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Ⅰ　緒　　　論

イネ縞葉枯病はイネを侵す代表的なウイルス病

で，ヒメトビウンカ（Laodelphax striatellus）が媒

介するウイルスによって発病する．この病気は東ア

ジア地域，主に日本，韓国，中国を中心に発生が見

られ，この地域の水稲栽培における重要な病害の１

つとなっている．媒介虫であるヒメトビウンカは，

セジロウンカやトビイロウンカなどの海外から飛来

するウンカ類とは異なり，日本でも越冬する．ムギ

類やイネ科雑草で越冬したヒメトビウンカは春先の

移植時期に水田に移動分散し，イネにウイルスを伝

搬する．生育初期の苗が感染すると葉身に縞状の病

斑が現れると同時に徒長し，枯死に至る場合も多く

見られる．この特徴的な病徴は，徒長して垂れ下が

った葉身がゆうれいの手のように見えることから

「ゆうれい症状（ゆうれい病）」と呼ばれることもあ

る．生育後期にウイルス感染した場合は枯死に至る

ことは稀であるが，感染した茎の穂は葉鞘に包まれ

たまま出穂しないか，あるいは発育が停止した穂が

出穂して不稔となる．
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日本における縞葉枯病発生の記録は古く，すでに

20世紀の始めには関東・東山地方を中心に被害が確

認されていた．1960年代には栽培の早期化にともな

って関東以西の東海・近畿・中国・四国・九州地方

に広がり，最大で60万ヘクタールを超える大きな被

害がもたらされた34）．1972年以降被害面積は一時的

に減少に転じたが，稚苗機械移植栽培が普及した

1970年代後半には再び被害は拡大した．この被害を

食い止めるため1970年代に縞葉枯病抵抗性品種の開

発が進められ，その普及とともに被害面積は減少に

転じていった．最近ではヒメトビウンカの保毒虫率

（ウイルスを持つ虫の割合）が低位で安定しており，

それほど大きな被害は見られなくなっている．しか

し，イネ縞葉枯病は発生面積の年次変動が激しい病

気であることが知られており，今後とも十分に注意

すべき重要な病害となっている．また，中国ではこ

のところ縞葉枯病の被害が拡大しており，特に黄海

沿岸地域の江蘇省において大面積に被害が拡大して

いる状況が報告されている37）．日本ではこれまで海

外から飛来したヒメトビウンカによって縞葉枯病が

引き起こされた例は確認されていないが，東シナ海

洋上においてはセジロウンカ，トビイロウンカに次

いでヒメトビウンカが多数捕獲されており10, 32），日

本まで飛来する可能性は高い．九州地方では過去に

被害が発生していなかった地域に突発的・局所的な

被害が起こった事例があり36），これは飛来したヒメ

トビウンカによって縞葉枯病が引き起こされたので

はないかと推察されている．

「コシヒカリ」，「日本晴」などの代表的な日本水

稲はすべてこの病気に感受性である．Washio ら45）

は1960年代にこの病気に対する抵抗性（ウイルス抵

抗性）を持つ遺伝子源の探索を行い，日本陸稲およ

び外国水稲品種に多くの抵抗性品種が存在すること

を明らかにした．これらの抵抗性を示した品種につ

いては遺伝解析が行われ，インド型品種が持つ抵抗

性遺伝子St2i（後のStvb-i）と日本陸稲が持つ抵抗性

遺伝子St1およびSt2（後のStvaとStvb）が同定され

ている46, 47）．抵抗性品種の開発はこれらの遺伝資源

を用いて開始され，インド型品種である「Modan」

が持つ抵抗性遺伝子Stvb-iを「水稲農林８号」に戻

し交雑によって導入した「St. No.1」および「中国

31号」が中国農業試験場（現在の近畿中国四国農業

研究センター）において育成された43）．これらの抵

抗性系統を中間母本とする抵抗性品種の開発によっ

て「むさしこがね」35），「青い空」20），「月の光」21）

等の実用品種が次々と育成され，抵抗性品種の普及

とともに縞葉枯病は次第に沈静化されていった37）．

そのため，現在栽培されている抵抗性品種のほぼす

べてが「St. No.1」または「中国31号」の抵抗性遺

伝子Stvb-iを保有するものとなっている．

縞葉枯病抵抗性品種の育成に大きな役割を果たし

ている抵抗性遺伝子Stvb-iは劣性に近い不完全優性

とされており，インド型品種の多くはこの抵抗性遺

伝子を持つと考えられている47, 48）．作用力は非常に

強く，この遺伝子を持つ系統は発病株率が大幅に低

下し，感染した場合においても葉身にかすり状の病

徴を示す程度で植物の生育そのものは順調に推移す

る．「Modan」から育成された抵抗性品種を用いた

遺伝解析により，Stvb-iは第11染色体の長腕に座乗

していることがHayano-Saitoら6）によって明らかと

なっており，ＢＡＣライブラリーを用いた抵抗性遺

伝子座乗領域の詳細な解析が行われるとともに7），

遺伝子単離が試みられている．また，抵抗性遺伝子

と密接に連鎖するＤＮＡマーカーを用いた選抜シス

テムが構築・特許化されており，実際の水稲育種の

選抜にも利用されている9）．縞葉枯病の検定はウン

カの飼育からウイルス保毒虫の選抜，接種から判定

に至るまで多大な労力と熟練した技術が必要である

ため，このマーカーを用いることにより，選抜効率

は飛躍的に向上している．

1970年代に抵抗性品種が開発されてから約30年が

経過したが，Stvb-iに関しては抵抗性が崩壊したとい

う報告は無く，この遺伝子による抵抗性は非常に安

定していると考えられる．しかし，グラッシースタ

ント病では新ウイルスの出現によって抵抗性が崩壊

した例4, 11）が報告されていることから，縞葉枯病抵

抗性品種に対してもこれを侵す新たなウイルスが出

現しないとは言い切れない．現在栽培されている抵

抗性品種の大部分が「Modan」由来のStvb-iを持つ

状況下において，もし抵抗性が崩壊した場合は大き

な被害の発生が予想される．そのため，Stvb-i以外

の遺伝子を導入した抵抗性品種の開発が必要である

が，積極的な取り組みはこれまでされてこなかった．

すでに述べたように，Stvb-i以外の抵抗性遺伝子
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としては，陸稲由来のStvaとStvbが同定されてい

る46）．この陸稲由来の抵抗性遺伝子についても中国

農業試験場において水稲系統への導入が図られた

が，StvaとStvbは優性の補足遺伝子であり，抵抗性

の発現には２つの遺伝子が必要であるために選抜効

率が悪く，いくつかの抵抗性水稲系統が作出された

だけであった．しかも，これらの抵抗性水稲系統は

品質や食味の低下など，抵抗性遺伝子に付随する陸

稲の不良形質が導入されていたため，陸稲由来の抵

抗性を持つ品種の育成には結びつかなかった．

インド型品種由来および陸稲由来の縞葉枯病抵抗

性が見出されてから約40年が経過した．この間，抵

抗性遺伝子の探索は栽培水稲について行われ，「関

東ＰＬ２号」および「関東ＰＬ３号」14），インド型

品種「IR50」30）が有する縞葉枯病抵抗性についての

遺伝解析が試みられたが，明確な作用力を持つ新規

の抵抗性遺伝子を同定したという報告はない．その

ため，新たな抵抗性遺伝子の探索には，野生種を含

めたより広範な遺伝資源について調査を行う必要が

あると考えられた．イネ属野生種は熱帯地域を中心

に東南アジア，アフリカやオーストラリア地域など

世界に広く分布し，さまざまな環境条件に適した多

くの種が分化している．ゲノム種においても栽培種

Oryza sativa L.（2n＝24，AA）と同じＡゲノムを

持つ近縁野生種から，Ｂ，Ｃ，Ｄ，Ｅ，ＦおよびＫ

に分類されるゲノムを持つ野生種があり，また，倍

数性においても２倍体だけではなくBBCCやCCDD

といった異質４倍体野生種も存在する．このような

多様な遺伝的・生態的特性を持つ野生種は，有用遺

伝子の供給源として重要であり，世界的な規模で収

集と保存が進められている．病虫害抵抗性に関して

も，野生種の抵抗性遺伝子を栽培水稲に導入する試

みが古くから行われており，縞葉枯病抵抗性に関し

ても同様の試みを行うべきと考えた．

Ａゲノム野生種は栽培種との交雑が可能であり，

雑種不稔などの生殖的隔離が見られるものの通常の

交雑育種法で形質を栽培種に導入することが可能で

あるため，白葉枯病抵抗性などに関しては野生種が

持つ抵抗性遺伝子が栽培水稲へ導入された例が報告

されている12, 18）．病虫害抵抗性以外にも最近ではＡ

ゲノム野生種に収量性を向上させる量的形質遺伝子

座（QTL: Quantitative Trait Loci）が存在すること

が報告されており49），野生種にはその外見からは想

像できないような遺伝的変異を含むことが明らかと

なった．また，1980年代後半から国際イネ研究所

（IRRI）において開発されたＡゲノム以外の野生種

と栽培種との交雑法は，異なるゲノム種が持つ有用

遺伝子の利用を可能とした28）．Ishiiら15）はこの方法

を用いてＥゲノム野生種である O. australiensis の断

片を導入した系統から新たなトビイロウンカ抵抗性

遺伝子を同定しており，戻し交雑育種法と胚培養法

を用いることで異種ゲノム野生種でも栽培種の育種

に利用できることが明らかとなった．このような新

たな野生種の利用法の開発により，新規のイネ縞葉

枯病抵抗性遺伝子探索の条件は整ったと考えられる．

本研究では，現在栽培されているイネ縞葉枯病抵

抗性品種のほぼすべてに導入されているStvb-i以外

の新たな抵抗性遺伝子を同定し，これを抵抗性育種

に導入，利用することを目的とした．第一に，日本

陸稲由来の縞葉枯病抵抗性遺伝子StvaとStvbについ

て遺伝解析を行い，その座乗染色体を明らかにする

とともに，これらの陸稲由来の抵抗性遺伝子に関す

るＤＮＡマーカー選抜システムを構築し，育種効率

の向上と陸稲形質の除去を試みた．第二として，陸

稲由来の抵抗性遺伝子を水稲品種「コシヒカリ」に

導入した準同質遺伝子系統を作出し，これを用いて

抵抗性遺伝子が持つ作用機構を明らかにするととも

に，それらの抵抗性育種への適用を試みた．最後に，

これまでに報告されていない新規の縞葉枯病抵抗性

遺伝子を探索するため，イネのＡゲノム野生種であ

る O. rufipogon およびＣゲノム野生種である O.

