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1 

序 章  

 

国 際 連 合 に よ る 最 新 の 予 想 で は ， 2 1 0 0 年 の 世 界 人 口 は 11 0 億 人 と な り ，人 口

が 現 在 の 7 7 億 人 か ら 3 3 億 人 が 増 加 す る と と も に ，2 1 0 0 年 の 国 別 人 口 は 現 在 と

相 当 に 異 な る 状 況 と な る （ P i s o n  2 0 1 9）． 人 口 増 加 と 食 糧 お よ び エ ネ ル ギ ー の 消

費 量 と は 比 例 関 係 に あ り ， 食 糧 供 給 と エ ネ ル ギ ー 供 給 は ， 人 口 増 加 に お け る 主

要 な 課 題 と な る ． ま た ， 近 年 の 地 球 温 暖 化 を 含 む 世 界 的 な 気 候 変 動 に よ り 世 界

規 模 の 食 糧 不 足 が 危 惧 さ れ て い る （ B e v a n  e t  a l .  2 0 1 7）．  

イ ネ や コ ム ギ な ど の 自 殖 性 植 物 に お け る 従 来 の 品 種 改 良 は ， 半 矮 性 遺 伝 子 を

用 い た 草 型 改 良 に よ り 飛 躍 的 な 収 量 向 上 を も た ら し た（ 藤 巻  2 0 0 0，S a s a k i  e t  a l．

2 0 0 2）． ト ウ モ ロ コ シ や ア ブ ラ ナ 科 作 物 な ど の 他 殖 性 植 物 に お け る 品 種 改 良 は ，

両 親 よ り 優 れ た 形 質 が 表 れ る 雑 種 強 勢 （ ヘ テ ロ ー シ ス ） な ど の 利 点 が み ら れ る

一 代 雑 種 （ F 1） 品 種 の 開 発 に よ り 収 量 が 飛 躍 的 に 増 加 し ， 現 在 で は 世 界 中 で F 1  

品 種 が 利 用 さ れ て い る （ 山 田  2 0 1 0， F u j i m o t o  e t  a l .  2 0 1 8）． ま た ， F 1  品 種 に は

生 育 が 旺 盛 に な る だ け で な く ， 環 境 ス ト レ ス 耐 性 の 補 填 な ど の 利 点 も み ら れ る

（ S c h a f f a s z  e t  a l .  2 0 1 9）．こ れ ら 従 来 の 品 種 改 良 は ，核 ゲ ノ ム を 対 象 と し て お り ，

今 後 予 想 さ れ て い る 食 糧 不 足 に 対 応 す る た め の 安 定 的 な 食 糧 生 産 を 行 う に は ，

核 ゲ ノ ム の み の 遺 伝 資 源 だ け で は 対 応 し き れ な い こ と が 危 惧 さ れ ， ゲ ノ ム 再 編

に よ る さ ら な る 生 産 性 の 向 上 が 求 め ら れ て い る ．  

緑 色 植 物 に お い て 核 ゲ ノ ム 以 外 に オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に は 葉 緑 体 ゲ ノ ム と ミ ト

コ ン ド リ ア ゲ ノ ム が 存 在 し ， そ れ ら は 細 胞 内 共 生 に よ っ て 取 り 込 ま れ た と さ れ

る （ G r a y  2 0 1 5）． ま た ， ア ブ ラ ナ 科 作 物 を 含 む 多 く の 陸 上 植 物 に お い て ， 核 ゲ

ノ ム は メ ン デ ル 遺 伝 す る 一 方 ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム は 母 性 遺 伝 す る こ と が 明 ら か

に な っ て い る（ B i r k y  2 0 0 8）．光 合 成 細 菌 が 細 胞 内 共 生 に よ り 誕 生 し た 葉 緑 体 は ，

緑 色 植 物 に と っ て 必 須 の オ ル ガ ネ ラ で あ り ， 光 合 成 な ら び に ア ミ ノ 酸 お よ び 脂

肪 酸 生 合 成 を 含 む 宿 主 細 胞 の た め の 多 様 な 代 謝 過 程 を 行 う 役 割 を も ち ， 緊 縮 応

答 と 呼 ば れ る 細 菌 の 遺 伝 子 発 現 ・ 代 謝 調 節 機 構 を 保 持 す る こ と か ら ， 植 物 の 生

長・栄 養 応 答 を 統 括 的 に 制 御 し て い る（ C a s h e l  1 9 6 9，L i e r e  e t  a l．2 0 11，Z i m o r s k i  

e t  a l． 2 0 1 4）．ま た ，ミ ト コ ン ド リ ア は ，植 物 体 の 生 育 や ス ト レ ス 応 答 に 重 要 な

役 割 を 担 う と と も に （ L i b e r a t o r e  e t  a l． 2 0 1 6）， 農 学 的 有 用 形 質 で あ る 細 胞 質 雄



 

2 

性 不 稔 性 （ C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y ： C M S） な ど の 植 物 体 の 花 器 形 成 に 密 接 に

関 与 す る （ F u j i i  e t  a l． 2 0 11， K i m  a n d  Z h a n g  2 0 1 8）． こ れ ら の よ う に オ ル ガ ネ ラ

ゲ ノ ム は ， 作 物 を 改 良 す る 上 で 有 用 な 形 質 変 異 に 関 与 し て お り ， 植 物 遺 伝 学 に

お け る オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 重 要 性 は ，K i h a r a（ 1 9 8 2）に よ っ て 提 唱 さ れ て い る ．

し か し な が ら ， 従 来 の 品 種 改 良 は 主 に 核 ゲ ノ ム に 着 目 し て お り ， オ ル ガ ネ ラ ゲ

ノ ム を 効 率 的 に 利 用 で き て お ら ず ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の 協 調 性 に

つ い て は ， あ ま り 研 究 が 進 ん で い な い （ L i b e r a t o r e  e t  a l． 2 0 1 6）．   

核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の 協 調 性 を 由 来 と す る 核 -細 胞 質 ハ イ ブ リ ッ

ド（ N C -ハ イ ブ リ ッ ド ）は ，「 作 物 育 種 に 役 立 つ 可 能 性 の あ る 核 遺 伝 子 の 発 現 に

対 す る 細 胞 質 の ヘ テ ロ テ ィ ッ ク な 効 果 」と 定 義 さ れ た（ K i h a r a  1 9 7 9）．既 存 の 品

種 か ら 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 再 編 成 し ， N C -ハ イ ブ リ ッ ド が み ら れ る

個 体 を 作 出 す る 方 法 の 1  つ と し て ，近 縁 種 と の 種 属 間 交 雑 を 用 い て 外 来 性 オ ル

ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 す る 方 法 が あ る （ K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4）． 種 属 間 交 雑 に よ

る 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ， コ ム ギ に お い て 見 出 さ れ て 以 来 （ K i h a r a  

1 9 5 1），ア ブ ラ ナ 科 作 物 を 含 む さ ま ざ ま な 作 物 に お い て 主 に C M S  な ど の 農 業 的

有 用 形 質 を 得 る た め に 試 み ら れ（ C h e n  a n d  L i u  2 0 1 4），特 に ア ブ ラ ナ 科 作 物 で は ，

多 様 な 種 属 間 交 雑 が 試 み ら れ た （ K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4）． ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お

い て 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ，C M S  に 加 え て ，除 草 剤 耐 性 や 香 味 成 分 ，

病 害 虫 へ の 抵 抗 性 な ど の 農 業 的 有 用 形 質 に 変 異 を 有 す る こ と を 明 ら か に し た

（ N a m a i  1 9 8 7）．外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に 起 因 す る 形 質 変 異 の ほ と ん ど

は ，十 分 な 解 析 が 行 わ れ て い な い た め 実 用 化 さ れ て い な い が（ K a n e k o  a n d  B a n g  

2 0 1 4），C M S  は F 1  品 種 の 種 子 生 産 に 取 り 入 れ ら れ つ つ あ り（ Ya m a g i s h i  a n d  B h a t  

2 0 1 4），品 種 改 良 に 間 接 的 に 関 与 す る ．C M S  体 系 に よ る F 1  品 種 の 種 子 生 産 は ，

セ イ ヨ ウ ナ タ ネ で あ る B .  n a p u s  や カ ラ シ ナ を 含 む B .  j u n c e a  な ど の 油 糧 作 物 に

お い て ， 種 子 親 と し て 用 い ら れ る C M S 系 統 （ A l i n e） や C M S の 維 持 系 統 （ B  

l i n e）， 得 ら れ た F 1  品 種 の 雄 性 稔 性 を 回 復 さ せ る 稔 性 回 復 系 統 （ C  l i n e  ま た は

R  l i n e） を 用 い る 3  系 法 が 利 用 さ れ て い る （ C h e n  a n d  L i u  2 0 1 4， B o h r a  e t  a l．

2 0 1 6）．ま た ，ハ ク サ イ や コ マ ツ ナ な ど を 含 む B .  r a p a  や キ ャ ベ ツ や ブ ロ ッ コ リ

ー を 含 む B .  o l e r a c e a  な ど の 葉 茎 菜 類 に お け る F 1  品 種 は ， 主 に 自 家 不 和 合 性

（ S e l f - i n c o m p a t i b i l i t y： S I） の 利 用 に よ り 種 子 生 産 が 行 わ れ て い る が ， S I  体 系
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は 環 境 変 動 に よ り F 1  純 度 が 低 下 す る た め （ H o r i s a k i  a n d  N i i k u r a  2 0 0 8）， S I  体

系 よ り も 環 境 変 動 の 影 響 を 受 け に く い C M S  体 系 の 実 用 化 が 広 く 求 め ら れ て い

る （ Ya m a g i s h i  a n d  B h a t  2 0 1 4）． 現 在 ， 食 物 嗜 好 性 の 多 様 化 ， 作 物 に 対 す る 病 害

虫 の 生 態 系 の 多 様 化 に 対 応 す る た め に ， 遺 伝 的 多 様 性 の 拡 大 が 求 め ら れ て い る

が ， 生 物 多 様 性 の 保 全 を 目 的 と し た 名 古 屋 議 定 書 に よ る 海 外 か ら の 遺 伝 資 源 の

収 集 が 規 制 さ れ る 中 ， 種 内 の 遺 伝 資 源 の 利 用 は 困 難 を 要 す る ． こ れ ら の こ と か

ら ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 対 象 と し た 育 種 学 的 ア プ ロ ー チ に よ る 新 規 の 品 種 改 良

の 確 立 が 期 待 さ れ る ．  

そ こ で 本 研 究 で は ， N C -ハ イ ブ リ ッ ド を 含 む 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間

の 協 調 性 を 「 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク 」 と 定 義 し ， ア ブ

ラ ナ 科 作 物 に お い て 近 縁 種 の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 し た こ と で み ら れ る さ ま

ざ ま な 表 現 型 を 観 察 し ， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が も た ら す 形 質 変 異 を 明 ら か

に す る こ と を 目 的 と し た ．第 1  章 で は ，異 質 細 胞 質 系 統 に お い て 核 ゲ ノ ム と オ

ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク が 雌 性 稔 性 に 及 ぼ す 影 響 を 調 査 し ，第 2  章 で

は ，雄 性 稔 性 に 及 ぼ す 影 響 を 調 査 し た ．第 3  章 で は ，外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム

の 導 入 に よ る バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た 植 物 体 の 特 徴 づ け を 行 っ た ． こ れ ら の

研 究 を 通 じ て ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク に よ る 農 業 的 有

用 形 質 を 実 用 化 す る た め の 新 た な 知 見 を 得 る こ と を 試 み た ．  
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第 1  章   

D i p l o t a x i s  t e n u i f o l i a  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  r a p a  に お け る  

雌 性 配 偶 子 形 成 時 の D .  t e n u i f o l i a  一 添 加 染 色 体 の 要 求 性  

 

第 1  節  緒 言  

多 く の 植 物 種 に お い て 異 質 細 胞 質 系 統 は ， 種 属 間 交 雑 や 体 細 胞 雑 種 な ど の さ

ま ざ ま な 方 法 に よ っ て 作 出 さ れ て お り（ L i u  e t  a l．2 0 0 5，Ya m a g i s h i  a n d  B h a t  2 0 1 4），

近 縁 野 生 種 と の 種 属 間 雑 種 お よ び 胚 救 済 法 は ， 異 質 細 胞 質 系 統 を 作 出 す る 最 も

一 般 的 な 方 法 の 1  つ で あ る （ S h a r m a  e t  a l． 1 9 9 6， M w a n g a n g i  e t  a l． 2 0 1 9）． 外

来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ，細 胞 質 雄 性 不 稔 性（ C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y：

C M S， C h a s e  2 0 0 7， C a r l s s o n  e t  a l． 2 0 0 8）， 雄 し べ の 花 弁 化 （ P e l l a n - D e l o u r e  a n d  

R e n a r d  1 9 8 7， M a t s u z a w a  e t  a l． 1 9 9 9），雄 し べ の 雌 ず い 化（ M u r a i  e t  a l． 2 0 0 2），

バ イ オ マ ス（ A l l e n  2 0 0 5， S o l t a n i  e t  a l． 2 0 1 6）， 発 芽 能 力 （ M o i s o n  e t  a l． 2 0 1 0）

お よ び 採 種 形 質（ R o u x  e t  a l． 2 0 1 6）な ど の さ ま ざ ま な 形 質 変 異 を 誘 発 す る ．多

く の 作 物 に お い て C M S は ，一 代 雑 種（ F 1）品 種 の 種 子 生 産 に 取 り 入 れ ら れ つ つ

あ る が（ C h e n  a n d  L i u  2 0 1 4），他 の 形 質 変 異 に つ い て は ほ と ん ど 実 用 化 さ れ て い

な い ．  

ア ブ ラ ナ 科 は ， 複 数 回 の 全 ゲ ノ ム 重 複 と 種 分 化 を 経 て （ B o w e r s  e t  a l． 2 0 0 3，

J i a o  e t  a l． 2 0 11， C h e n g  e t  a l． 2 0 1 4）， 2 5  連 3 3 8  属 3 7 0 9  種 に よ り 構 成 さ れ

（ Wa r w i c k  e t  a l． 2 0 0 6）， そ の う ち B r a s s i c a  と R a p h a n u s  の 2 属 は ， 葉 茎 菜 類 ，

油 糧 用 ， 香 辛 料 ， 観 賞 用 花 お よ び 飼 料 用 作 物 と し て 世 界 中 で 広 く 栽 培 さ れ て い

る （ K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4）． B r a s s i c a  栽 培 種 に 属 す る B r a s s i c a  r a p a  L .（ 2 n  =  

2 0， A A） に は ， チ ン ゲ ン サ イ （ s s p .  c h i n e n s i s）， コ マ ツ ナ （ s s p .  p e r v i r i d i s）， カ

ブ （ s s p .  r a p a）， ハ ク サ イ （ s s p .  p e k i n e n s i s）， サ イ シ ン （ s s p .  p a r a c h i n e n s i s） お

よ び ミ ズ ナ（ s s p .  l a c i n i i f o l i a）な ど の 多 く の 栽 培 品 種 が 確 立 さ れ て お り ，さ ま ざ

ま な 近 縁 野 生 種 と の 種 属 間 交 雑 に よ っ て 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 数 多 く 導 入

さ れ て い る（ K a n e k o  e t  a l． 2 0 0 9， Ya m a g i s h i  a n d  B h a t  2 0 1 4）．異 質 細 胞 質 B .  r a p a  

系 統 で は C M S  に 加 え て ， 種 子 稔 性 の 低 下 ， 生 育 遅 延 お よ び ク ロ ロ シ ス な ど が

み ら れ（ H i n a t a  a n d  K o n n o  1 9 7 9，P r a k a s h  a n d  C h o p r a  1 9 8 8，M a t s u z a w a  e t  a l．1 9 9 9，

須 永 ら  2 0 1 7），B .  r a p a  に お い て 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ，栄 養 生 長 か
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ら 生 殖 生 長 ま で の さ ま ざ ま な 発 達 段 階 の 形 質 に 影 響 を 及 ぼ す ．  

ア ブ ラ ナ 科 近 縁 野 生 種 で あ る D i p l o t a x i s  t e n u i f o l i a（ L .）D C .（ 2 n  =  2 2，D t D t）

は ，ワ イ ル ド ル ッ コ ラ ま た は サ ン ド ル ッ コ ラ と し て 知 ら れ て お り（ P i g n o n e  e t  a l．

1 9 9 7），光 合 成 特 性 が C 3 - C 4  中 間 型 を 示 し ，比 較 的 高 温 で 乾 燥 し た 栽 培 条 件 に 順

応 す る た め（ A p e l  e t  a l．1 9 9 7），地 中 海 沿 岸 を 中 心 に 広 く 栽 培 さ れ て い る（ R i c h a r d  

e t  a l．2 0 0 6）．ま た ，D .  t e n u i f o l i a  は グ ル コ シ ノ レ ー ト 類 や フ ラ ボ ノ イ ド の 1  種

で あ る ケ ル セ チ ン を 豊 富 に 含 み ， 人 々 の 健 康 に 良 い 効 果 を も た ら す 可 能 性 が あ

る （ R i c h a r d  e t  a l． 2 0 0 6， M a r t í n e z - S á n c h e z e t  a l． 2 0 0 7）． こ の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム

を R a p h a n u s  s a t i v u s  お よ び B .  o l e r a c e a  に 導 入 し た と こ ろ ， C M S  は 観 察 さ れ な

か っ た（ B a n g  e t  a l． 2 0 0 3，筒 井  2 0 1 3，谷 口 ら  2 0 1 5）．そ こ で ， D .  t e n u i f o l i a  と

B .  r a p a  と の 属 間 交 雑 お よ び B .  r a p a  を 花 粉 親 に 用 い た 連 続 戻 し 交 雑 を 行 い ，D .  

t e n u i f o l i a  細 胞 質 を も つ B .  r a p a  C M S  系 統 の 作 出 を 試 み た が ， 特 定 の 染 色 体 が

添 加 さ れ ， 作 出 さ れ た 全 て の 系 統 に お い て 除 去 で き な か っ た ． 異 質 細 胞 質 系 統

の 作 出 に お い て 特 定 の 染 色 体 が 必 要 な 類 似 し た 事 例 は ， M o r i c a n d i a  a r v e n s i s  細

胞 質（ c y t - M a）を も つ B .  r a p a  系 統 に お い て 観 察 さ れ た（ Ts u t s u i  e t  a l． 2 0 11）．

（ c y t - M a）B .  r a p a  （ 2 n  =  2 0）植 物 は ，重 度 の ク ロ ロ シ ス に よ り 発 芽 後 に 枯 死 し

た 一 方 ，（ c y t - M a）M .  a r v e n s i s  一 染 色 体 添 加 型 B .  r a p a  系 統（ M o n o s o m i c  a d d i t i o n  

l i n e： M A L， 2 n  =  2 1） の 植 物 体 は ， 栄 養 生 長 や 雄 ず い 以 外 の 生 殖 生 長 に 異 常 の

な い 安 定 し た C M S  を 示 し た ．（ c y t - M a） B .  r a p a  植 物 に お け る 重 度 の ク ロ ロ シ

ス は ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 で あ る M .  a r v e n s i s  に 由 来 す る 添 加 染 色 体 に 座

乗 す る 遺 伝 子 に よ っ て 克 服 さ れ た と 示 唆 さ れ た （ Ts u t s u i  e t  a l． 2 0 11）．  

以 上 の よ う に ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 間 の ク ロ ス ト ー ク に よ る 形 質

変 異 は ， 異 質 細 胞 質 系 統 の 作 出 に 大 き な 影 響 を 与 え る こ と か ら ， 本 章 で は ， D .  

t e n u i f o l i a  細 胞 質 を も つ B .  r a p a  M A L 植 物 が オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 由 来 の 染

色 体 を 必 要 と す る 原 因 に つ い て 調 査 し た ．  

 

第 2  節  材 料 お よ び 方 法  

1 .  供 試 材 料 と 生 育 条 件  

種 子 親 は ，東 北 大 学 ア ブ ラ ナ 科 シ ー ド バ ン ク に よ っ て 提 供 さ れ た D .  t e n u i f o l i a  

系 統  1（ 2 n  =  2 2， D t D t） を 用 い た （ Ta b l e  1 - 1）． 花 粉 親 は ， 同 質 細 胞 質 B .  r a p a  
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Table 1-1 Plant materials in Chapter 1.

1) TU: Tohoku University Brassica Seed Bank, TS: Tohoku Seed Company, UU: Laboratory of 

Plant Breeding, Utsunomiya University, Japan.

Genus Species Subspecies lines or cultivar abbreviation Source 
1)

Diplotaxis tenuifolia 1 DtDt TU

Brassica rapa ssp. perviridis ‘Saori’ AA TS

‘Hitomi’

‘Shousai’

‘U-JMS’ UU

ssp. chinensis ‘Youtei’ TS

‘Ryokuyou’

‘Kazue’

ssp. pekinensis ‘Kiraku 70’

‘Daifuku’

‘Harutourai’

‘U-CC’ UU

ssp. parachinensis ‘Manamina’ TS
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（ 2 n  =  2 0， A A） の 1 0  品 種 お よ び 2  系 統 を 用 い た ． コ マ ツ ナ （ p e r v i r i d i s） 3  

品 種：‘ さ お り ’，‘ ひ と み ’，‘ 照 彩 ’，チ ン ゲ ン サ イ（ c h i n e n s i s）3  品 種：‘ 陽 帝 ’，

‘ 緑 陽 ’，‘ 一 江 ’，ハ ク サ イ（ p e k i n e n s i s）3  品 種：‘ 黄 楽 7 0’，‘ 大 福 ’，‘ 春 到 来 ’

お よ び サ イ シ ン （ p a r a c h i n e n s i s） 1  品 種 ：‘ 愛 味 菜 ’ の 合 計 1 0  品 種 は ， 株 式 会

社 ト ー ホ ク （ 栃 木 ， 日 本 ） に よ っ て 提 供 さ れ ， ハ ク サ イ （ p e k i n e n s i s） 1  系 統 ：

‘ U - C C’，コ マ ツ ナ（ p e r v i r i d i s） 1  系 統：‘ U - J M S’の 合 計 2  系 統 は ，宇 都 宮 大

学 農 学 部 植 物 育 種 学 研 究 室 に お い て 系 統 内 交 配 に よ り 維 持 さ れ て い る 系 統 で あ

る ．  

宇 都 宮 大 学 植 物 育 種 学 研 究 室 所 有 の ビ ニ ー ル ハ ウ ス 内 に お い て こ れ ら の 植 物

を 9  月 上 旬 に 2  号 ポ ッ ト （ 径 6  c m） に 播 種 を 行 い ， そ の 後 ， 生 育 に 伴 い 4  号

ポ ッ ト （ 径 1 2  c m） に 移 植 し ， 最 終 的 に 6  号 素 焼 鉢 （ 径 1 8  c m） に 定 植 し 生 育

さ せ た ．   

 

2 .  雑 種 後 代 お よ び 複 二 倍 体 植 物 の 作 出  

D .  t e n u i f o l i a  と B .  r a p a  と の 間 の 属 間 交 雑 は ， 蕾 受 粉 と 胚 救 済 法 を 用 い た ．

蕾 受 粉 は ，開 花 約 1  日 前 の 蕾 を 除 雄 し た 直 後 に ，そ の 雌 し べ と 新 鮮 な 花 粉 を 受

粉 さ せ ，そ の 後 パ ラ フ ィ ン 袋 を 用 い て 7  日 間 袋 掛 け を 行 っ た ．胚 救 済 法 は ，B a n g  

e t  a l．（ 1 9 9 6）に 従 い ，子 房 培 養 後 に 胚 培 養 を 行 っ た ．蕾 受 粉 後 7  日 目 の 子 房 を

サ ン プ リ ン グ し ， 7 0  %エ タ ノ ー ル（ w / v）で 数 秒 ，有 効 塩 素 0 . 5  %次 亜 塩 素 酸 ナ

ト リ ウ ム 溶 液（ w / v）で 2 0  分 間 振 と う に よ る 滅 菌 処 理 を 施 し た ．ク リ ー ン ベ ン

チ 内 に お い て 滅 菌 水 を 用 い て ， 滅 菌 さ れ た 子 房 を 3 回 洗 浄 し た 後 ， M u r a s h i g e  

a n d  S k o o g（ M S）寒 天 培 地（ M u r a s h i g e  a n d  S k o o g，1 9 6 2）に N Z  ア ミ ン（ 0 . 5 g / l）

と ス ク ロ ー ス （ 3 0  g / l） を 添 加 し た 試 験 管 斜 面 培 地 （ 1 0 m l） に 置 床 し ， 2 5  ℃ ，

1 6  時 間 日 長 下 で 培 養 し た ． 子 房 培 養 か ら 約 1  ヶ 月 後 に 得 ら れ た 胚 を ク リ ー ン

ベ ン チ 内 に お い て 1 / 2  濃 度 の M S  培 地 を 充 填 し た 試 験 管 平 面 培 地（ 5  m l）に 移

植 し 培 養 し た ． 胚 培 養 後 ， 根 が よ く 発 達 し た 幼 植 物 体 は ， バ ー ミ キ ュ ラ イ ト を

充 填 し た 2  号 ポ ッ ト に 移 植 し ， 明 期 1 7  ℃ /暗 期 1 2  ℃ の 環 境 調 節 室 に お い て

透 明 プ ラ ス チ ッ ク 袋 を 掛 け 慣 行 に 従 い ，生 育 さ せ た ．そ の 後 1  週 間 ご と に 袋 の

上 部 の 一 角 を 切 り 取 り ， 3 週 間 後 に 袋 を 取 り 外 す こ と で 順 化 さ せ た ． 順 化 後 ，

植 物 の 生 育 に 伴 っ て 順 次 鉢 上 げ を 行 っ た ． 複 二 倍 体 植 物 を 作 出 す る 段 階 で は ，
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植 物 体 の 頂 端 分 裂 組 織 を ，0 . 1  %コ ル ヒ チ ン 溶 液（ w / v）を 浸 し た 綿 で 4 8  時 間 浸

し ， 染 色 体 倍 加 処 理 を 施 し た ． こ の 処 理 後 ， 処 理 さ れ た 頂 端 分 裂 組 織 以 外 の 他

の 腋 芽 を 1  ヶ 月 間 に わ た り 除 去 し た ． ( c y t - D t )  B C 1  植 物 の 作 出 で は ， B .  r a p a  9  

品 種 を 花 粉 親 と し て 用 い た 蕾 受 粉 お よ び マ ル ハ ナ バ チ に よ る 虫 媒 受 粉 法 を 行 っ

た ． そ の 後 の ( c y t - D t )  B C 2  か ら ( c y t - D t )  B C 8  植 物 の 作 出 に お け る 連 続 戻 し 交 雑

で は ， 蕾 受 粉 を 用 い た ．  

 

3 .  交 雑 後 代 に お け る 細 胞 遺 伝 学 的 調 査  

B C 1  植 物 か ら B C 8  植 物 に お け る 根 端 細 胞 を ，フ ォ ル ゲ ン 押 し つ ぶ し 法 に よ っ

て 観 察 し ， 体 細 胞 染 色 体 数 を 決 定 し た ． 植 物 体 の 白 く 新 鮮 な 伸 長 し た 根 端 を 採

取 し ，前 処 理 と し て 8 -ヒ ド ロ キ シ キ ノ リ ン 溶 液 を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に そ の

根 端 を 入 れ ，4  ℃ で 5  時 間 浸 漬 さ せ た 後 ，F a r m e r  固 定 液（ エ タ ノ ー ル：酢 酸  =  

3： 1） を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に そ の 根 端 を 移 し ， 4  ℃ で 一 晩 以 上 固 定 し た ．

固 定 さ れ た 根 端 を 1 N  H C l  液 中 に 6 0  ℃ で 7  分 間 軟 化 処 理 し た 直 後 に ， 塩 基 性

フ ク シ ン 液 中 に 3 0  分 以 上 染 色 し た ． ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 で よ く 染 色 さ れ て い る

根 端 に 対 し て 1 . 0  %酢 酸 カ ー ミ ン 染 色 液 （ w / v） に よ る 二 重 染 色 を 行 い ， カ バ ー

ガ ラ ス を か け ， 光 学 顕 微 鏡 下 （ B X 5 3 L E D， オ リ ン パ ス ， 東 京 ， 日 本 ） で 体 細 胞

染 色 体 数 を 観 察 し た ．  

複 二 倍 体 植 物 お よ び B C 8  植 物 の 花 粉 母 細 胞 に お け る 減 数 分 裂 時 の 染 色 体 行

動 調 査 は ，な す り つ け 法 を 用 い て 以 下 の 手 順 で 行 っ た ．2 - 3  m m 程 度 若 い 蕾 か ら

葯 を 取 り 出 し ， そ の 葯 か ら 花 粉 母 細 胞 を 押 し 出 し ， ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 に 薄 く 広

げ ， 酢 酸 カ ー ミ ン 染 色 液 を 用 い て 染 色 し た ． そ の 後 ， カ バ ー ガ ラ ス を か け ， 顕

微 鏡 下 で 観 察 し た ．染 色 体 行 動 調 査 は ，第 一 減 数 分 裂 中 期（ MⅠ ），第 二 減 数 分

裂 中 期 （ MⅡ ） お よ び 四 分 子 に つ い て 1  個 体 あ た り 2 0  細 胞 を 観 察 し ， 染 色 体

行 動 を 推 定 し た ．  

酢 酸 カ ー ミ ン 染 色 液 を 用 い た 花 粉 粒 の 染 色 法 を 雄 性 可 稔 お よ び 雄 性 不 稔 を 評

価 す る 基 準 と し て 使 用 し た ． 開 葯 し た 花 芽 を 採 取 し ， ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 で 花 粉

粒 を 酢 酸 カ ー ミ ン 染 色 液 で 染 色 し た ． 花 粉 稔 性 は ， 光 学 顕 微 鏡 下 で 1 0 0 0  個 の

花 粉 粒 を 観 察 し ， 濃 染 し た 花 粉 粒 を 雄 性 可 稔 と し た ．  
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4 .  ゲ ノ ム D N A 抽 出  

植 物 体 に お け る 葉 の To t a l  D N A を C TA B  法 （ D o y l e  a n d  D o y l e  1 9 8 7） に 従 っ

て 抽 出 し た ．採 取 し た 若 い 葉（ 5  m m 2， 4  枚 程 度 ）を ， 2 . 0  %  C TA B  液（ w / v）を

分 注 し た チ ュ ー ブ に 入 れ ， 細 胞 破 砕 装 置 で 葉 を 破 砕 し た ． そ の 後 ， そ の チ ュ ー

ブ に C I A を 分 注 し ，遠 心 分 離 後 ，上 澄 み 液 を 抽 出 し ，そ の 抽 出 液 に 2 -プ ロ パ ノ

ー ル に 添 加 す る こ と で ゲ ノ ム D N A を 沈 殿 さ せ た ．ゲ ノ ム D N A は ，1×T E  b u f f e r  

内 に 溶 解 さ せ ，R N a s e で R N A を 処 理 し た ．抽 出 さ れ た ゲ ノ ム D N A を 分 光 光 度

計 で 濃 度 を 測 定 し ， 2 0  n g / µ L に 希 釈 す る こ と で 均 一 化 し た ．  

 

5 .  R A P D  解 析  

R A P D  （ R a n d o m  A m p l i f i e d  P o l y m o r p h i c  D N A ） 解 析 に は ， D r e a m  Ta q  D N A 

P o l y m e r a s e  K i t（ T h e r m o  F i s h e r  S c i e n t i f i c  K . K . ， 東 京 ， 日 本 ） お よ び 4 0 0  種 類 の

1 2 - m e r  ラ ン ダ ム プ ラ イ マ ー セ ッ ト （ C o m m o n  A -  D， B E X，東 京 ，日 本 ） を 用 い

て P C R  を 行 っ た ． P C R  条 件 は ， A k a b a  e t  a l．（ 2 0 0 9） に 従 っ て 下 記 の 条 件 に 設

定 し ， Ta K a R a  P C R  T h e r m a l  C y c l e  D i c e T M（ TA K A R A B I O  I N C．， 滋 賀 ， 日 本 ） に

よ り P C R  を 実 行 し た ． B .  r a p a  ゲ ノ ム の ポ ジ テ ィ ブ コ ン ト ロ ー ル マ ー カ ー と し

て ， B .  r a p a  A 1 に 特 異 的 な プ ラ イ マ ー ペ ア （ F o r w a r d  p r i m e r ;  5 ’ 

G T G T T T C T C T T C A A C G C C T T T T  3 ’ ， R e v e r s e  p r i m e r ;  5 ’ 

C A C A A A G A AT C C C C A C A G AT T T  3 ’，C a i  e t  a l．2 0 1 2）を 用 い た ．R A P D  解 析 に よ

り 得 ら れ た P C R  産 物 は ，ロ ー デ ィ ン グ ダ イ と 混 合 し ，1×T B E  緩 衝 液 中 で 2 . 0  %

ア ガ ロ ー ス ゲ ル（ w / v）に ア プ ラ イ し た ．そ の 後 ，電 気 泳 動 は ，M u p i d - e x U  （ M u p i d  

C O .， LT D .， 東 京 ， 日 本 ） を 用 い ， 1 0 0  V で 3 0  分 間 程 度 行 っ た ． ア ガ ロ ー ス ゲ

ル を 0 . 1  %エ チ ジ ウ ム ブ ロ マ イ ド 溶 液 （ w / v） で 染 色 し ， ゲ ル 撮 影 装 置 で 撮 影 し

た ．  
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・ P C R  m i x  の 組 成  

1 0 X  D r e a m  Ta q  B u f f e r  1 . 0  µ L  

d N T P 2 m M  e a c h  1 . 0  µ L  

P r i m e r  1 . 0  µ L  

Te m p l a t e  D N A  1 . 0  µ L  

D r e a m Ta q  D N A 

P o l y m e r a s e  

0 . 1  µ L  

d H 2 O  6 . 0  µ L  

To t a l  1 0 . 1  µ L  

 

・ P C R  条 件  

9 4  ℃  5  m i n .  1  c y c l e  

9 4  ℃  3 0  s e c .   

3 5  ℃  3 0  s e c .  4 5  c y c l e s  

7 2  ℃  1  m i n .   

