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緒 言

幼 苗致死性 の クロロフィル欠失 突然変異に つ いて

は,イ ネにおいて も古 くか ら報告が ある(原,1946

a,b;高 橋,1950).特 に最 近で は,放 射線 あるい

は化学物質 によつて多数の クロロフィル欠失突然変異

体が作出されている.し か し,そ れ らの変異体 の関与

遺伝子 に ついて 遺伝 的解析を 加えた例 は ほとんどな

い.著 者 らは,現 在,各 種起原による幼苗致死性 のク

ロロフィル欠失突然変異体を 数百系 統保 存 してお り,

これ らの致死性突然変 異を イネの連鎖研究 に利用 する

目的で分析を進めている.

今 回,8つ のalbino遺 伝子 について標識遺伝子 と

の間 に連鎖関係が見 出され,致 死性 突然変異の連鎖研

究 にお ける有用性が確 認されたので報告す る.

材 料 お よ び 方 法

材料

多数のalbino分 離系統を 供試 したが,標 識遺伝

子 との 間に 連鎖関係が 認め られたのは8系 統であ る

(Table1).こ れ らのalbinOは すべてr線 照射 によ

つて誘発された もので,Al9,12,15,18,48,50の

6系 統 は水稲農林8号 に由来 し,農 林省農業技術 研究

所放射線育種場か ら分譲を うけた もの,A163,69は

台中65号 に由来 し,九 大で誘発 された もので ある.

Table 1. List of albino strains used and 
their gene symbols  foi albino character.

1> Institute of Radiation Breeding , National 
Institute of Agricultural Sciences.

これ らの 系 統 に 分離 す る 変 異 体 の 中 に は 僅 か に ク ロ

ロ フ ィル を 産 生 す る もの もあ り,必 ず しも 完 全 な

albinoと は言 えな い が,幼 苗 致 死 で あ るの で,こ こ

で は便宜 上 す べ てalbinoと して 取扱 つ た.

これ らのalbinoは,後 述 す るよ うに,い ず れ も

単 劣 性 遺伝 を す る と 考 え られ るの で,そ れ ら に 対 し

仮 にatK-、,alK-2… …alK-8な る遺 伝 子 記 号 を 与 え た

(Table1).albino遺 伝 子 に つ い て は 高 橋(1950)

そ の他 によつ て報 告 され て お り,今 後 も各 所 で 多数 記

載 され る ことが 予 想 され るが,そ れ ら との混 乱 を 避 け

るた め,著 者 らが 記載 す るalbino遺 伝 子 はす べ て九

州 大 学 の 頭文 字Kを と りalK-1,2,3_と して表 す こ と



Table 2. List of marker genes used and 
their linkage groups.

と した.

分 析 に用 い た標 識 遺伝 子 お よび所 属 連 鎖 群 はTable

2に 示 した(岩 田 ・大村,1971;NagaoandTaka-

hashi,1963;新 橋 ら,1976).

方 法

albinoヘ テ ロ個 体 と標識 系 統 との交 配 か らF2あ

る い はF3を 育 成 し,albino遺 伝子 と 標 識 遺伝 子

の連 鎖 関係 を 調 べ た.組 換 価 の 算 出 はす べ て 最 尤 法

(Allard,1956;Mather,1954)に よつ た.

この場 合,分 離 す るalbinoは 幼 苗 致 死 で あ るか

ら,標 識 遺 伝 子 と して幼 苗 で 識 別可 能 な形 質 を使 用 し

た場合 で な い と,F2で 分 離 す る こ とが 期 待 され る4

つ の表 現 型 を 区 別 す る こと はで きな い.標 識 遺 伝子 と

して 幼 苗で 識 別 不可 能 な 形 質 を 用 い た場 合 には,F2

で 生 残 つ た個 体 か らF3系 統 を育 成 し,albinoを 分

離 す るF3系 統 とalbinoを 分 離 しな いF3系 統 の頻

度 か ら連 鎖 関係 を 知 る こと にな る.し たが つ て,組 換

価 算 出 の式 あ る い は標準 誤 差 算 出 の基 礎 とな るF2個

体 当 り情 報量 は,標 識 遺伝 子 の幼 苗 で の 識 別 の可 否,

F3系 統 を育 成 す るF2個 体 の表 現 型 の種 類 な ど によ つ

て異 つ て くる.

