をもつその他の

系統における配列の違いを比較することで，無葉耳遺伝子に特異的な配列の変異が

明らかになると考えられた (Table Ⅵ-11)． 

HvLG と相同なコムギの塩基配列 1971 bpにおいて配列決定した 1519 bpを基準配

列 (Ta2DL_HvLG) とした．Liguleless Mutant固有の変異は 3箇所あり，32番目の塩

基が Aから Cへ，600番目から 618番目の 19塩基 (GGCTCTCCGTTGTGTGATC) 

が欠損し，772 番目の塩基が C から A へ変異し，配列の長さは 1500 bp であった．

G3489および SynW-5 固有の変異は 13箇所あり，44番目の塩基が CからGへ，309

番目の塩基が Cから Tへ，482番目の塩基が Cから Tへ，487番目から 498番目の

12塩基 (GTAATACAAAAT) が欠損し，506番目の塩基が Gから Aへ，508番目の

塩基が Tから Cへ，592番目の塩基が Tから Cへ，806番目の塩基が Aから Gへ，

891番目の塩基が Cから Gへ，929番目の塩基が Cから Gへ，965番目の塩基が C

から Tへ，978番目から 988番目の 11塩基 (ACAGTGAAAGA) が欠損し，1083番
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目の塩基がTからCへ，1206番目に1塩基 (T) の挿入があり，配列の長さは1497 bp

であった．KU2126 および SynW-6，および 2 系統の六倍性コムギ，ANK-33 および

N67は基準配列と一致した (Fig.Ⅵ-7)． 

Liguleless Mutantは Triple Glume Mutantおよび Lazy Mutant とともに，KU20-9から

人為誘発突然変異系統であるので，これらの系統における 19塩基の欠損の有無を確

認することによって，Lg
t 遺伝子の変異であるか明確にできると考えられた．その結果，

対照の G3489 および KU2126 と比較すると，KU20-9，Triple Glume Mutant および

Lazy Mutantは Liguleless Mutant と同じ位置にバンドを示した (Fig.Ⅵ-8)．したがって，

19塩基の欠損は野生型 KU20-9にもともと存在していた欠損であったと考えられる．こ

の結果から，Liguleless Mutantに見られる19塩基の欠損は，無葉耳変異とは関連しな

いと考えられた．一方，19塩基の欠損は 2A染色体上の Lg1遺伝子や 2B染色体上の

Lg3遺伝子と同祖の Lg2遺伝子座の位置を示すと考えられた．現在，劣性無葉耳遺伝

子 lg2をもつタルホコムギの突然変異系統は得られていないので，葉耳の存否と 2D染

色体上のマーカーの分離から lg2遺伝子の位置を決定できない．19塩基の欠損は 2D

染色体上の Lg2遺伝子診断マーカーとなりうるので，19 塩基の欠損を含む領域 (132 

bp) を挟む primerを作製した (Table Ⅵ-6)．2D染色体上のマーカーとの連鎖関係を

調べるため ，作製した primer 対をマーカー Atlg2DL19del と し て用い ，

KU2126/Liguleless Mutant F2においてマッピングを試みたところ，Atlg2DL19delは 2D

染色体長腕上のマーカーXgdm6とXgwm311との間に存在し，Xgdm6との距離は 11.3 

cMであった (Fig.Ⅵ-6)． 

 

第 4項 考察 

本節において，タルホコムギにおける二つの人為誘発突然変異遺伝子，および合成

コムギの 2D染色体長腕上の葉耳の形成に関わる遺伝子 Lg2をマッピングした． 
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タルホコムギの triple glume形質を決定する trg遺伝子は穂軸の折れやすさを決定す

る Br
t遺伝子と共に 3D 染色体長腕上に座乗した (Fig.Ⅵ-6)．Br

t遺伝子は長腕上の

動原体周辺領域のマーカーと連鎖し，短腕上に座乗するとしたWatanabe et al. (2005) 