officinalis が持つ縞葉枯病抵抗性遺伝子に関して解

析を試みた．

以上のように，本研究はイネ縞葉枯病抵抗性に関

して新たな抵抗性遺伝子を育種に利用することを目

的として行ったもので，陸稲由来縞葉枯病抵抗性遺

伝子の座乗染色体の同定，抵抗性遺伝子の効果の違

い，抵抗性遺伝子の「コシヒカリ」への導入と育成

した準同質遺伝子系統の評価，イネ野生種を用いた

新規縞葉枯病抵抗性の探索など，基礎から実際の品

種育成までを含んだ総合的かつ包括的な研究である．
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Ⅱ　日本陸稲由来の縞葉枯病抵抗性に関するＱＴＬ

解析

１　諸　　　言

Washioら46）は，日本陸稲由来の縞葉枯病抵抗性

は２対の優性補足遺伝子StvaとStvbの作用によって

発現すると推定した．これら２つの遺伝子のうち，

Stvbはインド型品種由来の抵抗性遺伝子Stvb-iと複

対立の関係にあることが報告されている48）．Ando

ら２）は陸稲由来の縞葉枯病抵抗性に関する遺伝解

析を行った結果，第11染色体に抵抗性と有意な相関

を持つRFLPマーカーが存在することを報告してい

る．また，Hayano-Saitoら6）はStvb-iが第11染色体

の長腕に座乗していることを明らかにしている．こ

れらのことからStvbは第11染色体長腕にあると推察

される．一方，Stvaは感光性遺伝子Se1およびモチ

性遺伝子wxと連鎖関係にあることから，Stvaは第

６染色体に座乗していると報告されている47）．しか

し，StvaおよびStvbの正確な座乗位置に関する解析

はこれまで行われておらず，このことが陸稲由来の

縞葉枯病抵抗性遺伝子を育種に用いる際の妨げとな

っていた．そのため，ＱＴＬ解析を行って抵抗性遺

伝子が座乗している染色体領域の同定を試みた．

２　グラフィカルジェノタイプによる座乗領域の推定

鷲尾ら48）は「陸稲関東72号」に水稲品種を交雑

し，日本陸稲由来の抵抗性を導入した３つの水稲系

統「中国40号」，「中国41号」および「中国42号」を

選抜した．これらの抵抗性系統は染色体の大部分が

日本水稲型となり，抵抗性遺伝子が座乗している領

域が「陸稲関東72号」の染色体領域のまま残されて

いると考えられる．1990年代になってRFLPマーカ

ーによる高密度連鎖地図が構築され5, 40），染色体の

内部構成の解析が可能となった．そこで，これらを

用いて陸稲由来の抵抗性遺伝子を持つ系統の染色体

を解析することにより，これらの系統に導入された

抵抗性遺伝子の座乗領域を推定できると考えられ

る．ここでは，抵抗性系統のグラフィカルジェノタ

イプを明らかにし，抵抗性遺伝子が座乗する染色体

領域の推定を行った．

１）材　　料

縞葉枯病抵抗性系統として，日本陸稲「陸稲関東

72号」に由来する「中国40号」と「中国41号」を用

いた．これらの系統の育成系譜を第1図に示す．ま

た，抵抗性系統の育成に用いられた感受性水稲品種

「コシヒカリ」，「クサブエ」，「中生新千本」および

「キビヨシ」も解析に供試した．

グラフィカルジェノタイプの作製には，イネゲノ

ムプロジェクトにおいて作製された連鎖地図5, 22）か

ら12本の染色体に偏りなく配置されるように選ばれ

た328種のRFLPマーカーを供試した．また，

Temnykhら42）によって構築されたＳＳＲマーカー

連鎖地図上の221種のＳＳＲマーカーについても解

析を行った．

２）方　　法

（１）ゲノムＤＮＡの抽出

ゲノムＤＮＡの抽出は Murray and Thompson29）

のCTAB法を一部改変した方法で行った．液体窒素

中で凍結・粉砕した５ｇのイネの生葉に沸騰直前ま

で加熱したCTAB溶液（1.5％ Cetyltrimethylammonium

bromide（CTAB），75 mM Tris-Cl pH8.0，15 mM

EDTA pH8.0，1.05 M NaCl）を15ml加えて混和し，

55℃に設定した恒温槽で15分間加温した．クロロホ

ルム・イソアミルアルコール溶液を15ml加えて15分

間室温にて振とうした後，10分間遠心分離を行った．

分離した上層の溶液を新しい50mlチューブに移し，

1/10容量の10％CTAB溶液を加えてゆっくりと混和

した．等容の沈殿バッファーをチューブに添加して

ゆっくりと撹拌し，ＤＮＡが析出するまで室温にて

静置した．チューブを７分間遠心分離機にかけて上

澄みの溶液を取り除き，沈殿したＤＮＡに10mlの1
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第１図　陸稲由来縞葉枯病抵抗性遺伝子が導入された水

稲系統の育成系譜

□は抵抗性系統を示す．



M NaCl-TE溶液とRNase溶液を加えて沈殿が完全に

溶解するまで55℃の恒温器で加温した．イソプロパ

ノールを10ml加えて再度析出したＤＮＡを遠心分離

機にかけて回収し，500μlのＴＥ溶液（10 mM

Tris, 1 mM EDTA）に溶解した．ＤＮＡ溶液は一

部を希釈し，0.8％アガロースゲルで電気泳動した後

にエチジウムブロマイド（EtBr）で染色し，濃度を

測定した．

（２）RFLP分析

抽出したＤＮＡ（3-5 μg/レーン）を10種類の制

限酵素（ApaI，BamHI，BglⅡ，DraI，EcoRI，

EcoRV，HindⅢ，KpnI，PstIおよびXbaI）で消化

した．0.8％アガロースで約12時間電気泳動した後に

エチジウムブロマイド溶液で染色し，ＤＮＡが完全

に消化されていることを確認した．ゲルを0.25Nの

塩酸溶液に10分間，その後アルカリ溶液（0.5 N

NaOH, 1.5 M NaCl）に30分間浸漬した．処理後の

ゲル内のＤＮＡはキャピラリーブロッティング法に

よりナイロンメンブレン（Hybond N+，Amarsham）

に転写した．転写後のメンブレンは２×ＳＳＣで軽

く洗浄してゲルの断片などを取り除き，ＵＶ照射を

行ってＤＮＡをメンブレンに固定した．

プローブＤＮＡの標識およびサザンハイブリダイ

ゼーションはＥＣＬダイレクトラベリング検出シス

テム（Amersham Pharmacia 社）を用い，そのプロ

トコルに準じて行った．ハイブリダイゼーション後

のメンブレンは，42℃の恒温器内で洗浄バッファー

（0.4％ SDS，0.5×SSC，6 M Urea）を用いて20分

間２回洗浄し，続いて２×ＳＳＣでメンブレンを５

分間軽く洗浄した．検出試薬を処理したメンブレン

をラップに包み，Ｘ線フィルムで約１時間露光した．

（３）ＳＳＲ分析

ＰＣＲは20μlの反応液（DNA 10 ng，1 pmol プ

ライマー，0.4 unit Taq polymerase）を用いて行っ

た．増幅反応は，GeneAmp PCR System 9700

（Perkin Elmer社）を用いて95℃ １分，55℃ １分，

72℃ １分の設定で35サイクル行い，続いて最終伸

長を72℃で５分間行った．ＰＣＲ増幅産物はジェノ

ケンサーSSCP AE-6160N（アトー社）を用いて

４％アクリルアミドゲル電気泳動を行った後，

Panaudら33）の手順に従って銀染色法によりＤＮＡ

バンドを可視化した．

３）結果および考察

「コシヒカリ」と「陸稲関東72号」との間で多型

を示すマーカーを調査した結果，76種のRFLPマー

カーと38種のＳＳＲマーカーで多型が得られた．こ

れらのマーカーを用いて縞葉枯病抵抗性系統「中国

40号」と「中国41号」および系譜上の感受性水稲品

種である「コシヒカリ」，「クサブエ」，「中生新千本」

および「キビヨシ」について解析を行った結果，

「中国40号」と「中国41号」には第２，第６および

第11染色体のいずれも長腕に「陸稲関東72号」の染

色体領域が導入されていることが明らかとなった

（第２図）．このように，抵抗性遺伝子Stvbが座乗し

ていると推測される第11染色体長腕領域には，「中

国40号」，「中国41号」共に「陸稲関東72号」由来の

染色体領域が見いだされたが，「中国40号」には

RFLPマーカーG320からC1172までの長い領域が導

入されていたのに対し，「中国41号」ではＳＳＲマ
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第２図　抵抗性水稲系統のグラフィカルジェノタイプ