albino遺 伝 子 をa,標 識 遺伝 子 をbと す る とaI-

binoヘ テ ロ個 体AaBBと 標 識系 統AAbbと の 交 配

か ら生 ず るF1はA4BbとAaBbの2種 類 で,AaBb

がalbinoヘ テ ロF1で あ る.albinoヘ テ ロF1の 配

偶 子 比 は α と わの組 換 価 を ρ とす る と

ABAbaBabTotal

p/2(I--p)/2(I-・p)/2p/21

で あ り,し た がつ て,F2で 分 離 す る4つ の 表 現 型 と

そ れ に含 まれ る9つ の 遺 伝 子型 の期 待 頻度 お よ び その

観 察 値 はTable3の とお りで あ る.こ れ らの うち表

現 型aBお よびabは 幼 苗 致 死 で あ る.

したが つ て,組 換 価 の 算 出 に はつ ぎの5つ の場 合 を

考 え た.

Table 3. Expected frequencies of pheno-
types and observed number corresponding 
with them in F2 derived from albino het-
erozygous  F, (AaBb) between albino strains 
(AaBB) and marker strains (AAbb).

a; albino gene, b; marker gene, p; 
recombination value between a and b.

(1)幼 苗 で 識 別 可 能 な 標識 遺 伝 子 を 用 い た 場 合

で,F2でAB,Ab,aB,abの4表 現 型 が 区別 さ れ る

(F2,4classes).

(2)幼 苗 で 識別 不 可 能 な 標識 遺 伝 子 を用 い た場 合

で,AB,Abだ けが生 残 り区 別 され る(F2,2classes).

(3)モ チ 遺 伝子 な どの 胚 乳形 質 を 標 識 遺 伝 子 と し

て用 い た場 合 で,生 残 つ たF2個 体 に着 生 す るF3種

子 の 胚乳 形 質 の分離 か らF2の3遺 伝 子 型A-BB,A-

Bb,ALbbが 区別 され る(F31inesfromA-F2).

(4)AB型F2か らのF3をalbino分 離 系 統 と

非 分離 系 統 に分 けてF2のAB型 をAaB一 とA4B一

に区 別 す る(F31inesfromB-F2).

(5)Ab型F2か らのF3をalbino分 離 系 統 と

非 分 離 系統 に分 けてAb型F2をAabbとAAbbに

区 別 す る(F31inesfrombbF2).

そ れぞ れ の場 合 の組 換 価(P)を 算 出す る式 とF2

個 体 当 りの情 報 量(ip)はTable4の とお りで あ る・

な お,Pの 標 準 誤差(SEp)を 求 あ る式 は

SEρ 一 ゾ17写

で あ る.た だ し,ち は全 情 報 量 でip×N(観 察個 体

数)で 求 め られ る.

結 果

albino分 離 系 統 に お けるalbinoヘ テ ロ個 体 の 自

殖 次 代 お よび ヘ テ ロ個 体 と 正 常(緑 葉)個 体 とのF2

にお け るalbinoの 分 離 はTable5に 示 す と お りで



Table 4. Summary of maximum likelihood equations for determining 
recombination value (p) from the five cases of F2 or F3 data described 
above and formulas for calculating the amount of information contrib-
uted per  F2 individual (ip).

Table 5. Segregation mode for albino in selfed progeny of albino 
strains and in F2 between albino strains and normals.

* Significant at 5 % level .