7 2  ℃  1  m i n .  1  c y c l e  

 

6 .  シ ー ケ ン ス 解 析  

R A P D  解 析 に よ り 得 ら れ た P C R  産 物 を p G E M - T  E a s y  Ve c t o r  （ P r o m e g a ，

M a d i s o n ， U S A ） を 用 い て ク ロ ー ン 化 し ， ユ ニ バ ー サ ル プ ラ イ マ ー ペ ア （ T 7  

p r o m o t e r  p r i m e r ;  5’ TA ATA C G A C T C A C TATA G G G  3’， S P 6  p r o m o t e r  p r i m e r ;  5’  

AT T TA G G T G A C A C TATA G  3’， S i g m a - A l d r i c h ,  S t .  L o u i s ,  U S A）を 用 い て ，ダ イ レ

ク ト シ ー ケ ン ス 解 析 を 行 っ た（ E u r o f i n s  G e n o m i c s  K . K .，東 京 ，日 本 ）．得 ら れ た

塩 基 配 列 を D N A S t a r  （ S e q M a n ） ソ フ ト ウ ェ ア で 解 析 し ， そ れ ら を M u l t i p l e  

S e q u e n c e  A l i g n m e n t  P a r a m e t e r s（ C L C  S e q u e n c e  Vi e w e r  8 . 0） ソ フ ト ウ ェ ア を 用 い

て ， ア ラ イ メ ン ト 処 理 を 行 っ た ．  

 

7 .  解 剖 学 的 解 析  

花 粉 管 誘 引 調 査 の た め に ，受 粉 後 4 8  時 間 の 雌 し べ を 採 取 し ， F a r m e r  固 定 液

を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に 入 れ ， 4  ℃ で 一 晩 以 上 固 定 し た ． そ の 後 ， 固 定 さ れ
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た 雌 し べ を M i l l i - Q  水 で 洗 浄 し ， 1 N  N a O H  を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に 入 れ ，

6 0  ℃ で 約 3 0  分 間 軟 化 処 理 を し ， 0 . 1  %ア ニ リ ン ブ ル ー 染 色 液 （ w / v） を 分 注 し

た サ ン プ ル ビ ン に そ の 雌 し べ を 移 し ， 1  時 間 以 上 直 接 雌 し べ を 染 色 し た ． よ く

染 色 さ れ た 雌 し べ を ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 に 静 置 し ， そ の 上 に カ バ ー ガ ラ ス を 軽 く

置 き ，蛍 光 顕 微 鏡 下  （ B X 5 1 N - 3 3 - F L 2，オ リ ン パ ス ，東 京 ，日 本 ）で 花 粉 管 の 動

向 を 観 察 し た ． 画 像 し た 多 く の 胚 珠 を 得 る た め に ， 観 察 に よ り 得 ら れ た 複 数 の

画 像 を 結 合 し た ． 花 粉 管 を 誘 引 し た 胚 珠 の 割 合 は ， 交 雑 組 合 わ せ ご と に 少 な く

と も 1 5  個 の 長 角 果 に お け る 花 粉 管 を 誘 引 し た 総 数 （ n） と し て 算 出 し た ．  

胚 発 達 を 比 較 す る た め に ， 受 粉 後 1 0 ， 2 0  お よ び 3 0  日 目 （ D a y s  a f t e r  

p o l l i n a t i o n： D A P） の 莢 を 採 取 し ， F a r m e r  固 定 液 を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に そ

の 莢 を 入 れ ， 1 0  分 間 真 空 浸 透 さ せ た 後 に 4  ℃ で 一 晩 以 上 固 定 し た ． 1 0  D A P お

よ び 2 0  D A P の 固 定 さ れ た 莢 を ， 2 0  分 毎 に エ タ ノ ー ル シ リ ー ズ （ 9 0  %， 7 0  %，

5 0  %， 3 0  %）（ w / v） を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に 入 れ る こ と で 段 階 的 に 置 換 し ，

透 明 化 液（ 抱 水 ク ロ ラ ー ル： グ リ セ リ ン ： M i l l i - Q  水  =  8： 2： 1）を 分 注 し た サ

ン プ ル ビ ン に 置 換 さ れ た 莢 を 移 行 し 透 明 化 処 理 を 行 っ た ． 透 明 化 さ れ た 莢 を ス

ラ イ ド ガ ラ ス 上 に 静 置 し ， そ の 上 に カ バ ー ガ ラ ス を 軽 く 置 き ， 微 分 干 渉 顕 微 鏡  

（ D I C，B X 5 3 L E D，オ リ ン パ ス ，東 京 ，日 本 ）下 で 胚 の 形 状 を 観 察 し た ．ま た ，

3 0  D A P の 固 定 さ れ た 莢 を ， ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 に 静 置 し ， 実 体 顕 微 鏡 （ L e i c a  S 6  

E，L e i c a，We t z l a r，G e r m a n y）下 で 解 剖 し ，胚 の 形 状 を 観 察 し た ．胚 発 達 段 階 は ，

Wi l m a r  a n d  H e l l e n d o o r n（ 1 9 6 7） に 倣 っ て ， 球 状 胚 ， ハ ー ト 型 胚 ， 魚 雷 胚 ， 杖 型

胚 お よ び 成 熟 胚 の 5 つ に 分 類 し た ．  

1  莢 あ た り の 結 実 率 は ， 得 ら れ た 成 熟 種 子 数 を 平 均 胚 珠 数 で 割 る こ と で 算 出

し た ．  

 

第 3  節  実 験 結 果  

1 .  D .  t e n u i f o l i a  細 胞 質 を も つ B .  r a p a  系 統 の 育 成  

D .  t e n u i f o l i a  と B .  r a p a  と の 雑 種 F 1  植 物 を 作 出 す る た め に ，蕾 受 粉 に よ る 属

間 交 雑 後 に ， 胚 救 済 法 を 行 っ た （ F i g .  1 - 1， Ta b l e  1 - 2）． D .  t e n u i f o l i a  と B .  r a p a  

3  品 種 お よ び 1  系 統 （ コ マ ツ ナ 1  品 種 ： ‘さ お り ’， チ ン ゲ ン サ イ 1  品 種 ： ‘陽

帝 ’， ハ ク サ イ 1  系 統 ： ‘ U - C C ’お よ び サ イ シ ン 1  品 種 ： ‘愛 味 菜 ’（ M a n a .） ） に  
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お け る 4  つ の 交 雑 組 合 せ に お い て ，3 4 1  花 を 受 粉 さ せ た 後 ， 2 6 0  個 の 子 房 を 培

養 し た 結 果 ， 5  個 の 雑 種 胚 が 得 ら れ た ． 得 ら れ た 雑 種 胚 を 用 い て ， 胚 培 養 後 に

順 化 お よ び 染 色 体 倍 加 処 理 を 行 う こ と で ， 4  個 体 の D .  t e n u i f o l i a  細 胞 質 （ c y t -

D t） を も つ 複 二 倍 体 雑 種 F 1  植 物 （ 2 n  =  4 2） が 得 ら れ た ． 次 に ，（ c y t - D t） 二 基

三 倍 体 B C 1  植 物 を 作 出 す る た め に ，得 ら れ た（ c y t - D t）複 二 倍 体 雑 種 F 1  植 物 を

種 子 親 に 用 い ，B .  r a p a  9  品 種（ コ マ ツ ナ 3  品 種： ‘さ お り ’， ‘ひ と み ’， ‘照 彩 ’，

チ ン ゲ ン サ イ 3  品 種：‘陽 帝 ’，‘緑 陽 ’，‘一 江 ’お よ び ハ ク サ イ 3  品 種：‘黄 楽 7 0 ’，

‘大 福 ’， ‘春 到 来 ’（ H a r u .））を 花 粉 親 に 用 い て ，蕾 受 粉 に よ る 戻 し 交 雑 お よ び 放

任 受 粉 を 行 っ た ．そ の 結 果 ，6 6  粒 の 種 子 が 得 ら れ ，そ れ ら か ら 2 5  個 体 の（ c y t -

D t） 二 基 三 倍 体 B C 1  植 物 （ 2 n  =  3 1） が 得 ら れ た ． そ の 後 ，（ c y t - D t） B .  r a p a  系

統 を 作 出 す る た め に ，得 ら れ た（ c y t - D t）二 基 三 倍 体 B C 1  植 物 と B .  r a p a  3  品 種

お よ び 1  系 統 （ コ マ ツ ナ 2  品 種 ， 1  系 統 ： ‘さ お り ’， ‘照 彩 ’， ‘ U - J M S ’  お よ び

チ ン ゲ ン サ イ 1  品 種：  ‘陽 帝 ’）と の 連 続 戻 し 交 雑 を 行 い ，3 6  個 体 の（ c y t - D t）

B C 2  植 物 を 作 出 し た が ，そ れ ら の（ c y t - D t） B C 2  植 物 は ，そ れ ぞ れ 2 8  -  3 4  本 の

染 色 体 を も つ 個 体 で あ っ た ．そ こ で ，得 ら れ た（ c y t - D t）B C 2  植 物 を 種 子 親 に 用

い ，B .  r a p a  5  品 種（ コ マ ツ ナ 2  品 種： ‘さ お り ’，‘照 彩 ’，チ ン ゲ ン サ イ 2  品 種：

‘陽 帝 ’， ‘一 江 ’，ハ ク サ イ 1  品 種： ‘ H a r u ’）を 花 粉 親 に 用 い て ，再 び 戻 し 交 雑 を

行 っ た と こ ろ ， 2 1  本 の 染 色 体 を も つ 4  個 体 の（ c y t - D t） B C 3  植 物 を 含 む 2 1  個

体 が 得 ら れ た ．（ c y t - D t） B .  r a p a  系 統（ 2 n  =  2 0）を 作 出 す る た め に ， 2 1  本 の 染

色 体 を も つ（ c y t - D t） B C 3  植 物 1  個 体 を 種 子 親 に 用 い ， B .  r a p a  5  品 種（ コ マ ツ

ナ 2  品 種： ‘さ お り ’， ‘照 彩 ’，チ ン ゲ ン サ イ 2  品 種： ‘陽 帝 ’， ‘一 江 ’お よ び ハ ク

サ イ １  品 種 ‘ H a r u . ’）を 花 粉 親 に 用 い た 連 続 戻 し 交 雑 に よ っ て B C 4  か ら B C 7  世

代 の 個 体 を 作 出 し た ． そ の 後 ，（ c y t - D t） B C 7  植 物 を 種 子 親 に ， B .  r a p a  5  品 種

（ コ マ ツ ナ 2  品 種 ： ‘さ お り ’， ‘照 彩 ’， チ ン ゲ ン サ イ 1  品 種 ： ‘一 江 ’， ハ ク サ

イ 1  品 種： ‘ H a r u . ’  お よ び サ イ シ ン 1  品 種： ‘ M a n a . ’）を 花 粉 親 に ，そ れ ぞ れ 戻

し 交 雑 を 行 い ，独 立 し た（ c y t - D t）B C 8  植 物 の 5  系 統 を 作 出 し た ．B C 5  か ら B C 8  

世 代 ま で の 1 4 5  個 体 の 体 細 胞 染 色 体 数 を 調 査 し た 限 り ，調 査 さ れ た 全 て の 植 物

体 に は 2 1  本 の 染 色 体 数 が 観 察 さ れ ， 添 加 染 色 体 を 含 ん で い る こ と が 示 唆 さ れ

た （ Ta b l e  1 - 3， F i g .  1 - 2 A）． 核 置 換 さ れ た B .  r a p a  植 物 は ， 一 染 色 体 添 加 型 B .  

r a p a  系 統 と B .  r a p a  系 統 と の 交 雑 後 代 に お い て ， 理 論 的 に は 約 5 0  %の 確 率 で  
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Figure 1-2. Cytogenetical characteristics of the 

(cyt-Dt) B. rapa MAL plant. (A) Somatic 

chromosome numbers of the root tip of the (cyt-

Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ (2n = 21). (B - D) 

Chromosome behavior during meiosis of the (cyt-

Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ in metaphase I (10II + 

1I) (B), metaphase II (10 + 11) (C) and pollen 

tetrad stage (D). Scale bars: 10 μm.

D

A B

C
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作 出 さ れ る が ，（ c y t - D t） B .  r a p a  植 物 は 作 出 さ れ な か っ た ． 体 細 胞 染 色 体 数 の

調 査 結 果 は ， 添 加 染 色 体 が 少 な く と も 4  世 代 に わ た り 伝 達 し ， B .  r a p a  5  品 種

が 花 粉 親 と し て 使 用 さ れ て も 維 持 さ れ る こ と か ら ，（ c y t - D t） B .  r a p a  植 物 に お

け る 添 加 染 色 体 の 伝 達 は ， 花 粉 親 に よ る 影 響 で は な く ， 種 子 親 に よ る 影 響 で あ

る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

添 加 染 色 体 を も つ（ c y t - D t）B C 8  植 物 の 減 数 分 裂 時 に お け る 2 1  本 の 染 色 体 行

動 を 明 ら か に す る た め に ，花 粉 母 細 胞 を 観 察 し た 結 果 ，第 一 減 数 分 裂 中 期（ M I）

に お い て 1 0  個 の 二 価（ 1 0 I I）と 1  個 の 一 価（ 1 I）の 染 色 体 が 観 察 さ れ ，第 二 減

数 分 裂 中 期 （ M I I） は 1 0  本 と 11  本 と 異 な る 染 色 体 数 に 分 離 し た （ F i g .  1 - 2 B，

C）．こ れ ら の 結 果 か ら ，1 0  個 の 二 価 染 色 体 が B .  r a p a  に 由 来 し ，1  個 の 一 価 染

色 体 は D .  t e n u i f o l i a  に 由 来 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．さ ら に ，（ c y t - D t） B C 8  植 物

の 四 分 子 期 に お い て 正 常 な 四 分 子 を 形 成 し た こ と か ら（ F i g .  1 - 2 D），分 裂 し た 雄

性 配 偶 子 の 半 数 に は 添 加 染 色 体 が 含 ま れ ， 残 り 半 数 の 雄 性 配 偶 子 に は 含 ま れ な

い こ と が 示 唆 さ れ ， 雌 性 配 偶 子 に つ い て も 類 似 し た 事 象 が 起 こ っ て い る 可 能 性

が 推 察 さ れ た ．  

（ c y t - D t）B C 8  植 物 の 添 加 染 色 体 の 由 来 を 明 ら か に す る た め に ，4 0 0  種 類 の ラ

ン ダ ム プ ラ イ マ ー セ ッ ト を 用 い て ，R A P D  解 析 を 行 っ た（ F i g .  1 - 3）．D .  t e n u i f o l i a  

ゲ ノ ム に 特 異 的 な P C R  産 物 を 増 幅 で き る R A P D  プ ラ イ マ ー セ ッ ト を い く つ か

選 抜 し ， D .  t e n u i f o l i a  と（ c y t - D t） B C 8  植 物 の 間 で 同 じ サ イ ズ の P C R  産 物 を 増

幅 す る こ と を 見 出 し た （ F i g .  1 - 3）． こ れ ら の P C R  産 物 が D .  t e n u i f o l i a  ゲ ノ ム

に 由 来 す る か を 明 ら か に す る た め に ，P C R  産 物 を ク ロ ー ニ ン グ し ，ダ イ レ ク ト

シ ー ケ ン ス 解 析 に よ り 配 列 決 定 を 行 い ， デ ー タ ベ ー ス で 最 も 相 同 な B .  r a p a  配

列 を 検 索 し ，そ れ ら を 比 較 し た（ F i g .  1 - 4）．そ の 結 果 ，D .  t e n u i f o l i a  と（ c y t - D t）

B C 8  植 物 に お い て B .  r a p a  ゲ ノ ム の 相 同 配 列 と 比 較 し て ， 1 5  箇 所 の 置 換 と 2  

箇 所 の イ ン デ ル を 含 む 1 7  箇 所 の 変 異 を 同 定 し た ． こ れ ら 全 て の 変 異 は ， D .  

t e n u i f o l i a  と （ c y t - D t） B C 8  植 物 間 で 共 通 で あ り ， B .  r a p a  と は 異 な っ た ．（ c y t -

D t）B C 8  植 物 は ，B .  r a p a  系 統 と 8 回 の 戻 し 交 雑 を 経 て い る こ と か ら ，こ の D N A

断 片 が B .  r a p a  に 由 来 す る 染 色 体 と 組 換 え を 受 け た と は 考 え に く く ，（ c y t - D t）

B C 8  植 物 は ， D .  t e n u i f o l i a  に 由 来 す る 完 全 ま た は 部 分 的 な 添 加 染 色 体 を 有 し て

い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た ． そ こ で ， D .  t e n u i f o l i a  細 胞 質 を も つ D .  t e n u i f o l i a  一  
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Figure 1-3. PCR analysis using RAPD primer specific for D. tenuifolia. B. rapa

specific marker is a positive control marker of B. rapa genome.

B. rapa specific marker

D. tenuifolia specific RAPD marker
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Figure 1-4. Alignment of the D. tenuifolia specific band sequences. DNA sequence identity is 

indicated by red boxes. 17 changes among the B. rapa, D. tenuifolia and (cyt-Dt) BC8 plants 

sequences, consisting of 15 substitutions and two indels are indicated by blue boxes. 

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’

(cyt-Dt) BC8 plants

D. tinuifolia

B. rapa ‘Haru.’
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添 加 型 B .  r a p a  植 物 を（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L と 名 付 け ，後 代 作 出 に お い て 添 加

染 色 体 が 必 要 な 発 達 段 階 の 探 索 を 試 み た ．  

 

2 .  （ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お け る 花 器 形 態 と 種 子 稔 性  

（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 に お け る 花 器 形 態 を 特 徴 付 け る た め に ，花 器 の 形

態 と 種 子 稔 性 を 調 査 し た ．（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 花 器 は ， B .  r a p a  植 物

の 花 器 よ り も わ ず か に 小 型 で あ っ た （ F i g .  1 - 5 A -  D）．（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植

物 の 花 は ， 短 い 花 糸 を 含 む 縮 小 し た 雄 し べ が み ら れ た （ F i g .  1 - 5 D）． B .  r a p a  植

物 の 葯 に は ， 豊 富 な 花 粉 粒 が 含 ま れ て お り ， 酢 酸 カ ー ミ ン 染 色 液 に よ っ て 濃 く

染 色 さ れ た （ F i g .  1 - 5 E）． 対 照 的 に ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 葯 に は ， 開 花

期 に わ た り 葯 か ら 花 粉 粒 が 散 ら ば ら ず ， 染 色 さ れ な い 花 粉 粒 が 含 ま れ て い た

（ F i g .  1 - 5 F）． し た が っ て ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 雄 性 配 偶 体 は 成 熟 し て

お ら ず ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 は ， 完 全 に 雄 性 不 稔 性 を 示 す C M S  系 統 で

あ っ た ．蜜 線 や 雌 し べ を 含 む 他 の 花 器 器 官 は ，B .  r a p a  植 物 と 比 較 し て 有 意 な 違

い は み ら れ な か っ た ．（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  の 種 子 稔 性 は 約 5 0  %で あ

り（ F i g .  1 - 5 G），半 数 の 胚 珠 が 発 達 し た こ と が 示 唆 さ れ た ．（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 

植 物 の 種 子 稔 性 の 低 下 が 自 家 不 和 合 性 に 起 因 す る か ど う か を 明 ら か に す る た め

に ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  に 他 の 亜 種 系 統 で あ る B .  r a p a  ‘ M a n a . ’  を 交

雑 し ，種 子 稔 性 を 評 価 し た（ F i g .  1 - 5 H）．そ の 結 果 ，種 子 親 と 同 じ 系 統 を 花 粉 親

と し て 用 い た 交 雑 組 合 せ と 同 様 に 種 子 稔 性 は ，約 5 0  %を 示 し た こ と か ら ，自 家

不 和 合 性 の 影 響 は 極 め て 少 な い と 評 価 し た ．  

 

3 .  （ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 花 粉 管 誘 引 能 力  

（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て ，種 子 稔 性 が 低 下 し た 原 因 を 明 ら か に す

る た め に ，（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 の 花 粉 管 誘 引 能 力 を 調 査 し た（ F i g .  1 - 6）．

そ の 結 果 ， B .  r a p a  ‘ H a r u . ’  に お い て ほ と ん ど の 胚 珠 は 花 粉 管 を 誘 引 し た （ F i g .  

1 - 6 A）． 一 方 ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  に お い て は 約 半 数 の 胚 珠 は 花 粉 管

を 誘 引 し ， 他 の 半 数 は 誘 引 し な か っ た  （ F i g .  1 - 6 B）． B .  r a p a  ‘ H a r u . ’  で は ， 花

粉 管 を 誘 引 し た 胚 珠 率 は 8 3 . 8  %を 示 し た が ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  で

は ， 4 9 . 3  %を 示 し た（ F i g .  1 - 6 C）．（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 花 粉 管 誘 引 能 力  



 

21 

   

Figure 1-5. Flower organ morphology and fertility of the (cyt-Dt) B. rapa MAL plant. (A-D) 

Floral morphology of the euplasmic B. rapa ‘Haru.’ (left) and the (cyt-Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ 

(right). (E) Fertile pollen grains of the euplasmic B. rapa ‘Haru.’. (F) Sterile pollen grains of the 

(cyt-Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’. Scale bars: 5.0 mm in (A-D), 50 μm in (E, F). (G) Seed setting 

rates in sib pollination of the euplasmic B. rapa ‘Haru.’ (white) and the (cyt-Dt) B. rapa MAL

‘Haru.’ × the euplasmic B. rapa ‘Haru.’ (grey). (H) Seed setting rates in the euplasmic B. rapa

‘Haru.’× the euplasmic B. rapa ‘Mana.’ (white) and the (cyt-Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ × the 

euplasmic B. rapa ‘Mana.’ (grey). The data show as means ± SD, n = 10. Significant differences 

(p < 0.001) between the euplasmic B. rapa line and the (cyt-Dt) B. rapa MAL are indicated by *. 
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Figure 1-6. The pollen tube attraction ability of the (cyt-Dt) B. rapa MAL 

plant. (A) Pollen tubes in sib pollination of the euplasmic B. rapa ‘Haru.’. 

(B) Pollen tubes in the (cyt-Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ × the euplasmic B. 

rapa ‘Haru.’. Arrows indicate the ovules with attracted pollen tube. 

Arrowheads indicate the ovules without attracted pollen tube. Scale bars: 50 

μm. (C) Rates of ovules with attracted pollen tube in sib pollination of the 

euplasmic B. rapa ‘Haru.’ (white) and the (cyt-Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ ×

the euplasmic B. rapa ‘Haru.’ (grey). (D) Rates of ovules with attracted 

pollen tube in the euplasmic B. rapa ‘Haru.’× the euplasmic B. rapa

‘Mana.’ (white) and the (cyt-Dt) B. rapa MAL ‘Haru.’ × the euplasmic B. 

rapa ‘Mana.’ (grey). Significant differences (p < 0.001) between the 

euplasmic B. rapa and the (cyt-Dt) B. rapa MAL are indicated by *. 
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に お け る 自 家 不 和 合 性 の 影 響 を 調 べ る た め に ， 他 の 亜 種 系 統 で あ る B .  r a p a  

‘ M a n a . ’  を 花 粉 親 と し て 用 い た 交 雑 組 合 せ の 花 粉 管 誘 引 能 力 を 評 価 し た （ F i g .  

1 - 6 D）． そ の 結 果 ， 花 粉 管 を 誘 引 し た 胚 珠 率 は 4 4 . 6  %を 示 し ， 種 子 親 と 同 じ 系

統 を 花 粉 親 と し て 用 い た 交 雑 組 合 せ と 類 似 し た こ と か ら 自 家 不 和 合 性 の 影 響 は

非 常 に 少 な い と 評 価 し た ． こ れ ら の こ と か ら ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 種

子 稔 性 の 低 下 は ， 胚 珠 の 半 数 に 花 粉 管 を 誘 引 す る 能 力 が な い と い う 事 象 に 関 連

し て い る 可 能 性 が 高 く ， 雌 性 半 不 稔 性 を 示 し た ．  

 

4 .  （ c y t - D t） B .  r a p a  M A L  植 物 の 胚 発 達  

（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て 受 精 後 に 胚 発 達 不 全 を 引 き 起 こ す か を

明 ら か に す る た め に ，（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  に お い て 肥 大 胚 珠 率 と 胚 発

達 能 を 調 査 し た（ F i g .  1 - 7）．B .  r a p a  ‘ H a r u . ’  の 肥 大 胚 珠 率 は ，交 配 後 1 0  日 目 ，

2 0  日 目 お よ び 3 0  日 目 （ D a y s  a f t e r  p o l l i n a t i o n： D A P） で 約 7 9 . 5  %を 推 移 し た

（ F i g .  1 - 7 A）． 一 方 ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  の 肥 大 胚 珠 率 は ， 約 4 5 . 2  %

を 示 し ， B .  r a p a  ‘ H a r u . ’  の 約 5 0  %の 値 を 推 移 し た ． ま た ， 試 験 し た 全 て の 時 点

で ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 と B .  r a p a  植 物 間 で 肥 大 胚 珠 の 大 き さ に 有 意 な

差 異 が み ら れ な か っ た こ と か ら ， 受 精 し た 胚 珠 の ほ と ん ど が 両 方 の 系 統 で 少 な

く と も 3 0  日 間 発 達 し 続 け た こ と が 示 唆 さ れ た ．1 0  D A P，2 0  D A P お よ び 3 0  D A P

に お い て 胚 の 発 達 段 階 を 5  つ の ク ラ ス に 分 類 し た （ F i g .  1 - 7 B  -  I）．（ c y t - D t） B .  

r a p a  M A L ‘ H a r u . ’  に お け る 胚 発 達 は ， 2 0  D A P に お い て B .  r a p a  ‘ H a r u . ’  と 比 較

し て わ ず か に 発 達 遅 延 を 示 し た が ， 3 0  D A P の 胚 発 達 は ， B .  r a p a  ‘ H a r u . ’の 成 熟

胚 の 比 率 と 類 似 し た ． こ れ ら の 結 果 か ら ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て

受 精 し た 約 全 て の 胚 珠 は 正 常 に 発 達 し た こ と が 示 唆 さ れ ， 受 精 し た 胚 珠 は ， 成

熟 種 子 に な る 可 能 性 を 示 し た ． つ ま り ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 種 子 稔 性

の 低 下 は ，胚 珠 の 約 半 数 が 花 粉 管 を 誘 引 で き な い 事 象 に 起 因 す る と 示 唆 さ れ た ．

し た が っ て ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て 受 精 後 障 害 で は な く 受 精 前 障

害 が ， 後 代 の 作 出 に 関 与 す る こ と が 明 ら か と な り ， 雌 性 配 偶 体 の 異 常 に よ る 花

粉 管 誘 引 能 力 の 欠 如 が 示 唆 さ れ た ．  

（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 雌 性 配 偶 子 は ， 理 論 的 に は n  =  1 0 と n  =  11 の

割 合 で 2  種 類 の 染 色 体 数 に 分 離 す る が ，雌 性 半 不 稔 性 を 示 し ，全 て の 後 代 は 常  
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に D .  t e n u i f o l i a  に 由 来 す る 添 加 染 色 体 を も ち ， 2 n  =  2 1  と な る こ と か ら ， 雌 性

不 稔 性 は ，お そ ら く D .  t e n u i f o l i a  由 来 の 添 加 染 色 体 に 座 乗 す る 遺 伝 子 に よ っ て

克 服 さ れ る こ と が 示 唆 さ れ た （ F i g .  1 - 8）．  

 

第 4  節  考 察  

さ ま ざ ま な 作 物 に お い て ，C M S  な ど の 農 業 的 有 用 形 質 を 獲 得 す る た め に 種 属

間 交 雑 が 行 わ れ （ B u d a r  a n d  B e r t h o m é  2 0 0 7）， 特 に ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お い て 多 様

な 近 縁 野 生 種 と の 種 属 間 交 雑 が 行 わ れ た（ M a t s u z a w a  e t  a l． 1 9 9 6）．そ れ ら の 多

大 な 功 績 に よ り ， 種 属 間 に お け る 交 雑 不 和 合 性 に よ っ て 雑 種 後 代 の 作 出 が 困 難

を 要 す る の に 加 え ， そ の 後 の 連 続 戻 し 交 雑 に お い て 異 質 細 胞 質 系 統 が 得 ら れ な

い 種 属 間 の 交 雑 組 合 せ が 存 在 す る こ と が 明 ら か と な っ た （ K a n e k o  a n d  B a n g  

2 0 1 4）．例 え ば ，（ c y t - M a）B .  r a p a  系 統 は ，核 置 換 さ れ た 種 子 が 発 芽 後 に 重 度 の

ク ロ ロ シ ス を 発 現 し 枯 死 す る こ と か ら 異 質 細 胞 質 系 統 が 得 ら れ ず ， M .  a r v e n s i s  

の 葉 緑 体 ゲ ノ ム と B .  r a p a  の 核 ゲ ノ ム の 不 和 合 性 が 示 唆 さ れ た （ Ts u t s u i  e t  a l．

2 0 11）．本 章 に お い て ，（ c y t - D t）B .  r a p a  系 統 の 作 出 を 試 み た が（ F i g .  1 - 1，Ta b l e  

1 - 2）， 異 質 細 胞 質 系 統 が 得 ら れ ず ， D .  t e n u i f o l i a  に 由 来 す る 添 加 染 色 体 を 保 持

す る （ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の み が 得 ら れ た （ Ta b l e  1 - 3， F i g .  1 - 2， 1 - 3）．

D .  t e n u i f o l i a  に お け る ゲ ノ ム デ ー タ ベ ー ス は 構 築 さ れ て い な い こ と か ら ， 添 加

染 色 体 の 同 定 に は 至 ら な か っ た が ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て ，（ c y t -

D t） B C 3  植 物 （ 2 n = 2 1） の 1  個 体 を 種 子 親 と し て 用 い た 連 続 戻 し 交 雑 に よ り ，

後 代 が 作 出 さ れ た こ と か ら 同 一 の 添 加 染 色 体 が 伝 達 さ れ た と 示 唆 さ れ た ． そ こ

で ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 と B .  r a p a  系 統 と の 交 配 に お い て ， 花 粉 管 誘 引

を 調 査 し た と こ ろ ， 添 加 染 色 体 を 保 持 す る 雌 性 配 偶 子 は 雌 性 不 稔 性 を 克 服 す る

一 方 ， 添 加 染 色 体 を 保 持 し て な い 雌 性 配 偶 子 は 雌 性 不 稔 性 を 引 き 起 こ す と 示 唆

さ れ た （ F i g .  1 - 6）． こ の 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に 起 因 す る 雌 性 不 稔 性

を 細 胞 質 雌 性 不 稔 性（ C y t o p l a s m i c  f e m a l e  s t e r i l i t y： C F S）と 定 義 し ，（ c y t - D t）B .  

r a p a  植 物 に お い て 異 質 細 胞 質 系 統 は ， C F S  に よ っ て 作 出 さ れ ず ， D .  t e n u i f o l i a  

に 由 来 す る 添 加 染 色 体 が ，C F S  を 克 服 す る た め に 必 要 で あ る こ と が 示 唆 さ れ た ． 

（ c y t - D t） B .  o l e r a c e a  系 統 や （ c y t - D t） R .  s a t i v u s  系 統 は ， 作 出 過 程 に お い て

雌 性 不 稔 性 が み ら れ ず ， B C 2  世 代 に お い て 異 質 細 胞 質 系 統 が 作 出 さ れ た 一 方  
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Figure 1-8. A model for understanding seed formation 

in the (cyt-Dt) B. rapa MAL plant. Ovules having the 

additional chromosome (n=11) can attract pollen tube, 

while the other ovules without additional chromosome 

(n=10) cannot attract one.

n = 10

n = 10

n = 11

n = 11

n = 11

n = 10

n = 11
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（ 谷 口  2 0 1 6， B a n g  e t  a l． 2 0 0 3），（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 は ， C F S に よ り 異

質 細 胞 質 系 統 が 作 出 さ れ な か っ た こ と か ら ， 同 一 種 の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入

を 試 み た に も か か わ ら ず ， 核 ゲ ノ ム の 遺 伝 的 背 景 に よ っ て 異 質 細 胞 質 系 統 の 作

出 が 困 難 を 要 す る こ と が 明 ら か と な っ た ．理 論 的 に は 2  世 代 の 戻 し 交 雑 に よ っ

て 核 置 換 が 達 成 さ れ る が（ 皿 島  1 9 9 1 b），（ c y t - D t）B .  r a p a  系 統 の 作 出 に お い て ，

B C 2  世 代 で は 添 加 染 色 体 の 脱 落 が み ら れ ず ， D .  t e n u i f o l i a  に 由 来 す る 複 数 の 添

加 染 色 体 を 有 す る 個 体 の み が 得 ら れ た（ Ta b l e  1 - 2）．B C 2  世 代 に お け る 添 加 染 色

体 の 脱 落 が 起 き な い 原 因 は ， 核 ゲ ノ ム 内 の 減 数 分 裂 時 の 対 合 の 不 均 衡 に 起 因 す

る と 考 え ら れ る が ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク も 影 響 を 及

ぼ す こ と が 示 唆 さ れ た ． こ れ ら の こ と か ら ， D .  t e n u i f o l i a  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム

は ， B .  o l e r a c e a  や R .  s a t i v u s  の 核 ゲ ノ ム と 和 合 性 を 示 す 一 方 で ， B .  r a p a  の 核

ゲ ノ ム と は 不 和 合 性 を 示 し ， こ の 不 和 合 性 を 克 服 す る に は ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム

提 供 種 に 由 来 す る 添 加 染 色 体 の 保 持 が 有 効 と 示 唆 さ れ た ．  

（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て 花 粉 管 誘 引 率 お よ び 肥 大 胚 珠 は ，1  莢 あ

た り 約 5 0  %を 示 し ，添 加 染 色 体 を 有 し て い な い 胚 珠 は ，花 粉 管 誘 引 能 力 を 欠 如

し て い る こ と が 示 唆 さ れ た ．（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て ほ と ん ど の 肥

大 胚 珠 は ， 3 0  D A P で 成 熟 胚 に 発 達 し た （ F i g .  1 - 7 A， I）． こ れ ら の こ と か ら ，

（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 胚 珠 に お い て 添 加 染 色 体 を も つ 胚 珠 で は 正 常 に

胚 発 達 が 発 生 し ， 添 加 染 色 体 を も た な い 胚 珠 は ， 雌 性 配 偶 体 形 成 期 で 不 全 と な

り ，（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 の 1  莢 あ た り の 成 熟 種 子 が 約 半 数 に 低 下 し た と

示 唆 さ れ た ． 本 章 で は ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 約 半 数 の 胚 珠 が 花 粉 管 を

誘 引 で き な い こ と を 明 ら か に し た が （ F i g .  1 - 6）， 添 加 染 色 体 は 花 粉 管 誘 引 に 直

接 関 与 す る だ け で な く ， 雌 性 配 偶 子 形 成 に 関 与 す る 可 能 性 が あ る ． こ れ ら を 明

ら か に す る た め に ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 の 半 数 の 雌 性 配 偶 体 が 発 達 不 全

で あ る か を 調 査 す る 必 要 が あ る ． 核 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る 多 く の ペ ン タ ト

リ コ ペ プ チ ド リ ピ ー ト（ P P R）タ ン パ ク 質 は ，オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て

い る 遺 伝 子 の 発 現 を 調 節 す る こ と が 知 ら れ て お り （ L u r i n  e t  a l ． 2 0 0 4 ），

A r a b i d o p s i s  に お い て い く つ か の P P R  遺 伝 子 が 胚 発 達 に 不 可 欠 と さ れ る

（ C u s h i n g  e t  a l． 2 0 0 5）． こ の こ と か ら ， D .  t e n u i f o l i a  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に 対

応 す る P P R  遺 伝 子 は ，（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 の 添 加 染 色 体 に 由 来 す る 核 ゲ
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ノ ム に コ ー ド さ れ て い る 可 能 性 が あ り ，こ の P P R  遺 伝 子 を 探 索 す る こ と で ，外

来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 添 加 染 色 体 に 座 乗 す る 因 子 に よ っ て ど の よ う に 調 節 さ

れ て い る か が 明 ら か に な る と 期 待 さ れ る ．  

B .  r a p a  に お い て さ ま ざ ま な 近 縁 野 生 種 由 来 の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 す る

こ と で ， 異 質 細 胞 質 C M S  系 統 が 作 出 さ れ た が （ Ya m a g i s h i  a n d  B h a t  2 0 1 4）， 種

子 稔 性 の 低 下 ， 生 育 遅 延 お よ び ク ロ ロ シ ス な ど の F 1  品 種 の 種 子 生 産 や 植 物 体

の 生 育 に 悪 影 響 を 及 ぼ す 生 理 障 害 が み ら れ る た め 実 用 的 な C M S  系 統 が 見 出 さ

れ て い な い（ H i n a t a  a n d  K o n n o  1 9 7 9，P r a k a s h  a n d  C h o p r a  1 9 8 8，M a t s u z a w a  e t  a l．

1 9 9 9， 須 永 ら  2 0 1 7）．（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 は ， ク ロ ロ シ ス が み ら れ ず 正

常 に 生 育 す る C M S  系 統 で あ っ た ． 四 分 子 期 に お い て 正 常 な 四 分 子 を 形 成 し た

が（ F i g .  1 - 2 D），染 色 さ れ な い 発 達 不 全 の 花 粉 粒 が み ら れ た こ と か ら（ F i g .  1 - 5 F），

（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 は ，小 胞 子 形 成 期 に 発 達 不 全 と な る 雄 性 不 稔 性 タ イ

プ で あ る こ と が 示 唆 さ れ た ．し た が っ て ，（ c y t - D t）B .  r a p a  M A L 植 物 は ，B .  r a p a  

の 核 ゲ ノ ム に 添 加 染 色 体 の 雌 性 稔 性 に 関 与 す る 回 復 因 子 を 導 入 す る こ と で ， B .  

r a p a  に お け る F 1  品 種 の 種 子 生 産 に 用 い ら れ る C M S  体 系 と し て 期 待 さ れ る ．

他 種 へ の 有 用 な 遺 伝 子 の 導 入 は ， 減 数 分 裂 に お け る 異 親 対 合 を 経 て 成 し 遂 げ ら

れ ， 同 祖 性 染 色 体 対 合 は 異 な る ゲ ノ ム 間 の 遺 伝 子 導 入 に お い て 実 用 的 な 方 法 で

あ る（ N a m a i  1 9 8 7）．こ の 導 入 方 法 は 以 前 に 提 唱 さ れ て お り ，例 え ば ，D .  c a t h o l i c a，

M .  a r v e n s i s  ま た は Tr a c h y s t o m a  b a l l i i  の 細 胞 質 を も つ B .  j u n c e a  C M S  植 物 に 対

す る そ れ ぞ れ の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 に 由 来 し 核 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る

回 復 遺 伝 子 は ，B .  j u n c e a  と そ れ ぞ れ の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 間 の 遺 伝 子 組 換

え に よ っ て 導 入 さ れ た （ K i r t i  e t  a l． 1 9 9 7， P r a k a s h  e t  a l． 1 9 9 8， P a t h a n i a  e t  a l．

2 0 0 3）． ま た ， R .  s a t i v u s  細 胞 質 を も つ B .  o l e r a c e a  系 統 の 作 出 に お い て ， 連 続

戻 し 交 雑 で は 完 全 な 雌 性 不 稔 性 に よ り 中 断 さ れ た が （ M c C o l l u m  1 9 7 9）， 胚 救 済

法（ B a n n e r o t  e t  a l． 1 9 7 4）お よ び 四 倍 体 の 花 粉 親 の 利 用（ M c C o l l u m  1 9 8 1）に よ

っ て 作 出 さ れ た ．さ ら に ，B .  o l e r a c e a  一 染 色 体 添 加 型 R .  s a t i v u s  系 統 に お い て ，

種 子 に 放 射 線 を 照 射 す る こ と で 遺 伝 子 導 入 に 有 用 な 対 合 型 で あ る 三 価 染 色 体 の

頻 度 を 向 上 さ せ た （ 金 子 ら  1 9 9 2）． 単 一 の C M S  体 系 の 利 用 に 伴 う リ ス ク を 軽

減 す る た め に ，（ c y t - D t） B .  r a p a  C M S  植 物 は ， さ ま ざ ま な ア プ ロ ー チ を 用 い て

作 出 す る 必 要 が あ る ．  
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以 上 の こ と か ら ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 に お い て 雌 性 配 偶 子 の 半 数 の み

が 雌 性 稔 性 を も ち ， こ れ ら は オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 由 来 の 単 一 の 添 加 染 色 体

に よ り 生 存 す る こ と を 明 ら か に し た ． 本 章 は ， ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お い て 核 ゲ ノ

ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク が 雌 性 稔 性 に 影 響 を 及 ぼ す 知 見 を 初 め

て 提 供 し た ．  
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第 2  章   

D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  n a p u s  に お け る  

雄 性 不 稔 回 復 機 構 の 探 索  

 