斜線部は「陸稲関東72号」に由来する染色体領域を示す．



ーカーRM209からRM287までの短い領域が導入さ

れていることが明らかとなった．Andoら２）が陸稲

品種「戦捷」を用いた解析において，第11染色体長

腕のRFLPマーカーが縞葉枯病抵抗性と有意に関係

していることを報告していることから，抵抗性遺伝

子Stvbは「陸稲関東72号」由来の染色体領域が「中

国40号」と「中国41号」に共通して導入されている，

第11染色体のＳＳＲマーカーRM209からRM287ま

での領域に座乗しているものと推察された．

Stvaが座乗していると考えられた第6染色体領域

は，「中国40号」，「中国41号」共に長腕側の末端領

域に「陸稲関東72号」由来の染色体領域が見いださ

れた．このことは，Stvaがこの領域に座乗している

ことを示唆している．しかし，これまでに抵抗性遺

伝子が座乗しているとの報告がない第２染色体領域

にも「陸稲関東72号」由来の染色体領域が導入され

ていることが明らかとなったため，さらに詳細な遺

伝解析を行って抵抗性遺伝子の座乗領域を推定する

必要があると考えられた．

３　縞葉枯病抵抗性に関するＱＴＬ解析

抵抗性系統「中国40号」と「中国41号」の第２，

第６および第11染色体に導入されていた「陸稲関東

72号」由来の染色体領域のうち，どの領域に抵抗性

遺伝子が座乗しているのかを明らかにするため，解

析を行った．「陸稲関東72号」は，抵抗性系統「中

国40号」と「中国41号」に導入された抵抗性遺伝子

以外にも縞葉枯病抵抗性遺伝子を持つ可能性が考え

られるため，全染色体を対象としたＱＴＬ解析を行

った．

１）材　　料

抵抗性系統として日本陸稲である「陸稲関東72号」

を，感受性の比較品種として「日本晴」を用いた．

「日本晴」と「陸稲関東72号」を交雑した F2 120個

体を作出し，各F2個体から自殖F3種子を得た．ＤＮ

Ａの抽出と縞葉枯病抵抗性検定には，採種した自殖

F3種子を供試した．

ＱＴＬ解析には前述した328種のRFLPマーカーお

よび221種のＳＳＲマーカーを用いて解析を行った．

２）方　　法

（１）ゲノムＤＮＡの抽出とマーカー解析

「日本晴」，「陸稲関東72号」およびそれらを交雑

して得たF3系統のＤＮＡは，前述したCTAB改変法

により抽出した．F3系統のＤＮＡは，１系統あたり

30個体の幼苗から各個体が均等量になるように葉を

採取して抽出し，マーカー解析を行って各F2個体の

遺伝子型を解析した．RFLP分析およびＳＳＲマー

カー解析に関しても前述した方法を用いた．

（２）縞葉枯病抵抗性検定

ａ　網室検定法

網室検定法はNemotoら30）の方法に準じて行った．

苗箱に「日本晴」，「陸稲関東72号」および120個体

のF2個体に由来するF3種子をそれぞれ１系統あたり

20粒ずつ条播した．苗箱あたり30系統を播種して1.5

葉期まで育苗した後，網室内に苗箱を移して縞葉枯

病ウイルスを保毒しているヒメトビウンカの幼虫を

３日間放飼した．ヒメトビウンカの偏りをなくすた

め，１日に１度苗からウンカを払い落とし，各系統
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第３図　網室検定法による縞葉枯病検定

（Ａ）は接種を行った網室

（Ｂ）は接種から３週間後の苗箱



に均等にウンカが行き渡るようにした．ウンカを取

り除いた苗は病徴が確認できるまで温室内で３週間

程度育苗した（第３図）．縞葉枯病の発病程度は，全

個体中に発病している苗の割合（発病株率％）で評

価した．測定は２反復で行い，発病株率の平均値を

解析に用いた．比較品種の「日本晴」と「陸稲関東

72号」は20列おきに配置し，合計20反復で測定した．

ｂ　幼苗検定法

鷲尾ら48）の方法に準じて検定を行った．粒状培

土を詰めた９㎝シャーレに種子を１系統30粒播種

し，1.5葉期まで育苗した．シャーレにガラス円筒を

かぶせてガーゼで上を覆い，縞葉枯病ウイルスを保

毒しているヒメトビウンカの幼虫を１系統あたり約

200頭放飼した．48時間後にヒメトビウンカの幼虫

を取り除き，苗を30×40㎝のプラスチックバットに

移植して，そのまま約３週間生育させた後に発病程

度の調査を行った（第４図）．

縞葉枯病発病程度は次のようにして評価した．ま

ず，鷲尾ら48）の分類に準じて病徴型をＡ（枯死）

からＤ（軽微な病徴）までの６段階に分類し（第５

図），各病徴型を示す個体数を調査した．次いで，

次式によって発病指数を算出した．

発病指数＝

各品種系統の発病指数から，感受性比較品種「杜稲」

の発病指数を100としたときの発病指数比を求め，

これを解析に用いた．F3系統および感受性比較品種

（100×Ａ苗数＋80×Ｂ苗数＋60×Bt苗数＋40×Cr苗数＋20×Ｃ苗数＋５×Ｄ苗数）

供試個体数

「杜稲」の調査は２反復で行い，比較品種の「日本

晴」と「陸稲関東72号」は各６反復で行った．

（３）ＱＴＬ解析

RFLP分析およびＳＳＲ分析によって得られた各

マーカーのF2分離データを基に，連鎖地図を構築し

た．連鎖地図の構築にはソフトウェアMAPMAKER/

EXT 3.023）を用いた．縞葉枯病抵抗性に関与する領

域を特定するため，F3系統群の縞葉枯病抵抗性検定

結果を基にＱＴＬ解析を行った．ＱＴＬ解析にはソ

フトウェアMAPMAKER/QTL 1.125）を用い，ＬＯＤ

値が3.0以上のを示した領域にＱＴＬが存在するとした．

３）結果および考察

F3系統群120系統の網室検定法での発病株率の分

布を第６図に示した．感受性品種である「日本晴」

の発病株率は66％から100％の分布を示し，平均発

病株率は88％であった．抵抗性系統である「陸稲関

東72号」の平均発病株率は18％であり，５％から

35％の分布を示した．各F3系統群は11％から100％

までの連続分布を示した．
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第４図　幼苗検定法による縞葉枯病検定

左は抵抗性系統「陸稲関東72号」，右は感受性品種

「コシヒカリ」．

第５図　幼苗検定法における病徴型の分類（鷲尾ら 1968c）

不連続な黒点は退緑病斑を，黒塗り部分は連続的退緑病

斑を表す．

鷲尾ら（1968c)による分類では，Ａは生育が著しく不良で，

病葉の全部または一部が枯死したもの，Ｂは生育は著し

く不良であるが，病葉が枯死しないもの，BtはＢと同様

であるが生育がやや良好なもの，Ｃは生育が良好で，病

斑は淡黄色散点状，時に条斑状で，健全部との境界が明

瞭なもの，CrはＣと同様であるが病葉が多少捲葉するも

の，または生育がやや不良のもの，Ｄは生育はきわめて

良好で，病徴は苗の生育につれてマスクされるものとさ

れている．
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第６図　「日本晴」／「陸稲関東72号」 F3系統群の網室

検定法による発病株率の分布

▼は親系統の平均値を，－は分布の範囲を示

す（以下の図においても同様）．
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第７図　「日本晴」／「陸稲関東72号」 F3系統群の幼