の結果とは異なった．座乗位置を明確にするには，組換え頻度の少ない領域のマッピ

ングにも有効とされる放射線雑種 (RH：radiation hybrids) マッピングを利用することが

一つの方法であろう．Kumar et al. (2012) は γ線照射した合成コムギと四倍性コムギの

交雑後代を用い RH パネルを作製し，タルホコムギ由来の全 D ゲノム染色体のマッピ

ングを行った．マッピング解像度は 140 kb以下と推定された． 

四倍性コムギにおける葉耳の存在は，2A 染色体上の Lg3遺伝子および 2B 染色体

上の Lg1遺伝子によって決定されている (Watanabe et al. 2004)．一方，六倍性コムギ

における葉耳の存在は，2A 染色体上の Lg3遺伝子，2B 染色体上の Lg1遺伝子およ

び 2D染色体上の Lg2遺伝子によって決定されていた．四倍性コムギの無葉耳準同質

遺伝子系統 ANW 12A と葉耳のあるタルホコムギの交配から育成した合成コムギ

SynW-5 (ANW 12A/G3489) および SynW-6 (ANW 12A/KU2126) には葉耳が存在し

た．この結果は，六倍性コムギの無葉耳形質は，2A 染色体上の Lg3，2B 染色体上の

Lg1および 2D染色体上の Lg2遺伝子がすべて劣性ホモ型であることを示唆した．した

がって，Syn-W5 および Syn-W6 の遺伝子型は lg1lg1Lg2Lg2lg3lg3であり，六倍性の無

葉耳準同質遺伝子系統 ANK-33 は lg1lg1lg2lg2lg3lg3 であると考えられた (Table Ⅵ

-11)．ANK-33/SynW-5 F2を用いたマッピングの結果，Lg2遺伝子は 2D染色体長腕上

に存在した (Fig.Ⅵ-6)．四倍性コムギの無葉耳遺伝子 Lg1および Lg3遺伝子はそれぞ

れ 2B染色体および2A染色体上の長腕領域に存在することから (第 5章第1節)，Lg2

遺伝子は同祖遺伝子であると考えられる． 

葉耳の有無を決定するタルホコムギの Lg
t
/lg

t 遺伝子および六倍性コムギの Lg2/lg2

遺伝子はいずれも 2D 染色体長腕上に位置づけられた (Fig.Ⅵ-6)．しかし，Lg2 遺伝
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子に連鎖した二つのマーカー (Xbarc228 および Xgdm6) は Lg
t遺伝子と連鎖しなか

った． “Wheat Génoplante SSR Mapping Data Release” (http://wheat.pw.usda.gov/

ggpages/SSRclub/GeneticPhysical/ 2004) (verified on 19 October 2015) によると， 

Lg2遺伝子の動原体側に連鎖したXbarc228はC-2DL3-0.49の領域にあり，Lg
t遺伝子

と連鎖した Xgdm6 は 2DL9-0.76-1.00 の領域に存在する．したがって，Lg2および Lg
t

は異なる遺伝子座に存在する． 

Lg
t遺伝子には 2D 染色体上のマーカーXbarc159 が連鎖した (Fig.Ⅵ-6)．USDA の 

“GrainGene” (http://wheat.pw.usda.gov/GG2/index.shtml) (verified on 18 October 

2015) に掲載されている情報によると，Xbarc159は 2D染色体長腕末端に特異的なマ

ーカーである．Liguleless Mutant は KU20-9 の人為誘発突然変異であるから，

Xbarc159 の部位に相互転座が生じたことも考えられる．二倍性種トウモロコシの無葉

耳変異には，劣性遺伝子 (lg1および lg2) および優性遺伝子 (Lg3およびLg4) が決

定している 4つの型があり，第 2染色体短腕上の lg1遺伝子は SBP ドメイン転写因子

をコードし (Moreno et al. 1997)，第 3 染色体長腕上の lg2 遺伝子は Basic-Leucine 

Zipper (bZIP) 転写因子をコードする (Walsh et al. 1998)．また，第 3染色体短腕上の

Lg3遺伝子および第 8染色体長腕上の Lg4遺伝子はクラスⅠKNOTTED1様ホメオボ

ックス (KNOX) 転写因子をコードする (Kerstetter et al. 1994, Muehlbauer et al. 1999, 

Bauer et al. 2004)．二倍性種タルホコムギの無葉耳性にも，優性 Lg
t遺伝子が存在し，

劣性 lg2遺伝子の位置も推定できたことから，葉耳の形成には多様な変異が存在する

可能性がある．コムギの 2D 染色体上において，オオムギ HvLG と相同性の高い

Liguleless Mutantの領域には，19塩基の DNA配列の欠損があり，この欠損は Lg
t遺

伝子による無葉耳形質とは関連しなかった (Fig.Ⅵ-8)．19 塩基の欠損を含むマーカ

ー (Atlg2DL19del) と Lg2 遺伝子それぞれに最も近く連鎖したマーカー (Xgdm6) が

共通したことから，作製したマーカーが Lg2 遺伝子の位置を特定するマーカーの一つ
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であることが確認できた (Fig.Ⅵ-6)．一方，lg2遺伝子をもつ ANK-33 に特異的な変異

は見つからなかった (Fig.Ⅵ-7)． 

本節で塩基配列を決定した 1519 bp の領域の周辺には T. aestivum squamosa pro

moter-binding-like protein 8 (SPL8) mRNA (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore/K

F447883.1) (verified on 5 November 2015) をコードする領域がある (Zhang et al.

 2014)．イネ (OsLG1)，オオムギ (HvLG1)，トウモロコシ (ZmLG1)，ソルガム (Sb06g3

1290) およびミナトカモジグサ (BdSPL8) の無葉耳遺伝子がコードする SBP ドメイン

は互いに高い相同性をもつことから (Moreno et al. 1997, Zwick et al. 1998, Rossi

ni et al. 2006, Lee et al. 2007, Zhu et al. 2013)，この領域に Lg2 遺伝子の原因と

なる変異が存在する可能性がある．合成コムギ SynW-1 と六倍性コムギ N67 との F1

は無葉耳であったことから，タルホコムギの優性無葉耳遺伝子Lg
tを六倍性コムギに導

入可能であり，Lg
t 遺伝子と Lg2 遺伝子の比較研究が効率的に実施できると期待され

る． 
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第 5項 要約 

パンコムギの Dゲノム供与種であるタルホコムギ (Ae. tauschii, 2n = 2x = 14, DD) に

おいて，小穂に過剰な護穎を一枚生じる Triple Glume Mutantおよび葉耳が形成され

ない Liguleless Mutant が人為誘発処理によって育成された．G3489 (Tough Rachis 

Mutant)/Triple Glume Mutantの F2において，trg (triple glume) 遺伝子は 3D染色体

長腕上のマーカーXwmc656の末端側に連鎖した (8.6 cM)．また，KU2126 (Glaucous 

Mutant)/Liguleless Mutantの F2において優性の無葉耳遺伝子 Lg
t  

(Liguleless in Ae. 