第 1  節  緒 言  

植 物 に お い て 種 属 間 交 雑 は ， 自 然 界 で ま れ に 起 こ る 一 般 的 な 現 象 で あ り ， 新

し い エ コ タ イ プ や 種 分 化 を 発 生 さ せ ， 種 の 境 界 を 越 え た 遺 伝 子 交 換 を 可 能 に す

る こ と に よ り ，植 物 種 の 進 化 に 重 要 な 役 割 を 担 う（ L e f l o n  e t  a l． 2 0 0 6）．今 日 で

は ， 作 物 の 遺 伝 的 基 盤 を 拡 大 し 植 物 育 種 へ 応 用 を 図 る た め に ， 種 属 間 交 雑 を 用

い る こ と で ， 近 縁 野 生 種 か ら 農 学 的 有 用 形 質 の 導 入 や 異 質 倍 数 体 系 統 の 作 出 が

求 め ら れ て い る （ K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4）．  

倍 数 性 は ，多 く の 顕 花 植 物 に お い て 進 化 の 過 程 で 起 こ り（ C u i  e t  a l．2 0 0 6，D e  

S m e t  e t  a l．2 0 1 3，We i s s - S c h n e e w e i s s  e t  a l．2 0 1 3），現 在 で は 顕 花 植 物 の 3 0 - 3 5  ％

は 倍 数 性 植 物 と 言 わ れ て い る （ 藤 巻 ら  1 9 9 2）． 倍 数 化 は ゲ ノ ム 構 造 に 変 異 を 及

ぼ し ， 二 倍 体 種 に は 利 用 で き な い ゲ ノ ム 変 異 を 有 し （ L e i t c h  a n d  L e i t c h  2 0 0 8，

Z h a n g  e t  a l． 2 0 1 5）， 特 に ， 異 質 倍 数 化 は ， 染 色 体 再 編 成 お よ び 遺 伝 子 発 現 の 調

節 な ど の ゲ ノ ム や エ ピ ゲ ノ ム の ダ イ ナ ミ ッ ク な 変 異 に よ っ て 引 き 起 こ さ れ る バ

イ オ マ ス 向 上 ， 種 子 収 量 の 増 大 お よ び 菌 類 へ の 抵 抗 性 な ど の 利 点 を も た ら す

（ To n o s a k i  e t  a l．2 0 1 6）．異 数 倍 数 化 ま た は 倍 数 性 進 化 に お け る モ デ ル 植 物 と し

て B r a s s i c a  n a p u s  L .  が 広 く 用 い ら れ て い る （ R i e s e b e r  a n d  Wi l l i s  2 0 0 7， C h e u n g  

e t  a l． 2 0 0 9， K a g a l e  e t  a l． 2 0 1 4）．  

B .  n a p u s（ A A C C，2 n  =  3 8）は ，B .  r a p a（ A A），B .  n i g r a（ B B），B .  o l e r a c e a（ C C），

B .  j u n c e a（ A A B B） お よ び B .  c a r i n a t a（ B B C C） と 共 に 禹 の 三 角 形 モ デ ル に 属 し

（ U  1 9 3 5），B .  r a p a（ 2 n  =  2 0）と B .  o l e r a c e a（ 2 n  =  1 8）間 の 種 間 交 雑 に よ っ て ，

1  万 年 未 満 の 比 較 的 短 時 間 で 形 成 さ れ た 異 質 倍 数 体 植 物 で あ る （ X i o n g  e t  a l．

2 0 11， A n  e t  a l． 2 0 1 9）． B .  n a p u s  は ， 飼 料 用 ， 葉 菜 用 お よ び 根 菜 用 を 含 む 多 様

な 系 統 が 作 出 さ れ る と と も に ， 世 界 的 に 栽 培 さ れ て い る 最 も 重 要 な 油 糧 種 子 作

物 の 1  つ で あ り （ H a v l i c k o v a  e t  a l． 2 0 1 7）， 石 灰 質 土 壌 の 改 善 効 果 を も ち フ ァ

イ ト レ メ デ ィ エ ー シ ョ ン で の 実 用 化 が 期 待 さ れ て い る （ L a c a l l e  e t  a l． 2 0 1 8）．

再 合 成 さ れ た B .  n a p u s  に お い て ，異 質 倍 数 化 が 葉 の 表 現 型 や 開 花 期 な ど の 遺 伝
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子 発 現 に 影 響 を 及 ぼ す こ と が 報 告 さ れ て い る が （ G a e t a  e t  a l． 2 0 0 7）， 異 質 倍 数

化 に お け る オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 花 器 形 態 へ 及 ぼ す 影 響 は ほ と ん ど 知 ら れ て い な

い ．  

D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s（ L .）D C .（ 2 n  =  1 4，D e D e）は ，B r a s s i c a  栽 培 種 に 近 縁 で

あ り （ P r a d h a n  e t  a l． 1 9 9 2， Vy a s  e t  a l． 1 9 9 5， Ly s a k  e t  a l． 2 0 0 5， 筒 井  2 0 1 3），

ホ ワ イ ト ウ ォ ー ル ロ ケ ッ ト と し て 地 中 海 沿 岸 を 中 心 に 広 く 栽 培 さ れ て い る

（ S a n s  a n d  M a s a l l e s  1 9 9 4， R i c h a r d  e t  a l． 2 0 0 6）． ま た ， D .  e r u c o i d e s  は ， ア ブ

ラ ナ 科 作 物 に と っ て 重 要 病 害 で あ る 白 さ び 病 や 黒 班 病 な ど に 対 す る 抵 抗 性 を も

ち （ G a r g  e t  a l． 2 0 0 7）， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム は ， B .  j u n c e a（ M a l i k  

e t  a l． 1 9 9 9，藤 田 ら  2 0 1 6），B .  r a p a（ 山 田 ら  2 0 1 0， P e n g  e t  a l． 2 0 1 5）お よ び B .  

o l e r a c e a  （ F u j i t a  e t  a l．2 0 1 8）に 導 入 す る こ と で 細 胞 質 雄 性 不 稔 性（ C y t o p l a s m i c  

m a l e  s t e r i l i t y： C M S） を 誘 発 し た ． し か し ， B .  n a p u s  に お い て 雄 性 可 稔 を 示 し

（ R i n g d a h l  e t  a l． 1 9 8 7， 藤 田 ら  2 0 1 5）， 同 一 種 の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 し た

に も か か わ ら ず ， 核 ゲ ノ ム の 遺 伝 的 背 景 に よ っ て 雄 性 形 質 の 表 現 型 が 異 な る こ

と が 示 さ れ た ．  

C M S  は ，核 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る 稔 性 回 復 遺 伝 子 と ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ

ム に コ ー ド さ れ て い る 雄 性 不 稔 遺 伝 子 の 不 和 合 に よ っ て ， 正 常 な 機 能 を も つ 花

粉 粒 を 生 産 で き な く な る 現 象 で あ り（ C h a s e  2 0 0 7），種 内 に お け る ミ ト コ ン ド リ

ア ゲ ノ ム の 突 然 変 異 体 の 選 抜 ま た は 種 属 間 交 雑 や 細 胞 融 合 に 基 づ く 外 来 性 オ ル

ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に 由 来 す る （ Ta b l e  2 - 1， K u b o  a n d  N e w t o n  2 0 0 8， R i e s e b e r g  

a n d  B l a c k m a n  2 0 1 0）．ア ブ ラ ナ 科 植 物 に お け る 花 粉 粒 は ，雄 し べ の 先 端 に あ る 4  

個 の 葯 室 か ら 構 成 さ れ る 葯 の な か で 作 ら れ ， 花 粉 母 細 胞 が 減 数 分 裂 を 経 て 四 分

子 と な り ，順 に 小 胞 子 ，花 粉 粒 へ と 分 化 す る ．ア ブ ラ ナ 科 植 物 の C M S  は ，葯 の

発 達 不 全 の 段 階 と そ の 分 子 機 構 に 基 づ い て ， 花 粉 嚢 形 成 期 に 発 達 不 全 と な る タ

イ プ ， 小 胞 子 母 細 胞 形 成 期 に 発 達 不 全 と な る タ イ プ お よ び 小 胞 子 形 成 期 に 発 達

不 全 と な る タ イ プ の 3  種 の 雄 性 不 稔 タ イ プ に 分 類 さ れ て い る（ Yu  a n d  F u  1 9 9 0）． 

ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る オ ー プ ン リ ー デ ィ ン グ フ レ ー ム

1 0 8  （ o r f 1 0 8） は ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を も つ B .  j u n c e a  に お い て

同 定 さ れ た C M S  を 誘 導 す る 原 因 遺 伝 子 で あ り （ A s h u t o s h  e t  a l ． 2 0 0 8 ）， D .  

e r u c o i d e s， B .  o x y r r h i n a お よ び M o r i c a n d i a  a r v e n s i s を 含 む 多 く の ア ブ ラ ナ 科 の  
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植 物 種 で 進 化 的 に 保 存 さ れ て い る（ K u m a r  e t  a l． 2 0 1 2）．B .  o x y r r h i n a  お よ び M .  

a r v e n s i s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た B .  j u n c e a  植 物 に お い て ， C M S  は ，

ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム に 存 在 し AT P 合 成 酵 素 の α  サ ブ ユ ニ ッ ト の タ ン パ ク 質

を コ ー ド す る a t p 1  と 共 転 写 す る o r f 1 0 8  に よ っ て も た ら さ れ る 一 方 （ A s h u t o s h  

e t  a l．2 0 0 8），そ の 稔 性 回 復 は ，核 ゲ ノ ム に 存 在 し ペ ン タ ト リ コ ペ プ チ ド リ ピ ー

ト（ P P R）タ ン パ ク 質 を コ ー ド す る と 考 え ら れ る 稔 性 回 復 遺 伝 子 に よ っ て o r f 1 0 8  

が プ ロ セ シ ン グ さ れ る こ と で も た ら さ れ る （ N a r e s h  e t  a l． 2 0 1 6）． し か し ， D .  

e r u c o i d e s  の ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム に 由 来 す る o r f 1 0 8 の 分 子 機 構 が ど の よ う に

C M S  に 関 与 す る か は 明 ら か に さ れ て い な い ．  

本 章 で は ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を も つ B .  n a p u s  植 物 に お い て 雄

性 稔 性 が 回 復 し た 分 子 機 構 を 明 ら か に す る た め に ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ

ゲ ノ ム を も つ B r a s s i c a  栽 培 種 に お け る 雄 性 配 偶 体 の 発 達 過 程 の 組 織 学 的 観 察 ，

雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式 お よ び o r f 1 0 8  の 分 子 機 構 を 調 査 し た ．  

 

第 2  節  材 料 お よ び 方 法  

1 .  供 試 材 料 と 生 育 条 件  

供 試 材 料 は ， D .  e r u c o i d e s， B .  r a p a  3  品 種 ， B .  o l e r a c e a  3  品 種 ， B .  n a p u s  1  系

統 お よ び D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム（ c y t - D e）が 導 入 さ れ た B .  r a p a  3  系

統 ，B .  o l e r a c e a  3  系 統 ，B .  n a p u s  1  系 統 お よ び B .  j u n c e a  1  系 統 を 用 い た（ Ta b l e  

2 - 2）．  

D .  e r u c o i d e s  は ， 東 北 大 学 ア ブ ラ ナ 科 シ ー ド バ ン ク に よ っ て 提 供 さ れ た ． ま

た ，B .  r a p a  3  品 種 の ハ ク サ イ（ p e k i n e n s i s）‘ 大 福 ’，チ ン ゲ ン サ イ（ c h i n e n s i s）

‘ 一 江 ’ お よ び コ マ ツ ナ （ p e r v i r i d i s）‘ さ お り ’ と B .  o l e r a c e a  1  品 種 の キ ャ ベ

ツ（ c a p i t a t a）‘ 初 恋 ’は ，株 式 会 社 ト ー ホ ク に よ っ て 提 供 さ れ ，B .  o l e r a c e a  2  品

種 の ケ ー ル（ a c e p h a l a）‘ 青 汁 ケ ー ル ’ お よ び キ ャ ベ ツ （ c a p i t a t a）‘ 中 生 カ ン ラ

ン ’は ，ウ タ ネ（ 栃 木 ，日 本 ）に よ っ て 提 供 さ れ た ．B .  n a p u s  1  系 統‘ B N  5 0 2’

は ， 宇 都 宮 大 学 農 学 部 植 物 育 種 学 研 究 室 に お い て 系 統 内 交 配 に よ り 維 持 さ れ て

い る 系 統 で あ る ．  

本 章 で 用 い た（ c y t - D e）B .  r a p a  系 統 は ，山 田 ら（ 2 0 1 0）に よ り 作 出 さ れ た（ c y t -

D e） B .  r a p a  系 統 に B .  r a p a  9  系 統 を 7  回 戻 し 交 雑 を 行 っ た B C 9  世 代 の 9  系 統  
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Table 2-2 Plant materials in Chapter 2.

1) TU: Tohoku University Brassica Seed Bank, TS: Tohoku Seed Company, US: Utane Seed 

Company, UU: Laboratory of Plant Breeding, Utsunomiya University, Japan.

Cytoplasm Genus Species Subspecies lines or cultivar abbreviation Source 
1) Reference

Euplasmic Diplotaxis erucoides DeDe TU

Brassica rapa ssp. pekinensis ‘Daifuku’ AA TS

ssp. chinensis ‘Kazue’ TS

ssp. perviridis ‘Saori’ TS

oleracea ver. acephala ‘Aojiru-kale’ CC US

ver. capitata ‘Hatsukoi’ TS

‘Nakatekanran’ US

napus ‘BN 502’ AACC UU

D. erucoides Brassica rapa ssp. pekinensis ‘Daifuku’ AA 山田ら 2010

ssp. chinensis ‘Kazue’

ssp. perviridis ‘Saori’

oleracea ver. acephala ‘Aojiru-kale’ CC Fujita et al．2018

ver. capitata ‘Hatsukoi’

‘Nakatekanran’

napus ‘BN 502’ AACC 藤田ら 2015

juncea ‘UBJ-11’ AABB 藤田ら 2016
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か ら 各 亜 種 か ら 1 系 統 ず つ の 3  系 統 で あ る（ F i g .  2 - 1）．ま た ，（ c y t - D e）B .  o l e r a c e a  

系 統 は ， F u j i t a  e t  a l．（ 2 0 1 8）に よ り 作 出 さ れ た（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  系 統 に B .  

o l e r a c e a  4  系 統 を 1  回 戻 し 交 雑 を 行 っ た B C 5  世 代 の 4  系 統 か ら 3  系 統 を 用 い

た（ F i g .  2 - 2）．（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 は ，藤 田 ら（ 2 0 1 5）に よ り 作 出 さ れ た（ c y t -

D e） B .  n a p u s  系 統 に B .  n a p u s  5  系 統 を 3  回 戻 し 交 雑 を 行 っ た B C 5  世 代 の 5  系

統 か ら 1  系 統 を 用 い た（ F i g .  2 - 3）．（ c y t - D e）B .  j u n c e a  系 統 は ，藤 田 ら（ 2 0 1 6）

に よ り 作 出 さ れ た（ c y t - D e）B .  j u n c e a  系 統 に B .  j u n c e a  1 2  系 統 を 2  回 戻 し 交 雑

を 行 っ た B C 5  世 代 の 1 2  系 統 か ら 1  系 統 を 用 い た （ F i g .  2 - 4）．  

宇 都 宮 大 学 植 物 育 種 学 研 究 室 所 有 の ビ ニ ー ル ハ ウ ス 内 に お い て B .  o l e r a c e a  

植 物 を 7  月 下 旬 ， そ の 他 の ア ブ ラ ナ 科 栽 培 種 を 9  月 上 旬 に 2  号 ポ ッ ト （ 径 6  

c m） に 播 種 を 行 い ， そ の 後 ， 生 育 に 伴 い 4  号 ポ ッ ト （ 径 1 2  c m） に 移 植 し ， 最

終 的 に 6  号 素 焼 鉢 （ 径 1 8  c m） に 定 植 し 生 育 さ せ た ．   

 

2 .  葯 発 達 の 組 織 学 的 観 察  

主 茎 の 頂 部 か ら 約 2 . 0 - 1 0 . 0  m m の 花 蕾 を 採 取 し ， FA A 固 定 液 （ f o r m a l i n：

a c e t i c  a c i d：  e t h a n o l  ＝  1：1：1 8）を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン に 入 れ ，脱 気 後 ，

4  ℃ で 一 晩 以 上 固 定 し た ．固 定 さ れ た 花 蕾 を 室 温 で 1  時 間 ご と に エ タ ノ ー ル シ

リ ー ズ （ 5 0  %， 7 0  %， 9 0  %， 9 5  %， 1 0 0  %）（ v / v） を 分 注 し た そ れ ぞ れ の サ ン

プ ル ビ ン に 移 行 し ， 段 階 的 に 脱 水 処 理 を 行 っ た ． 脱 水 さ れ た 花 蕾 を Te c h n o v i t  

7 1 0 0  r e s i n（ H e r a e u s，東 京 ，日 本 ）に 付 属 す る 浸 漬 液 を 分 注 し た サ ン プ ル ビ ン

に 移 行 し ，4  ℃ で 少 な く と も 7  日 間 程 度 樹 脂 置 換 処 理 を 行 っ た ．重 合 液（ 浸 漬

液： 硬 化 剤  ＝  1 5： 1）を 分 注 し た C RY O  D I S H  N o .  1（ S H O E I  W O R K ' S  C O．，

LT D， 東 京 ， 日 本 ） 内 に 樹 脂 置 換 さ れ た 花 蕾 を 沈 め ， 室 温 に お い て パ ラ フ ィ ル

ム（ P e c h i n e y  P l a s t i c  P a c k a g i n g  I n c．，C h i c a g o，U S A）を 用 い て 密 閉 し ，樹 脂

包 埋 し た ．そ の 後 ，支 持 台 に 取 り 付 け ト リ ミ ン グ し た 包 埋 試 料 を L e i c a  R M 2 2 5 5

（ L e i c a，We t z l a r，G e r m a n y）を 用 い て 4 . 0  µ m の 切 片 を 作 製 し ，m i l l i - Q  水 を

滴 下 し た ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 に 静 置 し た 後 ， 切 片 を ス ラ イ ド ガ ラ ス 上 に 接 着 さ せ

る た め 約 6 0  ℃ に 設 定 し た 恒 温 器 上 で 乾 燥 さ せ た ． 切 片 を 1 . 0  %ト ル イ ジ ン ブ

ル ー 染 色 液（ w / v）で 染 色 し ，光 学 顕 微 鏡 下 で 葯 の 横 断 面 を 観 察 し た ．葯 発 達 段

階 は ， S a n d e r s  e t  a l．（ 1 9 9 9） を 基 に 決 定 し た ．  
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Figure 2-1. Scheme for development to the (cyt-De) B. rapa lines derived from 山田ら (2010). 

(cyt-De) means D. erucoides cytoplasm. 

P

F1

BC1

BC2

BC9

・
・
・
・
・
・

← Embryo rescue

2n = 14, DeDe

Diplotaxis erucoides

2n = 20, AA

B. rapa line 

chinensis ‘NWB-cc879’

2n = 27, DeAA

(cyt-De) sesquidiploid plants

×

2n = 20, AA

B. rapa line 

‘NWB-cc879’

2n = 20, AA

B. rapa 2 lines

pekinensis ‘kiraku 70’

perviridis ‘kyouusyuu 60’

2n = 20, AA

B. rapa 9 lines

pekinensis ‘Daifuku’, ‘kiraku 70’, ‘Harutourai’ 

chinensis ‘Kazue’, ‘Ryokuyou’, ‘Youtei’

perviridis ‘Saori’, ‘Shousai’, ‘Hitomi’

← Embryo rescue

×

2n = 34, DeDeAA

(cyt-De) amphidipoloid plants

×

← Diploidization using 0.1% colchicine solution treatment

×2n=20, AA

(cyt-De) B. rapa plants

(山田ら 2010)

2n = 20, AA

(cyt-De) B. rapa 9 lines

‘Daifuku’, ‘kiraku 70’, ‘Harutourai’ 

‘Kazue’, ‘Ryokuyou’, ‘Youtei’

‘Saori’, ‘Shousai’, ‘Hitomi’
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Figure 2-2. Scheme for development to the (cyt-De) B. olercea lines derived from Fujita et al. 

(2018).
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F1

BC1

BC2

BC4

・

2n = 18, CC

B. oleracea 8 lines

acephala ‘Aojiru-kale’, gemmifera ‘U-M1’, 

gongyloides ‘U-KR1’, ‘U-KW1’,

capitata ‘Hatsukoi’, ‘Nakatekanran’, ‘Koiji’, ‘Youshin’

2n = 18, CC

B. oleracea 6 lines

‘Aojiru-kale’, ‘U-M1’, ‘U-KR1’, 

‘U-KW1’, ‘Nakatekanran’, ‘Koiji’

2n = 18, CC

B. oleracea 8 lines

‘Aojiru-kale’, ‘U-M1’, ‘U-KR1’, ‘U-KW1’,

‘Hatsukoi’, ‘Nakatekanran’, ‘Koiji’, ‘Youshin’

2n = 38, AACC

(cyt-De) amphidipoloid plants

×

← Diploidization using 0.1% colchicine solution treatment

2n = 20, AA 

(cyt-De) B. rapa BC4 plant

×

2n=18, CC

(cyt-De) B. oleracea plant
×

2n = 18, CC

(cyt-De) B. oleracea 4 lines

(Fujita et al．2018) 2n = 18, CC

B. oleracea 4 lines

‘Aojiru-kale’, ‘Hatsukoi’

‘Nakatekanran’, ‘Koiji’

BC5

×

2n=18, CC

(cyt-De) B. oleracea 4 lines

‘Aojiru-kale’, ‘Hatsukoi’

‘Nakatekanran’, ‘Koiji’

2n = 28, AAC

(cyt-De) sesquidiploid plants

×

2n = 18, CC

B. oleracea 4 lines

‘Aojiru-kale’, ‘Hatsukoi’

‘Nakatekanran’, ‘Koiji’
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Figure 2-3. Scheme for development to the (cyt-De) B. napus lines derived from 藤田ら (2015).
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F1

BC1

BC2

BC5

・
・

2n = 18, CC

B. oleracea line

‘Nakatekanran’

2n = 38, AACC

(cyt-De) B. napus plants

×

2n = 38, AACC

B. napus line

‘BN 502’

2n = 38, AACC

B. napus 5 lines

‘BN 350’, ‘BN 502’, ‘BN 508’,

‘BN 509’, ‘BN 510’,×

2n = 38, AACC

(cyt-De) amphidipoloid plants

×

← Diploidization using 0.1% colchicine solution treatment

2n = 38, AACC

B. napus 5 lines

‘BN 350’, ‘BN 502’, ‘BN 508’,

‘BN 509’, ‘BN 510’,×

2n = 20, AA 

(cyt-De) B. rapa BC5 plant

2n = 38, AACC

(cyt-De) B. napus 5 lines

(藤田ら 2015)

2n = 38, AACC

(cyt-De) B. napus 5 lines

‘BN 350’, ‘BN 502’, ‘BN 508’,

‘BN 509’, ‘BN 510’,
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Figure 2-4. Scheme for development to the (cyt-De) B. juncea lines derived from 藤田ら (2016).
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BC1

BC3

BC5

・

2n = 16, BB

B. nigra line

‘Ni-121’

2n = 36, AABB

(cyt-De) B. juncea plants

×

2n = 36, AABB

B. juncea line

‘UBJ-11’

2n = 36, AABB

B. juncea line

‘UBJ-11’×

2n = 36, AABB

(cyt-De) amphidipoloid plant

×

← Diploidization using 0.1% colchicine solution treatment

2n = 36, AABB

B. juncea 12 lines

‘UBJ-1’~‘UBJ-12’×

2n = 20, AA 

(cyt-De) B. rapa BC6 plant

2n = 36, AABB

(cyt-De) B. juncea line

(藤田ら 2016)

2n = 36, AABB

(cyt-De) B. juncea 12 lines

‘UBJ-1’~‘UBJ-12’

・
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3 .  雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式  

花 粉 稔 性 を 雄 性 可 稔 お よ び 雄 性 不 稔 を 分 け る 主 要 な 基 準 と し て 用 い た ． 1  個

体 あ た り 3  花 序 か ら そ れ ぞ れ 1  花 を 採 取 し ， 開 葯 直 後 の 雄 し べ を ス ラ イ ド ガ

ラ ス 上 に 滴 下 し た 1 . 0  ％ 酢 酸 カ ー ミ ン 染 色 液（ w / v）に つ け ，花 粉 粒 を 染 色 し た ．

花 粉 稔 性 は ，光 学 顕 微 鏡 下 で 1 , 0 0 0  個 の 花 粉 粒 を 観 察 す る こ と に よ っ て 算 出 し

た ． 染 色 さ れ た 花 粉 粒 を 有 す る 植 物 体 を 雄 性 可 稔 の 個 体 と し て 分 類 し ， 花 粉 粒

が 染 色 さ れ て い な い 発 達 不 全 の 花 粉 粒 を 有 す る 植 物 体 を 雄 性 不 稔 の 個 体 と し て

分 類 し た ． ま た ， 4 0 - 6 0  ％ の 花 粉 稔 性 を 有 す る 植 物 体 を 半 不 稔 の 植 物 体 と み な

し ， 9 0  ％ を 超 え る 花 粉 稔 性 を 有 す る 植 物 体 を 雄 性 可 稔 の 植 物 体 と み な し た ．  

雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式 解 析 の た め に ， 半 不 稔 お よ び 雄 性 可 稔 の 植 物 体 を 自 殖 ま

た は そ れ ぞ れ の 花 粉 稔 性 を 有 す る 植 物 体 と の 交 雑 に 使 用 し た ．  

 

4 .  P C R  解 析  

P C R  解 析 を 行 う た め に ， 第 1  章 と 同 様 の 方 法 （ 第 1  章  材 料 お よ び 方 法  4 .  

ゲ ノ ム D N A  抽 出 を 参 照 ）に よ り ゲ ノ ム D N A を 抽 出 し た ．P C R  解 析 は ，D r e a m  

Ta q  D N A P o l y m e r a s e  K i t お よ び o r f 1 0 8  特 異 的 プ ラ イ マ ー ペ ア o r f 1 0 8 _ F 1  -  

o r f 1 0 8 _ R 2  （ Ta b l e  2 - 3，K u m a r  e t  a l． 2 0 1 2，N a r e s h  e t  a l． 2 0 1 6）を 用 い ，Ta K a R a  

P C R  T h e r m a l  C y c l e  D i c e T M  に よ り 解 析 し た ． 得 ら れ た P C R  産 物 は ， 第 1  章 の

方 法（ 第 1  章  材 料 お よ び 方 法  5 .  R A P D  解 析 を 参 照 ）と 同 様 の 方 法 で 電 気 泳 動

を 行 っ た ．  

 

・ P C R  m i x  の 組 成  

1 0 X  D r e a m  Ta q  B u f f e r  1 . 0  µ L  

d N T P 2 m M  e a c h  1 . 0  µ L  

P r i m e r  1 . 0  µ L  

Te m p l a t e  D N A  1 . 0  µ L  

D r e a m Ta q  D N A 

P o l y m e r a s e  

0 . 1  µ L  

d H 2 O  6 . 0  µ L  

To t a l  1 0 . 1  µ L  
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Table 2-3. Primers used in Chapter 2.

Purpose Primer Sequence

Direct sequence orf108_ F1 CTTGCAGACCTACTCGGAAC

orf108 _R2 GACCGATCTCATCCACTTGAAA

5' RACE orf108 _5RT_781_5 'phosphorylation CACGTCTTTGCTCGT

orf108 _S1_592 GAATGGCCTTGAATCTTGAG

orf108 _A1_422 GATTCGTTAGTTCCGCAGCT

orf108 _S2_694 TGGATGTTCCCGCGGGAAAG

orf108 _A2_361 AAGGAGGAATACCGCTTTAG

Real Time RT-PCR orf108 _F8 ACGGAGTGAAGCTGTCTGGA

orf108_ R5 TGGTGCTGTAAAAGGCGTTG

atp1 _F2 TGCCGCTCAGTTGAAAGCTA

atp1 _R2 TTCTGTCAGCCTTGCACCTC
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・ P C R  条 件  

9 4  ℃  3  m i n .  1  c y c l e  

9 4  ℃  3 0  s e c .   

6 0 . 4  ℃  3 0  s e c .  3 5  c y c l e s  

7 2  ℃  3 0  s e c .   

7 2  ℃  1  m i n .  1  c y c l e  

 

5 .  TA ク ロ ー ニ ン グ お よ び プ ラ ス ミ ド D N A 抽 出  

F a s t G e n e  G E L / P C R  E x t r a c t i o n  K i t  （ N I P P O N  G e n e t i c s  C o．， L t d，東 京 ，日 本 ）

に よ り 精 製 さ れ た P C R  産 物 を p G E M - T  E a s y  Ve c t o r  に 挿 入 し た 後 ， C o m p e t e n t  

Q u i c k  D H 5α（ T O Y O B O  C O．，LT D．，大 阪 ，日 本 ）で 増 殖 さ せ ，N u c l e o S p i n  P l a s m i d  

E a s y P u r e  （ M A C H E R E Y- N A G E L G m b H  &  C o． K G， D Ü r e n， G e r m a n y） を 用 い て

プ ラ ス ミ ド D N A と し て 抽 出 し た ．  

 

6 .  シ ー ケ ン ス 解 析  

F a s t G e n e  G E L / P C R  E x t r a c t i o n  K i t  に よ り 精 製 さ れ た P C R  産 物 ま た は プ ラ ス

ミ ド D N A に つ い て シ ー ケ ン ス 解 析 を 行 っ た （ E u r o f i n s  G e n o m i c s  K . K .）． 得 ら れ

た 塩 基 配 列 を D N A S t a r（ S e q M a n）ソ フ ト ウ ェ ア で 解 析 し ，そ れ ら を C l u s t a l W ソ

フ ト ウ ェ ア （ D N A D a t a  B a n k  o f  J a p a n） を 用 い て ア ラ イ メ ン ト 処 理 を 行 っ た ．  

 

7 .  R N A 抽 出  

花 蕾 の To t a l  R N A を R N e a s y  M i n i  K i t（ Q i a g e n， H i l d e n， G e r m a n y） を 用 い て

単 離 し ， D N a s e  I（ T h e r m o  F i s h e r  S c i e n t i f i c  K . K．， 東 京 ， 日 本 ） を 用 い て ， ゲ ノ

ム D N A を 処 理 し た ．  

 

8 .  o r f 1 0 8  領 域 に お け る プ ロ セ シ ン グ 位 置 の 同 定  

K u h n  a n d  B l n d e r（ 2 0 0 2） に 従 い ， ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る

o r f 1 0 8  の 転 写 産 物 に お け る 5 ’ 末 端 の 配 列 決 定 を 行 う た め に ， 5 ’ - F u l l  R A C E  

C o r e  S e t（ TA K A R A B I O  I N C．， 滋 賀 ， 日 本 ） を 使 用 し た ． o r f 1 0 8  に 特 異 的 な プ

ラ イ マ ー を 設 計 し（ Ta b l e  2 - 3），一 次 P C R  お よ び 二 次 P C R  は ，そ れ ぞ れ の プ ラ
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イ マ ー ペ ア o r f 1 0 8 _ S 1 _ 5 9 2  -  o r f 1 0 8 _ A 1 _ 4 2 2  お よ び o r f 1 0 8 _ S 2 _ 6 9 4  -  

o r f 1 0 8 _ A 2 _ 3 6 1  を 用 い た ．二 次 P C R  産 物 を TA ク ロ ー ニ ン グ し ，ダ イ レ ク ト シ

ー ケ ン ス 解 析 を 行 っ た ． 得 ら れ た 塩 基 配 列 を D N A S t a r  ソ フ ト ウ ェ ア で 解 析 し ，

そ れ ら を M u l t i p l e  S e q u e n c e  A l i g n m e n t  P a r a m e t e r s  ソ フ ト ウ ェ ア を 用 い て ア ラ イ

メ ン ト 処 理 を 行 っ た ．  

 

9 .  R e a l  T i m e  RT- P C R  解 析  

R e a l  T i m e  RT- P C R  解 析 の 検 量 線 は ， o r f 1 0 8  特 異 的 プ ラ イ マ ー ペ ア o r f 1 0 8 _ F 1  

-  o r f 1 0 8 _ R 2  に よ り 得 ら れ た P C R  産 物 を TA ク ロ ー ニ ン グ し た o r f 1 0 8  プ ラ ス

ミ ド D N A を 使 用 し た ． 抽 出 さ れ た To t a l  R N A を R e v e r T r a  A c e  q P C R  RT  M a s t e r  

M i x  w i t h  g D N A R e m o v e r（ T O Y O B O  C O．，LT D．，大 阪 ，日 本 ）を 用 い て c D N A 合

成 し た ． c D N A 合 成 産 物 に ゲ ノ ム D N A の 混 入 が な い こ と は ， 付 属 の n o - RT  

C o n t r o l  を 用 い た P C R  解 析 に よ っ て 確 認 さ れ た ． R e a l  T i m e  RT- P C R  解 析 は ，

F a s t S t a r t  E s s e n t i a l  D N A G r e e n  M a s t e r （ R o c h e  D i a g n o s t i c s， B a s e l， S w i t z e r l a n d）

お よ び a t p 1（ a t p 1 _ F 2  -  a t p 1 _ R 2）， m i d - o r f 1 0 8（ o r f 1 0 8 _ F 8  -  o r f 1 0 8 _ R 5） の 2 種

の プ ラ イ マ ー ペ ア を 用 い（ Ta b l e  2 - 3），L i g h t C y c l e r ®  9 6  S y s t e m（ R o c h e  D i a g n o s t i c s，

B a s e l，S w i t z e r l a n d）に よ り 行 っ た ． o r f 1 0 8  領 域 に お け る 相 対 発 現 量 は ，各 系 統

に お け る a t p 1  の 発 現 量 を 基 準 と し て 用 い た ． R e a l  T i m e  RT- P C R  解 析 は ， R i e u  

a n d  P o w e r s（ 2 0 0 9） に 従 い ， 各 系 統 6  個 体 を 用 い た ．   

 

第 3  節  実 験 結 果  

1 .  D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ る B r a s s i c a  栽 培 3  種 の 葯 発

達 の 影 響  

（ c y t - D e） B r a s s i c a  栽 培 3  種 の 葯 発 達 を 詳 細 に 比 較 す る た め に ，そ れ ぞ れ の

葯 の 横 断 面 を 観 察 し た （ F i g .  2 - 5  -  2 - 1 0）． B .  r a p a  s s p .  p e k i n e n s i s  ‘ D a i f u k u ’  の 葯

は ，花 粉 粒 ま で 正 常 に 発 達 し た（ F i g .  2 - 5 A -  D）．一 方 ，（ c y t - D e）B .  r a p a  ‘ D a i f u k u ’  

の 葯 発 達 は ，四 分 子 形 成 期 ま で B .  r a p a  ‘ D a i f u k u ’  と 明 確 な 差 異 が み ら れ な か っ

た が（ F i g .  2 - 5 E  -  F），小 胞 子 形 成 期 で は 濃 く 染 色 さ れ て い な い 小 胞 子 が 観 察 さ

れ （ F i g .  2 - 5 G）， 形 成 さ れ た 花 粉 粒 は 発 達 不 全 の 花 粉 粒 で あ っ た （ F i g .  2 - 5 H）．

（ c y t - D e） s s p .  c h i n e n s i s  B .  r a p a  ‘ K a z u e ’  お よ び  s s p .  p e r v i r i d i s  ‘ S a o r i ’  の 葯 発  
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Figure 2-5. Anther development defects of the (cyt-De) B. rapa plant. (A - H) The images are 

transverse sections of anthers of the euplasmic B. rapa ‘Daifuku’ (A - D) and the (cyt-De) B. 

rapa ‘Daifuku’ (E - H). C, connective; E, epidermis; En, endothecium; ML, middle layer; MMC, 

microspore mother cells; MSp, microspores; PG, pollen grains; StR, stomium region; T, tapetum; 

Tds, tetrads. Scale bars: 100 μm.
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達 は ，（ c y t - D e） B .  r a p a  ‘ D a i f u k u ’  と 類 似 し て い た （ F i g .  2 - 6）． D .  e r u c o i d e s  の

オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た B .  r a p a  3  亜 種 3  品 種 間 で 類 似 し た 葯 発 達 を 示

し た こ と か ら ，（ c y t - D e） B .  r a p a  植 物 に お け る 葯 発 達 は ， A ゲ ノ ム 特 異 的 な 葯

発 達 で あ り ，（ c y t - D e） B .  r a p a  植 物 は ， 発 達 不 全 の 花 粉 粒 を 生 産 す る 雄 性 不 稔

性 を 示 す こ と が 明 ら か と な っ た ．  

B .  o l e r a c e a  v e r.  p e k i n e n s i s  ‘ A o j i r u - k a l e ’  の 葯 は ， 正 常 に 発 達 し た が （ F i g .  2 -

7 A -  C），（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  ‘ A o j i r u - k a l e ’  の 葯 発 達 は ， 小 胞 子 母 細 胞 が 未 分

化 で あ り ， 雄 ず い 原 基 か ら 分 化 す る 二 次 側 膜 細 胞 お よ び 胞 子 形 成 細 胞 の 発 生 が

観 察 さ れ な か っ た （ F i g .  2 - 7 D  -  F）．（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  v e r .  c a p i t a t a  ‘ H a t s u k o i ’  

お よ び  ‘ N a k a t e k a n r a n ’ の 葯 発 達 は ，（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  ‘ A o j i r u - k a l e ’  と 類 似

し て い た（ F i g .  2 - 8）．D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た B .  o l e r a c e a  

2  亜 種 3  品 種 間 で 類 似 し た 葯 発 達 を 示 し た こ と か ら ，（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  植

物 に お け る 葯 発 達 が C  ゲ ノ ム 特 異 的 で あ る こ と を 示 し ，（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  

植 物 の 雄 性 不 稔 性 は ，（ c y t - D e）B .  r a p a  植 物 よ り も 葯 発 達 の 初 期 段 階 に 表 れ た ．  

B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  の 葯 は ， 成 熟 し た 花 粉 粒 ま で 正 常 に 発 達 し た 一 方 （ F i g .  2 - 9 A 

-  C），（ c y t - D e） B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  の 葯 は ， 葯 の 発 達 初 期 か ら 1  葯 あ た り 最 大 2  

個 の 葯 室 を も ち 葯 室 数 が 半 数 以 下 で あ り（ F i g .  2 - 9 D - F），形 成 さ れ た 葯 室 に お い

て ，濃 く 染 色 さ れ た 多 く の 小 胞 子 が 観 察 さ れ た（ F i g .  2 - 9 F）． 1  花 あ た り の 葯 室

数 を 測 定 し た 結 果 ， B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  の 花 蕾 は ， そ れ ぞ れ 4  個 の 葯 室 を 有 す る

6  個 の 葯 が み ら れ ，1  花 あ た り 2 4  個 の 葯 室 を も つ（ F i g .  2 - 1 0 A，C）．一 方 ，（ c y t -

D e）B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  の 花 蕾 は ， 1  花 あ た り 最 大 約 5  個 の 葯 室 を も つ こ と が 明

ら か と な っ た （ F i g .  2 - 1 0 B， C）．  

以 上 の 結 果 か ら ，（ c y t - D e） B .  r a p a  植 物 は ， 葯 室 を 形 成 す る が 発 達 不 全 の 花

粉 粒 を 生 成 す る 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ り ，（ c y t - D e）B .  o l e r a c e a  植 物 は ，葯 室 が 未

分 化 で 小 胞 子 母 細 胞 が 形 成 さ れ な い 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ る こ と が 分 か っ た ． さ

ら に ， そ れ ら の 異 質 倍 数 体 で あ る （ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 は ， 部 分 的 な が ら も

葯 室 を 形 成 し ， 雄 性 可 稔 の 花 粉 粒 を 生 産 す る こ と が 明 ら か と な っ た ．  
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Figure 2-6. Comparison of anther development defects in the (cyt-De) B. rapa plant. (A - C) The 

images are transverse sections of anthers of the (cyt-De) B. rapa ssp. pekinensis ‘Daifuku’ (A), 

ssp. chinensis ‘Kazue’ (B) and ssp. perviridis ‘Saori’ (C). C, connective; E, epidermis; En, 

endothecium; PG, pollen grains; StR, stomium region. Scale bars: 100 μm.
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Figure 2-7. Anther locules defects of the (cyt-De) B. oleracea plant. (A - F) The images are 

transverse sections of anthers of the euplasmic B. oleracea ‘Aojiru-kale’ (A - C) and the (cyt-De) 

B. oleracea ‘Aojiru-kale’ (D - F). C, connective; E, epidermis; En, endothecium; ML, middle 

layer; MMC, microspore mother cells; MSp, microspores; StR, stomium region; T, tapetum; Tds, 

tetrads; V, vascular region. Scale bars: 200 μm. 
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Figure 2-8. Comparison of anther development defects in the (cyt-De) B. oleracea plant. (A - C) 

The images are transverse sections of anthers of the (cyt-De) B. oleracea ver. pekinensis ‘Aojiru-

kale’ (A), ver. capitata ‘Hatsukoi’ (B) and ‘Nakatekanran’ (C). E, epidermis; V, vascular region. 