苗検定法による発病指数比の分布



F3系統群120系統の幼苗検定法での発病指数比の

分布を第７図に示した．感受性品種である「日本晴」

の発病指数比は80.3から105.0の分布を示し，平均発

病指数比は96.4であった．抵抗性系統である「陸稲

関東72号」の平均発病指数比は4.3であり，1.8から

8.5の分布を示した．F3系統群の発病指数比は0.0か

ら98.3までの連続分布を示した．

「日本晴」と「陸稲関東72号」との間で多型を示

すマーカーを解析した結果，328種のRFLPマーカー

のうち，76種（23％）のRFLPマーカーが多型を示

した．221種のＳＳＲマーカーの解析では38種

（17％）のマーカーが多型を示した．両親間で多型

を示したRFLPマーカーおよびＳＳＲマーカーを用

いてF3系統群120系統の分離データから連鎖地図を

MAPMAKER/EXPを用いて構築した結果，17連鎖

群，715.3cMからなる連鎖地図を構築することがで

きた（第８図）．

構築された連鎖地図情報と網室検定法で得られた

F3系統の発病株率を基にMAPMAKER／QTLを用

いてＱＴＬ解析を行った結果，第11染色体にＱＴＬ

が検出された（第９図）．このＱＴＬは第11染色体

の長腕に座乗するRFLPマーカーG257とR728の間に

ＬＯＤ値のピークが検出され，ＬＯＤ値19.1で寄与

率は64.1％と非常に強い作用力を示した．F3系統群

120系統を，ＱＴＬに最も近いRFLPマーカーG257

の遺伝子型を基に色分けした発病株率の分布を第10

図に示した．その結果，G257領域が「日本晴」型に

なった系統，ヘテロ型の系統，「陸稲関東72号」型

の系統が３つのグループを形成するように分布し，

G257近傍に検出されたＱＴＬは非常に強い作用を持

つことが示された．しかし，G257領域が「陸稲関東

72号」型となった系統の分布は抵抗性親である「陸

稲関東72号」の分布とは完全に一致しておらず，第

11染色体以外にも縞葉枯病抵抗性に関与する領域の

存在が示唆された．

次に，幼苗検定法で得られたF3系統の発病指数比

と連鎖地図情報を基にＱＴＬ解析を行った．その結

果，第２染色体と第11染色体にＬＯＤ値が3.0を越え

る領域が検出された（第９図）．第11染色体に検出

されたＱＴＬは長腕に位置するRFLPマーカーG257

とR728の間にＬＯＤ値のピークが検出されており，

網室検定法における発病株率を用いたＱＴＬ解析と

同じ結果が得られた．幼苗検定法によって第11染色

体に検出されたＱＴＬはＬＯＤ値が11.3，寄与率が

35.7％であり，網室検定法で得られた結果よりも作

用力がやや弱いことが推察された．第２染色体に検

出されたＱＴＬはRFLPマーカーC601とR418との間

に検出され，ＬＯＤ値は6.6，寄与率は22.5％であっ

た．

４　検出された２つのＱＴＬの効果に関する遺伝解析

第２および第11染色体に検出されたＱＴＬの効果

を確認するため，それぞれのＱＴＬを詳細に解析す

る必要があると考えられた．特に第２染色体に検出

されたＱＴＬは網室検定での発病株率を基にした解
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析では検出されず，幼苗検定法による解析で作用力