tauschii) は 2D染色体長腕上のマーカーXbarc159 と連鎖した (9.3 cM)． 

四倍性の無葉耳準同質遺伝子系統 ANW 12A と葉耳の有るタルホコムギを交雑し，

育成した合成コムギ (XAegilotriticum P. Fourm) (SynW-5および SynW-6) は葉耳を

形成したことから，タルホコムギの 2D染色体上に Lg2 (Liguleless 2) 遺伝子が存在す

ると考えられた．六倍性の無葉耳準同質遺伝子系統 ANK-33 と SynW-5 の F2を用い

マッピングした結果，Lg2 遺伝子は 2D 染色体長腕上のマーカーXbarc228 および

Xgdm6の間に，それぞれ 21.4 cM，13.0 cMの距離で連鎖した． 

タルホコムギの突然変異系統および六倍性コムギの 2D 染色体長腕上において，オ

オムギの無葉耳遺伝子 (HvLG) と相同な領域の配列を比較し，Lg
tおよび Lg2の特定

を試みた．Liguleless Mutantに存在する 19塩基の欠損は Lg
t遺伝子に特異的な欠損

ではなく，野生型に存在していた欠損であった． 
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Table Ⅵ-1. Plant materials used in this study 

Species 
(Chromosome number, 
Genome type) 

Plant name Gene (choromosome) 

Ae. tauschii Triple Glume Mutant trg  

(2n = 2x = 14, DD) Liguleless Mutant Lgt 

 G3489 a brt (3D) 

 KU2126 b iw2 (2D) 

 Lazy Mutant ? 

 KU20-9 b - 

T. aestivum ANK-33 c lg3 (2A)，lg1 (2B)，lg2 (2D) 

(2n = 6x =42, BBA
u
A

u
DD) Novosibirskaya 67 (N67) c - 

T. durum ANW 12A lg3 (2A)，lg1 (2B) 

(2n = 4x =28, BBA
u
A

u
) LD222 - 

Seeds were obtained from: a Prof. J.G.Waines (University of California, Riverside, California, 

USA), b Dr. T. Kawahara (Plant Germplasm Institute, Kyoto University), c Dr. S. F. Koval 

(Institute of Cytology and Genetics, Siberian Division, Russian Academy of Science, 

Novosibirsk, Russia) 

 

Table Ⅵ-2. Phenotypes of Ae. tauschii and synthetic hexaploid wheat lines 

Combination 
Phenotype 

Ligule Triple glume Rachis Glaucousness 

Triple Glume Mutant Present Present Brittle Non-glaucous 

Liguleless Mutant Absent Absent Brittle Non-glaucous 

G3489 Present Absent Tough Non-glaucous 

KU2126 Present Absent Brittle Glaucous 

Lazy Mutant Present Absent Brittle Non-glaucous 
KU20-9 Present Absent Brittle Non-glaucous 

SynW-5 (ANW 12A/G3489) Present Absent Tough Non-glaucous 

SynW-6 (ANW 12A/KU2126) Present Absent Tough Glaucous 

SynW-1 (LD222/Liguleless-G3489) Absent Absent Tough Non-glaucous 

SynW-1/N67 F1 Absent Absent Tough Non-glaucous 

 

Table Ⅵ-3. The sequences of primers used for comparison between sequences of the 

liguleless gene on chromosome arm 2DL 

 Primer Sequence Product size 

Fragment1 lg2DL_1F AGAGAGATGCTTGCGACTGC 973 bp 

 lg2DL_1R TCCCTCAATAGATTCCGAAGG 
Fragment2 lg2DL_4F GCTATGCAGAGGCCAAGTGT 760 bp 

 lg2DL_4R CTGATCGACCGATTCGCTAT 
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Table Ⅵ-4. Components of PCR reaction mixture 

Component Vol./reaction Final Conc. 

Distilled Water 32.75 µl ‐‐‐ 
10×Ammonium Buffer (Mg free) 5.0 µl 1× 
25 mM MgCl2 4.0 µl 2 mM 
10 mM dNTP mix 1.0 µl 200 µM 
Taq DNA polymerase  0.25 µl 2.5 Unit 
Primer mix (20 µM) 2.0 µl 0.4 µM 
Genome DNA 5.0 µl 200 ng 

 50.0 µl ‐‐‐ 

 

Table Ⅵ-5. Components of cycle sequencing reaction 

   

Component Vol./reaction Final Conc.  

5×SEQ Buffer 1.8 µl  
Big Dye V3.1 1.0 µl  
1µM Primer 1.6 µl  
Genome DNA 

5.6µl 
15～30 ng 

Distilled Water  
 10.0 µl  

 

 

Table Ⅵ -6. The sequences of primers used for verifying 19 bp deletion on 

chromosome arm 2DL in Liguleless Mutant 

Primer Sequence Product size 

lg2DL_WT_19del _2F GATGAATCTTGCTTTCCCACA 132 bp 

lg2DL_WT_19del _2R AAGATGCACACAGCCAACAC 

 

 

Table Ⅵ-7. Joint segregation of triple glume and tough rachis in an F2 population of 

Ae. tauschii G3489/Triple Glume Mutant 

Rachis 
Glume  χ2 analysis 

Normal Triple  Ratio Value1 

Brittle 166 68  Dihybrid (9:3:3:1) 21.717*(df = 3) 