ある.A19に おいてはF2で 単劣性 の 分離比か ら有

意 にはず れて はいるが,自 殖では理論比 によ く適合 し

ていた.そ の他の系統で も理論比 に よく 一致 してい

た.し たがつて,本 実験 に用いたalbinoは いずれも

単劣性で あると考え られ る.

albino遺 伝子 と 標識遺伝子 と の 間 に 連鎖関係 が

認め られた 組合せ について 組換価 を 算 出 した 結果を

Table6,7,8に 示 した.

ま ず,Table6はalK-iとwxと の 連 鎖 関係 に つ

いて で あ る.F1に 着 生 したF2種 子 につ い て モ チ,ウ

ル チ性 を検 定 した の ち にF2を 育 成 して4つ の表 現 型

を 区別 した結 果(1)か らは12.O%,ま た 別 のF2の

生 残 つ た個 体 に着生 したF3種 子 の モ チ,ウ ル チ性 を

検 定 した結 果(3)か らは5.4%の 組 換 価 が 算 出 さ れ

た.し たが つ て,両 者 の加 重 平均 は7.1%と な つ た.

っ ぎ に,Table7はatκ 一2,atκ 一3,atκ 一4,alκ一s,



Table 6. Weighted mean of recombination values between albino-I 
and waxy calculated from F2 and  F3.

Table 7. Recombination values between albino and marker genes 

calculated from F3.

alK..6,alκ 一sに つ い て,F2で 生 残 つ た2つ の 表現 型,

AB型 お よ びAb型 を 示 す個 体 か ら生 育 したF3系 統

にお けるalbino分 離 系 統 とalbino非 分 離 系 統 の数

す な わ ち(4)お よび(5)か ら組 換価 を 算 出 した もの

で あ る.

alκ一2,θ 一3,alK.6の3遺 伝 子 は いず れ も第D(連 鎖

群 のnliと そ れ ぞ れ1.1%,34.6%,35.5%の 組 換

価 で 連 鎖 して い る,alK-6に つ い て は,ntlと 同一 連

鎖 群 に所属 す るriと も13.1%の 組 換価 で連 鎖 関 係 が

み られ た.nl,-riの 組 換 価 は35.7%で あ る が(岩

田 ・大 村,1971),atκ 一6とnli,riと の配 列 順序 は本

実験 の結 果 か らは明 らか で な い.な お,nliと の組 換

価 が そ れ ぞ れ34.6%,35.6%と 近 似 した 価 を 示 し

たalκ 一3,alK-6の2遺 伝 子 につ いて は,遺 伝 子 の 同

定 は行 な つ て い な いが こ こで は仮 に別 個 の遺 伝 子 と し

て 取扱 つ た.さ らにalκ 一4は 第 皿連鎖 群 のlaxと

13.3%,alK-5は 第H連 鎖 群 のlgと33.7%,atκ 一8

は所 属 連 鎖 群 不 明 のdlsと10.8%の 組 換価 で 連鎖 す

る こ とが 判 明 した.

Table8は,alκ 一7とtgと の 連 鎖 関 係 につ い てで

あ る.F2で4つ の表 現 型 を識 別 した結 果,す なわ ち

(1)か ら は26.5%,ま た生 残 つ た2つ の表 現 型,AB

型 お よ びAb型 を 示 す 個 体 か ら 生 育 したF3系 統,

す な わ ち(4)お よ び(5)か ら は それ ぞ れ36.4%,

33.1%の 組 換価 が え られ た.し た がつ て,alK-7と

19の 間 の 組 換価 は これ らの 加 重 平 均 か ら31.1%で

あ る.こ の 場 合 も,lgと33.7%の 組 換 価 を 示 した

alK-5と の 同定 は行 な つ て いな い.



Table 8. Weighted mean of recombination values between albino-7 
and  liguleless (lg) calculated from F2 and F3.

考 察

幼苗致死形質を連鎖分析に用 いることは,致 死形質

の発現が幼苗で判別で きる点 では,穂 形質など形質発

現が生育の後期 におよぶ ものを用 いた場合 に比べて有

利で ある.し か し,幼 苗が致 死す る以前 にもう一方の

形質が発現 しない場合 には,F2で4つ の 表現型を 区

別 することができないので,連 鎖関係の有無 あるいは

組換価の算出は,直 接生残つた2つ の表現型 の出現率

か ら極めて 効率 の 低 い 推定 を行 なう(2)に よるか,

あるいは少 々繁雑 ではあるがF2で 生残つた個体か ら

F3系 統を育成 して 行 なう(4)お よび(5)に よるこ

とになる.