の小さなＱＴＬとして検出されており，このＱＴＬ

の存在を再確認すべきであると思われた．そのため，

第２染色体と第11染色体のＱＴＬ領域について個別

に解析する集団を作出し，詳細な解析を行った．

１）材料および方法

ＱＴＬ解析に用いた「日本晴」／「陸稲関東72号」

F2 120個体から２つの個体（NR8およびNR23）を選

抜した．NR8は第２染色体のＱＴＬ領域が「陸稲関

東72号」ホモ型で，第11染色体のＱＴＬ領域がヘテ

ロ型，NR23は第２染色体のＱＴＬ領域がヘテロ型，

第11染色体のＱＴＬ領域が「陸稲関東72号」ホモ型

であった．NR8およびNR23ともに第６染色体は

「日本晴」型に完全に置換されていた．NR8および

NR23は自殖種子を収穫して栽培し，それぞれ99個

体，96個体からなるF3集団を作出した．これら２つ

の集団を用いてＱＴＬが検出された第２と第11染色

体について個別にＱＴＬ解析を行った．

「日本晴」，「陸稲関東72号」およびF3集団のＤＮ

Ａは，前述したCTAB改変法により抽出した．ＤＮ

ＡはF3個体の自殖種子を播種したF4 30個体の幼苗

から各個体が均等量になるように葉を採取して抽出

を行い，F3個体の遺伝子型を決定した．RFLP分析

およびＳＳＲ分析に関しても前述の方法を用いて行

った．「日本晴」，「陸稲関東72号」およびF4系統の

縞葉枯病抵抗性の検定は幼苗検定法を用いた．各解

析集団は２反復で検定を行い，感受性の比較品種

「杜稲」との発病指数比の平均をＱＴＬ解析のデー

タとして用いた．

第11染色体領域に関しては，この領域に座乗する

４種のRFLPマーカーと３種のＳＳＲマーカーを用

いて解析を行った．第２染色体領域に関しては，解

析に使用できるマーカーが２種のRFLPマーカー

（C601とR418）のみであったため，新たにＳＳＲマ

ーカーを作出した．イネゲノムプロジェクト

（URL：http://rgp.dna.affrc.go.jp/）によって解読さ

れた第２染色体の塩基配列情報から，２塩基（AC，

AG，AT，CG，CT，GT）および３塩基（ACC，

AGG，CCG，CGG，CTT，TGG）が５回以上繰り

返している配列を見いだし，これを挟み込むように

プライマーを設計した．RFLPマーカーC601および

R418が座乗する領域に偏りなく配置されるように40

種類のＳＳＲマーカーを設計し，それぞれMS-1か

らMS-40として解析に供試した（第１表）．RFLP分

析およびＳＳＲ分析によって得られた各マーカーの

F2分離データを基に，ソフトウェアMAPMAKER/

EXT 3.023）を用いて連鎖地図を構築した．ＱＴＬ解

析にはソフトウェアMAPMAKER/QTL 1.125）を用

い，ＬＯＤ値が3.0以上の領域を解析した．

２）結果および考察

NR23の自殖F3集団における幼苗検定での発病指

数比の分布を第11図に示した．この集団では，発病

指数比は抵抗性側に大きく偏った分布を示した．

NR23は第11染色体のＱＴＬ領域が「陸稲関東72号」

ホモ型であるため，発病指数比の偏りはこのＱＴＬ

の効果によるものと考えられた．この結果から，第

11染色体のＱＴＬは単独でも作用力を持つ可能性が

示唆された．第２染色体のＱＴＬ領域に新たに設計

したＳＳＲマーカーMS-1からMS-40について分析を

行った結果，「日本晴」と「陸稲関東72号」との間

で多型を示す７種のマーカー（MS-3，-4，-8，-9，-

11，-29および-32）が得られた．NR23の解析集団を

用いて構築された連鎖地図においてはこれらの７種

のＳＳＲマーカーはRFLPマーカーC601およびR418

の近傍に位置づけられた（第12図）．構築された連

鎖地図と幼苗検定法で得られた発病指数比を基にＱ

ＴＬ解析を行った結果，ＳＳＲマーカーMS-9とMS-

11の間にＬＯＤ値11.8，寄与率43.1％のＱＴＬが検

出された（第12図）．ＬＯＤ値のピークと最も密接

に連鎖するＳＳＲマーカーMS-11の遺伝子型により

NR23の自殖F3集団を分類し，それぞれの発病指数

比の分布を調査した結果，第13図のような分布を示

した．MS-11が「陸稲関東72号」型となった系統は

非常に強い抵抗性を示し，「陸稲関東72号」と同じ

分布となった．MS-11がヘテロ型と「日本晴」型と

なった系統の発病指数比の分布はやや感受性側に広

がる形となり，第２染色体に縞葉枯病抵抗性に関与

するＱＴＬの存在が確認できた．

NR8の自殖F3集団における幼苗検定での発病指数

比の分布を第14図に示した．この集団においても発

病指数比の分布は大きく抵抗性側に偏る結果となっ

た．この集団については４種のRFLPマーカーと３
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forwArd reverse
MS-1 AT36 TATATTAATGAATCTAGACGC ACTAATACTTCCTCCGTTC
MS-2 AT34 CAACGAACAAACCATGCAC CGGTAAGTTCAGACAATAAGG
MS-3 AG22 TCGACATCTTCAGAAGCATGG GGTCTCAAGCAATATTCTAGAGGAC
MS-4 AG25 GAGCGCGCCTTCTCGTGTC ACGCCGCGGTCTTTAGTAATG
MS-5 GTG11 GATGATTGTTCGGATAATTGC TGCGACTTCCTTCACTACCCT
MS-6 CT11+AT13 TGTTCGGGGAGAAAAGAATAGTC AATTTTGGGCGAATGTAGC
MS-7 AT33 CAGGTGTGTATCTCGGTATCCAG AATTGTCACCGTAGCGTTAGC
MS-8 TA27 CCCCTGCTAACAAATTTGACTTCAC AGCACTTGTACAGGCAATGACT
MS-9 AG24 CACAACACGAATTAGCTAGTACC TTGATGCAGTGTACGAGACAAAG
MS-10 AT36 GGCACCATGGAGCACCAAAC GAGCCATCAGTGATGAGACCGTG
MS-11 CT18 CCGCTCCAAACTCTCCTAAAC AGCTCGCTGCCCATTGTTAC
MS-12 AT17 CCTGGTTACTGAAATAACTAACG ACTTGAACTGTTGATTTATGCC
MS-13 AT37 TGGTGTCTAAAGATCGAG ATTATGCATGTATATGTTTG
MS-14 AT29 ATCTATATACATATGCATTTG GGACTAAAGATAGAGCTGACC
MS-15 AG13 TTCCCCGCGGCCAGTTG GAGGCCCAGCATTAAAACGAGC
MS-16 CT20 GCGTTGATCAATGGCGTACTTTC ACAACTCTCAAAACGGCACGTC
MS-17 AT40 TCATACCTTAACAGTACTAGGC ATACTCAATTTCAACAATGGTG
MS-18 AT48 TGTGCATTAGATACCATGTTG ACGGACAAATTTATAGTGAC
MS-19 AT36 GCCAAAAAGAGAACTTTAGAC TGTTGTGTACCCATTAAATTGAC
MS-20 AT28 GAATGAACGTGAACGAGCTAGGG CTCCGACAACACGTCTTTTCTGC
MS-21 AT13 CGGGTCAAATACGTTAGAATG ACAAGGGGGTAGGTAGAG
MS-22 AT19 ATTAATACTCCCTTCATTTCAG AAGACTTTCTAGTATTACCCAC
MS-23 AT24 GTCTTACATTATGAAACGGATG TGGCTTCCAGAACAACAATACTG
MS-24 CT13 CCCTCCTTTAATTTGCACCCTC GGAGAGAGCCTGCAGGGACTGAG
MS-25 CT12 GAGGTCGATGGGCCGAATCTC GAGCTCGCGCGAGAGGAG
MS-26 AG19 AAGACGACGCTACGCTACAGTACAG CTGCTCTGCTTGCTATGGACACC
MS-27 CGG15 GGAGAGCACGAGAAGAGACCCACTC GGGAAGAGAGAAGAGACGAAACAGG
MS-28 CG8 CCAGATCCGCGAAGCTCATC AGGACCACCACCACCTTCGCTACCC
MS-29 AC10 ACCAGGGAGAGAAGGAAAGCGACTC TCTTGGTGAAATTTGCGTTCTGC
MS-30 CT9+CTT8 TCCGTATTAGAGTAGACTAGCTG CTTTAAGTAGCTGTTTGTCATGAAC
MS-31 CG8 GCTAAATCTCCTCAAACAACAACGC ATTTCCCACACCTCCCAGTACGC
MS-32 CT12 CCCACAGCTCCCTCCCTCTATC GCTGCTCATCATCTCCGTTCTGC
MS-33 CT14 CTCGAAATCGTATGACTAGGC AGTTACGTGAATACTGATGATATGC
MS-34 AG11 GGGACCTTTACCATTGCTCG CGCCTCTCCCCAGTCTATTGTAG
MS-35 AG+CG4 CAGTGAGCTGCAAGGAAGTAGATAC GCCGATCCTGACACGACCAAC
MS-36 CT12 TAATTTGCCTCCCCGGGTTC GAGGGAGGAGGGCTCGACTC
MS-37 CT8 CGATGATGTGGAGGAGACGTG AGAAAAGCAGCACACTGAATCCTAC
MS-38 AG14 TACAGTTGAGATCGGGATCTAAC TTGCTATATTTTCGGACGGAG
MS-39 AC8 TAACCGATGTCAGCAGCAGCTAGCG ATGTGACGGTTGGCTCCATTATAGG
MS-40 CT13 TCGTATCTCGCCGTCGTCTC GGCGCGGCGGAGTCAT
MS-41 TA9+AC7 GTACATGAAATATAATATCCCACAC GACGTCGGGGGTGCTTTGACTGACC
MS-42 AG8 GAGGGGGTATTGAATAGTCTTACTC CCTATGCAAGCGTAATCTATAATTC
MS-43 TCG8 CGGAGGTGGCACGTCTGTCGGGAAG GGCGGTAGCGGCAACACGAG
MS-44 GT5+TG5 TTTTATTGGAGTTGGCGAAGTTCAC CCTTTAGAAAGTTGCCCCTAAC
MS-45 CT7+TA7+ACAGAGGCTTGCTTGCTTTCGTTTAC ACCTTCATACTATTGCGTTGACTTG
MS-46 AT17+GC7 ACTTCCTCCACTTTCTAGCATATTG TGCTAGAGAAGTTATAAACAACAAG
MS-47 CA13 AGTATTTTCGTAGTACAACCACAAC TTTTCAGTGAAATGAGTGATGC
MS-48 CCA6+CG6 CGAGGGCTGCAGCTATTACG ACACGAGAATTGAATGCACGAC
MS-49 TG10 CCCGGGTTCGTTGGCTTCTTCGCTC ATTCCAGCAATCACCTGTCTTCGTG
MS-50 CT8+TC6 ATCCATTCGTGCATATAACCTAACC GTGCTCTGATGAACCGATGGG
MS-51 GA20 ATAACAACTCTCAAAACGGCACGTC CTGCGTTGATCAATGGCGTACTTTC
MS-52 AG14 CGAAATAGATATGCAAACTCGAATC AACTCGAAATCGTATGACTAGGC
MS-53 CT23 GCTTTTTACTCTACTACCGTTGCTC CTTCTTTATTCCCTCGCACTGAC

第１表　第２染色体長腕領域に設計したＳＳＲマーカーとプライマーの配列



種のＳＳＲマーカーによって第11染色体の連鎖地図

を構築した．この連鎖地図を用いてＱＴＬ解析を行

った結果，RFLPマーカーG257とR728の間にＬＯＤ

値18.1，寄与率57.7％のＱＴＬが検出された（第15

図）．この集団においてもＬＯＤ値のピークと最も

密接に連鎖するRFLPマーカーG257の遺伝子型によ

りNR8の自殖F3集団を分類し，それぞれの発病指数

比の分布を調査した結果，この染色体領域にも強い

効果を持つＱＴＬが確認された．ヘテロ型の分布が

やや抵抗性側に偏っていることから，第11染色体の

ＱＴＬは優性効果を持つ可能性が示唆された（第16

図）．NR8の自殖F3集団における網室検定での発病

株率の分布を第17図に示した．網室検定によっても

第11染色体上のＱＴＬの効果は明確となり，第２お

よび第11染色体の両方のＱＴＬをホモに持つ個体の

分布は「陸稲関東72号」と同じ分布を示した．これ
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第13図　NR23自殖F3集団におけるＳＳＲマーカーMS-11

の遺伝子型による分類と発病指数の分布
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第12図　第２染色体上のRFLPマーカーR418およびC601

付近に構築された連鎖地図と検出されたＱＴＬ

連鎖地図はNR23の自殖集団におけるRFLPおよびSSRマ

ーカーの分離から構築した．MS-3, 4, 8, 9, 11, 29, 32は新

たに作製したＳＳＲマーカー．

矢印は検出されたＱＴＬのＬＯＤ値のピークの位置を示

す．
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第14図　NR8自殖F3集団における発病指数比の分布
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第15図　第11染色体上のRFLPマーカーR728とG257付近

に構築された連鎖地図と検出されたＱＴＬ

連鎖地図はNR8の自殖集団におけるRFLPおよびＳＳＲマ

ーカーの分離から構築した．矢印は検出されたＱＴＬのＬ

ＯＤ値のピークの位置を示す．



らの結果から，「陸稲関東72号」の縞葉枯病抵抗性

遺伝子は第２染色体と第11染色体の長腕領域にそれ

ぞれ座乗していることが明らかとなった．

本研究においては，第６染色体には縞葉枯病抵抗

性に関与すると思われるいかなるＱＴＬも見いださ

れなかった．鷲尾ら48）は，縞葉枯病抵抗性遺伝子

Stvaは第６染色体に座乗するモチ性遺伝子wxと組

換え価38％で，また，感光性遺伝子Se1とは21から

44％で連鎖していることを報告した．また，同時に

第６染色体に座乗するアントシアン色素源遺伝子Ｃ

とStvaは連鎖関係にないと述べている．しかし，そ

の後の遺伝解析結果から第18図に示すように，Ｃは

wxとSe1の間に位置することが明らかとなっている

ため13, 19, 41），StvaがwxおよびSe1と連鎖関係にあり，

かつＣとは連鎖していないとする結果には矛盾があ

ると言える．これらの結果と本研究の結果を合わせ

て考えると，第６染色体には陸稲の縞葉枯病抵抗性

遺伝子は座乗していないことが示唆される．

第11染色体に検出されたＱＴＬは非常に作用力が

強く，網室検定法および幼苗検定法の両方で安定し

た効果を示した．インド型品種「Modan」由来の縞

葉枯病抵抗性遺伝子Stvb-iは第11染色体長腕のRFLP

マーカーG257と密接に連鎖していることが報告され

ている6）．また，陸稲由来抵抗性遺伝子StvbはStvb-

iと複対立の関係にあることが報告されている48）．し

たがって，本研究において検出された第11染色体の

ＱＴＬはStvbを検出したものと考えられる．しかし，

第２染色体に検出したＱＴＬ領域に関しては，これ

までにこの染色体上に縞葉枯病抵抗性遺伝子が座乗

しているという報告はなく，Stvaとの関係は不明で

ある．第２染色体のＱＴＬは網室検定法における発

病株率を基にしたＱＴＬ解析では検出されず，幼苗
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第18図　抵抗性系統「中国40号」，「中国41号」の第６染