    Glume (3:1) 0.955 
Tough 77 3  Rachis (3:1)  0.038 

    Linkage χ2 20.723* 

Recombination: 0.207 ± 0.054, 22.0 ± 5.9 cM 
1
Values for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) and 7.81 (df = 3)  

*Significant at P = 0.05  
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Table Ⅵ-8. Joint segregation of ligules and tough rachis in an F2 population of Ae. 

tauschii G3489/ Liguleless Mutant 

Rachis 
Ligule  χ2 analysis 

Absent Present  Ratio Value
1 

Brittle 58 10  Dihybrid (9:3:3:1) 5.248 (df = 3) 
    Ligule (3:1) 3.298 

Tough 13 4  Rachis (3:1)  1.133 
    Linkage χ2 0.817 

1
Values for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) and 7.81 (df = 3)  

 
 
 
 
 

Table Ⅵ-9. Joint segregation of ligules and non-glaucousness in an F2 population of 

Ae. tauschii KU2126/Liguleless Mutant  

Non- 
glaucousness 

Ligule  χ2 analysis 

Absent Present  Ratio Value1 

Non-glaucous 92 29  Dihybrid (9:3:3:1) 4.595 (df=3) 
    Ligule (3:1) 0.002 

Glaucous 18 8  Non-glaucousness (3:1) 4.193* 
    Linkage χ2 0.400 

1
Values for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) and 7.81 (df = 3)  

*Significant at P = 0.05 

 

 

 

Table Ⅵ-10. Segregation of ligules in F2 populations of three pentaploid and two 

hexaploid hybrids 

Cross Ligule in F1 
Ligule χ2 analysis1 

Present Absent (3:1) (15:1) 

Pentaploid       
ANK-33/ANW 12A F2 Absent 0 283 - - 

ANK-33/LD222 F2 Present 245 71 1.080 141.857* 
N67/ANW 12A F2 Present 385 19 88.766* 1.650 

Hexaploid       
ANK-33/N67 F2 Present 455 36 81.744* 0.981 

ANK-33/SynW-5 F2 Present 141 51 0.250 135.200* 

1
Value for significance at P = 0.05; 3.84 (df = 1) *Significant at P = 0.05 
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Table Ⅵ-11. Plant materials used for sequence comparison 

Plant name 

Supposed genotype for  

polyploid wheat  

Supposed  

genotype for  

Ae. tauschii  

Phenotype 

2A 2B 2D 2D Ligule 

Ae. tauschii      

Liguleless Mutant - - Lg2Lg2 Lg
t
Lg

t
 Absent 

G3489 - - Lg2Lg2 lg
t
lg

t
 Present 

KU2126 - - Lg2Lg2 lg
t
lg

t
 Present 

XAegilotriticum      

SynW-5 

(ANW 12A/G3489) 
lg3lg3 lg1lg1 Lg2Lg2 lg

t
lg

t
 Present 

SynW-6 

(ANW 12A/KU2126) 
lg3lg3 lg1lg1 Lg2Lg2 lg

t
lg

t
 Present 

SynW-1 

(LD222/Liguleless-G3489) 
lg3lg3 Lg1Lg1 Lg2Lg2 Lg

t
Lg

t
 Absent 

SynW-1/N67 F1 Lg3- Lg1Lg1 
Lg2-  

(?) 
Lg

t
Lg

t
 Absent 

T. durum      

ANW 12A lg3lg3 lg1lg1 - - Absent 

LD222 lg3lg3 Lg1Lg1 - - Present 

T. aestivum      

ANK-33 lg3lg3 lg1lg1 lg2lg2 lg
t
lg

t
 Absent 

Novosibirskaya 67 (N67) Lg3Lg3 Lg1Lg1 ? lg
t
lg

t
 Present 
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Fig.Ⅵ-1. Phenotypes of Ae. tauschii G3489, KU2126, Triple Glume Mutant and 

Liguleless Mutant at heading (a) and their ligular regions at seedling, Lazy Mutant at 

booting and KU20-9 at seedling (b). 

Arrows point to missing ligule regions 

  

(a)

(b)

KU2126
Triple Glume 

Mutant
Liguleless
Mutant

G3489 Lazy Mutant KU20-9
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Fig.Ⅵ-2. The features of front (a) and side (b) views of spikelets of KU2126 and 

Triple Glume Mutant. 

Dotted lines indicate the presence of extra glume covering the spikelet in Triple Glume 

Mutant. The plant features of KU2126 (c) and Lazy Mutant at booting stage (d) 

  

A B

A BA B

(a)

(b)

KU2126 Triple Glume Mutant

KU2126

(c)

Lazy Mutant

(d)
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Fig.Ⅵ-3. Phenotypes of T. durum LD222, ANW 12A, T. aestivum N67, ANK-33, F1 

of SynW-1 (LD222/Liguleless-G3489) /N67, SynW-5 (ANW 12A/G3489) and F1 of 

ANK-33/SynW-5 at heading (a) and their ligular regions at seedling (b). Plant 

phenotype during stem extension (c) and ligular region (d) of SynW-1 

(LD222/Liguleless-G3489). 