Scale bars: 200 μm. 
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Figure 2-9. Anther development abnormality of the (cyt-De) B. napus plant. (A - F) The images 

are transverse sections of anthers of the euplasmic B. napus ‘BN 502’ (A - C) and the (cyt-De) B. 

napus ‘BN 502’ (D - F). C, connective; E, epidermis; En, endothecium; ML, middle layer; MMC, 

microspore mother cells; MSp, microspores; StR, stomium region; T, tapetum; Tds, tetrads; V, 

vascular region. Scale bars: 200 μm. 
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Figure 2-10. Partial remission of anther development of the (cyt-De) B. napus plant. (A, B) The 

images are transverse sections of bud of the euplasmic B. napus ‘BN 502’ (A) and the (cty-De) B. 

napus ‘BN 502’ (B). Scale bars: 200 μm. (C) Comparison of number of anther locules per bud in 

the euplasmic B. napus ‘BN502’ (white) and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ (gray). The data 

show as means ± SD, n = 10. Significant differences (p < 0.001) between the euplasmic B. 

napus ‘BN502’ and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ are indicated by *. 
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2 .  （ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 に お け る 雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式  

（ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 の 雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式 を 明 ら か に す る た め に ，（ c y t -

D e）B .  n a p u s  植 物 に お け る 花 粉 稔 性 が 雄 性 可 稔（ 約 1 0 0  ％ ）ま た は 半 不 稔（ 約

5 0  ％ ）を 示 し た 植 物 体 の 自 殖 後 代 ま た は 半 不 稔 の 植 物 体 と 雄 性 可 稔 の 植 物 体 と

の 交 雑 後 代 の 花 粉 稔 性 を 調 査 し た （ F i g .  2 - 11， Ta b l e  2 - 4）．そ の 結 果 ， 雄 性 可 稔

の 植 物 体 に お け る 自 殖 後 代 は ， 試 験 し た 全 て の 植 物 体 に お い て 雄 性 可 稔 を 示 し

た ．ま た ，半 不 稔 の 植 物 体 に お け る 自 殖 後 代 は ，雄 性 可 稔 の 植 物 体 が 11  個 体 ，

半 不 稔 の 植 物 体 が 9  個 体 で あ り ， 約 1： 1 の 比 率 を 示 し た ． さ ら に ， 半 不 稔 の

植 物 体 と 雄 性 可 稔 の 植 物 体 と の 交 雑 後 代 に お け る 花 粉 稔 性 個 体 は ， 雄 性 可 稔 の

植 物 体 が 8  個 体 ， 半 不 稔 の 植 物 体 が 1 0  個 体 で あ り ， 約 1： 1 の 比 率 を 示 し た ．

こ れ ら の 結 果 か ら （ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 に お け る 雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式 は ， 配

偶 体 支 配 で あ る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

 

3 .  D .  e r u c o i d e s  に お け る 雄 性 不 稔 原 因 遺 伝 子 o r f 1 0 8  の 解 析  

D .  e r u c o i d e s  の o r f 1 0 8  を 他 の ア ブ ラ ナ 科 植 物 と 比 較 す る た め に ，D .  e r u c o i d e s，

B .  o x y r r h i n a  お よ び M .  a r v e n s i s  の o r f 1 0 8  コ ー ド 領 域 に つ い て ダ イ レ ク ト シ ー

ケ ン ス 解 析 を 行 っ た （ F i g .  2 - 1 2）． そ の 結 果 ， D .  e r u c o i d e s  の o r f 1 0 8  コ ー ド 領

域 は ， B .  o x y r r h i n a  と 11  箇 所 の 置 換 が 検 出 さ れ た 一 方 ， M .  a r v e n s i s  と 1 0 0  %

の 相 同 性 が 検 出 さ れ た ． 以 上 の 結 果 か ら ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を

導 入 し た 植 物 体 に お け る o r f 1 0 8  の 分 子 機 構 は ， M .  a r v e n s i s の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ

ム を 導 入 し た 植 物 体 と 類 似 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．  
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Figure 2-11. Pollen fertility of the (cyt-De) B. napus plant. 

(A) the (cyt-De) B. napus ‘BN 502’ -1 (PF = 95 %). (B) the 

(cyt-De) B. napus ‘BN 502’ -2 (PF = 49 %). Scale bars: 100 μm.

A B
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Figure 2-12. Alignment of atp1 upstream sequences in B. oxyrrhina, M. arvensis and D. 

erucoides plants. DNA sequence identity is indicated by black boxes. The forward arrow and bar 

indicate the start and stop codons of orf108, respectively. 

B.oxyrrina       ----------ATGAAGACTATTAAAGCGCTTTCCCAAGACATCGAAGAGTTAAAAAAAAA 

M.arvensis       ----------ATGAATACTATCAAATCACTTTCCCAAGACATCGAAGAGTTAAAAAAAAA 

D.erucoides      ACTTCTACTTATGAATACTATCAAATCACTTTCCCAAGACATCGAAGAGTTAAAAAAAAA 

                               ***** ***** *** * ******************************** 

 

B.oxyrrina       TGGAAATCTCTTCGATGTCTCCGATCAGTTCTATAACAACGCGCTTGTTAGCGTAACTGA 

M.arvensis       TGGAAATCTCTTCGATGTCTCCGATCAGTTGTATAACAACGCGCTTGTTAGCGTAACTGA 

D.erucoides      TGGAAATCTCTTCGATGTCTCCGATCAGTTGTATAACAACGCGCTTGTTAGCGTAACTGA 

                   ****************************** ***************************** 

 

B.oxyrrina       AGCACTGACCGGGACGGTCCAACACCTTTTACAACACCATAATGTGGTGTTACCCGAAAA 

M.arvensis       AGCACTGACCGGGACGGTCCAACGCCTTTTACAGCACCATAATGTTCTTTTGCCCGAAAA 

D.erucoides      AGCACTGACCGGGACGGTCCAACGCCTTTTACAGCACCATAATGTTCTTTTGCCCGAAAA 

                   *********************** ********* ***********  * ** ******** 

 

B.oxyrrina       TTGGACCCACGCACAAATAGTACAAGATATACTTGGAGATGATATGACCTTGGGAAATGT 

M.arvensis       TTGGACCCACGCACAAATAGTACAAGATATACTTGGAGATGATATGACCTTGGGAAATGT 

D.erucoides      TTGGACCCACGCACAAATAGTACAAGATATACTTGGAGATGATATGACCTTGGGAAATGT 

                   ************************************************************ 

 

B.oxyrrina       TGCTTCTGTATTGAGCAACATCACTCAGTTGGGACTCGCAAGTGACGAGTTTCATCAAAT 

M.arvensis       TGCTTCTGTATTGAGCAACATCACTCAGTTGGGACTCGCAAGTGACGAGTTTCATCAAAT 

D.erucoides      TGCTTCTGTATTGAGCAACATCACTCAGTTGGGACTCGCAAGTGACGAGTTTCATCAAAT 

                   ************************************************************ 

 

B.oxyrrina       CTTCAATATTATCAATTTAACGGGCGGGGGGGTTTAG----------------------- 

M.arvensis       CTTCAATATTATCAATTTAACGGGCGGGGGGGTTTAG----------------------- 

D.erucoides      CTTCAATATTATCAATTTAACGGGCGGGGGGGTTTAGTTAAGGTACTATATCCGAAGGTA 

                   *************************************                        

-----------------------

-----------------------

-----------------------

----------

----------

----------
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4 .  （ c y t - D e） B r a s s i c a  栽 培 4  種 に お け る o r f 1 0 8  の プ ロ セ シ ン グ 位 置 の 同 定

お よ び 発 現 差 解 析  

D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た B r a s s i c a  栽 培 種 に お け る

o r f 1 0 8  の 分 子 機 構 を 明 ら か に す る た め に ，ま ず ，5 ’ R A C E  法 を 用 い て o r f 1 0 8  転

写 産 物 が プ ロ セ シ ン グ さ れ て い る か を 調 査 し た ．（ F i g .  2 - 1 3 A）．そ の 結 果 ，発 達

不 全 の 花 粉 粒 を 生 産 す る 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ る（ c y t - D e）B .  j u n c e a  お よ び（ c y t -

D e）B .  r a p a  に お い て ，a t p 1  と o r f 1 0 8  の 塩 基 配 列 の サ イ ズ を 合 わ せ た 位 置 に 特

異 バ ン ド が 検 出 さ れ ，o r f 1 0 8  の プ ロ セ シ ン グ が 起 き て い な い こ と が 示 唆 さ れ た ．

一 方 ， D .  e r u c o i d e s  お よ び （ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  に お い て ， 複 数 の 断 片 化 さ れ

た バ ン ド が 検 出 さ れ ， 雄 性 可 稔 を 示 す D .  e r u c o i d e s，（ c y t - D e） B .  n a p u s  お よ び

小 胞 子 母 細 胞 が 形 成 さ れ な い（ c y t - D e）B .  o l e r a c e a  に お い て o r f 1 0 8  領 域 で の プ

ロ セ シ ン グ が 起 こ り ， プ ロ セ シ ン グ 能 力 を も つ こ と が 示 唆 さ れ た ． そ こ で ， D .  

e r u c o i d e s  お よ び （ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  に お け る o r f 1 0 8 の プ ロ セ シ ン グ 位 置 を

同 定 す る た め に ，そ れ ら の 複 数 の 断 片 化 さ れ た バ ン ド に 由 来 す る c D N A 合 成 産

物 を 抽 出 し ， ク ロ ー ニ ン グ 後 に 塩 基 配 列 を 決 定 し た （ F i g .  2 - 1 3 B）． そ の 結 果 ，

（ c y t - D e）B .  o l e r a c e a  は ，o r f 1 0 8  領 域 内 や そ の 上 流 に お い て D .  e r u c o i d e s  と 異

な る 位 置 で プ ロ セ シ ン グ が 起 き て い る こ と が 明 ら か と な っ た ．こ の こ と か ら B .  

o l e r a c e a  は ， D .  e r u c o i d e s  が も つ 分 子 機 構 と は 異 な る 分 子 機 構 を 利 用 し て ， D .  

e r u c o i d e s  の ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る o r f 1 0 8  を プ ロ セ シ ン グ

す る 能 力 を も つ こ と が 示 唆 さ れ た ．次 に ， o r f 1 0 8  領 域 の プ ロ セ シ ン グ 位 置 に 特

異 的 な プ ラ イ マ ー を 設 計 し（ Ta b l e  2 - 3， F i g .  2 - 1 4 A）， D .  e r u c o i d e s  お よ び（ c y t -

D e）B r a s s i c a  栽 培 4  種 に つ い て R e a l  T i m e  RT- P C R  解 析 を 行 っ た（ F i g .  2 - 1 4 B）．

そ の 結 果 ， 発 達 不 全 の 花 粉 粒 を 生 産 す る 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ る （ c y t - D e ） B .  

j u n c e a  お よ び（ c y t - D e） B .  r a p a  に お け る o r f 1 0 8  転 写 産 物 量 は ，そ れ ぞ れ 2 . 3 6  

お よ び 1 . 5 8  と 高 い 値 を 示 し ，転 写 産 物 量 の 低 下 が 認 め ら れ な か っ た ．一 方 ，雄

性 可 稔 を 示 す D .  e r u c o i d e s，（ c y t - D e） B .  n a p u s お よ び 小 胞 子 母 細 胞 が 形 成 さ れ

な い 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ る （ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  に お け る o r f 1 0 8  転 写 産 物 量

は ， そ れ ぞ れ 0 . 0 3， 0 . 0 8  お よ び 0 . 5 5 と 低 い 値 を 示 し ， 転 写 産 物 量 の 低 下 が 認

め ら れ た ．  
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Figure 2-14. Expression patterns of orf108-atp1 region in buds of the 

(cyt-De) Brassica species. (A) Schematic diagram of primer positions 

used for real-time PCR in orf108-atp1. The scissors indicate the 

estimated processing position in orf108. (B) Relative expression level 

of orf108-atp1 region in the D. erucoides, the (cyt-De) B. juncea, the 

(cyt-De) B. rapa, the (cyt-De) B. oleracea and the (cyt-De) B. napus

plants of semi sterility by Real Time RT-PCR analysis. The data show 

as means ± SD and express logarithm (log 10)., n = 10.
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5 .  （ c y t - D e） 二 基 三 倍 体 植 物 の 葯 発 達 お よ び o r f 1 0 8  の 発 現 差 解 析  

（ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 に み ら れ る 雄 性 可 稔 の 分 子 機 構 の 遺 伝 的 根 拠 を 得 る

た め に ， 種 子 親 に 半 不 稔 の （ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 を 用 い て ， 花 粉 親 に B .  r a p a  

お よ び B .  o l e r a c e a  の 植 物 を そ れ ぞ れ 用 い て 種 間 交 雑 を 行 っ た と こ ろ ， 5 4  個 体

の 二 基 三 倍 体 植 物（ A A C  ゲ ノ ム ）と 3 3  個 体 の 二 基 三 倍 体 植 物（ A C C  ゲ ノ ム ）

が 得 ら れ た ．  

こ れ ら の 二 基 三 倍 体 植 物 の 葯 室 数 ， 花 粉 稔 性 お よ び o r f 1 0 8  の 発 現 量 を 調 査

し ，（ c y t - D e） B .  r a p a，（ c y t - D e） B .  n a p u s  お よ び （ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  と 比 較

し た （ F i g .  2 - 1 5  -  2 - 1 7）． 1  花 あ た り の 葯 室 数 を 計 測 し た と こ ろ （ F i g .  2 - 1 5），

（ c y t - D e）B .  r a p a  植 物（ A A ゲ ノ ム ）お よ び 二 基 三 倍 体 植 物（ A A C  ゲ ノ ム ）は ，

試 験 さ れ た 全 て の 植 物 体 で 1  花 あ た り 2 4  個 の 葯 室 数 が み ら れ 全 て の 葯 室 を 形

成 し た ．一 方 ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物（ A A C C  ゲ ノ ム ）お よ び 二 基 三 倍 体 植 物

（ A C C  ゲ ノ ム ）は ，そ れ ぞ れ 1  花 あ た り 平 均 5  個 お よ び 4  個 の 葯 室 数 み ら れ ，

葯 室 数 の 低 下 を 示 し た ．   

（ c y t - D e）B .  r a p a  植 物 の 花 粉 稔 性 は ，全 て 発 達 不 全 の 花 粉 粒 で あ り ，雄 性 不

稔 と 評 価 し た（ F i g .  2 - 1 6）．一 方 ，二 基 三 倍 体 植 物（ A A C  ゲ ノ ム ），（ c y t - D e） B .  

n a p u s  植 物 お よ び 二 基 三 倍 体 植 物（ A C C  ゲ ノ ム ）の 花 粉 稔 性 は ，そ れ ぞ れ 3 9 . 4  %，

7 7 . 8  %お よ び 2 7 . 8  %を 示 し た ． 花 粉 稔 性 と o r f 1 0 8  の 発 現 量 と の 相 関 関 係 を 求

め た と こ ろ（ F i g .  2 - 1 7），二 基 三 倍 体 植 物（ A A C  ゲ ノ ム ）に お い て o r f 1 0 8  の 発

現 量 の 低 下 が 認 め ら れ た 個 体 は ， 雄 性 可 稔 を 示 し た ．  

 

第 4  節  考 察  

C M S は ，近 縁 種 の 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 す る こ と に よ り ，ア ブ ラ ナ

科 作 物 や コ ム ギ ， タ バ コ ， ヒ マ ワ リ ， ト ウ ガ ラ シ な ど の さ ま ざ ま な 作 物 に お い

て み ら れ る 普 遍 的 な 現 象 で あ る （ S i n g h  e t  a l． 2 0 1 0， F a r b o s  e t  a l． 2 0 0 1， L i u  e t  

a l． 2 0 1 3， M e e n a  e t  a l． 2 0 1 8）．ま た ， C M S に 影 響 を 及 ぼ す ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ

ム に 存 在 す る 原 因 遺 伝 子 と 核 ゲ ノ ム に 存 在 す る 稔 性 回 復 遺 伝 子 の 相 互 作 用 は ，

多 く の 植 物 種 に お い て 決 定 さ れ て い る （ L i n k e  a n d  B ö r n e r 2 0 0 5 ， C h a s e  2 0 0 7 ，

C a r l s s o n  e t  a l． 2 0 0 8）．し か し ，複 数 の 核 ゲ ノ ム 背 景 に お い て 同 一 種 の オ ル ガ ネ

ラ ゲ ノ ム に よ る 花 器 形 態 の 影 響 を 比 較 し た 研 究 は 数 少 な い ． R a p h a n u s  s a t i v u s    
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Figure 2-15. Anther locules development abnormality of the (cyt-De) sesquidiploid plants. (A, B) 

Anther development in the (cyt-De) Sesquidiploid plants (AAC genome) (A) and the (cyt-De) 

Sesquidiploid plants (ACC genome) (B). Scale bars: 200 μm. (C) Number of anther locules 

development per flower in each nuclear genomes. The data show as means ± SD, n = 10.
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Figure 2-16. Pollen fertility of the (cyt-De) sesquidiploid plants. (A) Pollen fertility (54.2 % ) of 

the (cyt-De) Sesquidiploid plants (AAC genome). (B) Pollen fertility (12.5 % ) of the (cyt-De) 

Sesquidiploid plants (ACC genome). Scale bars: 100 μm. (C) Pollen fertility in each nuclear 

genomes. The data show as means ± SD, n = 10.
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Figure 2-17. Correlation diagram between pollen 

fertility and expression pattern of orf108-atp1 

region in the (cyt-De) Brassica species. The red 

circles indicate the (cyt-De) sesquidiploid plants 

(AAC genome), n = 7. The blue squares indicate 

the (cyt-De) sesquidiploid plants (ACC genome), 

n = 2. The white circles indicate the (cyt-De) B. 

rapa plants (AA genome), n = 3. The white 

squares indicate the (cyt-De) B. oleracea plants 

(CC genome), n = 3. The white triangles indicate 

the (cyt-De) B. napus plants (ACC genome), n = 

2. The data of relative expression level express 

logarithm (log 10).
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に お け る 雄 性 不 稔 突 然 変 異 体 と し て 発 見 さ れ た o g u  C M S  は ， B .  n a p u s  植 物 に

導 入 さ れ る と 雄 性 稔 性 は ，四 分 子 期 に お い て 阻 害 さ れ る 一 方（ G o n z a l e z - M e l e n d i  

e t  a l． 2 0 0 8， Ya n g  e t  a l． 2 0 0 8）， B .  j u n c e a  植 物 に 導 入 さ れ る と ， 雄 し べ が 花 弁

状 の 構 造 に 変 異 す る （ M e u r  e t  a l． 2 0 0 6）． ま た ， B .  j u n c e a  植 物 に お け る 雄 性 不

稔 突 然 変 異 体 と し て 発 見 さ れ ， 花 粉 嚢 形 成 期 に 発 達 不 全 と な る タ イ プ の h a u  

C M S  は （ Wa n  e t  a l． 2 0 1 5）， B .  n a p u s  植 物 に 導 入 さ れ る と ， 雄 し べ が 花 弁 状 の

構 造 に 変 異 す る（ Wa n  e t  a l． 2 0 0 8）．こ れ ら の よ う に ，同 一 種 の 外 来 性 オ ル ガ ネ

ラ ゲ ノ ム を 複 数 の 核 ゲ ノ ム に 導 入 し た こ と に 起 因 す る 花 器 形 態 の 形 態 変 異 は 報

告 さ れ て い る が ， 分 子 機 構 と の 関 連 は 報 告 さ れ て い な い ． 本 章 で は 3 種 の ア ブ

ラ ナ 科 作 物 に D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 し た こ と に よ る 葯 発 達 の

影 響 を ， 葯 の 組 織 学 的 観 察 と 雄 性 不 稔 の 原 因 遺 伝 子 で あ る o r f 1 0 8  の 発 現 を 定

量 す る こ と で 特 徴 付 け た ．（ c y t - D e）B .  r a p a  植 物 は ，葯 室 を 形 成 す る が ，o r f 1 0 8  

が プ ロ セ シ ン グ さ れ な い た め 機 能 不 全 の 花 粉 粒 を 生 産 す る 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ

り ，（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  植 物 は ， o r f 1 0 8  が プ ロ セ シ ン グ さ れ る が ， そ れ 以 前

に 葯 室 が 未 分 化 で 小 胞 子 母 細 胞 が 形 成 さ れ な い 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ っ た ． そ れ

ら の 異 質 倍 数 体 の （ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 は ， 部 分 的 な が ら も 葯 室 を 形 成 し ，

o r f 1 0 8  転 写 産 物 量 の 抑 制 に よ り 雄 性 稔 性 を 寛 解 し た こ と が 明 ら か と な っ た こ

と か ら ， 異 質 倍 数 化 に よ り 葯 室 形 成 能 と 花 粉 稔 性 が 相 補 さ れ ， 雄 性 稔 性 が 寛 解

さ れ た と 考 え ら れ た ．D .  e r u c o i d e s  に お け る o r f 1 0 8  と 同 一 の 塩 基 配 列 を も つ M .  

a r v e n s i s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 し た（ c y t - M a）B .  r a p a  植 物 は ，機 能 不 全 の

花 粉 粒 を 生 産 す る 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ る 一 方（ 筒 井  2 0 1 3），（ c y t - M a）B .  o l e r a c e a  

植 物 は ，発 達 不 全 の 雄 し べ を も つ 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ り（ C h a m o l a  e t  a l．2 0 1 3 a），

そ れ ら の 異 質 倍 数 体 の（ c y t - M a）B .  n a p u s  植 物 は ，雄 性 可 稔 を 示 し た（ 未 発 表 ）．

（ c y t - M a） B r a s s i c a  栽 培 種 に お け る 葯 の 組 織 学 的 観 察 と o r f 1 0 8  の 発 現 量 の 解

析 を 試 み る 必 要 が あ る が ， こ れ ら の 先 行 研 究 は ， 異 質 倍 数 化 に よ り 葯 室 形 成 能

と 花 粉 稔 性 が 相 補 さ れ ， 雄 性 稔 性 が 寛 解 さ れ る 現 象 を 支 持 し て い る と 示 唆 さ れ

た ．  

B .  n a p u s  植 物 に お け る p o l  C M S  は ，部 分 的 に 葯 室 を 形 成 し ，そ の 葯 室 形 成 の

抑 制 は ，ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る o r f 2 2 4 / a t p 6 に よ り 引 き 起 こ

さ れ る ミ ト コ ン ド リ ア の エ ネ ル ギ ー 欠 乏 が 起 因 す る ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム か ら
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核 ゲ ノ ム へ の 逆 行 性 調 節 シ グ ナ ル に よ っ て ， 胞 子 形 成 に 関 連 す る 遺 伝 子 を 負 に

調 節 す る こ と で も た ら さ れ る （ A n  e t  a l． 2 0 1 4）． ま た ， B .  j u n c e a  植 物 に お け る

h a u  C M S  系 統 の 葯 は ，葯 室 の 形 成 不 全 が み ら れ ，そ の 形 成 不 全 は ，胞 原 細 胞 形

成 期 に お い て O R F 2 8 8  が 逆 行 性 調 節 シ グ ナ ル と し て ，初 期 の 葯 発 達 に 関 連 す る

遺 伝 子 を 負 に 調 節 し （ H e n g  e t  a l． 2 0 1 8）， ミ ト コ ン ド リ ア の エ ネ ル ギ ー 供 給 に

関 与 す る タ ン パ ク 質 の 蓄 積 を 減 少 さ せ る こ と で も た ら さ れ る（ H e n g  e t  a l．2 0 1 9）．

こ れ ら の こ と か ら ，（ c y t - D e）B .  o l e r a c e a  植 物 に お け る 葯 室 形 成 能 の 欠 如 ま た は

（ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 に お け る 部 分 的 な 葯 室 形 成 は ， ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム

に コ ー ド さ れ て い る 何 ら か の 遺 伝 子 に よ る 逆 行 性 調 節 シ グ ナ ル が 胞 子 形 成 に 関

連 す る 遺 伝 子 を 負 に 調 節 し ， 葯 室 形 成 を 阻 害 ま た は 抑 制 す る こ と で も た ら さ れ

る と 示 唆 さ れ た ．  

（ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 に お け る 雄 性 稔 性 の 遺 伝 様 式 解 析 に よ り ，（ c y t - D e）

B .  n a p u s  植 物 は ， 配 偶 体 支 配 雄 性 不 稔 で あ る こ と が 明 ら か と な っ た （ Ta b l e  2 -

4）． M .  a r v e n s i s  由 来 の 稔 性 回 復 遺 伝 子 は ，（ c y t - D e） B .  j u n c e a  植 物 に お い て 配

偶 体 的 に 振 舞 う こ と か ら （ B h a t  e t  a l． 2 0 0 6）， o r f 1 0 8  は 配 偶 体 形 成 段 階 で 作 用

す る こ と が 示 唆 さ れ た ． い く つ か の C M S  タ ン パ ク 質 は ， ミ ト コ ン ド リ ア の エ

ネ ル ギ ー 欠 乏 を も た ら す こ と で ， 小 胞 子 形 成 期 に お け る プ ロ グ ラ ム 細 胞 死 シ グ

ナ ル に よ り 配 偶 体 支 配 雄 性 不 稔 を 誘 発 す る 一 方 で ，そ の 雄 性 不 稔 性 の 回 復 に は ，

D N A，m R N A，タ ン パ ク 質 ま た は 代 謝 レ ベ ル な ど の 異 な る 分 子 機 構 を 介 し て ，核

ゲ ノ ム に 存 在 し P P R  タ ン パ ク 質 を コ ー ド す る 稔 性 回 復 遺 伝 子 に よ り ， C M S タ

ン パ ク 質 の 有 害 な 影 響 を 排 除 す る こ と に よ り も た ら さ れ る こ と が 明 ら か と な っ

て い る（ C h e n  a n d  L i u  2 0 1 4）．（ c y t - D e） B .  r a p a  植 物 は ， o r f 1 0 8  を プ ロ セ シ ン グ

す る 能 力 を を も た な い 一 方 ，（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  植 物 は ， m R N A  レ ベ ル で D .  

e r u c o i d e s  と は 異 な る 分 子 機 構 に よ り o r f 1 0 8  を プ ロ セ シ ン グ す る 能 力 を も つ こ

と か ら（ F i g .  2 - 1 3），P P R  タ ン パ ク 質 を コ ー ド す る と 考 え ら れ る 稔 性 回 復 遺 伝 子

は ，A ゲ ノ ム で は な く C  ゲ ノ ム に 存 在 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．ま た ，C  ゲ ノ ム

を も つ （ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  植 物 と （ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 間 で は プ ロ セ シ ン

グ 程 度 が 異 な る こ と が 明 ら か と な っ た（ F i g .  2 - 1 4）．こ れ ら の こ と か ら（ c y t - D e）

B .  n a p u s  植 物 で は ，約 6 5  ％ の o r f 1 0 8  転 写 産 物 量 に 分 解 さ れ る こ と に よ っ て 雄

性 稔 性 が 寛 解 さ れ た と 示 唆 さ れ た ． こ れ ら を 明 ら か に す る た め に は ，（ c y t - D e）
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B r a s s i c a  栽 培 種 に お け る O R F 1 0 8  の 蓄 積 量 の 比 較 お よ び 稔 性 回 復 遺 伝 子 の 同

定 を 試 み る 必 要 が あ る ．  

（ c y t - D e） B .  n a p u s  植 物 に み ら れ る 雄 性 可 稔 の 分 子 機 構 に お け る 遺 伝 的 根 拠

を 得 る た め に ，二 基 三 倍 体 植 物 を 作 出 し ，葯 の 組 織 学 的 観 察 と o r f 1 0 8  の 発 現 を

定 量 し た（ F i g .  2 - 1 5  -  1 7）．葯 室 形 成 能 は ，A ゲ ノ ム が 含 ま れ る 植 物 体 に お い て

葯 室 が 形 成 さ れ た こ と か ら （ F i g .  2 - 1 5）， A ゲ ノ ム が 担 っ て お り 葯 室 数 は A ゲ

ノ ム と C  ゲ ノ ム の ゲ ノ ム 比 に 依 存 す る こ と が 示 唆 さ れ た ． 花 粉 稔 性 の 制 御 は ，

A ゲ ノ ム お よ び C  ゲ ノ ム を も つ 植 物 体 で 花 粉 稔 性 が み ら れ た こ と か ら（ F i g .  2 -

1 6）， C  ゲ ノ ム が 担 っ て お り ， C  ゲ ノ ム を も つ 植 物 体 は ， A ゲ ノ ム に よ り 葯 室

が 形 成 さ れ る と ，花 粉 稔 性 を 回 復 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．ま た ，（ c y t - D e）二 基

三 倍 体 植 物 の 花 粉 稔 性 は ，同 質 細 胞 質 を も つ 二 基 三 倍 体 植 物（ A C C  ゲ ノ ム ）に

お い て も 減 数 分 裂 時 の 対 合 の 不 均 衡 に よ り 花 粉 稔 性 の ば ら つ き が み ら れ る こ と

か ら （ L e e  a n d  N a m a i  1 9 9 2， K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4， Ya n g  e t  a l． 2 0 1 7）， 対 合 の

不 均 衡 に よ り 花 粉 稔 性 が ば ら つ く と 考 え ら れ た ．二 基 三 倍 体 植 物（ A A C  ゲ ノ ム ）

に お い て o r f 1 0 8  の プ ロ セ シ ン グ が 認 め ら れ た 植 物 体 で は ， 花 粉 稔 性 が 高 い 値

を 示 し た こ と か ら （ F i g .  2 - 1 7）， o r f 1 0 8  に 依 存 す る 稔 性 回 復 は ， C  ゲ ノ ム に 存

在 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

以 上 の 結 果 か ら ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  植 物 に み ら れ る 雄 性 稔 性 の 寛 解 は ，A ゲ

ノ ム と C  ゲ ノ ム 間 の 異 質 倍 数 化 に よ っ て ， A ゲ ノ ム に お け る 葯 室 形 成 能 と C  

ゲ ノ ム に お け る o r f 1 0 8  の 抑 制 に よ る 花 粉 稔 性 の 回 復 に よ り も た ら さ れ る こ と

が 明 ら か と な っ た ． 本 章 か ら 異 質 倍 数 化 に よ っ て C M S  を 寛 解 す る と い う 新 た

な 知 見 が 提 起 さ れ た ．  
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第 3  章   

D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  n a p u s  に お け る  

バ イ オ マ ス 向 上 の 分 子 機 構 の 解 明 と 実 用 化  

 

第 1  節  緒 言  

同 一 種 内 に お け る 近 交 系 統 間 の 交 雑 に よ り 得 ら れ た 一 代 雑 種 （ F 1） 個 体 が 両

親 よ り 優 れ た 形 質 を 示 す 雑 種 強 勢 （ ヘ テ ロ ー シ ス ） と い う 生 物 学 的 現 象 が 植 物

種 な ど で み ら れ（ Ya n g  e t  a l．2 0 1 7），雑 種 強 勢 は ，F 1  種 子 を 採 種 す る F 1  育 種 に

お い て ア ブ ラ ナ 科 作 物 を 含 む さ ま ざ ま な 作 物 や 野 菜 で 利 用 さ れ て い る

（ F u j i m o t o  e t  a l．2 0 1 8）．ア ブ ラ ナ 科 作 物 は 強 い 雑 種 強 勢 を 示 す な か ，油 糧 作 物

で あ る B .  n a p u s  や B .  j u n c e a  は ， 種 子 収 量 に 関 し て 雑 種 強 勢 を 示 し （ F u  e t  a l．

1 9 9 0， J a i n  e t  a l． 1 9 9 4）， キ ャ ベ ツ を 含 む B .  o l e r a c e a  な ど の 葉 茎 菜 類 も 高 い 雑

種 強 勢 を 示 す （ Ta n a k a  a n d  N i i k u r a  2 0 0 6）． こ れ ら の 雑 種 強 勢 を 得 る こ と を 目 的

と し た 品 種 改 良 は ， 核 ゲ ノ ム 内 に 着 目 し 行 わ れ て き た ． し か し ， 近 年 の 急 速 な

人 口 増 加 や 気 候 変 動 な ど の 問 題 に 対 応 す る た め に ， 食 糧 や バ イ オ エ ネ ル ギ ー の

需 要 が 年 々 高 ま っ て い る こ と か ら（ H a b e r l  e t  a l．2 0 11），作 物 に お け る 更 な る 収

穫 量 の 増 産 が 見 込 め る 新 た な 育 種 法 が 求 め ら れ て い る ．  

外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ っ て 引 き 起 こ さ れ る 植 物 体 の 増 大 は ， コ

ム ギ ， ト ウ モ ロ コ シ ， イ ネ な ど の 穀 物 や シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ に お い て 観 察 さ れ て い

る （ S o l t a n i  e t  a l． 2 0 1 6， A l l e n  2 0 0 5， Wa n g  e t  a l． 1 9 9 8， M o i s o n  e t  a l． 2 0 1 0，

R o u x  e t  a l． 2 0 1 6）． 植 物 の 進 化 の 過 程 に お い て ， 多 く の オ ル ガ ネ ラ 遺 伝 子 は 核

ゲ ノ ム へ 移 行 し た こ と で （ T i m m i s  e t  a l． 2 0 0 4， B o c k  a n d  T i m m i s  2 0 0 8）， オ ル ガ

ネ ラ の 発 達 や 活 性 化 は ， 核 ゲ ノ ム か ら オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム へ と 移 行 す る 順 行 性 調

節 シ グ ナ ル に 調 節 さ れ る ． 核 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る ペ ン タ ト リ コ ペ プ チ ド

リ ピ ー ト （ P P R） タ ン パ ク 質 は ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 内 の 標 的 m R N A と 結 合 し

（ B a r k a n  a n d  S m a l l  2 0 1 4）， P R O R P 1  （ p r o t e i n a c e o u s  R N a s e  P） の 働 き に よ り ，

t R N A 様 の 二 次 構 造 を も つ 標 的 m R N A が 切 断 さ れ（ G o b e r t  e t  a l．2 0 1 0，G u t m a n n  

e t  a l．2 0 1 2），ミ ト コ ン ド リ ア ゲ ノ ム 内 で の 切 断 に よ り 花 器 形 態 な ど に 影 響 を 及

ぼ し （ F u j i i  e t  a l． 2 0 1 6）， 葉 緑 体 ゲ ノ ム 内 で の 切 断 に よ り 葉 緑 体 の 機 能 や 光 合