色体のグラフィカルジェノタイプとマーカー遺

伝子の座乗位置

灰色の領域は「陸稲関東72号」から導入された染色体領

域．

座乗する３つのマーカー遺伝子の位置情報はそれぞれ，

wx (Ideta et al. 1993), C (Kishimoto et al. 1992) and Se1

(Tamura et al. 1995) のRFLPマーカーとの連鎖解析から

推定した．



検定法における発病指数比を基にしたＱＴＬ解析で

のみ検出された．その原因として，このＱＴＬの作

用力が比較的小さいことをあげることもできるが，

第11染色体のＱＴＬと第２染色体のＱＴＬは縞葉枯

病抵抗性に関して異なる作用を持つことも考えられ

る．また，陸稲由来の抵抗性遺伝子StvaとStvbは優

性の補足遺伝子で，単独での効果を持たないことが

報告されているが46, 48），本研究において検出された

第11染色体のＱＴＬは単独でも強い作用を持つ可能

性が示唆された．そのため，これらのＱＴＬの作用

についてはさらに詳細に調査を行う必要があると考

えられた．

５　小　　　括

陸稲由来縞葉枯病抵抗性遺伝子の座乗染色体領域

を明らかにするため，「陸稲関東72号」由来の抵抗

性水稲系統「中国40号」および「中国41号」を材料

として，それらに導入されている陸稲由来の染色体

断片の分析を行った．まず，328種のRFLPマーカー

および221種のＳＳＲマーカーを用いて解析した結

果，抵抗性系統には第２，第６および第11染色体の

それぞれ長腕に陸稲の染色体断片が導入されている

ことが明らかとなった（第２図）．

次に，第２，第６および第11染色体のどの領域に

抵抗性遺伝子が座乗しているのかを調査するため，

解析集団として「日本晴」と「陸稲関東72号」を交雑

して得たF2 120個体を用いてＱＴＬ解析を行った．

縞葉枯病抵抗性はF2 120個体の自殖種子を用い，網

室検定法による発病株率と幼苗検定法による発病指

数比により調査した．76種のRFLPマーカーと38種

のＳＳＲマーカーが「日本晴」と「陸稲関東72号」と

の間で多型を示した．これらのマーカーを用いて連

鎖地図を構築した結果，17連鎖群，715.3cMからな

る連鎖地図が構築できた（第８図）．構築された連

鎖地図情報と網室検定法で得られたF3系統の発病株

率を基にＱＴＬ解析を行った結果，第11染色体に強

い作用力を持つＱＴＬが検出された（第９図）．また，

幼苗検定法で得られたF3系統の発病指数比を基にＱ

ＴＬ解析を行った結果，第２染色体と第11染色体に

ＬＯＤ値が3.0を越える領域を検出した（第９図）．

検出された第２染色体と第11染色体のＱＴＬの効

果を確認するため，それぞれのＱＴＬについて個別

に解析を行うことのできる集団を作出し，さらに詳

細な解析を行った．その結果，第２染色体と第11染

色体ともに，長腕領域に縞葉枯病抵抗性に関与する

ＱＴＬが１つずつ確認できた．また，それぞれのＱ

ＴＬは縞葉枯病抵抗性に関して異なる作用力を持つ

ことが示唆された．

Ⅲ　準同質遺伝子系統を用いた陸稲由来縞葉枯病抵

抗性の遺伝解析

１　緒　　　言

第Ⅱ章において，「日本晴」／「陸稲関東72号」

F3系統群を用いたＱＴＬ解析で検出された第２染色

体と第11染色体の２つのＱＴＬは，縞葉枯病抵抗性

に関して異なる作用力を持つことが示唆された．検

出された２つのＱＴＬが持つ縞葉枯病抵抗性につい

て詳細な解析を行うためには，遺伝的背景をそろえ

た準同質遺伝子系統の利用が有効であると考えられ

る．そのため，以下の実験を行った．

２　準同質遺伝子系統の作出

第２染色体および第11染色体のＱＴＬ領域に関す

る「コシヒカリ」準同質遺伝子系統の作出を試みた．

これには，ＱＴＬ近傍に位置するＤＮＡマーカーを

用いた選抜を行った．また，第２染色体と第11染色

体のＱＴＬを併せ持つ準同質遺伝子系統を同時に作

出し，ＱＴＬ間の相互作用について調査した．

１）材料および方法

感受性品種「コシヒカリ」を系譜上の親にもち，

抵抗性親「陸稲関東72号」から抵抗性遺伝子が導入

された「中国40号」（第１図）を用いた．「中国40号」

に「コシヒカリ」を連続４回戻し交雑したBC4F1集

団を作出し，ＱＴＬ座乗領域に関するＤＮＡマーカ

ー選抜を行った．ＤＮＡマーカー選抜にはＱＴＬ近

傍に位置するＳＳＲマーカーを用いた（第12図，第

15図）．選抜したBC4F1個体からは自殖種子を採種し，

これを播種して得たBC4F2集団についてさらにＤＮ

Ａマーカー選抜を行い，それぞれ目的とするＱＴＬ

領域がホモとなった系統を準同質遺伝子系統とし

た．第２および第11染色体のＱＴＬを併せ持つ準同

質遺伝子系統は，選抜した２つの準同質遺伝子系統
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を交雑して作出したF2集団からＤＮＡマーカーを用

いて選抜した．

第２染色体のＱＴＬおよび第11染色体のＱＴＬを

それぞれ導入した準同質遺伝子系統をNIL-STV2お

よびNIL-STV11と命名し，以後の実験に供試した．

また，NIL-STV2とNIL-STV11とを交雑したF2集団

から選抜した，第２染色体のＱＴＬおよび第11染色

体のＱＴＬを併せ持つ準同質遺伝子系統をNIL-

STV2/STV11と命名した．「コシヒカリ」，「中国40

号」および作出した３つの準同質遺伝子系統の遺伝

的背景に関する調査は，McCouchら26）によって構

築されたマーカー連鎖地図上の528種のＳＳＲマー

カーを用いて行った．

２）結果および考察

528種類のＳＳＲマーカーを用いて「コシヒカリ」

と「中国40号」の間の多型について調べたところ，

99マーカーで多型が検出された．これらのマーカー

は12本の染色体に分布していたが，第４染色体の短

腕と第９，第10および第12染色体の長腕領域につい

ては多型を示すＳＳＲマーカーが得られなかった．

「中国40号」の育成には「コシヒカリ」が父本とし

て１回用いられているため（第１図），おそらく

「中国40号」におけるこれら４領域には，「コシヒカ

リ」由来の染色体断片が導入されているのではない

かと推察された．

両親間で多型の見られたＳＳＲマーカー99種を用

いて３つの準同質遺伝子系統についてグラフィカル

ジェノタイプを調べたところ，第19図のような結果

が得られた．NIL-STV11およびNIL-STV2/STV11

については目的とするＱＴＬ領域以外に「中国40号」

由来の染色体領域は検出されなかったが，NIL-

STV2に関しては第８染色体の一部に「中国40号」

由来の領域がヘテロで導入されていることが確認さ

れた．３つの準同質遺伝子系統に導入した「陸稲関

東72号」由来の染色体断片についてのより詳しい領

域を第20図に示す．第２染色体に関しては約5cM，

第11染色体に関しては約15cM程度の領域が準同質

遺伝子系統に導入されていた．

３　準同質遺伝子系統の縞葉枯病抵抗性検定

作出した３つの準同質遺伝子系統について縞葉枯
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第19図　縞葉枯病抵抗性ＱＴＬを導入した３つの準同質

遺伝子系統のグラフィカルジェノタイプ

（Ａ）NIL -STV2，（Ｂ）NIL -STV11，（Ｃ）NIL -

STV2/STV11.

白い部分は「コシヒカリ」由来の染色体領域．黒い部分は

「陸稲関東72号」由来の染色体領域．横線は調査に用いた

ＳＳＲマーカーの位置を示す．
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第20図　縞葉枯病抵抗性に関する準同質遺伝子系統に導

入された「陸稲関東72号」由来の染色体断片

（Ａ）は第２染色体，（Ｂ）は第11染色体．

白い部分は「コシヒカリ」由来，黒い部分は「陸稲関東72

号」由来の染色体領域をそれぞれ示す．



病を検定し，第２染色体および第11染色体のＱＴＬ

の効果を調査した．

１）材料および方法

準同質遺伝子系統と比較品種として戻し交雑親で

ある「コシヒカリ」，抵抗性系統の「中国40号」お

よび「陸稲関東72号」の縞葉枯病抵抗性は幼苗検定

法を用いて調査した．評価は６反復で行い，１反復

あたり30個体を調査した．病徴はＡ（枯死）からＤ

（軽微な病徴）までの６段階に分類し（第５図），各

病徴型を示した個体数から発病指数を算出した．感

受性の比較品種「杜稲」の発病指数との比率から発

病指数比を算出した．発病株率は（病徴が観察され

たすべての個体）／（調査個体数）から算出した．有

意差検定はTukey法を用いて行った．

２）結果および考察

３つの準同質遺伝子系統と比較品種の幼苗検定法

による縞葉枯病の抵抗性検定結果を第２表に示し

た．感受性親である「コシヒカリ」の発病指数比の

平均は74.8となり，遺伝子供与親である「中国40号」

の平均発病指数比は1.0となった．縞葉枯病抵抗性Ｑ

ＴＬに関する３つの準同質遺伝子系統の平均発病指

数比はすべて「コシヒカリ」よりも低下する結果と

なった．これらのうち，第２染色体のＱＴＬを導入

したNIL-STV2の平均発病指数比は46.2とやや高い

ものの，「コシヒカリ」よりは有意に低かった．第

11染色体のＱＴＬを導入したNIL-STV11の発病指数

比は15.0となり，このＱＴＬは単独でかなり強い作

用力を持つことが明らかとなった．２つのＱＴＬを

併せ持つ準同質遺伝子系統NIL-STV2/STV11の平均

発病指数比は0.7となり，抵抗性親である「中国40号」

および「陸稲関東72号」と同等の高度な抵抗性を示

した．

「コシヒカリ」の平均発病株率は53.9％であり，

「中国40号」の平均発病株率は8.3％となった．第2染

色体のＱＴＬを導入したNIL-STV2の平均発病株率

は47.2％となり，「コシヒカリ」と有意差はなかった．

一方，第11染色体のＱＴＬを導入したNIL-STV11お

よび両方のＱＴＬを導入したNIL-STV2／STV11の

平均発病株率はそれぞれ11.7％および6.1％となり，

「コシヒカリ」よりも明らかに低い発病株率を示し

た．この結果から，第11染色体のＱＴＬは発病株率

を低下させる作用を持つことが示唆された．一方，

幼苗検定法によって分類された６つの病徴型を示す

個体の出現頻度は，品種間あるいは準同質遺伝子系

統間で明確な違いが見られた．すなわち，感受性品

種「コシヒカリ」の発病個体はＡまたはＢに分類さ

れるような重度の被害を受ける個体が大部分を占め

るのに対して，抵抗性系統「中国40号」ではＣまた

はＤのような軽微な病徴を示す個体がほとんどであ

った．また，第11染色体のＱＴＬを持つNIL-STV11
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第２表　縞葉枯病抵抗性ＱＴＬに関する準同質遺伝子系統の幼苗検定結果