Arrows point to missing ligule regions 

  

SynW-5
ANK-33/
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Pre-heating 94℃ for 2 min   

 94℃ for 15 sec   

Touch Down PCR 63→56℃ for 30 sec  -1℃/cycle 7 cycle 

 68℃ for 1 min   

*after 7cycle the temperature reach 56℃ for 15 sec, then next step 

 94℃ for 15 sec   

PCR 55℃ for 30 sec  35 cycle 

 68℃ for 1 min   

Storage 20℃ for keeping   

 

Fig.Ⅵ-4. Touch Down program 

 

 

Pre-heating 96℃ for 30 sec   

 96℃ for 10 sec   

PCR 50℃ for 5 sec  25 cycle 

 60℃ for 4 min   

Storage 20℃ for keeping   

 

Fig.Ⅵ-5. Program for cycle sequencings 
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Fig.Ⅵ-6. Linkage maps of trg gene for triple glume on chromosome 3D (left), Lg
t
 

gene for dominant liguleless and the 19 bp-deletion of Liguleless Mutant 

(Atlg2DL19del) (middle) and Lg2 gene for dominant liguled on chromosome 2D 

(right). 

Arrows indicate putative positions of centromeres 
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Fig.Ⅵ-7. Deduced DNA sequence alignment of the HvLG1-like ortholog from 

chromosome arm 2DL of the genetic stocks Liguleless Mutant, G3489, SynW-5, 

KU2126, SynW-6, ANK-33 and N67. 

The positions of mutations in the genomic DNA sequence are not indicated by the grey 

box 
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Fig.Ⅵ-8. The PCR amplification profiles for confirming the 19 bp-deletion. 

Lanes represent a size marker (M), G3489, KU2126, Liguleless Mutant, Triple Glume 

Mutant, Lazy Mutant and KU20-9 
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第 7章 総合考察 

 

コムギは世界で最も重要な食用作物であり，単位面積当たりの収量向上に貢献する

有用形質の開発が重要である．1960 年代に起こった緑の革命のように，収穫指数や

耐倒伏性などを改善した品種改良に匹敵する形質が求められる．そこで本研究では，

二倍性，四倍性および六倍性コムギにおける小穂および穂の形態変異，葉の生長変

異，および六倍性コムギの祖先野生種タルホコムギおよび合成コムギにおける形態変

異に関する遺伝育種学的研究を行った． 

穂にみられる分枝は穂当たりの種子数の増加あるいは単位面積当たりの収量の増

加が見込める形質の一つであった．1 つの穂軸節から 2 つ以上の小穂を形成する真

性分枝穂において，一粒系コムギの真性分枝穂遺伝子 bh
mは 2A

m染色体短腕上に

座乗した．四倍性コムギの bh遺伝子は 2A染色体短腕上に座乗し (Klindworth et al. 

1997, Haque et al. 2012)，六倍性コムギの mrs1遺伝子は 2D染色体短腕上に座乗す

ることから (Dobrovolskaya et al. 2009, 2015)，これらの遺伝子と bh
m遺伝子はオーソロ

グな遺伝子座にあると考えられる．また，multirow 準同質遺伝子系統の利用によって

真性分枝穂が有益な形質であることを示した．分枝穂は正常型に比べ種子が小さくな

る傾向にあったが，結実種子数が約 37％増加し，収穫指数は同等あるいは年次によ

って上回った．HSs型とは異なり MRS型の穂は，穂の下部 4分の 1程度の小穂の形

成が不完全であり稔実種子を得られないことが多い (Fig.Ⅲ-1-4)．したがって，HSs 型

の準同質遺伝子系統を育成し，高い収穫指数を得られるか検定することが望まれる．

腋芽の形成や伸長を調節し，茎の数を制御するイネの MONOCULM 1 (MOC1) 遺伝

子 (Li et al. 2003)，トマトの Lateral suppressor (Ls) 遺伝子 (Schumacher et al. 1999) 

およびシロイヌナズナの LATERAL SUPPRESSOR (LAS) 遺伝子 (Greb et al. 2003) 
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は GRASファミリーに属す同祖遺伝子であるとされ (Pysh et al. 1999, Li et al. 2003)，

これらの遺伝子をもつ植物は分枝しないため茎を一本しか生じない．近年，イネの

MOC1遺伝子のオーソログであるコムギの TaMOC1は，7A染色体に存在し，穂当たり

の小穂数の決定に関与していることが判った (Zhang et al. 2015)．また，コムギの日長

反応性遺伝子 Ppd-1 は，生殖発育初期段階に花成促進シグナル FLOWERING 

LOCUS T (FT) の強さを調節することによって twin spikeletsの形成の調節に重要な阻

害効果を与えることが示された (Boden et al. 2015)．Ppd-1の非感光性はコムギを早生

化させ，出穂が早い系統ほど単位面積当たりの種子数が少なくなり，非感光性の極早

生系統が感光型の晩生系統より有意に減収する (Matsuyama et al. 2015)．また，

Ppd-1 遺伝子は 2D 染色体にあり，半矮性遺伝子 Rht8 と密接に連鎖している 

(Gasperini et al. 2012)．したがって，mrs1遺伝子，Ppd-1遺伝子および Rht8遺伝子の

関連を探ることは興味深い． 

小穂軸が伸長し，正常より多くの小花を形成する擬似分枝穂形質を支配する遺伝子

の座乗染色体は未知であった．本研究では T. jakubzineriおよび T. turgidum PI 67339

のもつ擬似分枝穂はそれぞれ異なる劣性遺伝子 (shr1, shr2) により決定されている

ことを明らかにした．T. jakubzineriにおける擬似分枝穂の小穂には過剰な護穎が 2枚

存在し，その形質を決定する exg遺伝子は shr1遺伝子と完全連鎖し，5A染色体長腕

上に座乗した．栽培化関連遺伝子 Qや密穂遺伝子 Cp1が 5A染色体長腕上に存在

することから連鎖関係を求めることは興味深い．一方，shr2 遺伝子は 2A 染色体長腕

上に座乗した．本研究では達成できなかったが，第 3章第 1節において明らかになっ

た一粒系コムギにおける真性分枝穂遺伝子 bh
mおよび四倍性コムギにおける bh遺伝

子を有する系統と T. turgidum PI 67339をそれぞれ交配することによって，2A染色体

上の連鎖関係を調べることができるだろう．擬似分枝穂は小穂軸が伸長することから，

種子の生長空間を確保できる可能性がある．正常な穂より多くの小花を形成すること
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から，この付加的な小花に安定した稔性をもたせることができればシンク能は増加する．