本実験 の結果 についてみると,胚 乳形質であるWX

とalκ一、の組合せ,あ るいは,幼 苗で識別可 能なlg

とalK-7の 組合せでは,従来 の方法 によつてF2で4

つの表現型を分ける ことが可能である.し か し,画,

ri,laxな ど出穂期以後 に発現する 形質 との 組合せ,

あ るいは,dlsの よ うに 倭性形質で はあ るがalbino

個体が致死す る時点で は判別 が不完全な形質 との組合

せ については,Table7に 示 したよ うに,F2で 生残

つた2つ の表現型,AB型 とAb型 か らそれぞれF3

系統を育成 しalbino分 離系統 と非分離系統 との分離

をみる(4)お よび(5)に よつて 組換価を 算 出 した.

そ こで,先 に述 べた組換価算 出の5つ の場合 につ い

て,そ れ ぞれ組換価 ρを算出する効率 について比較す

るため,Table4に 示 した ら と個体数nか らなるF2

集団 か ら出発 した場合 の理論上 の個体数Nと か ら全情

報量 ち(=ら ×N)を 算出 し,相 対的効率(relative

eMciency)と してFig,1に 示 した,な お,Nは(1)

の場合 はn,(2)お よび(3)の 場合 は3n/4,(4)の

場 合 は(2+p2)n/4,(5)の 場合 は(I-p2)n/4で 与

え られる.Fig・1に は(3)の 場合は 略 したが(5)

Fig. 1. Relative efficiency of the different 
types of F2 and F3 data for the estima-
tion of recombination values between albi-
no and marker  gene, 

(1) ; F2, 4 classes, (2) ; F2, 2 classes, (4) ; 
F3 lines from B. F2, (5) ; F3 lines from bb 
F2.

の曲線 とほぼ一致する.こ の図か ら明 らかなよ うに,

相対的効率 は(2)の 場合 は他の4つ の場合 に比べて

極めて低 く問題 にな らない.そ れに反 し,F2で 生残

つた表現型ABあ るいはAbの 全個体か らそれぞれ

F3系 統を育成す る(4)あ るいは(5)の 場合 に は,

効率はかなり高 くなる.た とえば組換価(p)を0.4

とす ると,(4)お よび(5)の 場合 の効率 はいずれ も

(1)に 比べてかな り低 いが,両 者を合 せた(4)+(5)



Table 9. Segregation mode of marker genes in survived F2 plants, 
from which the  F2 lines shown in Table 7 are derived.

*, **, *** Significant at 5, 1 and 0. 1 % level, respectively.

で は(1)と 同程度の 効率でPを 推定す ることがで

きる.Pが0.3以 下 の 場合 には,Pが 小 さ く な る

に したがつてF3系 統を育成 してalbino分 離系統 と

非分離系統 との分離をみた方が(1)の 場合 に比べて

圧倒的 に効率が 高 くなる.し たがつて,F2でAB,

Ab,aB,abの4つ の 表現型が 区別で きる組合 せにつ

いて も,生 残つたAB型 あるいはAb型 か らF3系

統を育成 し,幼 苗期にalbinoの 分離を 調べ れ ば,

その効率 はF2だ けを調査 した(1)の 場合 に 比べて

はるかに高 くな る,

(4)お よび(5)に よつて組換価を算出 したTable

7の 組合せ について,そ のF2の 分離をTable9に

示 した.同 表 による と,alκ 一5×lgとalK-s×diSの

2組 合 せを除いた5組 合せ は,い ず れ もAB:Abの

比が3:1の 分離比 か ら有意 にはずれ,F2dataか ら

も一応 連鎖関係の存在が予想 されたが,alK.5×lgと

atK-8×d18の2組 合 せは,F2で は明確な連鎖 の 存在

が予想 されなかつたにもかかわ らず,F3で の 結果か

ら初 めて連鎖関係が明 らか になつ た.こ のよ うに,F2

dataか ら連鎖の存在が不 明確 な組合せで もF3で は

連鎖関係が明 らかにな る場合 もある.し か し,逆 に,

F2dataか らは連鎖が予想 されたにもかかわ らず,F3

では連鎖関係の認 め られない場合 も少 な くなかつ た.