成 活 性 に 影 響 を 及 ぼ す （ Z h o u  e t  a l． 2 0 1 5）． ま た ， 一 部 の 葉 緑 体 で 発 現 す る 遺
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伝 子 は ， 葉 緑 体 ゲ ノ ム か ら 核 ゲ ノ ム へ の シ グ ナ ル で あ る 逆 行 性 調 節 シ グ ナ ル と

し て 働 き ， 多 く の 核 遺 伝 子 の 発 現 を 調 節 し （ J a r v i s  a n d  L ó p e z - J u é z  2 0 1 3）， ス ト

レ ス 応 答 と し て 光 合 成 と 収 量 に 影 響 を 及 ぼ す （ C h a n  e t  a l． 2 0 1 6）． こ れ ら の 核

ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と が 協 調 的 に 働 く 調 節 機 構 は ， 光 や 温 度 な ど の 環 境

要 因 や 内 在 性 ホ ル モ ン シ グ ナ ル へ の 応 答 を 果 た す こ と か ら ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ

ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク が 品 種 改 良 に 貢 献 す る 可 能 性 が あ り ， 品 種 改 良 に

お け る 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 影 響 を 解 明 す る た め に は ， さ ら な る 研 究 が 必

要 で あ る ．  

ア ブ ラ ナ 科 近 縁 野 生 種 で あ る D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム （ c y t - D e） を

導 入 し た B .  r a p a  （ P e n g  e t  a l． 2 0 1 5）， B .  o l e r a c e a  （ F u j i t a  e t  a l． 2 0 1 8）お よ び

B .  j u n c e a  （ M a l i k  e t  a l． 1 9 9 9） は ， そ れ ぞ れ の 同 質 細 胞 質 系 統 と 比 較 し て 植 物

体 の 増 大 や 葉 面 積 の 増 大 ， 種 子 サ イ ズ の 増 大 が 観 察 さ れ ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル

ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ，B r a s s i c a  栽 培 種 に お い て 農 業 的 有 用 形 質 に 変 異 を 有 す

る こ と が 示 唆 さ れ た ． オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に よ る 形 質 変 異 は ， 核 ゲ ノ ム に よ る 形

質 変 異 を 極 力 な く す た め に ， 近 交 系 統 間 の 正 逆 交 雑 後 代 の 植 物 体 間 の 形 質 変 異

を 比 較 す る 必 要 が あ る が （ K i h a r a  1 9 8 2），（ c y t - D e） B .  r a p a  系 統 ，（ c y t - D e） B .  

o l e r a c e a  系 統 お よ び（ c y t - D e）B .  j u n c e a  系 統 は ，雄 性 不 稔 性 を 示 す こ と か ら そ

れ ら の 同 質 細 胞 質 系 統 と の 正 逆 交 雑 が 行 え ず ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 比 較 す る 研

究 に 適 さ な い 可 能 性 が あ っ た ． 一 方 ， 第 2 章 の 結 果 か ら （ c y t - D e） B .  n a p u s  系

統 は 雄 性 可 稔 を 示 し ， 正 逆 交 雑 が 可 能 で あ る こ と か ら ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に よ

る 形 質 変 異 を 探 索 す る の に 適 し た 系 統 と 考 え ら れ た ． そ こ で ， 本 章 で は ， 外 来

性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ る 農 業 的 有 用 形 質 の 変 異 を 明 ら か に す る た め に ，

（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 と B .  n a p u s  系 統 と の 正 逆 交 雑 に よ り 得 ら れ た オ ル ガ ネ

ラ ゲ ノ ム が 異 な る 2  系 統 を 用 い て ，生 育 特 性 調 査 ，葉 の 内 部 構 造 の 観 察 ，ト ラ

ン ス ク リ プ ト ー ム 解 析 ， 葉 緑 体 と 光 合 成 特 性 調 査 お よ び 収 量 性 調 査 を 試 み た ．  

 

第 2  節  材 料 お よ び 方 法  

1 .  供 試 材 料  

供 試 材 料 は ，第 2 章 で 用 い た（ c y t - D e） B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  と B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  

の そ れ ぞ れ の 自 殖 後 代 を 正 逆 交 雑 す る こ と に よ り 得 ら れ た オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が
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異 な る B .  n a p u s  系 統 を 用 い た （ F i g .  3 - 1）．  

 

2 .  葉 の 生 育 特 性 調 査 お よ び バ イ オ マ ス の 測 定  

バ ー ミ キ ュ ラ イ ト を 充 填 し た 2  号 ポ ッ ト に 発 芽 し た 種 子 を 移 植 し ，環 境 が 制

御 さ れ た 人 工 気 象 器（ L P H - 2 4 1，日 本 医 化 機 器 製 作 所 ，大 阪 ，日 本 ，明 期 1 4  時

間 2 3  ℃ ，暗 期 1 0  時 間 2 0  ℃ ，光 度 4 0  k l x）に お い て 生 育 さ せ ，移 植 後 1 0， 2 0

お よ び 3 0  日 目 の 植 物 体 の 総 葉 面 積 ， 地 上 部 新 鮮 重 ， 地 上 部 乾 燥 重 お よ び 葉 緑

素 計 S PA D - 5 0 2  P l u s（ コ ニ カ ミ ノ ル タ ，東 京 ，日 本 ）を 用 い て 葉 の 葉 緑 素 含 量 を

示 す S PA D 値 を 計 測 し た ． 総 葉 面 積 を 計 測 す る た め に ， 植 物 体 の 全 て の 葉 を 透

明 な フ ォ ル ダ ー に 挟 ん で 平 ら に し ，ス キ ャ ナ ー（ C a n o S c a n  L i D E  4 0 0，C a n o n  I n c .，

東 京 ，日 本 ）を 使 用 し て 撮 影 し た ．そ の 画 像 か ら ，画 像 処 理 ソ フ ト ウ ェ ア I m a g e J

を 用 い て 総 葉 面 積 を 計 測 し （ S c h n e i d e r  e t  a l． 2 0 1 2）， 平 均 値 と 標 準 偏 差 を 計 算

し た ． 地 上 部 新 鮮 重 は ， 規 定 日 に 収 穫 さ れ た 植 物 体 の 地 上 部 を 直 ち に 測 定 し ，

地 上 部 乾 燥 重 は ， 地 上 部 新 鮮 重 を 測 定 し た 植 物 体 を 速 や か に 8 0  ℃ の オ ー ブ ン

で 少 な く と も 7  日 間 乾 燥 さ せ 測 定 し た ．  

 

3 .  葉 の 内 部 構 造 の 観 察  

採 取 し た 葉 を 5 . 0  m m 2  に ト リ ミ ン グ し た 後 ， 第 2  章 の 方 法 （ 第 2  章  材 料 お

よ び 方 法  2 .  葯 発 達 の 組 織 学 的 観 察 を 参 照 ） と 同 様 の 方 法 で 樹 脂 切 片 法 を 行 い

葉 の 横 断 切 片 を 作 製 し ， 光 学 顕 微 鏡 下 で 葉 の 内 部 構 造 を 観 察 し た ． 柵 状 組 織 お

よ び 海 綿 状 組 織 の 面 積 ， 垂 層 面 方 向 に お け る 表 皮 細 胞 間 の 細 胞 数 は ， 画 像 処 理

ソ フ ト ウ ェ ア I m a g e J を 用 い て 計 測 し た ．系 統 あ た り 5  個 体 の 完 全 展 開 葉 各 1 0  

枚 を 固 定 し ， 観 察 お よ び 計 測 を 行 っ た ．  

 

4 .  葉 緑 体 合 成 阻 害 剤 試 験  

1 / 2  M S  寒 天 培 地 ， N Z  ア ミ ン （ 0 . 5 g / l） お よ び ス ク ロ ー ス （ 3 0  g / l） を 混 合 し

た 混 合 培 地 を 平 面 に 充 填 し た P L A N T  C U LT U R E  B O X  （ 1 0 0  m L，B B J  H i - Te c h  C o .，

L t d .，埼 玉 ，日 本 ）の プ ラ ン ト ボ ッ ク ス 内 に 7 0  %エ タ ノ ー ル（ w / v）で 数 秒 ，有

効 塩 素 0 . 5  %次 亜 塩 素 酸 ナ ト リ ウ ム 溶 液 （ w / v） で 2 0  分 振 と う に よ る 滅 菌 処 理

を 施 し た 種 子 を ク リ ー ン ベ ン チ 内 に お い て 無 菌 播 種 し ， 環 境 が 制 御 さ れ た 人 工  
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気 象 器（ L P H - 2 4 1，明 期 1 4  時 間 2 3  ℃ ，暗 期 1 0  時 間 2 0  ℃ ，光 度 4 0  k l x）に お

い て 植 物 体 を 3  日 間 生 育 さ せ ， 0 . 0 5  μ M  の カ ロ テ ノ イ ド 生 合 成 阻 害 剤 ノ ル フ

ル ラ ゾ ン（ A c c u S t a n d a r d  I n c .，U S A）， 1 / 2  M S  寒 天 培 地 ，N Z  ア ミ ン（ 0 . 5 g / l）お

よ び ス ク ロ ー ス（ 3 0  g / l）を 混 合 し た 混 合 培 地 を 平 面 に 充 填 し た プ ラ ン ト ボ ッ ク

ス 内 に 移 植 し ， 同 様 に 人 工 気 象 器 内 に お い て 植 物 体 を 生 育 さ せ ， 生 育 特 性 の 調

査 お よ び 葉 の 内 部 構 造 の 観 察 を 行 っ た ．  

 

5 .  R N A シ ー ケ ン ス お よ び デ ー タ 処 理  

本 葉 の To t a l  R N A を R N e a s y  M i n i  K i t を 用 い て 単 離 し ， D N a s e  I  を 用 い て ，

ゲ ノ ム D N A を 処 理 し た ．Tr u S e q  S t r a n d e d  To t a l  R N A L i b r a r y  P r e p P l a n t（ i l l u m i n a，

S a n  D i e g o， U S A） を 用 い て ， ラ イ ブ ラ リ ー の 作 製 を 行 っ た ． そ の 際 に ， m R N A 

ク リ ー ン ア ッ プ に は R N A C l e a n  X P b e a d s  （ B e c k m a n， B r e a， U S A）， c D N A 合 成

後 の 集 積 ビ ー ズ に P r o N e x  S i z e - S e l e c t i v e  P u r i f i c a t i o n  S y s t e m  （ P r o m e g a，M a d i s o n，

U S A） を 用 い た ． ラ イ ブ ラ リ ー の ク オ リ テ ィ チ ェ ッ ク は ， A g i l e n t  2 1 0 0  バ イ オ

ア ナ ラ イ ザ （ A g i l e n t  Te c h n o l o g i e s， S a n t a  C l a r a， U S A） お よ び L i g h t C y c l e r ®  4 8 0  

S y s t e m（ R o c h e  D i a g n o s t i c s， B a s e l， S w i t z e r l a n d） を 用 い て 行 い ， 基 準 値 を 満 た

し た ラ イ ブ ラ リ ー を 選 抜 し た ．シ ー ケ ン ス は ，M i S e q  （ i l l u m i n a）を 用 い て 行 っ

た ． 得 ら れ た リ ー ド の ク オ リ テ ィ チ ェ ッ ク お よ び ア ダ プ タ ー 配 列 の 除 去 を

Tr i m m o m a t i c  を 用 い て 行 い （ B o l g e r  e t  a l． 2 0 1 4）， T r i n i t y  に よ っ て ア セ ン ブ リ

ー を 行 っ た ． S I LVA の デ ー タ ベ ー ス を 用 い て r R N A の 検 索 と 除 去 を 行 っ た 後 ，

マ ッ ピ ン グ ，発 現 量 の 計 測 お よ び 発 現 変 動 解 析 に は ，そ れ ぞ れ b o w t i e，R S E M お

よ び e d g e R の ソ フ ト ウ ェ ア を 用 い て 行 っ た （ M c D e r m a i d  e t  a l． 2 0 1 8）． l o g F C < -

1  を 示 し た 遺 伝 子 を ダ ウ ン レ ギ ュ レ ー ト ， l o g F C < 1  を 示 し た 遺 伝 子 を ア ッ プ レ

ギ ュ レ ー ト し た 発 現 変 動 遺 伝 子 と し て 評 価 し た ． そ の 後 ， ソ フ ト ウ ェ ア

Tr a n s D e c o d e r  を 用 い て ，O R F  抽 出 お よ び P f a m  検 索 を 行 っ た 後 ，タ ン パ ク 質 の

コ ー ド 領 域 の 推 定 し ，遺 伝 子 オ ン ト ロ ジ ー（ g e n e  o n t o l o g y：G O）解 析（ P 値 < 0 . 0 0 5）

に よ り ア ノ テ ー シ ョ ン 解 析 を 行 っ た ． 供 試 数 は ， L a m a r r e  e t  a l．（ 2 0 1 8） に 基 づ

き 設 定 し た ．  
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6 .  R e a l  T i m e  P C R  解 析  

第 1  章 と 同 様 の 方 法（ 第 1  章  材 料 お よ び 方 法  4 .  ゲ ノ ム D N A 抽 出 を 参 照 ）

に よ り 抽 出 し た ゲ ノ ム D N A を R e a l  T i m e  P C R  解 析 の 検 量 線 お よ び サ ン プ ル と

し て 用 い た ． R e a l  T i m e  P C R  解 析 は ， F a s t S t a r t  E s s e n t i a l  D N A G r e e n  M a s t e r お よ

び u b i q（ B .  r a p a _ u b i q _ f w d  -  B .  r a p a _ u b i q _ r e v）， r b c L（ B .  r a p a _ r b c L _ f w d  -  B .  

r a p a _ r b c L _ r e v）， a t p A（ B .  r a p a _ u b i q _ f w d  -  B .  r a p a _ u b i q _ r e v） の 3 種 の プ ラ イ マ

ー ペ ア を 用 い（ Ta b l e  3 - 1），L i g h t C y c l e r ®  9 6  S y s t e m に よ り 行 っ た ．R e a l  T i m e  P C R  

解 析 は ， 各 系 統 8  個 体 を 用 い た ．   

 

7 .  光 合 成 特 性 調 査  

光 合 成 測 定 は ，植 物 光 合 成 総 合 解 析 シ ス テ ム L I - 6 8 0 0（ L i - C O R，I n c .，N e b r a s k a，

U S A） を 用 い て 行 っ た ． リ ー フ チ ャ ン バ ー の 開 口 部 が 2  c m 2  に な る ア タ ッ チ メ

ン ト を 取 り 付 け ，リ ー フ チ ャ ン バ ー 内 の 測 定 環 境 を 流 量 3 0 0  µ m o l  s - 1，相 対 湿 度

6 0  %， F a n 速 度 1 0 0 0  r p m， 葉 温 2 0 - 2 5  ℃ ， C O 2 濃 度 4 0 0  p p m  の 一 定 条 件 に 設 定

し ， 光 量 条 件 を 段 階 的 に 5 0 0， 8 0 0， 1 0 0 0， 1 5 0 0， 1 8 0 0， 5 0 0， 3 0 0， 2 0 0， 1 0 0，

6 0， 4 0， 2 0， 1 0 お よ び 0  µ m o l  m - 2  s - 1  に 設 定 し ， そ れ ぞ れ の 光 量 条 件 に お け る

光 合 成 速 度 （ µ m o l  m - 2  s - 1） を 計 測 し た ． 光 合 成 速 度 の 計 測 は ， 設 定 条 件 や 光 合

成 速 度 が 十 分 に 安 定 し た と こ ろ で マ ッ チ ン グ を 行 い ， 再 び 安 定 し た と こ ろ で

L o g を 記 録 し た ． L o g デ ー タ よ り 葉 が 受 け る 光 量 子 密 度 と 光 合 成 速 度 デ ー タ を

抽 出 す る こ と で 光 -光 合 成 曲 線 を 作 成 し ，光 量 子 束 密 度（ µ m o l  m - 2  s - 1）お け る 光

合 成 速 度 を 算 出 し た ． 測 定 に は 完 全 に 展 開 し た 葉 を 用 い ， 各 系 統 1 0  個 体 の 測

定 を 行 っ た ．  

 

8 .  収 量 特 性 調 査  

宇 都 宮 大 学 植 物 育 種 学 研 究 室 所 有 の 畑 に 畝 （ 畝 幅 1 8 0  c m， 畝 高 2 0  c m） を 4  

列 作 り 黒 マ ル チ で 被 覆 し た ． 2  号 ポ ッ ト で 2 0  日 間 生 育 さ せ た 植 物 体 を 1  列 あ

た り 1 6  個 体 を 株 間 6 0  cｍ で 移 植 し ， 慣 行 に 従 い 植 物 体 を 生 育 さ せ た ． 放 任 受

粉 に よ り 受 粉 さ せ ， 全 て の 植 物 体 が 開 花 し た 1  ヵ 月 後 に 収 量 性 調 査 を 行 っ た ．

測 定 項 目 は ，C h a o  e t  a l．（ 2 0 1 9）を 基 に 1 3  項 目 と し た ．胚 珠 数 は ，受 粉 後 2  日

程 度 の 子 房 を サ ン プ リ ン グ し ，実 体 顕 微 鏡 下 で 計 測 し た ．収 穫 直 後 に 各 系 統 1 0  
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Table 3-1. Primers used in Chapter 3.

Purpose Primer Sequence

qPCR B. rapa _ubiq_fwd GAGGTGGAGAGCAGTGCAC

B. rapa _ubiq_rev CCAAAGCCATCAAAGACGGC

B. rapa _rbcL_fwd GTGTTGGATTCAAAGCTGGT

B. rapa _rbcL_rev GTGGAACTCCGGGTTGAGGA

B. rapa _atpA_fwd GAAAGTTTTTCGAAAGACGA

B. rapa _atpA_rev CAATGACTTTGTTAGGGTTA
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個 体 に お け る 草 丈（ c m），第 一 分 枝 数 ，第 二 分 枝 数 ，第 三 分 枝 数 ，地 上 部 新 鮮 重

（ g） を 計 測 し た ． 長 角 果 の 長 さ （ c m） は ， 各 系 統 1 0  個 体 で 1 個 体 あ た り 1 0  

莢 を 計 測 し た ．慣 行 に 従 い ，植 物 体 を 1  ヵ 月 乾 燥 さ せ ，各 系 統 5  個 体 に お け る

地 上 部 乾 燥 重（ g）， 1  莢 あ た り の 種 子 数 ， 1  莢 あ た り の 種 子 重 量（ g），1 , 0 0 0 粒

重 （ g） を 計 測 し た ． 結 実 率 （ %） は ， 1  莢 あ た り の 種 子 数  /  胚 珠 数  ×  1 0 0，

含 水 量 は ， 地 上 部 新 鮮 重  /  地 上 部 乾 燥 重 に よ り 算 出 し た ．  

 

第 3  節  実 験 結 果  

1 .  （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 種 子 形 態 お よ び 生 育 特 性 調 査  

核 ゲ ノ ム に 由 来 す る 形 質 変 異 を 均 一 化 し ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に 由 来 す る 形 質

変 異 を 明 ら か に す る た め に ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  系 統 と B .  n a p u s  ‘ B N 5 0 2 ’  

系 統 と の 正 逆 交 雑 に よ り 得 ら れ た F 1  植 物 体 を 作 出 し ， そ れ ら の 植 物 体 の 種 子

形 態 お よ び 生 育 特 性 調 査 を 行 っ た ．（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 種 子 は ， B .  n a p u s  

系 統 と 比 較 し て 1 0 0  粒 重 が 重 く ，種 子 の 大 粒 化 を 示 し た（ F i g .  3 - 2 A，B）．ま た ，

（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 の 播 種 後 7  日 目 に お け る 出 芽 率 は 9 5  %を 示 し ，出 芽 力

が 高 い こ と が 明 ら か と な っ た （ F i g .  3 - 2 C）．（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 生 育 特 性

を 調 査 す る た め に ， 移 植 後 1 0  日 目 ， 2 0  日 目 お よ び 3 0  日 目 に お け る 葉 の 表 面

積 お よ び 地 上 部 乾 燥 重 の 計 測 を 行 っ た ．そ の 結 果 ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 に お

け る 葉 の 表 面 積 は ，計 測 し た 全 て の 時 点 で B .  n a p u s  系 統 よ り 有 意 に 高 い 値 を 示

し た（ F i g .  3 - 2 D  -  G）．さ ら に ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 地 上 部 乾 燥 重 も

計 測 し た 全 て の 時 点 で B .  n a p u s  系 統 よ り 有 意 に 高 い 値 を 示 し た （ F i g .  3 - 2 H）．

こ れ ら の こ と か ら ， B .  n a p u s  系 統 に お い て D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の

導 入 に よ り バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た ．  

 

2 .  （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 葉 の 内 部 構 造 変 異  

D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ る バ イ オ マ ス 向 上 の 要 因 を 明 ら

か に す る た め に ，移 植 後 3 0 日 目 の 植 物 体 に お け る 本 葉 の 横 断 切 片 を 作 製 し ，葉

の 内 部 構 造 の 観 察 を 行 っ た （ F i g .  3 - 3 A）． そ の 結 果 ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の

柵 状 組 織 は ， B .  n a p u s  系 統 よ り 葉 肉 細 胞 の 大 き さ が 有 意 に 大 き く な っ た 一 方 で

（ F i g .  3 - 3 B）， 海 綿 状 組 織 は ， 同 程 度 の 値 を 示 し た （ F i g .  3 - 3 C）． ま た ， 垂 層 面  
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Figure 3-2. Seed morphological and growth characteristics of the (cyt-De) B. napus plant. (A) 

Images of 100 seeds of the euplasmic B. napus ‘BN502’ (left) and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ 

(right). (B) 100 seeds weight in the euplasmic B. napus ‘BN502’ (white) and the (cyt-De) B. 

napus ‘BN502’ (gray). (C) Emergence rate (%) of the euplasmic B. napus ‘BN502’ and the (cyt-

De) B. napus ‘BN502’. The data show as means ± SD, n = 60. (D - F) Images of whole plant of 

the euplasmic B. napus ‘BN502’ (left) and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ (right) at 10 days after 

planting (D), 20 days after planting (E) and 30 days after planting (F). Scale bars: 50 mm in (D -

F). (G) Total leaf area per plant in the euplasmic B. napus ‘BN502’ (white) and the (cyt-De) B. 

napus ‘BN502’ (gray). (H) Above-ground dry weight (g). The data show as means ± SD, n = 15 

in (G, H). Significant differences (p < 0.005) between the euplasmic B. napus ‘BN502’ and the 

(cyt-De) B. napus ‘BN502’ are indicated by * in (B, G, H).
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方 向 に お け る 表 皮 細 胞 間 の 細 胞 数 は ，同 程 度 の 値 を 示 し た こ と か ら（ F i g .  3 - 3 D），

（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 は ， 柵 状 組 織 の 肥 大 に よ り ， 葉 が 厚 く な っ た こ と が 示

唆 さ れ た ．  

 

3 .  （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 葉 緑 体 合 成 阻 害 剤 に よ る バ イ オ マ ス 向 上

の 抑 制  

カ ロ テ ノ イ ド 生 合 成 阻 害 剤 で あ る N o r f l u r a z o n  を 用 い て ， 葉 緑 体 の 働 き を 抑

制 し た 環 境 下 で 生 育 試 験 を 行 っ た （ F i g .  3 - 4）． 無 処 理 区 に お い て （ c y t - D e） B .  

n a p u s  系 統 は ， B .  n a p u s  系 統 よ り 総 葉 面 積 と 地 上 部 乾 燥 重 が と も に 高 い 値 を 示

し た 一 方 で （ F i g .  3 - 4 A， C， D）， 0 . 0 5  μ M  N o r f l u r a z o n  処 理 区 に お い て 総 葉 面 積

と 地 上 部 乾 燥 重 が と も に B .  n a p u s  系 統 と 同 程 度 の 値 を 示 し た（ F i g .  3 - 4 B  -  D）．

葉 の 内 部 構 造 の 観 察 し た 結 果 ， 無 処 理 区 に お い て （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 柵

状 組 織 の 肥 大 が み ら れ た 一 方 で ， N o r f l u r a z o n  処 理 区 に お い て B .  n a p u s  系 統 と

同 程 度 の 値 を 示 し た ．こ れ ら の こ と か ら ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 は ，カ ロ テ ノ

イ ド 生 合 成 阻 害 剤 に よ っ て 葉 緑 体 活 性 は 抑 制 さ れ る と バ イ オ マ ス 向 上 が 打 ち 消

さ れ る こ と が 明 ら か と な り ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 の バ イ オ マ ス 向 上 は ，葉 緑

体 活 性 に 起 因 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

 

4 .  （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 発 現 差 異 遺 伝 子 の 同 定  

（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お い て バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た 播 種 後 1 0  日 目

の 葉 か ら To t a l  R N A を 抽 出 し ， R N A シ ー ケ ン ス に よ る ト ラ ン ス ク リ プ ト ー ム

解 析 を 行 っ た ． そ の 結 果 ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お い て B .  n a p u s  系 統 と 発

現 量 が 異 な る 遺 伝 子 と し て ， 4 6 1  個 の 上 方 制 御 さ れ た 遺 伝 子 と 3 9 4 3  個 の 下 方

制 御 さ れ た 遺 伝 子 を 見 出 し た （ F i g .  3 - 5）． こ れ ら の 遺 伝 子 に つ い て G O  解 析 に

よ る ア ノ テ ー シ ョ ン 解 析 を 行 っ た 結 果 ， AT P 関 連 遺 伝 子 群 ，光 合 成 関 連 遺 伝 子

群 が 上 方 制 御 さ れ ，ジ ア シ ル グ リ セ ロ ー ル O -ア シ ル ト ラ ン ス フ ェ ラ ー ゼ 活 性 や

マ グ ネ シ ウ ム -キ ラ タ ー ゼ 活 性 に 関 連 す る 遺 伝 子 群 や 細 胞 内 タ ン パ ク 質 輸 送 に

関 連 す る 遺 伝 子 群 が 下 方 制 御 さ れ る 傾 向 が み ら れ た （ Ta b l e  3 - 2）．  
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Figure 3-4. Loss of biomass improvement following treatment with norflurazon to inhibit 

phytoene desaturase in the (cyt-De) B. napus plant. (A) Images of each four plants of the 

euplasmic B. napus ‘BN502’ (left) and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ (right) at seven days after 

sowing (DAS) without norflurazon. (B) Images of each four plants at seven DAS with 0.05 μM 

norflurazon. Scale bars: 20 mm in (A, B). (C) Total leaf area per plant at seven DAS in the 

euplasmic B. napus ‘BN502’ (white) and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ (gray). (D) Above-

ground dry weight (g) at seven DAS. The data show as means ± SD, n = 16 in (C, D). 

Significant differences (p < 0.05) between the euplasmic B. napus ‘BN502’ and the (cyt-De) B. 

napus ‘BN502’ are indicated by * in (C, D). (E) Lateral cross-over Images of cotyledon at seven 

DAS without norflurazon. (F) Lateral cross-over Images of cotyledon at seven DAS with 0.05 

μM norflurazon. Scale bars: 200 μm in (E, F). (G) Palisade tissue size (n = 20). (H) Spongy 

tissue size (n = 20). (I) Number of cells at anticlinal walls direction (n = 20). Significant 

differences (p < 0.001) between the euplasmic B. napus ‘BN502’ and the (cyt-De) B. napus 

‘BN502’ are indicated by * in (G - I).
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Figure 3-5. Differential expression analysis using RNA-seq

of the (cyt-De) B. napus plant. (a) MA plot. (n = 3). The red 

dots, the blue dots, and the black dots indicate up-regulated 

genes, down-regulated genes and undifferential expression 

genes, respectively. 
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Table 3-2. GO terms in biological process in differentially expressed genes of the (cyt-De) B. 

napus plants compared to euplasmic B. napus plants.

*: P < 0.001, **: P < 0.005

Up regulated Down regulated

1 Oxidation-reduction process * Diacylglycerol O-acyltransferase activity *

2 Regulation of photosynthesis * type I hypersensitivity *

3 ATP binding * Signal transduction *

4 ATP hydrolysis coupled transmembrane transport * Magnesium chelatase activity *

5 ATP-dependent proteolysis ** Membrane *

6 ADP binding ** Cell adhesion *

7 NADP+ activity ** Nicotianamine biosynthetic process *

8 Polynucleotide adenylyltransferase activity ** Intracellular protein transport *

9 Adenylate kinase activity **

10 Photosynthesis **
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5 .  D . e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ る 葉 緑 体 活 性 お よ び 光 合 成 活

性 へ の 影 響  

（ c y t - D e ） B .  n a p u s  系 統 に お い て バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た 本 葉 を 用 い て

（ F i g .  3 - 6 A， B）， 葉 緑 体 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る 葉 緑 体 D N A （ c p D N A） の

r b c L  お よ び a t p A  に つ い て R e a l  T i m e  P C R  解 析 に よ り ， そ れ ら の c p D N A の コ

ピ ー 数 を 推 定 し た （ F i g .  3 - 6  C， D）． そ の 結 果 ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お い

て r b c L  お よ び a t p A  は ，B .  n a p u s  系 統 よ り 低 い 値 を 示 し た（ F i g .  3 - 6 C，D）．一

方 ，同 時 に 葉 緑 素 含 量 を 示 す S PA D  値 を 計 測 し た と こ ろ ，S PA D  値 は ，（ c y t - D e）

B .  n a p u s  系 統 に お い て 高 い 値 を 示 し た （ F i g .  3 - 6 E）．  

バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 光 合 成 速 度 を 測 定 し ，

光 -光 合 成 曲 線 を 作 成 し た（ F i g .  3 - 6 F）．そ の 結 果 ，飽 和 光 下 に お け る（ c y t - D e）

B .  n a p u s  系 統 の 光 合 成 速 度 の 最 大 値 は ， B .  n a p u s  系 統 よ り 相 対 的 に 高 い 値 を 示

す 傾 向 が み ら れ た ．  

 

6 .  （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 収 量 特 性 調 査  

（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 種 子 の 収 量 性 を 特 徴 付 け る た め に ， 種 子 収

量 に 関 連 す る 1 3  形 質 に つ い て 調 査 し た（ F i g .  3 - 7，Ta b l e  3 - 3）．（ c y t - D e）B .  n a p u s  

系 統 の 収 穫 時 に お け る 植 物 体 の 形 質 は ， B .  n a p u s  系 統 と 比 較 し て 第 1， 第 2 お

よ び 第 3 分 枝 数 に お い て 有 意 な 差 異 は み ら れ な か っ た が ， 草 丈 ， 地 上 部 新 鮮 重

お よ び 地 上 部 乾 燥 重 に お い て 有 意 に 高 い 値 を 示 し ， 含 水 量 は 同 程 度 の 値 を 示 し

た こ と か ら ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 は ，採 種 時 に お い て も 植 物 体 に お け る バ イ

オ マ ス 向 上 が み ら れ た ．ま た ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 の 収 穫 時 に お け る 種 子 に

関 連 す る 形 質 は ， 長 角 果 の 長 さ ， 1  莢 あ た り の 胚 珠 数 ， 1  莢 あ た り の 種 子 数 ，

1  莢 あ た り の 種 子 重 量 お よ び 1 , 0 0 0  粒 重 に お い て 有 意 に 高 い 値 を 示 し ，結 実 率

は ，同 程 度 の 値 を 示 し た こ と か ら ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 は ，採 種 時 に お い て

も 種 子 形 質 に お け る バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た ．  
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Figure 3-6. Chloroplasts and photosynthesis features of the (cyt-De) B. napus plant. 

(A) Images of the mature sixth leaf at 30 days after sowing from the euplasmic B. 

napus ‘BN502’ (left) and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ (right). Scale bars: 50 mm. 

(B) Leaf area of the mature sixth leaf in the euplasmic B. napus ‘BN502’ (white) 

and the (cyt-De) B. napus ‘BN502’ (gray) (n = 15). (C, D) Relative abundance level 

of cpDNA of rbcL (C), atp A (D). The data show as means ± SD, n = 8. (E) SPAD 

value. (n = 8). (F) Light response curve of photosynthesis. Significant differences (p 

< 0.005) between the euplasmic B. napus ‘BN502’ and the (cyt-De) B. napus

‘BN502’ are indicated by * in (B-E).
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Figure 3-7. Phenotypic variation of the (cyt-De) 

B. napus plant in the field experiment. (A) 

Whole plants of the euplasmic B. napus

‘BN502’ (left) and the (cyt-De) B. napus

‘BN502’ (right) at harvesting time. (B) Siliques. 

(C) 1,000 seeds. Scale bars: 10 mm. 
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第 4  節  考 察  

植 物 に お い て 核 ゲ ノ ム と 葉 緑 体 ゲ ノ ム 間 の 至 適 化 は ， 光 合 成 の 最 適 化 に 不 可

欠 で あ り（ Ye a t e s  e t  a l． 2 0 1 9），核 ゲ ノ ム と 葉 緑 体 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ た タ ン パ

ク 質 間 に お け る 迅 速 か つ 特 異 的 な 相 互 作 用 は ， 植 物 体 の 大 き さ を 調 節 し ， 種 子

収 量 を 向 上 さ せ る こ と か ら （ H i k a w a  e t  a l． 2 0 1 9）， 農 業 お よ び 再 生 可 能 エ ネ ル

ギ ー 技 術 へ の 応 用 が 期 待 さ れ る ． 本 章 に お い て ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 と B .  

n a p u s  系 統 と の 正 逆 交 雑 を 行 い ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 異 な る 系 統 を 作 出 し た と

こ ろ （ F i g .  3 - 1），（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 は ， 葉 面 積 の 拡 大 や 柵 状 組 織 の 肥 大 に

よ り バ イ オ マ ス 向 上 に 至 っ た が 示 唆 さ れ た （ F i g .  3 - 2， 3 - 3）．（ c y t - D e） B .  r a p a  

や B .  o l e r a c e a  で は ， そ れ ぞ れ の 同 質 細 胞 質 系 統 と 比 較 し て 葉 面 積 の 拡 大 が 観

察 さ れ た 一 方 で ，（ c y t - D e） R a p h a n u s  s a t i v u s  で は ， 葉 が 黄 化 す る ク ロ ロ シ ス が

み ら れ ，葉 面 積 の 減 少 が 観 察 さ れ た（ 藤 田 2 0 1 7）．こ れ ら の こ と か ら（ c y t - D e）

B .  n a p u s  系 統 で み ら れ た バ イ オ マ ス 向 上 は ，核 ゲ ノ ム と 葉 緑 体 ゲ ノ ム と の ク ロ

ス ト ー ク に 起 因 す る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a  や N i c o t i a n a  t a b a c u m  に お け る 多 く の 色 素 体 関 連 遺 伝 子

の 変 異 体 は ， 葉 緑 体 形 成 の 欠 陥 を 示 す だ け で な く ， 柵 状 組 織 の 発 達 を 阻 害 し ，

色 素 体 遺 伝 子 の 発 現 が 転 写 レ ベ ル ま た は 翻 訳 レ ベ ル に お い て 葉 肉 細 胞 の 分 化 に

関 与 す る こ と か ら（ H r i c o v á  e t  a l． 2 0 0 6， K r e c h  e t  a l． 2 0 1 2），葉 緑 体 と 柵 状 組 織

の 発 達 と の 因 果 関 係 が 示 唆 さ れ て い る（ Wy c l i f f e  e t  a l．2 0 0 5，K r e c h  e t  a l．2 0 1 2）．

ま た ，A .  t h a l i a n a  に お い て 葉 緑 体 ゲ ノ ム か ら 核 ゲ ノ ム へ の 逆 行 性 調 節 シ グ ナ ル

で あ る 色 素 体 遺 伝 子 G U N 1  が 柵 状 組 織 の 発 達 に 関 与 す る こ と か ら （ Ta m e s h i g e  

e t  a l．2 0 1 3），本 章 で 観 察 さ れ た 柵 状 組 織 の 肥 大 は ，葉 緑 体 ゲ ノ ム に 由 来 す る 逆

行 性 シ グ ナ ル が 関 与 し て い る と 示 唆 さ れ た ．  

陸 上 植 物 の 葉 緑 体 は ，β -カ ロ テ ン ，ビ オ ラ キ サ ン チ ン ，ネ オ キ サ ン チ ン ，ル

テ イ ン の 4  種 類 の カ ロ テ ノ イ ド を 主 成 分 と し ，同 じ 生 合 成 経 路 に よ り 合 成 さ れ

る こ と か ら（ B r e i t e n b a c h  e t  a l．2 0 0 1），カ ロ テ ノ イ ド 合 成 阻 害 剤 N o r f l u r a z o n  を

用 い た 葉 緑 体 阻 害 剤 試 験 を 行 っ た と こ ろ ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 に お け る 移 植

後 1 0  日 目 に み ら れ る 生 育 初 期 の バ イ オ マ ス 向 上 の 効 果 が 打 ち 消 さ れ た （ F i g .  