また，小穂が伸長し重量を増した穂を支えるため，草丈の矮性化や丈夫な稈の獲得も

重要になると推定される．六倍性コムギにおいて唯一擬似分枝穂をもつとされる T. 

vaviloviiにおいて，この形質を決定する vavilovoid遺伝子 vは古くから Q遺伝子との

関連などが議論されているが (Singh et al. 1957, Rao and Swaminathan 1963, Desai 

and Bhatia 1975)，未だ座乗位置は明らかではない．shr1および shr2遺伝子との関連

性も遺伝的に解明する必要がある． 

六倍性コムギにおいて穂軸にねじれを生じる Screwed spike rachisは，小穂を穂内に

効率的に配置させることができるので，種子の生長を助け高い生産性を実現できる可

能性がある．本研究ではこの形質を決定する Scr1遺伝子は 5B染色体長腕上に座乗

することを明らかにした．SCR 系統は草丈が短くなり，この矮性形質は Rht8 遺伝子に

起因した．四倍性作物であるテフにおいて α-tubulin1遺伝子は，微小管に異常を引き

起こすことにより植物全体にねじれと半矮性化を生じ，結果として高い生産性をもたら

す (Jöst et al. 2014)．一方，二倍性作物のイネにおいては，α-tubulin1遺伝子の効果

は深刻な矮性化を生じる (Sunohara et al. 2009)．六倍性コムギにおいて，α-tubulin1

遺伝子をもつ変異体は見出されていないが，植物体のねじれと半矮性形質を生じるこ

とは SCR変異体と共通する．したがって，SCR形質が α-tubulin1遺伝子に起因するか

調べるため，α-tubulin 特異性試薬 (oryzalin，propyzamide および taxol) に対する反

応試験を行った．ところが，α-tubulin1 遺伝子の変異を示す肯定的な証拠を得られな

かった．SCR変異体は六倍性であり，正常な二つの同祖染色体によって α-tubulin1遺

伝子による矮性効果が軽減されてしまった可能性もある．四倍性コムギへ Scr1遺伝子

を導入した時，矮性効果が得られるかどうかによって，Scr1遺伝子と α-tubulin1遺伝子

の関係について明らかにできるだろう． 

コムギにおいて密穂形質については，3 つの主要な遺伝子 Q，S および C が知られ
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ているが，日本在来の“軍配”と称される品種のもつ密穂遺伝子の座乗位置は明らか

ではなかった．本研究では，軍配品種のうち供試した 5 品種 (中生軍配，木下小麦，

赤毛軍配，赤毛軍配 22，軍配 22) の密穂形質がすべて 2B 染色体長腕に存在する

Cg遺伝子によって決定され，Q，SおよびC遺伝子とは座乗染色体が異なることを明ら

かにした．また，Cg遺伝子は準同質遺伝子系統 ANK-15 のもつ密穂遺伝子と同座で

あった．野生エンマーコムギにおいて見出された密穂性 QTL は 2A 染色体長腕上に

存在することから (Faris et al. 2014) これらの遺伝子はオーソログな遺伝子座にある．

一方，T. sinskajae の半密穂および脱穀のしやすさに関わる柔らかい穎 (soft glume) 

の形質を決定する sog遺伝子は2A
m染色体短腕上に座乗したので，Cg遺伝子と同祖

ではない．密穂形質は多湿多雨の環境では穂発芽を生じやすくなることが指摘されて

いるが，軍配品種は早生型であるため日本の梅雨期における登熟を避けることができ，

また，短稈の傾向があるため倒伏しにくい．日本のパンコムギは現在世界で栽培され

ているコムギ品種の有用な遺伝形質の提供親であり，本研究で取り上げた軍配品種も

また，新たな遺伝資源としての利用が期待される． 

葉は光エネルギーおよび CO2 を獲得するための重要な器官であり，葉の面積や傾

斜角は受光量や受光面積などに関連し，収量に影響をおよぼす．六倍性コムギにお

いて，幼苗期から成熟期まで反復的に葉身を萎縮させ，その結果，草丈，穂長，穂当

たりの小穂数に顕著な減少を生じる rlb 遺伝子は 6D 染色体長腕上に座乗した．バイ

オマスや葉面積の増加には幼苗期においてより大きく葉を生長させることが有効であ

ることから (Zhang L. et al. 2014)，rlb変異体は葉身形成の負の決定因子を探るため

の有望な手段となるだろう． 

四倍性コムギにおいて，2B 染色体上の Lg1遺伝子および 2A 染色体上の Lg3遺伝

子のいずれかが存在すると葉耳が形成される (Watanabe et al. 2004)．しかし，Lg3遺

伝子の染色体座乗位置は遺伝子型 lg1lg1Lg3Lg3 をもつ遺伝資源が得られず明らか
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ではなかった．エンマーコムギのLg3遺伝子を四倍性コムギの無葉耳準同質遺伝子系