この ことは,Fig.1に 示 した(2)の 場 合の効率 の低

さを考慮すれば当然の ことであろう.し たがつて,幼

苗致死遺伝子を用 いた連鎖分析で は,F,で 連鎖が 認

め られた場合 は勿論,で きうるな らば,F2か らは連鎖

が認 め られない組合せ について も,す べてF3系 統で

調査す ることが望 ま しい.

以上,幼 苗致死形質を 連鎖分析 に 用いる場合,F3

での調査 によつて組換価算 出の効率が高 まるので,致

死形質 の維持 をヘテロ個体 によつて行 な うことや,Fa

を育成す るといつ た繁雑 さはあるが,充 分実用性があ

る と考 え られ る.し た がつ て,今 後 は イ ネ にお い て も

本 手 法 に よつ てalbinoを 始 め,xantha,necrosisな

どの各 種 の幼 苗致 死形 質 につ い て,広 範 囲 に連 鎖 分析

を 行 なつ て い きた い.

摘 要

1.イ ネ のalbino系 統 を 用 い て 連 鎖 分 析 を 行 な

い,新 た に記 載す る8つ の 単劣 性albino遺 伝子 につ

い て標 識 遺 伝 子 との間 に連 鎖 関係 を 見 出 した.

2・ 標 識 遺 伝子(所 属 連 鎖群)と 組 換 価(%)は 次

の通 りで あ る.alK-rwx(1)7.1,alK-2-nli(以)

1.1,alκ_3-nti(IX)34.6,alκ_4--lax(II正)13.3,

aiκ_5-lg(1】[)33.7,alK_6-・nli(D()35.5,alK_6-ri

(IX)13.1,alκ 一7-lg(II)31.1,atK-s-diS(不 明)

10.8.な お,組 換 価 の 算 出 はす べ て最 尤 法 に よつ た.

3.albinoは 幼 苗 致 死 で あ る ので,幼 苗 で 識 別 困

難 な形 質 を標 識遺 伝 子 と して用 いた 場 合 には,組 換 価

の算 出 は生 残 つ たF2個 体 の 分 離 か ら 直 接 行 な うか,

あ る い はそ れ らのF2個 体 か らF3系 統 を育 成 して,

albino分 離 系統 とalbino非 分 離 系 統 との 分離 か ら

行 な う.

4.そ こで,標 識 遺 伝 子 の幼 苗 で の識 別 の可 否,あ

るい はF3系 統 を 育 成 す る場 合 のF2個 体 の表 現 型 な

ど に よつ て5つ の場 合 を想 定 して,そ れ ぞ れ組 換 価 の

算 出 に伴 うF2個 体 当 りの 情 報 量 を 算 出 し,同 一F2

集 団 か ら出 発 した場 合 の 組 換価 の算 出効 率 に つ いて 比

較 検 討 した(Table4).

5.そ の結 果,幼 苗 で 識別 困 難 な形 質 を標 識 遺 伝 子

と して 用 い た場 合 で も,全 生 存 個 体 か らF3系 統 を 育

成 して幼 苗 期 の観 察 を 行 な うな らば,組 換価 が40%

程 度 の場 合 には幼 苗 で 識 別可 能 な標 識 遺伝 子 を 用 い て

F2で4っ の表 現 型 に分 け る場 合 と 同 程度 の 効 率 が期

待 され,組 換 価 が30%以 下 の場 合 には さ らに 飛 躍 的



に効率 が高 まることが判つ た(Fig.1).