3 - 4）． A .  t h a l i a n a  に お い て ， 生 育 初 期 に 同 じ 化 学 薬 剤 を 用 い て 葉 緑 体 の 活 性 を

抑 制 す る と ，核 ゲ ノ ム 内 に 由 来 す る 雑 種 強 勢 が 現 れ な く な る こ と か ら（ F u j i m o t o  
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e t  a l． 2 0 1 2）， 移 植 後 1 0  日 目 以 降 の 顕 著 な バ イ オ マ ス の 増 大 は ， 生 育 初 期 の 葉

緑 体 の 活 性 化 が 重 要 で あ る と 示 唆 さ れ た ． 葉 緑 体 は ， 核 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て

い る タ ン パ ク 質 と 葉 緑 体 ゲ ノ ム に コ ー ド さ れ て い る タ ン パ ク 質 の 複 合 体 に よ り

形 成 さ れ る こ と か ら （ Z h o u  e t  a l． 2 0 1 5， C o l e  2 0 1 6）， 葉 緑 体 の 活 性 化 に は そ れ

ぞ れ の ゲ ノ ム 間 の 至 適 化 が 重 要 と な る ． A .  t h a l i a n a  や B .  r a p a  に お け る 雑 種 強

勢 が み ら れ た F 1  植 物 体 に お い て 葉 緑 体 に 移 行 す る タ ン パ ク 質 を コ ー ド す る 遺

伝 子 （ 葉 緑 体 タ ー ゲ ッ ト 遺 伝 子 ） や 光 合 成 関 連 遺 伝 子 が 両 親 と 比 較 し て 特 異 的

に 増 加 し た （ F u j i m o t o  e t  a l． 2 0 1 2， S a e k i  e t  a l． 2 0 1 6）． そ こ で ， バ イ オ マ ス 向

上 が み ら れ た （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お い て ト ラ ン ス ク リ プ ト ー ム 解 析 に よ

り 網 羅 的 に 遺 伝 子 の 発 現 レ ベ ル を B .  n a p u s  系 統 と 比 較 し た 結 果（ F i g .  3 - 5），AT P 

関 連 遺 伝 子 群 や 光 合 成 関 連 遺 伝 子 群 が B .  n a p u s  系 統 よ り 上 方 制 御 さ れ る 傾 向

が み ら れ た （ Ta b l e  3 - 2）． A .  t h a l i a n a  に お い て 生 育 初 期 に お け る 光 合 成 関 連 遺

伝 子 の 活 性 化 と 葉 肉 細 胞 の 肥 大 に よ り ， 総 葉 面 積 の 増 大 を も た ら し ， 雑 種 強 勢

に よ る バ イ オ マ ス 向 上 に は 光 合 成 の 活 性 化 が 中 心 的 な 役 割 を 果 た す こ と が 示 唆

さ れ た （ F u j i m o t o  e t  a l． 2 0 1 2）． こ れ ら の こ と か ら ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に

お い て 葉 緑 体 タ ー ゲ ッ ト 遺 伝 子 や 光 合 成 関 連 遺 伝 子 の 発 現 量 の 増 加 が 柵 状 組 織

の 肥 大 に 寄 与 す る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た ．  

バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 葉 緑 体 活 性 を 明 ら か に

す る た め に ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る c p D N A の コ ピ ー 数 と 葉 緑 素 含 量

の 計 測 を 試 み た ． そ の 結 果 ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る c p D N A の コ ピ ー

数 は ， B .  n a p u s  系 統 よ り 少 な い が （ F i g .  3 - 6 C， D）， 葉 緑 素 含 量 は ， 多 い こ と が

明 ら か に な っ た（ F i g .  3 - 6 E）．S i n a p i s  t u rg i d a  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 し た B .  

r a p a  系 統 で は ，黄 化 し た 葉 が み ら れ ，そ の 葉 で は c p D N A の コ ピ ー 数 が 多 い が ，

葉 緑 素 含 量 が 少 な く 柵 状 組 織 が 薄 い こ と が 観 察 さ れ た こ と か ら （ 須 永  2 0 1 8），

外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た ア ブ ラ ナ 科 栽 培 種 に お い て 葉 緑 体 ゲ ノ ム

数 は ， 葉 緑 体 活 性 を 測 る バ イ オ マ ー カ ー に な り 得 る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た ．  

柵 状 組 織 の 円 柱 状 構 造 は ，よ り 深 い 細 胞 層 へ の 光 の 透 過 や C O 2  の 拡 散 を 促 進

す る こ と か ら（ Te r a s h i m a  e t  a l． 2 0 0 6，K u m e  2 0 1 7），よ り 長 い 円 柱 状 構 造 の 柵 状

組 織 を も つ （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 は ， 強 光 下 に お い て 高 い 光 合 成 能 を 有 す る

こ と が 示 唆 さ れ た ．ま た ， A .  t h a l i a n a  に お い て よ り 高 い 光 強 度 が 光 合 成 と バ イ
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オ マ ス の 両 方 を 増 大 す る こ と が 明 ら か に な っ て い る こ と か ら （ F u j i m o t o  e t  a l．

2 0 1 2），強 光 下 に お け る（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 の 光 合 成 速 度 の 計 測 を 行 っ た（ F i g .  

3 - 6 F）．（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 飽 和 光 下 に お け る 光 合 成 速 度 は ， B .  n a p u s  系

統 よ り 高 い 値 を 示 し た こ と か ら ， 高 光 強 度 下 に お い て バ イ オ マ ス を よ り 向 上 さ

せ る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た ．本 章 で は ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 に お い て バ イ オ マ

ス 向 上 と 光 合 成 能 と の 関 与 が 示 さ れ た が ， 効 率 的 に 光 合 成 を 行 う に は ， 柵 状 組

織 の 形 状 と 葉 緑 体 光 定 位 運 動 の 協 調 的 調 節 が 極 め て 重 要 で あ る こ と か ら（ G o t o h  

e t  a l．2 0 1 8），外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ る バ イ オ マ ス 向 上 に は ，葉 緑

体 の 生 理 学 的 変 異 が 関 与 す る 可 能 性 が あ る ．こ れ ら を 明 ら か に す る に は ，（ c y t -

D e） B .  n a p u s  系 統 に お け る 葉 緑 体 光 定 位 運 動 を 調 査 す る 必 要 が あ る ．   

（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 収 量 特 性 は ， 植 物 体 お よ び 種 子 形 質 に お い て 高 い

値 を 示 し た が （ F i g .  3 - 7， Ta b l e  3 - 3），（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 が 安 定 的 に 高 い 収

量 特 性 を 示 す の か 異 な る 環 境 要 因 に お い て 収 量 特 性 調 査 を 行 う 必 要 が あ る ． ま

た ，柵 状 組 織 の 発 達 は ，青 色 光 受 容 体 で あ る フ ォ ト ト ロ ピ ン 2  に よ っ て 促 進 さ

れ る こ と か ら （ K o z u k a  e t  a l． 2 0 11）， 植 物 工 場 な ど の 最 大 量 の 青 色 光 を 受 け ら

れ る 環 境 下 に お い て （ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の よ り 大 き な バ イ オ マ ス 向 上 が 見

込 め る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

M o r i c a n d i a  a r v e n s i s  細 胞 質 を も つ B .  j u n c e a  C M S  系 統 は ， バ イ オ マ ス の 増 大

と 葉 の ク ロ ロ フ ィ ル 含 有 量 の 増 加 に よ り ， よ り 高 い 種 子 収 量 を も た ら し た

（ C h a m o l a  e t  a l． 2 0 1 3 b）． ま た ，（ c y t - D e） B .  j u n c e a  C M S  系 統 に お い て ， 一 次

分 枝 お よ び 二 次 分 枝 あ た り の 長 角 果 の 数 は ， 同 質 細 胞 質 B .  j u n c e a 系 統 よ り も

高 か っ た が ， 長 角 果 あ た り の 種 子 数 は 低 く ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム

は ，B .  j u n c e a  の 核 ゲ ノ ム に 対 し て 農 学 的 有 用 形 質 に 大 き な 影 響 を 及 ぼ さ な い と

示 唆 さ れ た （ C h a m o l a  e t  a l． 2 0 1 3 b）． 本 章 は ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の 高 い 収

量 特 性 を 明 ら か に し た が ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と の 至 適 な 組 合 せ を 推

定 す る に は ， 核 と オ ル ガ ネ ラ 間 の 比 較 ゲ ノ ム 解 析 と 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を

導 入 し た さ ま ざ ま な 栽 培 種 に お け る 収 量 特 性 調 査 を 集 積 し ， そ れ ら の 結 果 を 統

合 す る 必 要 が あ り ， そ の 結 果 ， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に 起 因 す る 農 学

的 有 用 形 質 を 有 す る 栽 培 種 を 簡 便 に 獲 得 で き る と 期 待 さ れ る ． ま た ， 今 後 ， 環

境 変 動 が さ ら に 厳 し く な る と 予 想 さ れ （ B e v a n  e t  a l .  2 0 1 7）， 藻 類 や 陸 上 植 物 に
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お い て 葉 緑 体 ゲ ノ ム か ら 核 ゲ ノ ム へ の 逆 行 性 調 節 シ グ ナ ル は 免 疫 応 答 に 関 わ る

遺 伝 子 群 の 転 写 を 調 節 す る こ と か ら （ Wa n g  e t  a l． 2 0 1 6）， 核 ゲ ノ ム と 葉 緑 体 ゲ

ノ ム 間 の 至 適 化 に よ る 環 境 適 応 能 力 の 向 上 な ど の 点 も 重 要 に な る と 示 唆 さ れ た ． 

本 章 で は ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 の バ イ オ マ ス 向 上 は ，柵 状 組 織 の 肥 大 に 起 因

す る こ と を 明 ら か に し た ． さ ら に ， そ の 柵 状 組 織 の 肥 大 に は ， 葉 緑 体 と 光 合 成

の 活 性 が 関 与 す る こ と を 確 認 し た ．（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 は ，収 穫 量 を 増 産 さ せ

る 育 種 素 材 と し て の 実 用 化 が 期 待 さ れ る と と も に ，こ れ ら の 研 究 成 果 に よ り ，核

と オ ル ガ ネ ラ 間 の ゲ ノ ム 再 編 に よ る 「 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 対 象 と し た 育 種 」 と

い う オ ル ガ ネ ラ 育 種 法 の 確 立 に つ な が る こ と が 期 待 さ れ る ．   
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第 4  章  

総 合 考 察  

 

本 研 究 で は ， ア ブ ラ ナ 科 近 縁 野 生 種 の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た 栽 培 種

に お い て ， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が も た ら す 形 質 変 異 を 明 ら か に す る こ と を

目 的 に ， 雌 性 稔 性 や 雄 性 稔 性 な ど の 花 器 形 態 へ の 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 影

響 を 特 徴 付 け る と と も に ， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に よ り バ イ オ マ ス 向 上 が み

ら れ る 有 用 系 統 の 作 出 を 試 み た ．第 1  章 で は ，雌 性 不 稔 性 に よ り 異 質 細 胞 質 系

統 の 作 出 が 困 難 と な る 交 雑 組 合 せ に お い て ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 由 来 の 添

加 染 色 体 に よ っ て 雌 性 不 稔 性 を 克 服 す る 事 例 を 明 ら か に し た ．ま た ，第 2  章 で

は ， 異 質 倍 数 化 に よ り 細 胞 質 雄 性 不 稔 性 （ C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y ： C M S） を

寛 解 す る 事 例 を 明 ら か に し た ．さ ら に ，第 3  章 で は ，外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム

が も た ら す バ イ オ マ ス 向 上 に つ い て 特 徴 づ け を 行 っ た ． 本 章 で は ， 序 章 で 定 義

し た 「 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と の ク ロ ス ト ー ク 」 が 及 ぼ す 形 質 変 異 の 採

種 に お け る 実 用 化 に 向 け て 本 研 究 で 用 い た ア ブ ラ ナ 科 植 物 を 実 例 と し て 考 察 し

た ．  

従 来 の 品 種 改 良 は ， 主 に 核 ゲ ノ ム 内 の 遺 伝 的 改 変 に 着 目 し て お り ， 序 章 に 記

載 し た 通 り ，外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が も た ら す 形 質 変 異 の 利 用 は ，C M S の 実

用 化 に 限 定 さ れ て い る ． ア ブ ラ ナ 科 作 物 で 報 告 さ れ て い る さ ま ざ ま な タ イ プ の

C M S  体 系 に お い て O g u  C M S  体 系 や （ O g u r a  1 9 6 8）， P o l  C M S  体 系 が 一 代 雑 種

（ F 1） 品 種 の 種 子 生 産 で 最 も 広 く 使 用 さ れ （ F u  1 9 8 7， S i n g h  e t  a l． 2 0 1 9）， 他 殖

性 作 物 に お い て C M S  体 系 は ， 雑 種 強 勢 を 付 与 す る た め に 不 可 欠 な 育 種 体 系 で

あ り ， 生 産 性 の 向 上 に 大 き な 利 益 を も た ら し た （ B o h r a  e t  a l． 2 0 1 6）．  

外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ，C M S  に 加 え て さ ま ざ ま な 形 質 変 異 が み ら

れ ， 本 研 究 で 明 ら か と な っ た 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に 起 因 す る 農 業 的

有 用 形 質 を Ta b l e  4 - 1  に ま と め た ． 本 研 究 に よ り ， B .  r a p a  系 統 に お い て D .  

t e n u i f o l i a  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ， ク ロ ロ シ ス が み ら れ ず 正 常 に 生 育 す

る C M S  を 誘 発 す る こ と が 明 ら か と な り ， D .  t e n u i f o l i a  の 核 ゲ ノ ム か ら 雌 性 稔

性 を 克 服 さ せ る 遺 伝 子 を B .  r a p a  の 核 ゲ ノ ム に 導 入 す る 必 要 が あ る が ， 有 用 な

C M S  系 統 に な る 得 る こ と が 示 唆 さ れ た ．ま た ，D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ  
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ム の 導 入 は ， B .  r a p a  系 統 と B .  o l e r a c e a  系 統 に お い て ， C M S  を 誘 発 し た こ と

に 加 え て ， B .  r a p a  系 統 ， B .  o l e r a c e a  系 統 お よ び B .  n a p u s  系 統 に お い て ， 種 子

や 植 物 体 の 増 大 と い う バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ

ノ ム の 導 入 は ，B r a s s i c a  栽 培 種 に お い て 農 業 的 有 用 形 質 に 変 異 を 有 す る こ と が

示 唆 さ れ た ． こ れ ら 本 研 究 に お い て 作 出 さ れ た 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入

系 統 は ， ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お い て 大 い に 有 益 な 育 種 素 材 と し て 期 待 さ れ た ． こ

れ ら の こ と か ら ， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 は ， 生 産 性 の 向 上 に 大 い に 貢

献 す る 可 能 性 を 示 し た ． 近 年 ， 次 世 代 シ ー ケ ン シ ン グ に よ り ゲ ノ ム デ ー タ ベ ー

ス の 基 盤 整 備 が 整 い つ つ あ り ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク

に 関 す る 知 見 が 得 ら れ て き て い る が ， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム に は あ ま り 着 目 さ れ て

お ら ず（ C o l o m b o  2 0 1 9），オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 品 種 改 良 に 活 用 で き て い な い ．外

来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 を 制 御 す る こ と は ， 核 と オ ル ガ ネ ラ 間 の ゲ ノ ム 再

編 に よ る 有 用 形 質 の 創 成 に つ な が り ， 今 後 の 品 種 改 良 に お い て 多 様 な 育 種 素 材

を 作 出 す る 上 で 重 要 と な る ．  

核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と の ク ロ ス ト ー ク に よ る 形 質 変 異 の 活 用 を 目 的

と し ， 従 来 の 核 ゲ ノ ム 内 の 雑 種 強 勢 を 対 象 と し た F 1  育 種 と は 異 な る オ ル ガ ネ

ラ ゲ ノ ム を 対 象 と し た 育 種 法 と し て 「 オ ル ガ ネ ラ 育 種 」 を 提 起 す る ． こ れ は ，

核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 至 適 化 を 試 み る 育 種 法 で あ り ， 従 来 の F 1  育 種

と 合 わ せ ， 2  種 類 の 育 種 法 に 由 来 す る 雑 種 強 勢 を 活 用 す る こ と で ， 現 在 よ り さ

ら な る 生 産 性 の 向 上 が 期 待 さ れ る ． 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 す る こ と で

達 成 さ れ る オ ル ガ ネ ラ 育 種 に は ， 他 種 の 農 業 的 有 用 形 質 を 導 入 す る た め に ，

M a t s u z a w a  e t  a l．（ 1 9 9 6）に よ っ て 提 唱 さ れ た 近 縁 種 と の 種 属 間 交 雑 に よ る 雑 種

F 1  植 物 の 作 出 と 連 続 戻 し 交 雑 に よ る 異 質 細 胞 質 系 統 の 作 出 と い う 作 出 過 程 を

必 要 と す る ．多 く の 種 属 間 は ，交 雑 不 和 合 性 を 示 す が（ 皿 島  1 9 9 1 a），ア ブ ラ ナ

科 作 物 と 多 種 の 近 縁 野 生 種 と の 種 属 間 交 雑 に お け る 本 研 究 や 先 行 研 究 に よ っ て ，

種 属 間 交 雑 や 連 続 戻 し 交 雑 に お け る さ ま ざ ま な 生 殖 障 壁 を 克 服 す る 方 法 が 明 ら

か と な っ た （ Ta b l e  4 - 2， K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4）．  

種 属 間 交 雑 に よ っ て 雑 種 F 1  植 物 を 得 る に は ， 交 雑 組 合 せ や 雑 種 方 向 に よ っ

て 受 精 前 と 受 精 後 の 障 害 が み ら れ ， 受 精 前 障 害 に は 多 様 な 品 種 ま た は 系 統 を 花

粉 親 に 用 い た 蕾 受 粉 に よ り 克 服 さ れ ， 受 精 後 障 害 に は 胚 救 済 法 に よ り 受 精 後 の  
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雑 種 胚 の 発 達 を 促 進 す る こ と で 克 服 さ れ る （ 房  1 9 9 6）． さ ら に ， 得 ら れ た 雑 種

F 1  植 物 は ，異 種 の 核 ゲ ノ ム を も つ 異 質 複 半 数 体 で あ り ，減 数 分 裂 時 の 染 色 体 の

分 離 が 正 常 に 行 わ れ ず ， 受 精 能 力 を も つ 配 偶 子 形 成 が 困 難 で あ る こ と か ら ， 染

色 体 倍 加 処 理 に よ り 複 二 倍 体 雑 種 F 1  植 物 を 育 成 す る 必 要 が あ る ． さ ま ざ ま な

異 質 細 胞 質 ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お け る B C 1  世 代 で あ る 二 基 三 倍 体 植 物 や B C 2  世

代 な ど の そ の 後 の 連 続 戻 し 交 雑 後 代 に お い て ， 雌 性 不 稔 性 を 示 す こ と で 異 質 細

胞 質 系 統 が 作 出 で き な い 種 間 の 組 合 せ が 存 在 す る こ と が 明 ら か に な っ て い る

（ K a n e k o  a n d  B a n g  2 0 1 4）． こ の 雌 性 不 稔 性 は ， 卵 細 胞 の 成 熟 遅 延 に よ っ て 引 き

起 こ さ れ た 可 能 性 が あ る こ と か ら ， 複 数 の F 1  品 種 を 花 粉 親 と し て 反 復 し 交 雑

を 行 う 反 復 受 粉 や 橋 渡 し 植 物 の 利 用 に よ っ て 克 服 さ れ る 場 合 が あ る （ F u j i t a  e t  

a l． 2 0 1 8）． D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム （ c y t - D e） を 導 入 し た B .  

o l e r a c e a  系 統 は ，完 全 な 細 胞 質 雌 性 不 稔 性（ C y t o p l a s m i c  f e m a l e  s t e r i l i t y：C F S）

を 示 し た こ と か ら 作 出 さ れ ず （ 鄭  2 0 0 8）， オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 由 来 の 添 加

染 色 体 を 保 持 し た ．（ c y t - D e）B .  o l e r a c e a  系 統 の 作 出 に お い て ，そ の 添 加 染 色 体

を 排 除 し ， 異 質 細 胞 質 系 統 を 作 出 す る の に は ， 通 常 の 連 続 戻 し 交 雑 で は な く ，

（ c y t - D e） B .  r a p a  系 統 を 橋 渡 し 植 物 と し て 用 い る こ と で 作 出 さ れ た （ F u j i t a  e t  

a l． 2 0 1 9）．以 上 の こ と か ら 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 す る に は ，蕾 受 粉 に

加 え て ， 胚 救 済 法 や 反 復 受 粉 ， 橋 渡 し 植 物 な ど の 手 法 を 適 宜 用 い る こ と に よ っ

て ， 交 雑 不 親 和 性 や 雌 性 不 稔 性 な ど の 生 殖 障 壁 を 克 服 し ， 異 質 細 胞 質 系 統 を 作

出 す る 必 要 が あ る ．  

第 3  章 で 述 べ た よ う に ， D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム （ c y t - D e） の 導 入

は ， B r a s s i c a  栽 培 種 に お い て 農 業 的 有 用 形 質 に 変 異 を 有 し た 一 方 ，（ c y t - D e）

R a p h a n u s  s a t i v u s  系 統 で は ， ク ロ ロ シ ス に よ っ て 生 育 遅 延 が み ら れ た こ と か ら

（ 藤 田  2 0 1 7），D .  e r u c o i d e s  の オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と R .  s a t i v u s  の 核 ゲ ノ ム 間 は ，

至 適 な 組 合 せ で は な い こ と が 示 唆 さ れ た ．D .  e r u c o i d e s  は ，ア ブ ラ ナ 2 6  種 の 葉

緑 体 D N A に 基 づ く 系 統 樹 に お い て R .  s a t i v u s  よ り B r a s s i c a  栽 培 種 と 近 縁 で あ

る こ と が 明 ら か と な っ て お り （ 筒 井  2 0 1 3）， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム か ら の 雑

種 強 勢 を 得 る た め の 至 適 な オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 は ， 核 ゲ ノ ム 提 供 種 と の 近

縁 種 を 選 抜 す る の が 望 ま し い と 示 唆 さ れ た ． イ ネ や コ ム ギ な ど の さ ま ざ ま な 作

物 種 に お い て 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と の 至 適 な 組 合 せ を 推 定 す る に は ，
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核 と オ ル ガ ネ ラ 間 の 比 較 ゲ ノ ム 解 析 と 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 導 入 し た さ ま

ざ ま な 作 物 種 に お け る 収 量 特 性 調 査 を 集 積 し ， 作 物 種 に お け る 共 通 性 を 見 出 す

こ と で ， オ ル ガ ネ ラ 育 種 の 一 般 化 を 図 る こ と が 期 待 さ れ る ．  

油 糧 作 物 で あ る B .  n a p u s  は ，野 生 種 か ら の 栽 培 化 や さ ま ざ ま な 育 種 過 程 を 経

て ， 各 地 域 の 気 候 に 適 応 し た さ ま ざ ま な 栽 培 品 種 が 作 出 さ れ て い る こ と か ら ，

種 内 に お い て も 遺 伝 的 に 多 様 な 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 存 在 す る と 示 唆

さ れ た（ A l l e n d e r  a n d  K i n g  2 0 1 0）．種 内 の 核 ゲ ノ ム の 多 様 性 は ，さ ま ざ ま な 研 究

が 行 わ れ る と と も に ， そ の 形 質 変 異 の 実 用 化 が 試 み ら れ て き た 一 方 ， オ ル ガ ネ

ラ ゲ ノ ム の 多 様 性 に は ，着 目 さ れ て い な い ． ま た ， A .  t h a l i a n a  に お け る 種 内 の

エ コ タ イ プ 間 の ダ イ ア レ ル 交 配 に お い て 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ

ス ト ー ク に よ っ て 実 験 圃 場 と い う 複 雑 な 生 育 環 境 下 に お い て も 抽 苔 性 や 種 子 休

眠 な ど の 採 種 形 質 に 変 異 を 及 ぼ す こ と が 明 ら か と な っ て い る（ R o u x  e t  a l．2 0 1 6，

B o u s s a r d o n  e t  a l． 2 0 1 9）． こ れ ら の こ と か ら ， 従 来 の F 1  育 種 で は ， 雑 種 強 勢 の

程 度 を 一 般 組 合 せ 能 力 や 特 定 組 合 せ 能 力 に よ り 検 定 し て い る が ， こ れ ら の 検 定

に お い て も オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 及 ぼ す 影 響 を 考 慮 す る 必 要 が あ る と 提 起 す る ．  

本 研 究 で は ， 従 来 の 核 ゲ ノ ム 内 の F 1  育 種 と は 異 な る オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム を 対

象 と し た オ ル ガ ネ ラ 育 種 の 基 盤 を 整 備 す る の に 必 要 な 採 種 形 質 に つ い て の 評 価

を 行 い ， 新 た な 知 見 を 得 た ． こ れ ら の 知 見 は ， 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム と

の ク ロ ス ト ー ク の 理 解 に 資 す る も の で あ り ， 今 後 ， そ の ク ロ ス ト ー ク に よ る 形

質 変 異 が 活 用 さ れ た 品 種 の 育 成 が 可 能 に な る こ と が 期 待 さ れ る ．   
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摘 要  

 

ア ブ ラ ナ 科 近 縁 野 生 種 の 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が 導 入 さ れ た 栽 培 種 に つ い

て ，外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム が も た ら す 形 質 変 異 を 明 ら か に す る こ と を 目 的 に ，

雌 性 稔 性 や 雄 性 稔 性 ，バ イ オ マ ス の 3  点 へ の 影 響 に 着 目 し ，核 ゲ ノ ム と オ ル ガ

ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク に 起 因 す る 農 業 的 有 用 形 質 の 変 異 の 実 用 化 に 向 け

た 新 た な 知 見 を 得 る こ と を 試 み た ．  

 

1 .  D i p l o t a x i s  t e n u i f o l i a  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  r a p a  に お け る  

雌 性 稔 性 時 の D .  t e n u i f o l i a  一 添 加 染 色 体 の 要 求 性  

異 質 細 胞 質 系 統 は ， 細 胞 質 雄 性 不 稔 性 （ C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y ： C M S） な

ど の さ ま ざ ま な 形 質 変 異 を 引 き 起 こ す ．ア ブ ラ ナ 科 近 縁 野 生 種 D .  t e n u i f o l i a  の

オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム（ c y t - D t）を 導 入 し た 異 質 細 胞 質 B .  r a p a  C M S  系 統（ 2 n  =  2 0）

の 作 出 を 試 み た が ， D .  t e n u i f o l i a  由 来 の 染 色 体 が 1  本 添 加 さ れ た 一 染 色 体 添 加

型 B .  r a p a  系 統 （ M o n o s o m i c  A d d i t i o n  L i n e ;  M A L ,  2 n = 2 1） の み が 得 ら れ ， そ の

後 ， 連 続 戻 し 交 雑 後 代 に お い て も 添 加 染 色 体 を 保 持 し た 個 体 の み が 得 ら れ た ．

そ こ で ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植 物 が 後 代 作 出 に オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 提 供 種 由 来

の 染 色 体 を 必 要 と す る 原 因 に つ い て 調 査 し た と こ ろ ，（ c y t - D t） B .  r a p a  M A L 植

物 と B .  r a p a  系 統 と の 交 配 に お い て ， 胚 珠 の 約 5 0  ％ の み が 花 粉 管 を 誘 引 し ，

誘 引 し た 約 全 て の 肥 大 胚 珠 に お い て 成 熟 胚 が 形 成 さ れ ， 得 ら れ た 全 て の 後 代 に

添 加 染 色 体 が 存 在 し た ． こ れ ら の 結 果 か ら ， n  =  1 0 で は な く n  =  11 の 雌 性 配 偶

子 の み が 受 精 す る こ と で 成 熟 種 子 に 発 達 し ， 細 胞 質 雌 性 不 稔 性 は オ ル ガ ネ ラ ゲ

ノ ム 提 供 種 由 来 の 遺 伝 子 に よ っ て 克 服 さ れ る こ と が 示 唆 さ れ た ． こ れ ら の 結 果

は ， ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お い て 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク が

雌 性 稔 性 に 影 響 を 及 ぼ す 知 見 を 初 め て 提 起 し た ．  

 

2 .  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  n a p u s  に お け る  

雄 性 不 稔 回 復 機 構 の 探 索  

B .  r a p a（ A A ゲ ノ ム ）， B .  o l e r a c e a（ C C ゲ ノ ム ） お よ び B .  n a p u s（ A A C C ゲ ノ

ム ）の ア ブ ラ ナ 科 3  栽 培 種 に お い て ア ブ ラ ナ 科 近 縁 野 生 種 D .  e r u c o i d e s  の オ ル



 

94 

ガ ネ ラ ゲ ノ ム （ c y t - D e） を 導 入 し た こ と に よ る 葯 発 達 の 影 響 を 葯 の 組 織 学 的 観

察 と 雄 性 不 稔 の 原 因 遺 伝 子 で あ る o r f 1 0 8  の 発 現 を 定 量 す る こ と で 特 徴 付 け た ．

（ c y t - D e）B .  r a p a  植 物 は ，葯 室 を 形 成 す る が ，o r f 1 0 8  が プ ロ セ シ ン グ さ れ な い

た め 機 能 不 全 の 花 粉 粒 を 生 産 す る 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ り ，（ c y t - D e） B .  o l e r a c e a  

植 物 は ，o r f 1 0 8  が プ ロ セ シ ン グ さ れ る が ，そ れ 以 前 に 葯 室 が 未 分 化 で 小 胞 子 母

細 胞 が 形 成 さ れ な い 雄 性 不 稔 タ イ プ で あ っ た ．そ れ ら の 異 質 倍 数 体 の（ c y t - D e）

B .  n a p u s  植 物 は ，部 分 的 な が ら も 葯 室 を 形 成 し ，o r f 1 0 8  転 写 産 物 量 の 抑 制 に よ

り 雄 性 稔 性 を 回 復 し た こ と が 明 ら か と な り ， 異 質 倍 数 化 に よ り 葯 室 形 成 能 と 花

粉 稔 性 が 相 補 さ れ ， 雄 性 稔 性 を 回 復 し て い る と 考 え ら れ た ． こ れ ら の 結 果 は ，

異 質 倍 数 化 に よ っ て C M S  を 寛 解 す る と い う 新 た な 知 見 を 提 供 し た ．  

 

3 .  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  n a p u s  に お け る  

バ イ オ マ ス 向 上 の 分 子 機 構 の 解 明 と 実 用 化  

外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に よ る 農 業 的 有 用 形 質 の 変 異 を 明 ら か に す る

た め に ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  系 統 と B .  n a p u s  系 統 と の 正 逆 交 雑 を 行 い ， オ ル ガ

ネ ラ ゲ ノ ム が 異 な る 系 統 を 作 出 し ， 生 育 特 性 調 査 と 葉 の 内 部 構 造 の 観 察 を 行 っ

た と こ ろ ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 は ，柵 状 組 織 の 肥 大 に よ り バ イ オ マ ス 向 上 に

至 っ た こ と が 明 ら か と な っ た ．バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ た（ c y t - D e）B .  n a p u s  系

統 は ， B .  n a p u s  系 統 よ り AT P 関 連 遺 伝 子 群 や 光 合 成 関 連 遺 伝 子 群 が 上 方 制 御

さ れ る 傾 向 が み ら れ ，葉 緑 体 阻 害 剤 の 添 加 に よ り ，（ c y t - D e）B .  n a p u s  系 統 に お

け る バ イ オ マ ス 向 上 の 効 果 が 打 ち 消 さ れ た ． こ れ ら の こ と か ら ，（ c y t - D e ） B .  

n a p u s  系 統 に お い て 葉 緑 体 タ ー ゲ ッ ト 遺 伝 子 や 光 合 成 関 連 遺 伝 子 の 発 現 量 の 増

加 が 柵 状 組 織 の 肥 大 に 寄 与 す る 可 能 性 が 示 唆 さ れ た ． ま た ，（ c y t - D e） B .  n a p u s  

系 統 の 収 量 特 性 は ， 植 物 体 全 体 お よ び 種 子 形 質 に お い て 高 い 値 を 示 し ， 収 穫 量

を 増 産 さ せ る 育 種 素 材 と し て の 実 用 化 が 期 待 さ れ た ．  

 

以 上 の こ と か ら ， ア ブ ラ ナ 科 作 物 に お い て 雌 性 稔 性 時 に 核 ゲ ノ ム と オ ル ガ ネ

ラ ゲ ノ ム 間 の ク ロ ス ト ー ク が 影 響 を 及 ぼ す こ と ， 異 質 倍 数 化 に よ り C M S  を 寛

解 す る と い う 新 た な 知 見 を 見 出 す と と も に ， 外 来 性 オ ル ガ ネ ラ ゲ ノ ム の 導 入 に

よ り バ イ オ マ ス 向 上 が み ら れ る B .  n a p u s  系 統 を 作 出 し た ．こ れ ら の 研 究 成 果 に



 

95 

よ っ て ， 核 と オ ル ガ ネ ラ 間 の ゲ ノ ム 再 編 に よ り 有 用 形 質 を 創 成 す る こ と を 目 的

と し た 「 オ ル ガ ネ ラ 育 種 」 と い う 新 た な 育 種 法 の 確 立 に つ な が る こ と が 期 待 さ

れ る ．  
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C h a o ,  H . ,  N .  R a b o a n a t a h i r y,  X .  Wa n g ,  W.  Z h a o ,  L .  C h e n ,  L .  G u o ,  B .  L i ,  D .  H o u ,  S .  

P u ,  L .  Z h a n g ,  e t  a l .  ( 2 0 1 9 )  G e n e t i c  d i s s e c t i o n  o f  h a r v e s t  i n d e x  a n d  r e l a t e d  

t r a i t s  t h r o u g h  g e n o m e - w i d e  q u a n t i t a t i v e  t r a i t  l o c u s  m a p p i n g  i n  B r a s s i c a  n a p u s  

L .  B r e e d .  S c i .  6 9 :  1 0 4 - 11 6 .  

C h a s e ,  C . D .  ( 2 0 0 7 )  C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y :  a  w i n d o w  t o  t h e  w o r l d  o f  p l a n t  

m i t o c h o n d r i a l - n u c l e a r  i n t e r a c t i o n s .  T r e n d s  G e n e t .  2 3 :  8 1 - 9 0 .  

C h e n ,  L .  a n d  Y. G .  L i u  ( 2 0 1 4 )  M a l e  s t e r i l i t y  a n d  f e r t i l i t y  r e s t o r a t i o n  i n  c r o p s .  A n n u  

R e v  P l a n t  B i o l .  6 5 :  5 7 9 - 6 0 6 .  

C h e n g ,  F. ,  J .  Wu  a n d  X .  Wa n g  ( 2 0 1 4 )  G e n o m e  t r i p l i c a t i o n  d r o v e  t h e  d i v e r s i f i c a t i o n  

o f  B r a s s i c a  p l a n t s .  H o r t i c .  R e s .  1 :  1 4 0 2 4 .  

C h e u n g ,  F. ,  M .  T r i c k ,  N .  D r o u ,  Y. P.  L i m ,  J . Y.  P a r k ,  S . J .  K w o n ,  J . A .  K i m ,  R .  S c o t t ,  

J . C .  P i r e s ,  A . H .  P a t e r s o n ,  e t  a l .  ( 2 0 0 9 )  C o m p a r a t i v e  a n a l y s i s  b e t w e e n  

h o m o e o l o g o u s  g e n o m e  s e g m e n t s  o f  B r a s s i c a  n a p u s  a n d  i t s  p r o g e n i t o r  s p e c i e s  

r e v e a l s  e x t e n s i v e  s e q u e n c e - l e v e l  d i v e r g e n c e .  P l a n t  C e l l  2 1 :  1 9 1 2 - 1 9 2 8 .  

C o l e ,  L . W.  ( 2 0 1 6 )  T h e  e v o l u t i o n  o f  p e r - c e l l  o r g a n e l l e  n u m b e r.  F r o n t .  C e l l  D e v.  B i o l .  

4 :  8 5 .   

C o l o m b o ,  N .  ( 2 0 1 9 )  TA K I N G  A D VA N TA G E  O F  O R G A N E L L E  G E N O M E S  I N  P L A N T  

B R E E D I N G :  A N  I N T E G R AT E D  A P P R O A C H .  B A G .  J .  B a s .  A p p l .  G e n e t .  3 0 :  3 5 -

5 1 .  

C u i ,  L . ,  P. K .  Wa l l ,  J . H .  L e e b e n s - M a c k ,  B . G .  L i n d s a y,  D . E .  S o l t i s ,  J . J .  D o y l e ,  P. S .  

S o l t i s ,  J . E .  C a r l s o n ,  K .  A r u m u g a n a t h a n ,  A .  B a r a k a t ,  e t  a l .  ( 2 0 0 6 )  Wi d e s p r e a d  

g e n o m e  d u p l i c a t i o n s  t h r o u g h o u t  t h e  h i s t o r y  o f  f l o w e r i n g  p l a n t s .  G e n o m e  R e s .  
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1 6 :  7 3 8 - 7 4 9 .  

C u s h i n g ,  D . A . ,  N . R .  F o r s t h o e f e l ,  D . R .  G e s t a u t  a n d  D . M .  Ve r n o n  ( 2 0 0 5 )  A r a b i d o p s i s  

e m b 1 7 5  a n d  o t h e r  p p r  k n o c k o u t  m u t a n t s  r e v e a l  e s s e n t i a l  r o l e s  f o r  

p e n t a t r i c o p e p t i d e  r e p e a t  ( P P R )  p r o t e i n s  i n  p l a n t  e m b r y o g e n e s i s .  P l a n t a  2 2 1 :  

4 2 4 - 4 3 6 .  

D e  S m e t ,  R . ,  K . L .  A d a m s ,  K .  Va n d e p o e l e ,  M . C .  Va n  M o n t a g u ,  S .  M a e r e  a n d  Y.  Va n  

d e  P e e r  ( 2 0 1 3 )  C o n v e r g e n t  g e n e  l o s s  f o l l o w i n g  g e n e  a n d  g e n o m e  d u p l i c a t i o n s  

c r e a t e s  s i n g l e - c o p y  f a m i l i e s  i n  f l o w e r i n g  p l a n t s .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A 

11 0 :  2 8 9 8 - 2 9 0 3 .  