統 ANW 12A (lg1lg1lg3lg3) に導入し育成された系統 ANW 12E (lg1lg1Lg3Lg3) を用い

ることで，Lg3遺伝子が 2A染色体長腕上に座乗することを明らかにした．また，同時に

育成された，エンマーコムギの Lg1 遺伝子を遺伝的背景にもつ ANW 12F 

(Lg1Lg1lg3lg3) を用い，Lg1 遺伝子が 2B 染色体長腕上に座乗することを明らかにし

た． 

一方，六倍性コムギにおいて，2A 染色体上の Lg3遺伝子，2B 染色体上の Lg1遺伝

子および 2D 染色体上の Lg2 遺伝子のいずれかが存在すると葉耳が形成される．

ANW 12A と葉耳のあるタルホコムギの交配から育成した合成コムギと，六倍性コムギ

の無葉耳準同質遺伝子系統 ANK-33 (lg1lg1lg2lg2lg3lg3) を用いることで，Lg2遺伝子

が 2D 染色体長腕上に座乗することを明らかにした．また，タルホコムギの Liguleless 

Mutantのもつ優性の無葉耳遺伝子 Lg
tは 2D染色体長腕上のマーカーと連鎖した．し

たがって，本研究では四倍性，六倍性およびタルホコムギにおける葉耳形成に関わる

4 つの遺伝子がいずれも第二同祖群染色体長腕上に座乗することを示した．Lg1，Lg2

およびLg3遺伝子座は，トウモロコシの lg1遺伝子 (Ahn and Tanksley 1993)やイネの lg

遺伝子 (Causse et al. 1994)，オオムギの li遺伝子 (Pratchett and Laurie 1994)，ライム

ギの al遺伝子 (Korzun et al. 1997) のように単一の劣性遺伝子によって決定されてい

る無葉耳形質の遺伝子座と同祖領域にある．オオムギ HvLG と相同性の高い領域の

DNA塩基配列の解析では，Liguleless Mutant固有の 19塩基の DNA配列の欠損が

認められ，この欠損を含むマーカー (Atlg2DL19del) を設計し，連鎖関係を調べ，連

鎖地図と比較したところLg2遺伝子座近傍にあり，Lg2とLg
tは異なる遺伝子座であった．

また，正常型の個体でも Atlg2DL19del の利用によって Lg2遺伝子座の位置を特定す

ることが可能である．イネ  (OsLG1)，トウモロコシ  (ZmLG1) およびソルガム 

(Sb06g31290) で見出された無葉耳変異体の遺伝子情報を考慮すると，Lg1，Lg2 およ
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び Lg3遺伝子の配列特定は，それぞれ 2B，2Dおよび 2A染色体の SPL8 mRNAをコ

ードする領域を詳しく調べることが第一である (Moreno et al. 1997, Zwick et al. 1998, 

Rossini et al. 2006, Lee et al. 2007, Zhu et al. 2013)．また，葉が直立するコムギの無葉

耳変異体が光合成にどの程度有効な形質であるか明らかにするために，本研究で用

いた準同質遺伝子系統を利用し，群落における光透過率の調査や，収量性を検定す

る必要がある． 

タルホコムギにおいて小穂に過剰な護穎を 1 枚生じる triple glume 突然変異を決定

する trg遺伝子は，穂軸の折れやすさを決定する Br
t遺伝子と約 21.6 cMの遺伝子間

距離で連鎖し，3D 染色体長腕上に座乗した．また，T. sinskajae のもつ外穎と護穎の

間に生じる false glume形質を決定する fg遺伝子は柔らかい穎/半密穂遺伝子 sog と

1.0 cMで密接に連鎖し，2A
m染色体短腕上に座乗した．さらに，T. jakubzineriにおい

て過剰護穎遺伝子 exg は 5A 染色体長腕上に座乗した．Gowayed (2009) は小穂の

片側に護穎を 1枚多く生じる third glume形質を四倍性および六倍性コムギの 5種か

ら見出し，分枝穂形質と深く関与することを示した．triple glume，false glume，extra 

glumeおよび third glumeはそれぞれ異なる護穎の形態を伴い，trg，fgおよび exg遺

伝子はいずれも異なる染色体に座乗していることから，過剰な花器官を伴う形質には

多様な変異があるといえる．third glume 形質を決定する遺伝子の座乗位置の特定お

よび分枝穂との関連を探ることが求められる． 

以上，本研究の結果より，小穂，穂の形態変異，葉の生長変異，また，タルホコムギ

および合成コムギの花器官や葉の形態に影響を与える変異遺伝子の座乗位置が系

統育成とマイクロサテライトマーカーを用いた連鎖解析によって明らかになった．これ

らの遺伝子の位置情報ならびに育成系統は，コムギゲノムの塩基配列の概要が明ら

かになった今日，それぞれの遺伝子の単離や機能解析のための重要なツールとなり，

バイオマス生産量の高い品種の開発に役立つものと期待できる．  
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摘要 

 