１）同じアルファベットは５％水準で有意差なし（Tukey法）．

２）発病指数は以下の計算式で算出し，感受性比較品種「杜稲」の発病指数を100と

して発病指数比を計算した．

発病指数＝

３）病徴型は６段階に分類した（Ａ：枯死～Ｄ：軽微な病徴）．

100Ａ＋80Ｂ＋60Bt＋40Cr＋20Ｃ＋5Ｄ

調査個体数



は発病株率が低いことからもわかるように，病徴を

示す個体は大幅に減少するが，発病個体はＡからBt

といった重度の病徴を示す傾向が見られた．第２染

色体のＱＴＬを持つNIL-STV2はＡからＤまでの

様々な病徴型の個体が観察されたが，「コシヒカリ」

と比較してＡまたはＢといった重度の病徴を示す個

体は減少し，BtまたはCrといった中間的な病徴に分

類される個体が増加する傾向があった．これらの結

果から，第２染色体のＱＴＬは，縞葉枯病ウイルス

の感染後に病徴の進展を抑制する作用を持つと推察

された．第Ⅱ章において，第２染色体のＱＴＬが発

病株率を基にしたＱＴＬ解析では検出されなかった

ことからも，このＱＴＬが発病株率には影響せず，

感染後にその作用を発現していることを示唆してい

ると考えられる．２つのＱＴＬを併せ持つNIL-

STV2／STV11は，発病株率および病徴型のいずれ

においても，「中国40号」および「陸稲関東72号」

と同等の縞葉枯病抵抗性を持つことが示唆された．

ただし，NIL-STV2に関しては第８染色体に「中

国40号」由来の染色体断片が残っていたことから，

この領域に抵抗性遺伝子が存在するか否かを調査す

る必要があると考えられた．

４　「中国40号」由来の第8染色体断片を除去した

準同質遺伝子系統の解析

前節で述べたように，第２染色体のＱＴＬを導入

したNIL-STV2には，まだ第８染色体に「中国40号」

由来の染色体断片が残っていた．そこで，この染色

体領域と縞葉枯病抵抗性との関係を解析するため，

第８染色体の領域を「コシヒカリ」に置き換えた新

たな準同質遺伝子系統を選抜し，縞葉枯病抵抗性検

定を行った．

１）材料および方法

感受性品種「コシヒカリ」および抵抗性系統「中

国40号」を用いた．「中国40号」に「コシヒカリ」

を５回連続戻し交雑したBC5F2からＱＴＬが座乗す

る領域に位置するＳＳＲマーカーを用いて準同質遺

伝子系統を選抜した．第２染色体のＱＴＬおよび第

11染色体のＱＴＬを導入した準同質遺伝子系統はそ

れぞれNIL-STV2（BC5）とNIL-STV11（BC5）と

命名し，以後の実験に供試した．

「コシヒカリ」，「中国40号」および作出した３つ

の準同質遺伝子系統のゲノムＤＮＡは，第Ⅱ章に述

べたCTAB法により抽出した．RFLP分析について

も第Ⅱ章に述べたフィルター作製法およびサザンハ

イブリダイゼーション法に従って行い，ＳＳＲマー

カー解析も同様に前述した方法を用いて行った．３

つの準同質遺伝子系統の遺伝的背景の調査は528種

のＳＳＲマーカーを用いて行った．

準同質遺伝子系統の縞葉枯病抵抗性は幼苗検定法

を用い，評価方法は３と同様に行った．

２）結果および考察

選抜した２つの準同質遺伝子系統NIL-STV2

（BC5）とNIL-STV11（BC5）のグラフィカルジェ

ノタイプを第21図に示した．準同質遺伝子系統NIL-

STV2の第８染色体に導入されていた「中国40号」

由来の染色体断片は，NIL-STV2（BC5）において

は「コシヒカリ」型に置換されており，ＱＴＬが座

乗する領域以外に「中国40号」由来の染色体断片を

含んでいないことが明らかであった．感受性親の
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第21図　BC5F2集団から選抜した準同質遺伝子系統のグラ

フィカルジェノタイプ

（Ａ）はNIL-STV2（BC5），（Ｂ）はNIL-STV11（BC5）

白い部分は「コシヒカリ」由来の染色体領域．黒い部分は

「陸稲関東72号」由来の染色体領域．横線は調査に用いた

ＳＳＲマーカーの位置を示す．



「コシヒカリ」，抵抗性親の「中国40号」および準同

質遺伝子系統のNIL-STV2（BC5）とNIL-STV11

（BC5）の縞葉枯病幼苗抵抗性検定の結果を第３表

に示した．その結果，NIL-STV2（BC5）は第８染

色体に「中国40号」由来の領域を持つNIL-STV2と

同様の縞葉枯病抵抗性を示した．すなわち，NIL-

STV2（BC5）においても発病株率は「コシヒカリ」

と有意差はないが，重度の病徴型に分類される個体

の出現頻度は「コシヒカリ」よりも明らかに減少し

た．このことから，第８染色体の陸稲由来領域は縞

葉枯病抵抗性には関与せず，第２染色体のＱＴＬが

感染後の病徴の抑制効果を持つことが確認された．

第11染色体のＱＴＬを持つNIL-STV11（BC5）にお

いては，NIL-STV11と同様に発病株率が明らかに低

下した．

縞葉枯病幼苗検定における発病株率は，接種に用

いるヒメトビウンカの保毒虫率や放飼する幼虫の頭

数などによって変動し，また，感染後の病徴は接種

後の栽培環境によって影響を受けると考えられる．

第２染色体のＱＴＬの作用力は弱く，病徴の抑制効

果は比較的小さなものであるが，本研究においては

戻し交雑回数の異なる準同質遺伝子系統で同様の抵

抗性反応が認められたことから，このＱＴＬが持つ

縞葉枯病抵抗性の効果は安定したものであると考え

られた．

これらの結果から，「陸稲関東72号」の縞葉枯病

抵抗性は第２染色体と第11染色体の２つのＱＴＬに

よって成り立っていることが示唆された．抵抗性遺

伝子Stvbは第11染色体に座乗するStvb-iと複対立の

関係にあるという報告48）を考慮すると，第11染色

体上で検出されたＱＴＬはStvbであると考えられ

る．しかし，Stvbは単独では効果を持たないことが

報告されており48），本研究において確認された第11

染色体のＱＴＬが持つ効果はこれまでの報告と大き

く異なっているとみられる．幼苗検定においては発

病指数比が抵抗性を分類する指標とされており，一

般に発病指数比が0.0から30.0までを「抵抗性」，30.1

から60.0までを「中程度抵抗性」，60.0以上を「感受

性」と分類している．この分類によれば，NIL-

STV11およびNIL-STV11（BC5）は，その発病指数

比がそれぞれ15.0および19.6であることから（第２

表および第３表），これらの系統は「抵抗性」と判

定される．このことは，これらの系統が持つ第11染

色体のＱＴＬが非常に強い作用を持つことを改めて

示唆するものであると考えられる．ただし，

Washioら46, 48）は陸稲由来の２つの抵抗性遺伝子

StvaとStvbの遺伝解析に，感受性品種として「キビ

ヨシ」を用いて解析を行っており，本研究で用いた

「コシヒカリ」との遺伝的背景の相違がＱＴＬの効

果に影響した可能性がある．したがって，陸稲由来

の抵抗性遺伝子StvaおよびStvbと本研究で検出した

２つのＱＴＬとの関係を厳密に解明するためには，

感受性品種として「キビヨシ」を用いた解析が必要

であると思われる．

本研究では，陸稲由来の抵抗性遺伝子Stvaおよび

Stvbと，第２および第11染色体に検出された２つの
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第３表　縞葉枯病抵抗性ＱＴＬに関する準同質遺伝子系統の幼苗検定結果