D e o l ,  J . S . ,  K . R .  S h i v a n n a ,  S .  P r a k a s h  a n d  S . S .  B a n g a  ( 2 0 0 3 )  E n a r t h ro c a r p u s  

l y r a t u s - b a s e d  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  a n d  f e r t i l i t y  r e s t o r e r  s y s t e m  i n  

B r a s s i c a  r a p a .  P l a n t  B r e e d .  1 2 2 :  4 3 8 - 4 4 0 .  

D e y,  S . S . ,  S . R .  S h a r m a ,  R .  B h a t i a ,  C .  P a r k a s h  a n d  R . N .  B a r w a l  ( 2 0 11 a )  S u p e r i o r  

C M S  ( O g u r a )  l i n e s  w i t h  b e t t e r  c o m b i n i n g  a b i l i t y  i m p r o v e  y i e l d  a n d  m a t u r i t y  

i n  c a u l i f l o w e r  ( B r a s s i c a  o l e r a c e a  v a r .  b o t r y t i s ) .  E u p h y t i c a  1 8 2 : 1 8 7 - 1 9 7 .  

D e y,  S . S . ,  S h a r m a ,  S . R . ,  C .  P a r k a s h ,  P. R .  K u m a r  a n d  R .  B h a t i a  ( 2 0 11 b )  D e v e l o p m e n t  

a n d  c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  “ O g u r a ”  b a s e d  i m p r o v e d  C M S  l i n e s  o f  c a u l i f l o w e r  

( B r a s s i c a  o l e r a c e a  v a r .  b o t r y t i s  L . ) .  I n d i a n  J .  G e n e t .  P l a n t  B r e e d .  7 1 ,  3 7 - 4 2 .   

D o y l e ,  J . J .  a n d  J . L .  D o y l e  ( 1 9 8 7 )  A r a p i d  D N A i s o l a t i o n  p r o c e d u r e  f o r  s m a l l  

q u a n t i t i e s  o f  f r e s h  l e a f  t i s s u e .  P h y t o c h e m .  B u l l .  1 9 :  11 - 1 5 .  

F a r b o s ,  I . ,  A .  M o u r a s ,  A .  B e r e t e r b i d e  a n d  K .  G l i m e l i u s  ( 2 0 0 1 )  D e f e c t i v e  c e l l  

p r o l i f e r a t i o n  i n  t h e  f l o r a l  m e r i s t e m  o f  a l l o p l a s m i c  p l a n t s  o f  N i c o t i a n a  t a b a c u m  

l e a d s  t o  a b n o r m a l  f l o r a l  o r g a n  d e v e l o p m e n t  a n d  m a l e  s t e r i l i t y.  P l a n t  J .  2 6 ( 2 ) :  

1 3 1 - 1 4 2 .  

F u ,  T. ,  G .  Ya n g  a n d  X .  Ya n g  ( 1 9 9 0 )  S t u d i e s  o n  “ t h r e e  l i n e ”  P o l i m a  c y t o p l a s m i c  m a l e  

s t e r i l i t y  d e v e l o p e d  i n  B r a s s i c a  n a p u s .  P l a n t  B r e e d .  1 0 4 :  11 5 - 1 2 0 .  

F u ,  T. D . ,  G . S . Ya n g  a n d  S . N .  Ya n g  ( 1 9 8 7 )  S o m e  i n v e s t i g a t i o n s  o n  p o l i m a  c y t o p l a s m i c  

m a l e  s t e r i l i t y  i n  B r a s s i c a  n a p u s  L .  C r u c i f e r a e  N e w s l  1 2 :  4 6 - 4 7 .  

F u j i i ,  S . ,  C . S .  B o n d  a n d  I . D .  S m a l l  ( 2 0 11 )  S e l e c t i o n  p a t t e r n s  o n  r e s t o r e r - l i k e  g e n e s  

r e v e a l  a  c o n f l i c t  b e t w e e n  n u c l e a r  a n d  m i t o c h o n d r i a l  g e n o m e s  t h r o u g h o u t  
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a n g i o s p e r m  e v o l u t i o n .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A 1 0 8 :  1 7 2 3 - 1 7 2 8 .  

F u j i i ,  S . ,  T.  S u z u k i ,  P.  G i e g e ,  T.  H i g a s h i y a m a ,  N .  K o i z u k a  a n d  T.  S h i k a n a i  ( 2 0 1 6 )  

T h e  R e s t o r e r - o f - f e r t i l i t y - l i k e  2  p e n t a t r i c o p e p t i d e  r e p e a t  p r o t e i n  a n d  R N a s e  P  

a r e  r e q u i r e d  f o r  t h e  p r o c e s s i n g  o f  m i t o c h o n d r i a l  o r f 2 9 1  R N A i n  A r a b i d o p s i s .  

P l a n t  J .  8 6 :  5 0 4 - 5 1 3 .  

藤 巻 宏  ( 2 0 0 0 )  緑 の 革 命 と そ の 後 .  熱 帯 農 業  4 4 :  2 0 6 - 2 1 2 .  

藤 巻 宏 ,  鵜 飼 保 雄 ,  山 元 皓 二 ,  藤 本 文 弘  ( 1 9 9 2 )  第 Ⅱ 部 6 ,  染 色 体 操 作 .  植 物 育

種 学  上  基 礎 編 .  培 風 館 .  東 京 .  6 1 - 7 4 .  

F u j i m o t o ,  R . ,  J . M .  Ta y l o r ,  S .  S h i r a s a w a ,  W. J .  P e a c o c k  a n d  E . S .  D e n n i s  ( 2 0 1 2 )  

H e t e r o s i s  o f  A r a b i d o p s i s  h y b r i d s  b e t w e e n  C 2 4  a n d  C o l  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  

i n c r e a s e d  p h o t o s y n t h e s i s  c a p a c i t y.  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A 1 0 9 :  7 1 0 9 - 7 11 4 .  

F u j i m o t o ,  R . ,  K .  U e z o n o ,  S .  I s h i k u r a ,  K .  O s a b e ,  W. J .  P e a c o c k  a n d  E . S .  D e n n i s  

( 2 0 1 8 )  R e c e n t  r e s e a r c h  o n  t h e  m e c h a n i s m  o f  h e t e r o s i s  i s  i m p o r t a n t  f o r  c r o p  a n d  

v e g e t a b l e  b r e e d i n g  s y s t e m s .  B r e e d .  S c i .  6 8 :  1 4 5 - 1 5 8 .  

藤 田 祥 明 ,  沈 受 炫 ,  房 相 佑  ( 2 0 1 5 )  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  細 胞 質 を も つ 異 質 細 胞

質 B r a s s i c a  n a p u s  系 統 の 育 成 と 農 業 的 有 用 形 質 .  育 種 学 研 究 .  1 7 (別 2 ) :  9 3 .  

藤 田 祥 明 ,  沈 受 炫 ,  房 相 佑  ( 2 0 1 6 )  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s 細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  

r a p a を 介 し た 異 質 細 胞 質 R a p h a n u s  s a t i v u s お よ び B r a s s i c a  j u n c e a の 作 出 .  

育 種 学 研 究 .  1 8 (別 1 ) :  1 2 5 .  

藤 田 祥 明  ( 2 0 1 7 )  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s 細 胞 質 を も つ ア ブ ラ ナ 科 作 物 の 育 成 と 特

性 に 関 す る 研 究 .  修 士 論 文 .  宇 都 宮 大 学 .  栃 木 .  1 - 1 0 2 .  

F u j i t a ,  Y. ,  K .  S u n a g a ,  S .  S h i m ,  W.  Ya m a d a ,  T.  O h n i s h i  a n d  S . W.  B a n g  ( 2 0 1 8 )  

P r o d u c t i o n  o f  a  d e s i r a b l e  B r a s s i c a  o l e r a c e a  C M S  l i n e  u s i n g  a n  a l l o p l a s m i c  B .  

r a p a  C M S  l i n e  c a r r y i n g  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  c y t o p l a s m  a s  a  b r i d g e  p l a n t .  P l a n t  

B r e e d .  1 3 7 :  1 6 2 - 1 7 0 .  

G a e t a ,  R . T. ,  J . C .  P i r e s ,  F.  I n i g u e z - L u y,  E .  L e o n  a n d  T. C .  O s b o r n  ( 2 0 0 7 )  G e n o m i c  

c h a n g e s  i n  r e s y n t h e s i z e d  B r a s s i c a  n a p u s  a n d  t h e i r  e f f e c t  o n  g e n e  e x p r e s s i o n  

a n d  p h e n o t y p e .  P l a n t  C e l l  1 9 :  3 4 0 3 - 3 4 1 7 .  

G a r g ,  H . ,  S .  B a n g a ,  P.  B a n s a l ,  C .  A t r i  a n d  S . S .  B a n g a  ( 2 0 0 7 )  H y b r i d i z i n g  B r a s s i c a  

r a p a  w i t h  w i l d  c r u c i f e r s  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  a n d  B r a s s i c a  m a u r o r u m .  
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E u p h y t i c a  1 5 6 :  4 1 7 - 4 2 4 .  

G o b e r t ,  A . ,  B .  G u t m a n n ,  A .  Ta s c h n e r ,  M .  G o s s r i n g e r ,  J .  H o l z m a n n ,  R . K .  H a r t m a n n ,  

W.  R o s s m a n i t h  a n d  P.  G i e g e  ( 2 0 1 0 )  A s i n g l e  A r a b i d o p s i s  o r g a n e l l a r  p r o t e i n  h a s  

R N a s e  P  a c t i v i t y.  N a t .  S t r u c t .  M o l .  B i o l .  1 7 :  7 4 0 - 7 4 4 .  

G o n z a l e z - M e l e n d i ,  P. ,  M .  U y t t e w a a l ,  C . N .  M o r c i l l o ,  J . R .  H e r n a n d e z  M o r a ,  S .  

F a j a r d o ,  F.  B u d a r  a n d  M . M .  L u c a s  ( 2 0 0 8 )  A l i g h t  a n d  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  

a n a l y s i s  o f  t h e  e v e n t s  l e a d i n g  t o  m a l e  s t e r i l i t y  i n  O g u - I N R A C M S  o f  r a p e s e e d  

( B r a s s i c a  n a p u s ) .  J .  E x p .  B o t .  5 9 :  8 2 7 - 5 3 8 .  

G o t o h ,  E . ,  N .  S u e t s u g u ,  T.  H i g a ,  T.  M a t s u s h i t a ,  H .  Ts u k a y a ,  a n d  M .  Wa d a .  ( 2 0 1 8 )  

P a l i s a d e  c e l l  s h a p e  a f f e c t s  t h e  l i g h t - i n d u c e d  c h l o r o p l a s t  m o v e m e n t s  a n d  l e a f  

p h o t o s y n t h e s i s .  N a t .  S c i .  R e p .  8 :  e 1 4 7 2 .  

G r a y,  M . W.  ( 2 0 1 7 )  Ly n n  M a r g u l i s  a n d  t h e  e n d o s y m b i o n t  h y p o t h e s i s :  5 0  y e a r s  l a t e r .  

M o l .  B i o l .  2 8 :  1 2 8 5 - 1 2 8 7 .  

G u t m a n n ,  B . ,  A .  G o b e r t  a n d  P.  G i e g e  ( 2 0 1 2 )  P R O R P p r o t e i n s  s u p p o r t  R N a s e  P  

a c t i v i t y  i n  b o t h  o r g a n e l l e s  a n d  t h e  n u c l e u s  i n  A r a b i d o p s i s .  G e n e s .  D e v.  2 6 :  

1 0 2 2 - 1 0 2 7 .  

H a b e r l ,  H . ,  K . H .  E r b ,  F.  K r a u s m a n n ,  A .  B o n d e a u ,  C .  L a u k ,  C .  P l u t z a r  a n d  J . K .  

S t e i n b e r g e r  ( 2 0 11 )  G l o b a l  b i o e n e r g y  p o t e n t i a l s  f r o m  a g r i c u l t u r a l  l a n d  i n  2 0 5 0 :  

s e n s i t i v i t y  t o  c l i m a t e  c h a n g e ,  d i e t s  a n d  y i e l d s .  B i o m a s s  a n d  B i o e n e r g y  3 5 :  

4 7 5 3 - 4 7 6 9 .  

H a v l i c k o v a ,  L . ,  Z .  H e ,  L .  Wa n g ,  S .  L a n g e r ,  A . L .  H a r p e r ,  H .  K a u r ,  M . R .  B r o a d l e y,  V.  

G e g a s  a n d  I .  B a n c r o f t  ( 2 0 1 7 )  Va l i d a t i o n  o f  a n  u p d a t e d  A s s o c i a t i v e  

Tr a n s c r i p t o m i c s  p l a t f o r m  f o r  t h e  p o l y p l o i d  c r o p  s p e c i e s  B r a s s i c a  n a p u s  b y  

d i s s e c t i o n  o f  t h e  g e n e t i c  a r c h i t e c t u r e  o f  e r u c i c  a c i d  a n d  t o c o p h e r o l  i s o f o r m  

v a r i a t i o n  i n  s e e d s .  P l a n t  J .  9 3 ( 1 ) :  1 8 1 - 1 9 2 .  

H e n g ,  S . ,  J .  G a o ,  C .  We i ,  F.  C h e n ,  X .  L i ,  J .  We n ,  B .  Yi ,  C .  M a ,  J .  Tu ,  T.  F u ,  e t  a l .  

( 2 0 1 8 )  T r a n s c r i p t  l e v e l s  o f  o r f 2 8 8  a r e  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  h a u  c y t o p l a s m i c  m a l e  

s t e r i l i t y  s y s t e m  a n d  a l t e r e d  n u c l e a r  g e n e  e x p r e s s i o n  i n  B r a s s i c a  j u n c e a .  J .  E x p .  

B o t .  6 9 :  4 5 5 - 4 6 6 .  

H e n g ,  S . ,  F.  C h e n ,  C .  We i ,  X .  L i ,  B .  Yi ,  C .  M a ,  J .  Tu ,  J .  S h e n ,  T.  F u ,  a n d  J .  We n  
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( 2 0 1 9 )  C y t o l o g i c a l  a n d  i T R A Q - b a s e d  q u a n t i t a t i v e  p r o t e o m i c  a n a l y s e s  o f  h a u  

C M S  i n  B r a s s i c a  n a p u s  L .  J .  P r o .  1 9 3 :  2 3 0 - 2 3 8 .  

H i k a w a ,  M . ,  K .  N i s h i z a w a ,  a n d  Y.  K o d a m a  ( 2 0 1 9 )  P r e d i c t i o n  o f  p r o s p e c t i v e  l e a f  

m o r p h o l o g y  i n  l e t t u c e  b a s e d  o n  i n t r a c e l l u l a r  c h l o r o p l a s t  p o s i t i o n .  S c i .  H o r t i c .  

2 5 1 :  2 0 - 2 4 .  

H i n a t a ,  K .  a n d  N .  K o n n o  ( 1 9 7 9 )  S t u d i e s  o n  a  m a l e  s t e r i l e  s t r a i n  h a v i n g  t h e  B r a s s i c a  

c a m p e s t r i s  n u c l e u s  a n d  t h e  D i p l o t a x i s  m u r a l i s  c y t o p l a s m .  O n  t h e  b r e e d i n g  

p r o c e d u r e  a n d  s o m e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  m a l e  s t e r i l e  s t r a i n .  J p n .  J .  B r e e d .  2 9 :  

3 0 5 - 3 11 .  

H o r i s a k i ,  A .  a n d  S .  N i i k u r a  ( 2 0 0 8 )  D e v e l o p m e n t a l  a n d  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  

a f f e c t i n g  l e v e l  o f  s e l f - i n c o m p a t i b i l i t y  r e s p o n s e  i n  B r a s s i c a  r a p a  L .  S e x u a l  

P l a n t  R e p r o d u c t i o n  2 1 :  1 2 3 - 1 3 2 .  

H r i c o v a ´ ,  A . ,  V.  Q u e s a d a  a n d  J . L .  M i c o l  ( 2 0 0 6 )  T h e  S C A B R A 3  N u c l e a r  G e n e  E n c o d e s  

t h e  P l a s t i d  R p o T p  R N A P o l y m e r a s e ,  W h i c h  I s  R e q u i r e d  f o r  C h l o r o p l a s t  

B i o g e n e s i s  a n d  M e s o p h y l l  C e l l  P r o l i f e r a t i o n  i n  A r a b i d o p s i s .  P l a n t  P h y s i o l .  

1 4 1 :  9 4 2 - 9 5 6 .  

J a i n ,  A . ,  S .  B h a t i a ,  S .  B a n g a  a n d  M .  L a k s h m i k u m a r a n  ( 1 9 9 4 )  P o t e n t i a l  u s e  o f  r a n d o m  

a m p l i f i e d  p o l y m o r p h i c  D N A ( R A P D )  t e c h n i q u e  t o  s t u d y  t h e  g e n e t i c  d i v e r s i t y  

i n  I n d i a n  m u s t a r d  ( B r a s s i c a  j u n c e a )  a n d  i t s  r e l a t i o n s h i p  t o  h e t e r o s i s .  T h e o r .  

A p p l .  G e n e t .  8 8 : 11 6 - 1 2 2 .  

J a r v i s ,  P.  a n d  E .  L ó p e z - J u é z  ( 2 0 1 3 )  B i o g e n e s i s  a n d  h o m e o s t a s i s  o f  c h l o r o p l a s t  a n d  

o t h e r  p l a s t i d s .  N a t .  R e v.  M o l .  B i o l .  1 4 ,  7 8 7 - 8 0 2 .  

鄭 凡 喜  ( 2 0 0 8 )  ア ブ ラ ナ 科 野 菜 と 近 縁 野 生 種 と の 雑 種 植 物 の 遺 伝 育 種 学 的 評 価

に 関 す る 研 究 .  学 位 論 文 .  東 京 農 工 大 学 大 学 院 .  東 京 .  1 - 1 3 6 .  

J i a o ,  Y. ,  N . J .  Wi c k e t t ,  S .  Ay y a m p a l a y a m ,  A . S .  C h a n d e r b a l i ,  L .  L a n d h e r r ,  P. E .  R a l p h ,  

L . P.  To m s h o ,  Y.  H u ,  H .  L i a n g ,  P. S .  S o l t i s ,  e t  a l .  ( 2 0 11 )  A n c e s t r a l  p o l y p l o i d y  

i n  s e e d  p l a n t s  a n d  a n g i o s p e r m s .  N a t u r e  4 7 3 :  9 7 - 1 0 0 .  

門 田 敦 生 ,  陳 瑜 ,  房 相 佑 ,  金 子 幸 雄  ( 2 0 1 4 )  B r a s s i c a  f r u t i c u l o s a  細 胞 質 を も つ 雄

性 不 稔 ダ イ コ ン 系 統 の 汎 用 性 と 細 胞 ・ 分 子 遺 伝 学 的 特 性 .  育 種 学 研 究 .  

1 6 (別 2 ) :  1 9 8 .  
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門 田 敦 生  ( 2 0 1 5 )  異 質 細 胞 質 ダ イ コ ン 系 統 で み ら れ る 雄 性 不 稔 お よ び ク ロ ロ シ

ス の 分 子 ・ 細 胞 遺 伝 学 的 解 明 .  修 士 論 文 .  宇 都 宮 大 学 .  栃 木 .  1 - 5 2 .  

K a g a l e ,  S . ,  S . J .  R o b i n s o n ,  J .  N i x o n ,  R .  X i a o ,  T.  H u e b e r t ,  J .  C o n d i e ,  D .  K e s s l e r ,  W. E .  

C l a r k e ,  P. P.  E d g e r ,  M . G .  L i n k s ,  e t  a l .  ( 2 0 1 4 )  P o l y p l o i d  e v o l u t i o n  o f  t h e  

B r a s s i c a c e a e  d u r i n g  t h e  C e n o z o i c  e r a .  P l a n t  C e l l  2 6 :  2 7 7 7 - 2 7 9 1 .  

K a g a m i ,  T. ,  T.  A b a m a t s u  a n d  T.  S h i g a  ( 1 9 9 0 )  E f f e c t i v e  t r a n s f e r  o f  O g u r a  t y p e  

c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  t r a i t  f r o m  B r a s s i c a  c a m p e s t r i s  o r  R a p h a n u s  s a t i v u s  t o  

B r a s s i c a  o l e r a c e a  b y  p r o t o p l a s t  f u s i o n .  I n :  M c F e r s o n ,  J . R . ,  K r e s o v i c h ,  S . ,  

D w y e r ,  S . G .  ( E d s . ) ,  P r o c e e d i n g s  o f  6 t h  C r u c i f e r a e  G e n e r a l  Wo r k s h o p .  C o r n e l l  

U n i v e r s i t y.  N Y.  2 6 .   

K a m i ń s k i ,  P. ,  M .  P o d w y s z y ń s k a ,  M .  S t a r z y c k i  a n d  E .  S t a r z y c k a - K o r b a s  ( 2 0 1 5 )  

I n t e r s p e c i f i c  h y b r i d i s a t i o n  o f  c y t o p l a s m i c  m a l e - s t e r i l e  r a p e s e e d  w i t h  O g u r a  

c y t o p l a s m  a n d  B r a s s i c a  r a p a  v a r.  p e k i n e n s i s  a s  a  m e t h o d  t o  o b t a i n  m a l e - s t e r i l e  

C h i n e s e  c a b b a g e  i n b r e d  l i n e s .  E u p h y t i c a  2 0 8 :  5 1 9 - 5 3 4 .  

金 田 泉 ,  加 藤 正 弘  ( 1 9 9 7 )  ダ イ コ ン ( R a p h a n u s  s a t i v u s  L . )  に お け る B r a s s i c a  

o x y r r h i n a  C o s s .  細 胞 質 の 効 果 .  育 雑  4 7 :  5 7 - 6 5 .  

金 子 幸 雄 ,  生 井 兵 冶 ,  松 澤 康 男 ,  皿 島 正 雄  ( 1 9 9 2 )  カ ン ラ ン 類 1 染 色 体 添 加 型 ダ

イ コ ン の γ  線 種 子 照 射 に よ る 転 座 型 ダ イ コ ン の 育 成 .  育 雑  4 2 :  3 8 3 - 3 9 6 .  

K a n e k o ,  Y. ,  S . W.  B a n g  a n d  Y.  M a t s u z a w a  ( 2 0 0 9 )  D i s t a n t  h y b r i d i z a t i o n .  B i o .  B r e e d .  

C r u c i .  2 0 7 - 2 4 7 .  

K a n e k o ,  Y.  a n d  S . W.  B a n g  ( 2 0 1 4 )  I n t e r s p e c i f i c  a n d  i n t e r g e n e r i c  h y b r i d i z a t i o n  a n d  

c h r o m o s o m a l  e n g i n e e r i n g  o f  B r a s s i c a c e a e  c r o p s .  B r e e d .  S c i .  6 4 :  1 4 - 2 2 .  

K i h a r a ,  H .  ( 1 9 5 1 )  S u b s t i t u t i o n  o f  n u c l e u s  a n d  i t s  e f f e c t s  o n  g e n o m e  m a n i f e s t a t i o n s .  

C y t o l o g i a  1 6 :  1 7 7 - 1 9 3 .  

K i h a r a ,  H .  ( 1 9 7 5 )  P l a n t  g e n e t i c s  i n  r e l a t i o n  t o  p l a n t  b r e e d i n g  r e s e a r c h .  S e i k e n  Z i h o  

2 5 / 2 6 :  2 5 - 4 0 .  

K i h a r a ,  H .  ( 1 9 7 9 )  N u e l e o - c y t o p l a s m i c  h y b r i d s  a n d  n u e l e o - c y t o p l a s m i c  h e t e r o s i s .  

S e i k e n  Z i h o  2 7 / 2 8 :  1 - 1 3 .   

K i h a r a ,  H .  ( 1 9 8 2 )  I m p o r t a n c e  o f  c y t o p l a s m  i n  p l a n t  g e n e t i c s .  C y t o l o g i a  4 7 :  4 3 5 -

4 5 0 .  
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K i m ,  Y. J .  a n d  D .  Z h a n g  ( 2 0 1 8 )  M o l e c u l a r  c o n t r o l  o f  m a l e  f e r t i l i t y  f o r  c r o p  h y b r i d  

b r e e d i n g .  Tr e n d  P l a n t  S c i .  2 3 :  5 3 - 6 5 .  

K i r t i ,  P. B . ,  S . S .  B a n g a ,  S .  P r a k a s h  a n d  V. L .  C h o p r a  ( 1 9 9 5 )  T r a n s f e r  o f  O g u  

c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  t o  B r a s s i c a  j u n c e a  a n d  i m p r o v e m e n t  o f  t h e  m a l e  

s t e r i l e  l i n e  t h r o u g h  s o m a t i c  c e l l  f u s i o n .  T h e o r.  A p p l .  G e n e t .  9 1 :  5 1 7 - 5 2 1 .  

K i r t i ,  P. B . ,  A .  B a l d e v,  K .  G a i k w a d ,  S .  R .  B h a t ,  V. D .  K u m a r ,  S .  P r a k a s h  a n d  V. L .  

C h o p r a  ( 1 9 9 7 )  I n t r o g r e s s i o n  o f  a  g e n e  r e s t o r i n g  f e r t i l i t y  t o  C M S  ( T r a c h y s t o m a )  

B r a s s i c a  j u n c e a  a n d  t h e  g e n e t i c s  o f  r e s t o r a t i o n .  P l a n t  b r e e d .  11 6 :  2 5 9 - 2 6 2 .  

K i r t i ,  P. B . ,  S .  P r a k a s h ,  K .  G a i k w a d ,  V. D .  K u m a r ,  S . R .  B h a t  a n d  V. L .  C h o p r a  ( 1 9 9 8 )  

C h l o r o p l a s t  s u b s t i t u t i o n  o v e r c o m e  l e a f  c h l o r o s i s  i n  a  M o r i c a n d i a  a r v e n s i s -

b a s e d  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  B r a s s i c a  j u n c e a .  T h e o r.  A p p l .  G e n e t .  9 7 :  11 7 9 -

11 8 2 .  

小 池 秀 明 ,  須 永 啓 太 ,  沈 受 炫 ,  房 相 佑  ( 2 0 1 5 )  B r a s s i c a  m a u ro r u m  細 胞 質 を も つ

B r a s s i c a  r a p a  雄 性 不 稔 系 統 お よ び 稔 性 回 復 系 統 の 育 成 .育 種 学 研 究 .  1 7 (別

2 ) :  4 5 .  

K o z u k a ,  T. ,  S . G .  K o n g ,  M .  D o i ,  K .  S h i m a z a k i  a n d  A .  N a g a t a n i  ( 2 0 11 )  T i s s u e -

a u t o n o m o u s  p r o m o t i o n  o f  p a l i s a d e  c e l l  d e v e l o p m e n t  b y  p h o t o t r o p i n  2  i n  

A r a b i d o p s i s .  P l a n t  C e l l  2 3 :  3 6 8 4 - 3 6 9 5 .  

K r e c h ,  K . ,  S .  R u f ,  F. F.  M a s d u k i ,  W.  T h i e l e ,  D .  B e d n a r c z y k ,  C . A .  A l b u s ,  N .  T i l l e r ,  

C .  H a s s e ,  M . A .  S c h o t t l e r  a n d  R .  B o c k  ( 2 0 1 2 )  T h e  p l a s t i d  g e n o m e - e n c o d e d  Y c f 4  

p r o t e i n  f u n c t i o n s  a s  a  n o n e s s e n t i a l  a s s e m b l y  f a c t o r  f o r  p h o t o s y s t e m  I  i n  h i g h e r  

p l a n t s .  P l a n t  P h y s i o l .  1 5 9 :  5 7 9 - 5 9 1 .  

K u b o ,  T.  a n d  K . J .  N e w t o n  ( 2 0 0 8 )  A n g i o s p e r m  m i t o c h o n d r i a l  g e n o m e s  a n d  m u t a t i o n s .  

M i t o c h o n d r i o n  8 :  5 - 1 4 .  

K u h n ,  J .  a n d  S .  B i n d e r  ( 2 0 0 2 )  RT- P C R  a n a l y s i s  o f  5 9  t o  3 9 - e n d - l i g a t e d  m R N A s  

i d e n t i f i e s  t h e  e x t r e m i t i e s  o f  c o x 2  t r a n s c r i p t s  i n  p e a  m i t o c h o n d r i a .  N u c l e i c  

A c i d s  R e s .  3 0 ,  4 3 9 - 4 4 6 .  

K u m a r ,  P. ,  N .  Va s u p a l l i ,  R .  S r i n i v a s a n  a n d  S . R .  B h a t  ( 2 0 1 2 )  A n  e v o l u t i o n a r i l y  

c o n s e r v e d  m i t o c h o n d r i a l  o r f 1 0 8  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  

i n  d i f f e r e n t  a l l o p l a s m i c  l i n e s  o f  B r a s s i c a  j u n c e a  a n d  i n d u c e s  m a l e  s t e r i l i t y  i n  
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t r a n s g e n i c  A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a .  J .  E x p .  B o t .  6 3 :  2 9 2 1 - 2 9 3 2 .  

K u m e ,  A .  ( 2 0 1 7 )  I m p o r t a n c e  o f  t h e  g r e e n  c o l o r ,  a b s o r p t i o n  g r a d i e n t ,  a n d  s p e c t r a l  

a b s o r p t i o n  o f  c h l o r o p l a s t s  f o r  t h e  r a d i a t i v e  e n e r g y  b a l a n c e  o f  l e a v e s .  J .  P l a n t  

R e s .  1 3 0 :  5 0 1 - 5 1 4 .  

L a c a l l e ,  R . G . ,  M . T.  G o m e z - S a g a s t i ,  U .  A r t e t x e ,  C .  G a r b i s u  a n d  J . M .  B e c e r r i l  ( 2 0 1 8 )  

B r a s s i c a  n a p u s  h a s  a  k e y  r o l e  i n  t h e  r e c o v e r y  o f  t h e  h e a l t h  o f  s o i l s  

c o n t a m i n a t e d  w i t h  m e t a l s  a n d  d i e s e l  b y  r h i z o r e m e d i a t i o n .  S c i .  To t a l .  E n v i r o n .  

6 1 8 :  3 4 7 - 3 5 6 .  

L a m a r r e ,  S . ,  P.  F r a s s e ,  M .  Z o u i n e ,  D .  L a b o u r d e t t e ,  E .  S a i n d e r i c h i n ,  G .  H u ,  V.  L e  

B e r r e - A n t o n ,  M .  B o u z a y e n  a n d  E .  M a z a  ( 2 0 1 8 )  O p t i m i z a t i o n  o f  a n  R N A - S e q  

D i f f e r e n t i a l  G e n e  E x p r e s s i o n  A n a l y s i s  D e p e n d i n g  o n  B i o l o g i c a l  R e p l i c a t e  

N u m b e r  a n d  L i b r a r y  S i z e .  F r o n t  P l a n t .  S c i .  9 :  1 0 8 .  

L e e ,  K . H .  a n d  H .  N a m a i  ( 1 9 9 2 )  P o l l e n  f e r t i l i t y  a n d  s e e d  s e t  p e r c e n t a g e  a f t e r  

b a c k c r o s s i n g  o f  s e s q u i d i p l o i d s  ( A A C  g e n o m e s )  d e r i v e d  f r o m  i n t e r s p e c i f i c  

h y b r i d  b e t w e e n  B r a s s i c a  c a m p e s t r i s  L  ( A A )  a n d  B r a s s i c a  o l e r a c e a  L ( C C )  a n d  

f r e q u e n c y - d i s t r i b u t i o n  o f  a n e u p l o i d s  i n  t h e  p r o g e n i e s .  J a p .  J .  B r e e d .  4 2 :  4 3 - 5 3 .  

L e f l o n ,  M . ,  F.  E b e r ,  J . C .  L e t a n n e u r ,  L .  C h e l y s h e v a ,  O .  C o r i t o n ,  V.  H u t e a u ,  C . D .  

Ry d e r ,  G .  B a r k e r ,  E .  J e n c z e w s k i  a n d  A . M .  C h e v r e  ( 2 0 0 6 )  P a i r i n g  a n d  

r e c o m b i n a t i o n  a t  m e i o s i s  o f  B r a s s i c a  r a p a  ( A A )  x  B r a s s i c a  n a p u s  ( A A C C )  

h y b r i d s .  T h e o r .  A p p l .  G e n e t .  11 3 :  1 4 6 7 - 1 4 8 0 .  

L e i t c h ,  A . R .  a n d  I . J .  L e i t c h  ( 2 0 0 8 )  G e n o m i c  p l a s t i c i t y  a n d  t h e  d i v e r s i t y  o f  p o l y p l o i d  

p l a n t s .  S c i e n c e  3 2 0 :  4 8 1 - 4 8 3 .  

L i b e r a t o r e ,  K . L . ,  S .  D u k o w i c - S c h u l z e ,  M . E .  M i l l e r ,  C .  C h e n  a n d  S . F.  K i a n i a n  ( 2 0 1 6 )  

T h e  r o l e  o f  m i t o c h o n d r i a  i n  p l a n t  d e v e l o p m e n t  a n d  s t r e s s  t o l e r a n c e . F r e e  R a d i c .  

B i o l .  M e d . 1 0 0 :  2 3 8 - 2 5 6 .  

L i e b e r s ,  M . ,  B .  G r ü b l e r ,  F.  C h e v a l i e r ,  S .  L e r b s - M a c h e ,  L .  M e r e n d i n o ,  R .  B l a n v i l l a i n  

a n d  T.  P f a n n s c h m i d t  ( 2 0 1 7 ) .  R e g u l a t o r y  s h i f t s  i n  p l a s t i d  t r a n s c r i p t i o n  p l a y  a  

k e y  r o l e  i n  m o r p h o l o g i c a l  c o n v e r s i o n s  o f  p l a s t i d s  d u r i n g  p l a n t  d e v e l o p m e n t .  

F r o n t .  P l a n t  S c i .  8 :  2 3 .  

L i e r e ,  K . ,  A .  We i h e  a n d  T.  B o r n e r  ( 2 0 11 )  T h e  t r a n s c r i p t i o n  m a c h i n e r i e s  o f  p l a n t  
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m i t o c h o n d r i a  a n d  c h l o r o p l a s t s :  C o m p o s i t i o n ,  f u n c t i o n ,  a n d  r e g u l a t i o n .  J .  P l a n t  

P h y s i o l .  1 6 8 :  1 3 4 5 - 1 3 6 0 .  

L i n k e ,  B .  a n d  T.  B o r n e r  ( 2 0 0 5 )  M i t o c h o n d r i a l  e f f e c t s  o n  f l o w e r  a n d  p o l l e n  

d e v e l o p m e n t .  M i t o c h o n d r i o n  5 :  3 8 9 - 4 0 2 .  

L i u ,  J . H . ,  M .  L a n d g r e n  a n d  K .  G l i m e l i u s  ( 1 9 9 6 )  Tr a n s f e r  o f  t h e  B r a s s i c a  t o u r n e f o r t i i  

c y t o p l a s m  t o  B .  n a p u s  f o r  t h e  p r o d u c t i o n  o f  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  B .  n a p u s .  

P h y s i o l .  P l a n t  9 6 :  1 2 3 - 1 2 9 .  

L i u ,  J . ,  X .  X u  a n d  X .  D e n g  ( 2 0 0 5 )  I n t e r g e n e r i c  s o m a t i c  h y b r i d i z a t i o n  a n d  i t s  

a p p l i c a t i o n  t o  c r o p  g e n e t i c  i m p r o v e m e n t .  P l a n t  C e l l ,  T i s s u e  a n d  O r g a n  C u l t u r e  

8 2 :  1 9 - 4 4 .  

L i u ,  J . ,  R .  X i a n g ,  W.  Wa n g ,  D .  M e i ,  Y.  L i ,  A .  S .  M a s o n ,  L .  F u ,  a n d  Q .  H u  ( 2 0 1 5 )  

C y t o l o g i c a l  a n d  m o l e c u l a r  a n a l y s i s  o f  N s a  C M S  i n  B r a s s i c a  n a p u s  L .  E u p h y t i c a  

2 0 6 :  2 7 9 - 2 8 6 .  

L i u ,  Z . ,  D .  Wa n g ,  J .  F e n g ,  G . J .  S e i l e r ,  X .  C a i  a n d  C . C .  J a n  ( 2 0 1 3 )  D i v e r s i f y i n g  

s u n f l o w e r  g e r m p l a s m  b y  i n t e g r a t i o n  a n d  m a p p i n g  o f  a  n o v e l  m a l e  f e r t i l i t y  

r e s t o r a t i o n  g e n e .  G e n e t i c s  1 9 3 :  7 2 7 - 7 3 7 .  

L u r i n ,  C . ,  C .  A n d r e s ,  S .  A u b o u r g ,  M .  B e l l a o u i ,  F.  B i t t o n ,  C .  B r u y e r e ,  M .  C a b o c h e ,  

C .  D e b a s t ,  J .  G u a l b e r t o ,  B .  H o f f m a n n ,  e t  a l .  ( 2 0 0 4 )  G e n o m e - w i d e  a n a l y s i s  o f  

A r a b i d o p s i s  p e n t a t r i c o p e p t i d e  r e p e a t  p r o t e i n s  r e v e a l s  t h e i r  e s s e n t i a l  r o l e  i n  

o r g a n e l l e  b i o g e n e s i s .  P l a n t  C e l l  1 6 :  2 0 8 9 - 2 1 0 3 .  