コムギ(Triticum spp.)は世界で最も重要な食用作物のひとつである．地球の人口が急

激に増加し，一方で耕作適地は限られるので，単位面積当たり収量の向上が求めら

れる．本研究では，コムギ品種改良に貢献することを目的とし，コムギおよび祖先野生

種タルホコムギ(Aegilops tauschii, 2n=2x=14, DD)における小穂および穂を構成する

器官数の増減，葉の構成要素の欠損などの遺伝的要因に関して育種学的観点から

分析した．主として系統育成と DNAマーカーを用いた連鎖分析を行った． 

（1）1穂軸節から 2つ以上の小穂を形成する形質を真性分枝穂という．一粒系コムギ

(2n=2x=14, A
m

A
m

)の真性分枝穂遺伝子 bh
mは 2A

m染色体短腕に座乗し，四倍性お

よび六倍性コムギの真性分枝穂遺伝子座とオーソログであった．六倍性コムギの

multirow 準同質遺伝子系統を用いて収量性を検定したところ，分枝穂による小花数

の増加が反映し，対照系統と同等の収量が得られ，年次に  よっては上回った．有

効分げつ数が多い年次は特に収量性は向上した． 

（2）一方，分枝しないが小穂軸が伸長する擬似分枝穂は，正常な穂より多くの小花を

形成し，小花の生長空間を確保できる可能性がある．四倍性コムギ   T. 

jakubzineri(2n=4x=28, BBAA)の小穂には過剰な護穎が 2枚生じ，この形質を決定す

る exg 遺伝子と擬似分枝穂を決定する shr1 遺伝子は 5A 染色体長腕上にあり，完全

連鎖した．また T. turgidum PI 67339(2n=4x=28, BBAA)の擬似分枝穂は shr2遺伝子

により決定され，2A染色体長腕に座乗した． 

（3）穂軸にねじれを生じる Screwed spike rachis は，小穂を限られた長さの穂内に効

率的に配置させ，粒の生長にゆとりを与えるので，生産性を高める可能性がある．六

倍性コムギ(T. aestivum, 2n=6x=42, BBAADD)において，この形質を決定する Scr1優

性遺伝子は 5B染色体長腕に座乗した． 
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（4）日本在来の“軍配”と称される品種の穂は密穂である．この密穂形質は   T. 

compactumのもつ 2D染色体の C遺伝子とは異なり，2B染色体長腕に存在する優性

遺伝子 Cg が決定していた．野生エンマーコムギにおいて見出された 2A 染色体長腕

上に存在する密穂性 QTL と同祖の位置関係にあった． 

（5）六倍性コムギにおいて，幼苗期から成熟期まで反復的に葉身を萎縮させ，その

結果，草丈，穂長および穂あたりの小穂数に顕著な減少を生じる特性は単一の劣性

遺伝子 rlbに起因し，6D染色体長腕に座乗した． 

（6）四倍性コムギ(T. durum, BBAA)においては，Lg1および Lg3遺伝子のいずれかが

存在すると葉耳が形成される．T. durum LD222を遺伝的背景にもつ準同質遺伝子系

統 ANW 12E(lg1lg1Lg3Lg3)および ANW 12F(Lg1Lg1lg3lg3)を用い 2遺伝子をマッピン

グした．Lg3および Lg1遺伝子はそれぞれ 2A 染色体長腕および 2B 染色体長腕に座

乗した．また，ANW 12A(lg1lg1lg3lg3)と葉耳のあるタルホコムギの交配から育成した合

成コムギは葉耳を形成したので，六倍性コムギにおいては Lg1，Lg2および Lg3遺伝子

いずれかの存在によって葉耳が形成されることが示唆された．合成コムギと六倍性コ

ムギの無葉耳準同質遺伝子系統 ANK-33(lg1lg1lg2lg2lg3lg3)を用いマッピングしたとこ

ろ，Lg2遺伝子は 2D染色体長腕に座乗した．これらの遺伝子座はいずれもイネ，オオ

ムギ，ソルガムなどの二倍性イネ科作物の無葉耳遺伝子座と同祖領域にあった．一方，

タルホコムギのLiguleless Mutantの無葉耳は優性形質であり，この形質を制御するLg
t

遺伝子は 2D 染色体長腕末端部のマーカーと連鎖した．オオムギ無葉耳遺伝子

HvLG と相同性の高い領域の塩基配列の解析によって，Liguleless Mutantに  19塩

基の配列欠損が認められた．この欠損を含むマーカーを作製し連鎖関係を調べたとこ

ろ，Lg2遺伝子近傍に存在した．また，この配列の欠損は Liguleless Mutant の野生型

にも存在し，Lg
tは Lg2遺伝子とは異なる遺伝子座にあることを確認した． 

（7）タルホコムギにおいて，小穂に過剰な護穎を 1 枚生じる trg 変異遺伝子は，穂軸
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の折れやすさを決定する Br
t遺伝子と約 21.6 cMの距離で連鎖し，3D染色体長腕に

座乗した．また，一粒系コムギ T. sinskajae において護穎と外穎の間に生じる false 

glumeを決定する fg遺伝子は，2A
m染色体短腕上で柔らかい穎および半密穂形質を

決定する sog遺伝子と 1.0～1.6cMの距離で連鎖した． 

以上，本研究では Triticum 属および Aegilops 属における遺伝資源の育種的利用の

可能性を探るため，マイクロサテライトマーカーを用いた連鎖解析によって，変異遺伝

子の座乗位置を明らかにした．また，真正分枝穂については，収量性検定によって，

その実用性を検討した．本研究の結果は，穂当たりの種子数の増加を中心としたコム

ギ品種育成のため，新たな遺伝子の位置情報を提供する． 
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