6.以 上,イ ネの連鎖研究 にお ける致死突然変異の

有用性 が確認 された.
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                                  Summary 

   Eight albino mutants which behaved as single recessive were investigated on 
the linkage relation with several marker genes. Since the albinos are lethal at 
seedling stage, when the marker characters used were difficult or impossible to dis-
tinguish from the normal type at the stage, it is the only way to calculate the 
recombination value from the progeny test of them. 

   Here we suppose that a and b are albino and marker genes respectively, two 
kinds of  F1 genotypes, AABb and AaBb, are produced from crosses between hetero-
zygotes for albino gene (AaBB) and marker strains (AAbb) . In a heterozygous F1 
for the albino gene (AaBb), the frequencies of four gametes, AB, Ab, aB and ab, 
will be p/2, (I-p)/2, (I-p)/2 and p/2, respectively, where p is recombination value 
between a and b. Therefore, nine genotypes composing the four F2 phenotypes and 
their expected and observed frequencies are as shown in Table 3. 

   Now we think following five cases for estimating p. 

   (1) F2, 4 classes: When the marker gene used is possible to distinguish from 
the normal at the seedling stage, F2 phenotypes are classified into four classes, AB, 
Ab, aB and ab. 

   (2) F2, 2 classes: When the marker gene used is impossible to distinguish from 
the normal at the seedling stage, F2 phenotypes are classified into only two classes 
of survivals, AB and Ab. 

   (3) F3 lines from A . F2: When the gene for endosperm character such as wx 
is used as marker, three genotypes of F2, A BB, A_Bb and A_bb are possible to 
classify according to the segregation of wx in F3 grains setting on the survived F2 

plants. 
   (4) F3 lines from B. F2: F2 individuals of AB phenotype are classified into two 

genotypes for albino, AAB_ and AaB_, by the progeny test at the seedling stage. 
   (5) F3 lines from bb F2: F2 individuals of Ab phenotype are classified into two 

genotypes for albino, AAbb and Aabb, by the progeny test at the seedling stage. 
   On the five cases, estimation equations for determining p and formulas for 

calculating the amount of information per F2 individual Op) are shown in Table 

4. The standard error of p (SEt) is given by the formula, SEp =^1/Ip, where 
Ip is total amount of information (ipxN).



   Using the above formulas, the recombination values (%) between the albino 

genes and marker genes (linkage group) were calculated as  follows: alK_I-wx (I ) 
7.1, alK_2-nl, (IX) 1.1, alK_3-nll (IX) 34.6, alK_4-lax (III) 13.3, alK_5-lg (II) 33.7, 
alK_6-nll (IX) 35. 5, alK_6-ri (IX) 13. 1, alK__,-Ig (II) 31. 1, alK_8-d18 (unknown) 10. 8. 

   To compare the efficiency for estimation of p in the five cases, the relative 
efficiencies calculated from Ip (i p x N) are shown in Fig. 1. In these cases, numbers 
of individuals (N) are calculated from the number of original F2 (n) at n, 3 n/4, 3 
n/4, (2+p2) n/4 and (I-p2) n/4 in the cases of (1), (2), (3), (4) and (5), respec-
tively. A curve of the case (3) was omitted in the Figure because it was similar to 
that of the case (5). It is evident that the efficiency is extremely lower in the 
case (2) than in the other four cases, and that the efficiencies in the cases (4) and 

(5) were alike to that in the case (1) when p was about 0. 3 and became still 
higher than in the case (1) with the decrease of p. Therefore, it is well expected 
that there were some crosses found the linkage relation between the marker genes 
and the albino genes in the F3 from survived F2, nevertheless the significant linkage 
relations were not recognized in the survived F2 (Table 7 and 9). 

   As mentioned above, it is found that the lethal characters such as the albino 
are useful for linkage works in rice, notwithstanding there are some complications 
to maintain albino genes with heterozygous condition and to breed F3 lines from 
the survived F2 plants.