Ly s a k ,  M . A . ,  M . A .  K o c h ,  A .  P e c i n k a  a n d  I .  S c h u b e r t  ( 2 0 0 5 )  C h r o m o s o m e  t r i p l i c a t i o n  

f o u n d  a c r o s s  t h e  t r i b e  B r a s s i c e a e .  G e n o m e  R e s .  1 5 :  5 1 6 - 5 2 5 .  

M a l i k ,  M . ,  P.  Vy a s ,  N . S .  R a n g a s w a m y  a n d  K . R .  S h i v a n n a  ( 1 9 9 9 )  D e v e l o p m e n t  o f  

t w o  n e w  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  l i n e s  o f  B r a s s i c a  j u n c e a  t h r o u g h  w i d e  

h y b r i d i z a t i o n .  P l a n t  B r e e d .  11 8 :  7 5 - 7 8 .  

M a r t í n e z - S á n c h e z ,  A . ,  R .  L l o r a c h ,  M . I .  G i l  a n d  F.  F e r r e r e s  ( 2 0 0 7 )  I d e n t i f i c a t i o n  o f  

n e w  f l a v o n o i d  g l y c o s i d e s  a n d  f l a v o n o i d  p r o f i l e s  t o  c h a r a c t e r i z e  r o c k e t  l e a f y  

s a l a d s  ( E r u c a  v e s i c a r i a  a n d  D i p l o t a x i s  t e n u i f o l i a ) .  J .  A g r i .  F o o d  c h e m .  5 5 :  

1 3 5 6 - 1 3 6 3 .  

M a t s u z a w a ,  Y. ,  S .  M e k i y a n o n ,  Y.  K a n e k o ,  S . W.  B a n g ,  K .  Wa k u i  a n d  Y.  Ta k a h a t a  
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( 1 9 9 9 )  M a l e  s t e r i l i t y  i n  a l l o p l a s m i c  B r a s s i c a  r a p a  L .  c a r r y i n g  E r u c a  s a t i v a  

c y t o p l a s m .  P l a n t  b r e e d .  11 8 :  8 2 - 8 4 .  

M a t s u z a w a ,  Y. ,  Y.  K a n e k o  a n d  S . W.  B a n g  ( 1 9 9 6 )  P r o s p e c t s  o f  t h e  w i d e  c r o s s  f o r  

g e n e t i c s  a n d  p l a n t  b r e e d i n g  i n  B r a s s i c a c e a e .  B u l l .  C o l l .  A g r i c .  U t s u n o m i y a  

U n i v. 1 6  ( 2 ) :  5 - 1 0 .  

M c C o l l u m ,  G . D .  ( 1 9 7 9 )  S t e r i l i t y  i n  s u c c e s s i v e  b a c k c r o s s e s  o f  R a p h a n o B r a s s i c a  ( 2  

n =  4  x =  3 6 )  w i t h  r e c u r r e n t  B r a s s i c a  o l e r a c e a  ( 2  n =  2  x =  1 8 ) .  C a n .  J .  G e n e t .  

C y t o l .  2 1 :  4 7 9 - 4 8 5 .  

M c C o l l u m ,  G . D .  ( 1 9 8 1 )  I n d u c t i o n  o f  a n  a l l o p l a s m i c  m a l e - s t e r i l e  B r a s s i c a  o l e r a c e a  

b y  s u b s t i t u t i n g  c y t o p l a s m  f r o m  ‘ E a r l y  S c a r l e t  G l o b e ’ r a d i s h  ( R a p h a n u s  s a t i v u s ) .  

E u p h y t i c a  3 0 :  8 5 5 - 8 5 9 .  

M c D e r m a i d ,  A . ,  B .  M o n i e r ,  J .  Z h a o ,  B .  L i u  a n d  Q .  M a  ( 2 0 1 8 )  I n t e r p r e t a t i o n  o f  

d i f f e r e n t i a l  g e n e  e x p r e s s i o n  r e s u l t s  o f  R N A - s e q  d a t a :  r e v i e w  a n d  i n t e g r a t i o n .  

B r i e f  B i o i n f o r m .  

M e e n a ,  O . P. ,  M . S .  D h a l i w a l  a n d  S . K .  J i n d a l  ( 2 0 1 8 )  D e v e l o p m e n t  o f  c y t o p l a s m i c  

m a l e  s t e r i l e  l i n e s  i n  c h i l l i  ( C a p s i c u m  a n n u u m  L . )  a n d  t h e i r  e v a l u a t i o n  a c r o s s  

m u l t i p l e  e n v i r o n m e n t s .  B r e e d .  S c i .  6 8 :  4 0 4 - 4 1 2 .  

M e u r ,  G . ,  G a i k w a d ,  K . ,  B h a t ,  S . R . ,  P r a k a s h ,  S . ,  K i r t i ,  P. B .  ( 2 0 0 6 )  H o m e o t i c - l i k e  

m o d i f i c a t i o n s  o f  s t a m e n s  t o  p e t a l s  i s  a s s o c i a t e d  w i t h a b e r r e n t  m i t o c h o n d r i a l  

g e n e  e x p r e s s i o n  i n  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  O g u r a  B r a s s i c a  j u n c e a .  J .  G e n e t .  

8 5  ( 2 ) :  1 3 3 - 1 3 9 .  

M o i s o n ,  M . ,  F.  R o u x ,  M .  Q u a d r a d o ,  R .  D u v a l ,  M .  E k o v i c h ,  D . H .  L e ,  M .  Ve r z a u x  a n d  

F.  B u d a r  ( 2 0 1 0 )  C y t o p l a s m i c  p h y l o g e n y  a n d  e v i d e n c e  o f  c y t o - n u c l e a r  c o -

a d a p t a t i o n  i n  A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a .  P l a n t  J .  6 3 :  7 2 8 - 7 3 8 .  

M u r a i ,  K . ,  S .  Ta k u m i ,  H .  K o g a  a n d  Y.  O g i h a r a  ( 2 0 0 2 )  P i s t i l l o d y,  h o m e o t i c  

t r a n s f o r m a t i o n  o f  s t a m e n s  i n t o  p i s t i l ‐ l i k e  s t r u c t u r e s ,  c a u s e d  b y  n u c l e a r -

c y t o p l a s m  i n t e r a c t i o n  i n  w h e a t .  P l a n t  J .  2 9 :  1 6 9 - 1 8 1 .  

M u r a s h i g e ,  T.  a n d  F.  S k o o g  ( 1 9 6 2 )  A r e v i s e d  m e d i u m  f o r  r a p i d  g r o w t h  a n d  b i o a s s a y s  

w i t h  t o b a c c o  t i s s u e  c u l t u r e s .  P h y s i o l .  P l a n t a .  1 5 :  4 7 3 - 4 7 9 .  

M w a n g a n g i ,  I . M . ,  J . K .  M u l i  a n d  J . O .  N e o n d o  ( 2 0 1 9 )  P l a n t  H y b r i d i z a t i o n  a s  a n  
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A l t e r n a t i v e  Te c h n i q u e  i n  P l a n t  B r e e d i n g  I m p r o v e m e n t .  A s i a n  J  R e s .  C r o p  S c i .  

4 ( 1 ) :  1 - 11 .  

N a m a i ,  H .  ( 1 9 8 7 )  I n d u c i n g  c y t o g e n e t i c a l  a l t e r a t i o n s  b y  m e a n s  o f  i n t e r s p e c i f i c  a n d  

i n t e r g e n e r i c  h y b r i d i z a t i o n  i n  B r a s s i c a  c r o p s .  G a m m a  F i e l d  S y m p .  2 6 :  4 1 - 8 9 .  

N a r e s h ,  V. ,  S . K .  S i n g h ,  A .  Wa t t s ,  P.  K u m a r ,  V.  K u m a r ,  K . R . S . S .  R a o  a n d  S . R .  B h a t  

( 2 0 1 6 )  M u t a t i o n s  i n  t h e  m i t o c h o n d r i a l  o r f 1 0 8  r e n d e r  M o r i c a n d i a  a r v e n s i s  

r e s t o r e r  i n e f f e c t i v e  i n  r e s t o r i n g  m a l e  f e r t i l i t y  t o  B r a s s i c a  o x y r r h i n a - b a s e d  

c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  l i n e  o f  B .  j u n c e a .  M o l .  B r e e d .  3 6 .  

O g u r a ,  H .  ( 1 9 6 8 )  S t u d i e s  o n  t h e  n e w  m a l e  s t e r i l i t y  i n  J a p a n e s e  r a d i s h ,  w i t h  s p e c i a l  

r e f e r e n c e s  t o  t h e  u t i l i z a t i o n  o f  t h i s  s t e r i l i t y  t o w a r d s  t h e  p r a c t i c a l  r a i s i n g  o f  

h y b r i d  s e e d s .  M e m  F a c  A g r i c  K a g o s h i m a  U n i v.  6 :  3 9 - 7 8 .   

P a t h a n i a ,  A . ,  S . R .  B h a t ,  V. D .  K u m a r ,  A s h u t o s h ,  P. B .  K i r t i ,  S .  P r a k a s h  a n d  V. L .  

C h o p r a  ( 2 0 0 3 )  C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  i n  a l l o p l a s m i c  B r a s s i c a  j u n c e a  

c a r r y i n g  D i p l o t a x i s  c a t h o l i c a  c y t o p l a s m :  m o l e c u l a r  c h a r a c t e r i z a t i o n  a n d  

g e n e t i c s  o f  f e r t i l i t y  r e s t o r a t i o n .  T h e o r.  A p p l .  G e n e t .  1 0 7 :  4 5 5 - 4 6 1 .  

P e l l a n - D e l o c u r m e ,  R .  a n d  M .  R e n a r d  ( 1 9 8 7 )  I d e n t i f i c a t i o n  o f  m a i n t a i n e r  g e n e s  i n  

B r a s s i c a  n a p u s  L .  f o r  m a l e  s t e r i l i t y  i n d u c i n g  c y t o p l a s m  o f  D i p l o t a x i s  m u r a l i s  

L .  P l a n t  B r e e d .  9 9 :  8 9 - 9 7 .  

P e n g ,  Y. ,  D .  S h i ,  T.  Z h a n g ,  X .  L i ,  T.  F u ,  Y.  X u  a n d  Z .  Wa n  ( 2 0 1 5 )  D e v e l o p m e n t  a n d  

u t i l i z a t i o n  o f  a n  e f f i c i e n t  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  s y s t e m  f o r  C a i - x i n  ( B r a s s i c a  

r a p a  L . ) .  S c i .  H o r t i c .  1 9 0 :  3 6 - 4 2 .  

P i g n o n e ,  D .  ( 1 9 9 7 )  P r e s e n t  S t a t u s  o f  R o c k e t  G e n e t i c  R e s o u r c e s  a n d  C o n s e r v a t i o n  

A c t i v i t i e s .  I n :  R o c k e t :  a  M e d i t e r r a n e a n  c r o p  f o r  t h e  w o r l d .  R e p o r t  o f  a  

w o r k s h o p  1 3 - 1 4 .  D e c e m b e r  1 9 9 6 ,  L e g n a r o  I t a l y ;  P i g n o n e ,  D . ,  P a d u l o s i ,  S . ,  

E d s . ;  I P G R I :  R o m e ,  p p .  2 - 1 2 .  

P i s o n ,  G .  ( 2 0 1 9 )  T h e  p o p u l a t i o n  o f  t h e  w o r l d  ( 2 0 1 9 ) .  P o p u l a t i o n  a n d  S o c i é t é s :  1 - 8 .  

P r a d h a n ,  A . K . ,  A .  M u k h o p a d h y a y  a n d  D .  P e n t a l  ( 1 9 9 1 )  I d e n t i f i c a t i o n  o f  t h e  p u t a t i v e  

c y t o p l a s m i c  d o n o r  o f  a  C M S  s y s t e m  i n  B r a s s i c a  j u n c e a .  P l a n t  B r e e d .  1 0 6 :  2 0 4 -

2 0 8 .  

P r a d h a n ,  A . K . ,  S .  P r a k a s h ,  A .  M u k h o p a d h y a y  a n d  D .  P e n t a l  ( 1 9 9 2 )  P h y l o g e n y  o f  
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B r a s s i c a  a n d  a l l i e d  g e n e r a  b a s e d  o n  v a r i a t i o n  i n  c h l o r o p l a s t  a n d  m i t o c h o n d r i a l  

D N A p a t t e r n s :  m o l e c u l a r  a n d  t a x o n o m i c  c l a s s i f i c a t i o n s  a r e  i n c o n g r u o u s .  T h e o r .  

A p p l .  G e n e t .  8 5 :  3 3 1 - 3 4 0 .  

P r a k a s h ,  S .  a n d  M .  C h o p r a  ( 1 9 8 8 )  S y n t h e s i s  o f  a l l o p l a s m i c  B r a s s i c a  c a m p e s t r i s  a s  

a  n e w  s o u r c e  o f  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y.  P l a n t  B r e e d .  1 0 1 :  2 5 3 - 2 5 5 .  

P r a k a s h ,  S .  a n d  V.  L .  C h o p r a  ( 1 9 9 0 )  M a l e  s t e r i l i t y  c a u s e d  b y  c y t o p l a s m  o f  B r a s s i c a  

o x y r r h i n a  i n  B .  c a m p e s t r i s  a n d  B .  j u n c e a .  T h e o r.  A p p l .  G e n e t .  7 9 :  2 8 5 - 2 8 7 .  

P r a k a s h ,  S . ,  P. B .  K i r t i ,  S . R .  B h a t ,  K .  G a i k w a d ,  V. D .  K u m a r  a n d  V. L .  C h o p r a  ( 1 9 9 8 )  

A M o r i c a n d i a  a r v e n s i s - b a s e d  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  a n d  f e r t i l i t y  

r e s t o r a t i o n  s y s t e m  i n  B r a s s i c a  j u n c e a .  T h e o r.  A p p l .  G e n e t .  9 7 :  4 8 8 - 4 9 2 .  

P r a k a s h ,  S . ,  I .  A h u j a ,  H . C .  U p r e t y,  V. D .  K u m a r ,  S . R .  B h a t ,  P. B .  K i r t i  a n d  V. L .  

C h o p r a  ( 2 0 0 1 )  E x p r e s s i o n  o f  m a l e  s t e r i l i t y  i n  a l l o p l a s m i c  B r a s s i c a  j u n c e a  

w i t h  E r u c a s t r u m  c a n a r i e n s e  c y t o p l a s m  a n d  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a  f e r t i l i t y  

r e s t o r a t i o n  s y s t e m .  P l a n t  B r e e d .  1 2 0 :  4 7 9 - 4 8 2 .  

R i c h a r d ,  N . B . ,  A . S . R .  E d u a r d o ,  A . M .  F r e d  a n d  A . K .  P a u l  ( 2 0 0 6 )  O n t o g e n i c  P r o f i l i n g  

o f  G l u c o s i n o l a t e s ,  F l a v o n o i d s ,  a n d  O t h e r  S e c o n d a r y  M e t a b o l i t e s  i n  E r u c a  

s a t i v a  ( S a l a d  R o c k e t ) ,  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  ( Wa l l  R o c k e t ) ,  D i p l o t a x i s  

t e n u i f o l i a  ( Wi l d  R o c k e t ) ,  a n d  B u n i a s  o r i e n t a l i s  ( Tu r k i s h  R o c k e t ) .  A g r i c .  F o o d  

C h e m .  4 0 0 5 - 4 0 1 5 .  

R i e s e b e r g ,  L . H . ,  a n d  J . H .  Wi l l i s  ( 2 0 0 7 )  P l a n t  s p e c i a t i o n .  S c i e n c e  3 1 7 :  9 11 - 9 1 4 .  

R i e s e b e r g ,  L . H .  a n d  B . K .  B l a c k m a n  ( 2 0 1 0 )  S p e c i a t i o n  g e n e s  i n  p l a n t s .  A n n .  B o t .  

1 0 6 :  4 3 9 - 5 5 .  

R i e u ,  I .  a n d  S . J .  P o w e r s  ( 2 0 0 9 )  R e a l - t i m e  q u a n t i t a t i v e  RT- P C R :  d e s i g n ,  c a l c u l a t i o n s ,  

a n d  s t a t i s t i c s .  P l a n t  C e l l  2 1 :  1 0 3 1 - 1 0 3 3 .  

R i n g d a h l ,  E . A . ,  P. B . E .  M c Ve t t y  a n d  J . L .  S e r n y k  ( 1 9 8 7 )  I n t e r g e n e r i c  h y b r i d i z a t i o n  

o f  D i p l o t a x i s  s p p .  w i t h  B r a s s i c a  n a p u s :  a  s o u r c e  o f  n e w  C M S  s y s t e m s ?  C a n .  J .  

P l a n t  S c i .  6 7 : 2 3 9 - 2 4 3 .  

R o u x ,  F. ,  T.  M a r y - H u a r d ,  E .  B a r i l l o t ,  E .  We n e s ,  L .  B o t r a n ,  S .  D u r a n d ,  R .  Vi l l o u t r e i x ,  

M . L .  M a r t i n - M a g n i e t t e ,  C .  C a m i l l e r i  a n d  F.  B u d a r  ( 2 0 1 6 )  C y t o n u c l e a r  

i n t e r a c t i o n s  a f f e c t  a d a p t i v e  t r a i t s  o f  t h e  a n n u a l  p l a n t  A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a  i n  
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t h e  f i e l d .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A 11 3 :  3 6 8 7 - 3 6 9 2 .  

S a e k i ,  N . ,  T.  K a w a n a b e ,  H . Yi n g ,  M .  S h i m i z u ,  M .  K o j i m a ,  H .  A b e ,  K .  O k a z a k i ,  M .  

K a j i ,  J .  M .  Ta y l o r ,  H .  S a k a k i b a r a ,  W.  J .  P e a c o c k ,  E .  S .  D e n n i s  a n d  R .  F u j i m o t o  

( 2 0 1 6 )  M o l e c u l a r  a n d  c e l l u l a r  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  h y b r i d  v i g o u r  i n  a  c o m m e r c i a l  

h y b r i d  o f  C h i n e s e  c a b b a g e .  B M C  P l a n t  B i o l .  1 6 :  4 5 .  

S a n d e r s ,  P. M . ,  A . Q .  B u i ,  K .  We t e r i n g s ,  K . N .  M c I n t i r e ,  Y. C .  H s u ,  P. Y.  L e e ,  M . T.  

Tr u o n g ,  T. P.  B e a l s  a n d  R . B .  G o l d b e r g  ( 1 9 9 9 )  A n t h e r  d e v e l o p m e n t a l  d e f e c t s  i n  

A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a  m a l e - s t e r i l e  m u t a n t s .  S e x  P l a n t  R e p r o d .  11 :  2 9 7 - 3 2 2 .  

S a n s ,  F. X .  a n d  R .  M .  M a s a l l e s  ( 1 9 9 4 )  L i f e - h i s t o r y  v a r i a t i o n i n  t h e  a n n u a l  a r a b l e  

w e e d  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s .  C a n .  J .  B o t .  7 2 :  1 0 - 1 9 .  

S a s a k i ,  A . ,  M .  A s h i k a r i ,  M .  U e g u c h i - Ta n a k a ,  H .  I t o h ,  A .  N i s h i m u r a ,  D .  S w a p a n ,  K .  

I s h i y a m a ,  T.  S a i t o ,  M .  K o b a y a s h i  a n d  G . S .  K h u s h  ( 2 0 0 2 )  G r e e n  r e v o l u t i o n :  a  

m u t a n t  g i b b e r e l l i n - s y n t h e s i s  g e n e  i n  r i c e .  N a t u r e  4 1 6 :  7 0 1 .  

皿 島 正 雄  ( 1 9 9 1 a )  ア ブ ラ ナ 科 作 物 の 種 ・属 間 交 雑 親 和 性 ，種 ・ 属 間 交 雑 に よ る

ア ブ ラ ナ 科 作 物 の 育 種 学  (Ⅰ ) .  落 合 書 店 .  栃 木  4 9 - 8 6 .  

皿 島 正 雄  ( 1 9 9 1 b )  ア ブ ラ ナ 科 作 物 の 復 元 種 育 成 と 形 質 導 入 及 び 細 胞 質 の 利 用 ，

種 ・ 属 間 交 雑 に よ る ア ブ ラ ナ 科 作 物 の 育 種 学  ( Ⅱ ) .  落 合 書 店 .  栃 木  1 2 5 -

1 4 0 .  

S c h a f f a s z ,  A . ,  S .  Wi n d p a s s i n g e r ,  R .  S n o w d o n  a n d  B .  Wi t t k o p  ( 2 0 1 9 )  R e p r o d u c t i v e  

C o l d  S t r e s s  To l e r a n c e  i n  S o r g h u m  F 1  H y b r i d s  i s  a  H e t e r o t i c  T r a i t .  A g r o n o m y  9 .  

S c h n e i d e r ,  C . A . ,  W. S .  R a s b a n d ,  a n d  K . W.  E l i c e i r i  ( 2 0 1 2 ) .  N I H  I m a g e  t o  I m a g e J :  2 5  

y e a r s  o f  i m a g e  a n a l y s i s .  N a t .  M e t h o d s  9 :  6 7 1 - 6 7 5 .  

S h a r m a ,  D . ,  R .  K a u r  a n d  K .  K u m a r  ( 1 9 9 6 )  E m b r y o  r e s c u e  i n  p l a n t s - a  r e v i e w.  

E u p h y t i c a  8 9 :  3 2 5 - 3 3 7 .  

沈 受 玄 ,  房 相 佑 ,  金 子 幸 雄  ( 2 0 1 2 )  B r a s s i c a  o x y r r h i n a 細 胞 質 を 持 つ 細 胞 質 雄 性

不 稔 ナ タ ネ の 育 成 と 諸 特 性 .  育 種 学 研 究 .  1 4  (別 2 ) :  2 0 2 .  

S h i n a d a ,  T. ,  Y.  K i k u c h i ,  R .  F u j i m o t o  a n d  S .  K i s h i t a n i  ( 2 0 0 6 )  A n  a l l o p l a s m i c  m a l e -

s t e r i l e  l i n e  o f  B r a s s i c a  o l e r a c e a  h a r b o r i n g  t h e  m i t o c h o n d r i a  f r o m  D i p l o t a x i s  

m u r a l i s  e x p r e s s e s  a  n o v e l  c h i m e r i c  o p e n  r e a d i n g  f r a m e ,  o r f 7 2 .  P l a n t  C e l l  

P h y s i o l .  4 7 :  5 4 9 - 5 5 3 .  
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S i n g h ,  S . K . ,  R .  C h a t r a t h  a n d  B .  M i s h r a  ( 2 0 1 0 )  P e r s p e c t i v e  o f  h y b r i d  w h e a t  r e s e a r c h :  

a  r e v i e w.  I n d i a n  J .  A g r i c .  S c i .  8 0 :  1 0 1 3 - 1 0 2 7 .  

S i n g h  S . ,  S . S .  D e y,  R .  B h a t i a ,  R .  K u m a r  a n d  T. K .  B e h e r a  ( 2 0 1 9 )  C u r r e n t  

u n d e r s t a n d i n g  o f  m a l e  s t e r i l i t y  s y s t e m s  i n  v e g e t a b l e  B r a s s i c a s  a n d  t h e i r  

e x p l o i t a t i o n  i n  h y b r i d  b r e e d i n g .  P l a n t  R e p r o d .  3 2 :  2 3 1 - 2 5 6 .  

S o l t a n i ,  A . ,  A .  K u m a r ,  M .  M e r g o u m ,  S . M .  P i r s e y e d i ,  J . B .  H e g s t a d ,  M .  M a z a h e r i  a n d  

S . F.  K i a n i a n  ( 2 0 1 6 )  N o v e l  n u c l e a r - c y t o p l a s m i c  i n t e r a c t i o n  i n  w h e a t  ( Tr i t i c u m  

a e s t i v u m )  i n d u c e s  v i g o r o u s  p l a n t s .  F u n c t .  I n t e g r .  G e n o m i c s  1 6 :  1 7 1 - 1 8 2 .  

S t i e w e ,  G  a n d  G .  R ö b b e l e n  ( 1 9 9 4 )  E s t a b l i s h i n g  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  i n  

B r a s s i c a  n a p u s  b y  m i t o c h o n d r i a l  r e c o m b i n a t i o n  w i t h  B .  t o u r n e f o r t i i .  P l a n t  

B r e e d .  11 3 :  2 9 4 - 3 0 4 .  

須 永 啓 太 ,  藤 田 祥 明 ,  大 西 孝 幸 ,  房 相 佑  ( 2 0 1 7 )  異 質 細 胞 質 系 統 の ク ロ ロ シ ス

葉 に お け る 分 化 不 全 .  育 種 学 研 究 .  1 9 (別 2 ) :  5 1 .  

須 永 啓 太  ( 2 0 1 8 )  S i n a p i s  t u rg i d a  細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  r a p a  系 統 の 生 理 ・ 形 態

的 お よ び 分 子 遺 伝 学 的 特 性 調 査 .  修 士 論 文 .  宇 都 宮 大 学 .  栃 木 .  1 - 6 1 .  

Ta m e s h i g e ,  T. ,  H . ,  F u j i t a ,  K . ,  Wa t a n a b e ,  K . ,  To y o k u r a ,  M . ,  K o n d o ,  K . ,  Ta t e m a t s u ,  

N . ,  M a t s u m o t o ,  R . ,  Ts u g e k i ,  M . ,  K a w a g u c h i ,  M . ,  N i s h i m u r a ,  a n d  K . ,  O k a d a  

( 2 0 1 3 )  P a t t e r n  d y n a m i c s  i n  a d a x i a l a b a x i a l  s p e c i f i c  g e n e  e x p r e s s i o n  a r e  

m o d u l a t e d  b y  a  p l a s t i d  r e t r o g r a d e  s i g n a l  d u r i n g  A r a b i d o p s i s  t h a l i a n a  l e a f  

d e v e l o p m e n t .  P L o S  G e n e t .  9 :  e 1 0 0 3 6 5 5 .  

Ta n a k a ,  N .  a n d  S .  N i i k u r a  ( 2 0 0 6 )  G e n e t i c  a n a l y s i s  o f  t h e  d e v e l o p m e n t a l  

c h a r a c t e r i s t i c s  r e l a t e d  t o  t h e  e a r l i n e s s  o f  h e a d  f o r m a t i o n  i n  c a b b a g e  ( B r a s s i c a  

o l e r a c e a  L . ) .  B r e e d .  S c i .  5 6 :  1 4 7 - 1 5 3 .  

谷 口 高 大 ,  宮 内 祥 多 ,  門 田 敦 生 ,  沈 受 炫 ,  房 相 佑  ( 2 0 1 5 )  近 縁 野 生 種 4  種 の 細

胞 質 を も つ 異 質 細 胞 質 B r a s s i c a  o l e r a c e a  系 統 の 形 態 的・組 織 学 的 お よ び 細

胞 遺 伝 学 的 特 性 .  育 種 学 研 究 .  1 7 (別 2 ) :  1 7 7 .  

谷 口 高 大  ( 2 0 1 6 )  近 縁 野 生 種 3  種 の 異 質 細 胞 質 を も つ B r a s s i c a  o l e r a c e a  系 統

の 育 成 と 利 用 に 関 す る 研 究 .  修 士 論 文 .  宇 都 宮 大 学 .  栃 木 .  1 - 4 2 .  

Te r a s h i m a ,  I . ,  Y. T.  H a n b a ,  Y.  Ta z o e ,  P.  Vy a s ,  a n d  S .  Ya n o  ( 2 0 0 6 )  I r r a d i a n c e  a n d  

p h e n o t y p e :  c o m p a r a t i v e  e c o - d e v e l o p m e n t  o f  s u n  a n d  s h a d e  l e a v e s  i n  r e l a t i o n  
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t o  p h o t o s y n t h e t i c  C O 2  d i f f u s i o n .  J .  E x o .  B o t .  5 7 :  3 4 3 - 3 5 4 .  

Ti m m i s ,  J . N . ,  M . A .  Ay l i f f e ,  C . Y.  H u a n g ,  a n d  W.  M a r t i n  ( 2 0 0 4 )  E n d o s y m b i o t i c  g e n e  

t r a n s f e r :  o r g a n e l l e  g e n o m e s  f o r g e  e u k a r y - o t i c  c h r o m o s o m e s .  N a t u r e  R e v.  G e n e t .  

5 :  1 2 3 - 1 3 6 .  

To n o s a k i ,  K . ,  K .  O s a b e ,  T.  K a w a n a b e  a n d  R .  F u j i m o t o  ( 2 0 1 6 )  T h e  i m p o r t a n c e  o f  

r e p r o d u c t i v e  b a r r i e r s  a n d  t h e  e f f e c t  o f  a l l o p o l y p l o i d i z a t i o n  o n  c r o p  b r e e d i n g .  

B r e e d .  S c i .  6 6 :  3 3 3 - 3 4 9 .  

Ts u t s u i ,  K . ,  B . H .  J e o n g ,  Y.  I t o ,  S . W.  B a n g  a n d  Y.  K a n e k o  ( 2 0 11 )  P r o d u c t i o n  a n d  

c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  a n  a l l o p l a s m i c  a n d  m o n o s o m i c  a d d i t i o n  l i n e  o f  B r a s s i c a  

r a p a  c a r r y i n g  t h e  c y t o p l a s m  a n d  o n e  c h r o m o s o m e  o f  M o r i c a n d i a  a r v e n s i s .  

B r e e d .  S c i .  6 1 :  3 7 3 - 3 7 9 .  

筒 井 康 太  ( 2 0 1 3 )  近 縁 種 の 細 胞 質 を も つ ア ブ ラ ナ 科 細 胞 質 雄 性 不 稔 系 統 の 育 種

学 的 利 用 に 関 す る 研 究 .  学 位 論 文 .  東 京 農 工 大 学 大 学 院 .  東 京 .  1 - 2 0 5 .  

U ,  N .  ( 1 9 3 5 )  G e n o m e  a n a l y s i s  i n  B r a s s i c a  w i t h  s p e c i a l  r e f e r e n c e  t o  t h e  e x p e r i m e n t a l  

f o r m a t i o n  o f  B .  n a p u s  a n d  p e c u l i a r  m o d e  o f  f e r t i l i z a t i o n .  J p n .  J .  B o t .  7 ,  3 8 9 -

4 5 2 .  

Vy a s ,  P. ,  S .  P r a k a s h ,  a n d  K . R .  S h i v a n n a  ( 1 9 9 5 )  P r o d u c t i o n  o f  w i d e  h y b r i d s  a n d  

b a c k c r o s s  p r o g e n i e s  b e t w e e n  D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  a n d  c r o p  B r a s s i c a s .  T h e o r.  

A p p l .  G e n e t .  9 0 :  5 4 9 - 5 5 3 .  

Wa n ,  Z . ,  B .  J i n g ,  J .  Tu ,  C .  M a ,  J .  S h e n ,  B .  Yi ,  J .  We n ,  T.  H u a n g ,  X .  Wa n g  a n d  T.  F u  

( 2 0 0 8 )  G e n e t i c  c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  a  n e w  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  s y s t e m  

( h a u )  i n  B r a s s i c a  j u n c e a  a n d  i t s  t r a n s f e r  t o  B .  n a p u s .  T h e o r.  A p p l .  G e n e t .  11 6 :  

3 5 5 - 3 6 2 .  

Wa n ,  Z . J . ,  D . Y.  S h i ,  R . C .  Z o u ,  Z .  S h i ,  T. D .  F u  a n d  Y. J .  X u  ( 2 0 1 4 )  D e v e l o p m e n t  a n d  

u t i l i z a t i o n  o f  o n e  n e w  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l e  l i n e  o f  C h i n e s e  l e a f  m u s t a r d  

( B r a s s i c a  j u n c e a  v a r .  r u g o s a  B a i l e y ) .  S c i .  H o r t i c .  1 6 5 :  2 11 - 2 1 7 .  

Wa n g ,  C . ,  S .  Ta n g  a n d  Y.  Ta n g  ( 1 9 9 8 )  E f f e c t s  o f  m a l e  s t e r i l e  c y t o p l a s m  o n  y i e l d  a n d  

a g r o n o m i c  c h a r a c t e r s  i n  J a p o n i c a  h y b r i d  r i c e ,  O r y z a  s a t i v a  L .  B r e e d .  S c i . ,  4 8 :  

2 6 3 - 2 7 1 .  

Wa n g ,  J . ,  Y. N .  G a o ,  Y. Q .  K o n g ,  J . J .  J i a n g ,  A . M .  L i ,  Y. T.  Z a n g  a n d  Y. P.  Wa n g  ( 2 0 1 4 )  
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A b o r t i v e  p r o c e s s  o f  a  n o v e l  r a p e s e e d  c y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  l i n e  d e r i v e d  

f r o m  s o m a t i c  h y b r i d s  b e t w e e n  B r a s s i c a  n a p u s  a n d  S i n a p i s  a l b a .  J .  I n t e g r.  A g r i c .  

1 3 :  7 4 1 - 7 4 8 .  

Wa n g ,  L . ,  T.  Ya m a n o ,  S .  Ta k a n e ,  Y.  N i i k a w a ,  C .  To y o k a w a ,  S .  O z a w a ,  R .  To k u t s u ,  

Y.  Ta k a h a s h i ,  J .  M i n a g a w a ,  Y.  K a n e s a k i  e t  a l .  ( 2 0 1 6 )  C h l o r o p l a s t - m e d i a t e d  

r e g u l a t i o n  o f  C O 2 - c o n c e n t r a t i n g  m e c h a n i s m  b y  C a 2 + - b i n d i n g  p r o t e i n  C A S  i n  t h e  

g r e e n  a l g a  C h l a m y d o m o n a s  re i n h a rd t i i .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A 11 3 :  1 2 5 8 6 -

1 2 5 9 1 .  

Wa r w i c k ,  S . I . ,  A .  F r a n c i s  a n d  I . A .  A l - S h e h b a z  ( 2 0 0 6 )  B r a s s i c a c e a e :  S p e c i e s  

c h e c k l i s t  a n d  d a t a b a s e  o n  C D - R o m .  P l a n t  S y s t e m a t i c s  a n d  E v o l u t i o n  2 5 9 :  2 4 9 -

2 5 8 .  

We i s s - S c h n e e w e i s s ,  H . ,  K .  E m a d z a d e ,  T. S .  J a n g  a n d  G . M .  S c h n e e w e i s s  ( 2 0 1 3 )  

E v o l u t i o n a r y  c o n s e q u e n c e s ,  c o n s t r a i n t s  a n d  p o t e n t i a l  o f  p o l y p l o i d y  i n  p l a n t s .  

C y t o g e n e t  G e n o m e  R e s .  1 4 0 :  1 3 7 - 1 5 0 .  

Wi l m a r ,  J .  a n d  M .  H e l l e n d o o r n  ( 1 9 6 8 )  E m b r y o  c u l t u r e  o f  B r u s s e l s  s p r o u t s  f o r  

b r e e d i n g .  E u p h y t i c a  1 7 :  2 8 - 3 7 .  

Wy c l i f f e ,  P. ,  F.  S i t b o n ,  J .  We r n e r s s o n ,  I .  E z c u r r a ,  M .  E l l e r s t r o m  a n d  L .  R a s k  ( 2 0 0 5 )  

C o n t i n u o u s  e x p r e s s i o n  i n  t o b a c c o  l e a v e s  o f  a  B r a s s i c a  n a p u s  P E N D  h o m o l o g u e  

b l o c k s  d i f f e r e n t i a t i o n  o f  p l a s t i d s  a n d  d e v e l o p m e n t  o f  p a l i s a d e  c e l l s .  P l a n t  J .  

4 4 :  1 - 1 5 .  

X i o n g ,  Z . ,  R . T.  G a e t a  a n d  J . C .  P i r e s  ( 2 0 11 )  H o m o e o l o g o u s  s h u f f l i n g  a n d  

c h r o m o s o m e  c o m p e n s a t i o n  m a i n t a i n  g e n o m e  b a l a n c e  i n  r e s y n t h e s i z e d  

a l l o p o l y p l o i d  B r a s s i c a  n a p u s .  P r o c .  N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A 1 0 8 :  7 9 0 8 - 7 9 1 3 .  

山 田 実  ( 2 0 1 0 )  ト ウ モ ロ コ シ ,  品 種 改 良 の 世 界 史・作 物 編 ,  鵜 飼 保 雄 ,  大 澤 良 編 .  

悠 書 館 .  東 京 .  8 7 - 1 0 9 .  

山 田 渉 ,  房 相 佑 ,  金 子 幸 雄  ( 2 0 1 0 )  B r a s s i c a  r a p a  と D i p l o t a x i s  e r u c o i d e s  と の 属

間 交 雑 後 代 に お け る 1 染 色 体 添 加 型 お よ び C M S  系 統 B .  r a p a  の 育 成 と 細

胞 遺 伝 学 的 特 性 .  育 種 学 研 究 .  1 2 (別 2 ) :  8 2 .  

Ya m a g i s h i ,  H .  a n d  S . R .  B h a t  ( 2 0 1 4 )  C y t o p l a s m i c  m a l e  s t e r i l i t y  i n  B r a s s i c a c e a e  c r o p s .  

B r e e d .  S c i .  6 4 :  3 8 - 4 7 .  
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Ya m a s a k i ,  S . ,  N .  K o n n o  a n d  S .  K i s h i t a n i  ( 2 0 0 4 )  O v e r e x p r e s s i o n  o f  m i t o c h o n d r i a l  

g e n e s  i s  c a u s e d  b y  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  n u c l e u s  o f  B r a s s i c a  r a p a  a n d  t h e  

c y t o p l a s m  o f  D i p l o t a x i s  m u r a l i s  i n  t h e  l e a v e s  o f  a l l o p l a s m i c  l i n e s  o f  B .  r a p a .  

J .  P l a n t  R e s .  11 7 :  3 3 9 - 3 4 4 .   
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