１）同じアルファベットは５％水準で有意差なし（Tukey法）．

２）発病指数は以下の計算式で算出し，感受性比較品種「杜稲」の発病指数を100と

して発病指数比を計算した．

発病指数＝

３）病徴型は６段階に分類した（Ａ：枯死～Ｄ：軽微な病徴）．

100Ａ＋80Ｂ＋60Bt＋40Cr＋20Ｃ＋5Ｄ

調査個体数



ＱＴＬとの関係について不明な点が多く残された．

しかし，準同質遺伝子系統を用いた解析によって示

された２つのＱＴＬの効果は，縞葉枯病感染率の低

下と感染後の病徴の抑制に関与する遺伝子の存在を

初めて明らかにしたものであり，この成果は縞葉枯

病抵抗性の作用機構の解明に役立つものと考えられ

る．また，これら２つのＱＴＬは抵抗性品種の育成

にも貢献できるものと考えられる．

５　準同質遺伝子系統の栽培特性の評価

近年，「コシヒカリ」や「キヌヒカリ」といった

良食味品種に関しては，いもち病真性抵抗性遺伝子

やトビイロウンカ抵抗性などを導入した準同質遺伝

子系統が育成され，普及・利用が進められている．

そのため，本研究において選抜した準同質遺伝子系

統の栽培特性を調査し，それらの実用化に対する評

価を行った．

１）材料および方法

「コシヒカリ」ならびに３つの準同質遺伝子系統

「NIL -STV2」，「NIL -STV11」および「NIL -

STV2/STV11」を2005年に圃場栽培した．各系統は

３反復で栽培し，出穂期，成熟期，稈長，穂長およ

び千粒重を調査した．稈長，穂長については各反復

10個体について調査し，平均値を算出した．各形質

の「コシヒカリ」との有意差検定はTukey法を用い

て行った．

２）結果および考察

「コシヒカリ」および３つの準同質遺伝子系統の

調査結果を第４表に示した．調査を行った出穂期，

成熟期，稈長，穂長および千粒重の全ての形質にお

いて「コシヒカリ」と準同質遺伝子系統との間で有

意な差は見られなかった．「コシヒカリ」の出穂期

は８月13日，成熟期は９月23日で，３つの準同質遺

伝子系統は「コシヒカリ」とほぼ同じ出穂期と成熟

期であった．稈長と穂長に関しても「コシヒカリ」

とほぼ同じで，外見からは「コシヒカリ」と３つの

準同質遺伝子系統は相違点が見出されなかった（写

真１）．

「コシヒカリ」の準同質遺伝子系統に関しては，

いもち病の真性抵抗性遺伝子を導入した系統が作出

され，「コシヒカリＢＬ」として栽培，利用が進め

られている16）．そのため，本研究において作出され

た準同質遺伝子系統は縞葉枯病抵抗性の「コシヒカ

リ」として，また，縞葉枯病抵抗性育種の素材とし

て有望であると思われる．ただし，陸稲由来の抵抗

性遺伝子を持つ「中国40号」と「中国41号」は玄米

品質，食味が劣ったため，これまで実際の栽培には

用いられてこなかった．したがって，本研究で育成

された準同質遺伝子系統についても，玄米品質，食

味などの重要な形質に関しては今後慎重に評価すべ

きである．

６　小　　　括

第２染色体と第11染色体に検出された２つのＱＴ

Ｌに関する詳細な解析を行うため，これらのＱＴＬ

を感受性水稲系統である「コシヒカリ」に導入した

準同質遺伝子系統を作出し，抵抗性検定を行った．

また，２つのＱＴＬを併せ持つ準同質遺伝子系統を

作出し，ＱＴＬ間の相互作用に関しても解析した．
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8.14
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8.14

(cm)           (cm)              (g) 

NIL-STV2
NIL-STV11
NIL-STV2/STV11

9.23
9.24
9.24
9.23

91
88
89
93

19.0
19.4
19.7
19.8

22.2
22.0
21.7
22.2

第４表　縞葉枯病抵抗性ＱＴＬに関する準同質遺伝子系

統の栽培特性

１）調査は2005年に近中四農研センター福山圃場にて行

った．（５月27日播種）

２）調査を行った５つの形質については準同質遺伝子系

統と「コシヒカリ」との間に有意な差はなかった．

写真１　コシヒカリ準同質遺伝子系統の草姿

左は「コシヒカリ」，右は準同質遺伝子系統

「NIL-STV11」．



幼苗検定法を用いて抵抗性検定を行った結果，作

出した３つの準同質遺伝子系統はそれぞれ異なる反

応を示した（第２表）．第11染色体のＱＴＬを導入

した系統は，発病株率が大幅に低下したが，感染し

た個体は枯死するような進行した病徴を示すものが

多かった．第２染色体のＱＴＬを導入した系統は，

発病株率は「コシヒカリ」と有意差はないものの，

枯死するような病徴を示す個体は減少した．２つの

ＱＴＬを導入した系統は発病株率の低下と，病徴の

進展が抑制され，抵抗性系統「中国40号」および

「陸稲関東72号」と同等の縞葉枯病抵抗性を示した．

これらの結果から，「陸稲関東72号」の縞葉枯病抵

抗性は第２染色体と第11染色体の２つの抵抗性遺伝

子によって成り立っており，第11染色体のＱＴＬは

感染株率を，第２染色体のＱＴＬは病徴の進展をそ

れぞれ抑制する作用を持つことが示唆された．

抵抗性遺伝子Stvbは第11染色体に座乗するStvb-i

と複対立の関係にあり48），第11染色体のＱＴＬは

Stvbであると考えられた．しかし，Stvbは単独では

効果を示さないことが報告されており，本研究にお

いて確認された第11染色体のＱＴＬが持つ効果はこ

れまでの報告と大きく異なっているものであった．

そのため，陸稲由来の抵抗性遺伝子StvaおよびStvb

と本研究で検出された２つのＱＴＬとの関係につい

てはまだ不明な点も多い．しかし，準同質遺伝子系

統を用いた２つのＱＴＬの効果についての解析結果

は，縞葉枯病感染株率の低下と感染後の病徴の抑制

に関与する遺伝子の存在を初めて明らかにしたもの

であり，縞葉枯病抵抗性の作用機構の解明に役立つ

ものと考えられる．また，これらのＱＴＬは，縞葉

枯病抵抗性抵抗性品種の育成に貢献できるものと考

えられる．

本研究において選抜した準同質遺伝子系統の実用

化についての評価を行うために，それらの出穂期，

成熟期，稈長，穂長および千粒重を調査した結果，

いずれの形質においても「コシヒカリ」と準同質遺

伝子系統との間で有意な差は見られなかった．この

ことから，本研究において作出された準同質遺伝子

系統は，縞葉枯病抵抗性の「コシヒカリ」準同質遺

伝子系統として，また，縞葉枯病抵抗性の育種素材

として有望であると思われた．

Ⅳ　イネ野生種を用いた新規縞葉枯病抵抗性遺伝子

の探索

１　緒　　　言

イネ縞葉枯病に関してはこれまでにインディカ品

種由来と日本陸稲由来の２種類の抵抗性が報告され

ているだけであり45, 46, 47, 48），さらなる抵抗性遺伝子

の探索が急務となっている．野生種の縞葉枯病抵抗

性に関してはこれまで報告がないが，筆者らがこれ

までに行った検定においては，いかなるゲノム種の

野生種においてもほぼ全てが縞葉枯病に抵抗性を持

つことが明らかとなっている．そこで，本研究では

Ａゲノム野生種の Oryza rufipogon およびＣゲノム

野生種である O. officinalis を用いて，新たな抵抗性

遺伝子を探索することとした．また，縞葉枯病の媒

介虫であるヒメトビウンカに対する抵抗性について

も抵抗性遺伝子の探索を試みた．

２　Ａゲノム野生種 O. rufipogon からの抵抗性遺

伝子の探索

Ａゲノム野生種は栽培種との交雑が可能であり，

これまでも病虫害抵抗性遺伝資源として利用されて

きた．しかし，野生種は脱粒性や収量の低下など，

栽培には適さない劣悪な形質を保持している場合が

多く，育種への利用は困難であった．近年，ＤＮＡ

マーカー選抜技術の開発により，遺伝子と連鎖する

劣悪形質の除去が可能となった．その結果，この技

術を用いて野生種の染色体断片を「コシヒカリ」な

どの良食味水稲品種に導入した染色体断片置換系統

も開発されており，Ａゲノム野生種の持つ遺伝子の

解析およびその利用が進められている．ここでは，

Ａゲノム野生種の O. rufipogon が持つ縞葉枯病抵

抗性についてＱＴＬ解析を行い，新規の抵抗性遺伝

子の探索を試みた．

１）材料および方法

縞葉枯病に対して抵抗性を持つＡゲノム野生種と

して O. rufipogon（IRGC Acc. 104814）を，感受性

品種として「コシヒカリ」を供試した．ＱＴＬ解析

には O. rufipogon に「コシヒカリ」を戻し交雑し

て得たBC2F2 172系統を用いた．これらの材料は作
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物研究所の平林秀介主任研究官から分譲を受けたも

のである．ＱＴＬ解析には145種のＳＳＲマーカー

を用い，ソフトウェアMAPMAKERで連鎖地図を

構築した．縞葉枯病抵抗性は網室検定法により発病

株率を２反復で調査し，平均発病株率を基にＱＴＬ

解析ソフトウェアqGENEを用いてＬＯＤ値2.0以上

の領域の検出を試みた．

２）結果および考察

145種のＳＳＲマーカーを用いてBC2F2 172系統の

分析を行った結果，約1560cMからなる12染色体に

対応した連鎖地図が構築できた．この連鎖地図はほ

ぼすべての染色体をカバーできているものと思われ

た．網室検定法での平均発病株率を用いてＱＴＬ解

析を行った結果，第10および第11染色体上にＬＯＤ

値2.0以上の領域が検出された（第22図）．第10染色

体に検出されたＱＴＬは，長腕末端領域に位置する

ＳＳＲマーカーRM333近傍にＬＯＤ値で2.57，寄与

率7.7％の効果を示した．第11染色体にはＳＳＲマー

カーRM229の領域にＬＯＤ値6.07，寄与率16.1％の

ＱＴＬが検出された（第５表）．

第10染色体にはこれまで縞葉枯病抵抗性遺伝子が

座乗しているといった報告はないため，本研究によ

り新たな抵抗性遺伝子を検出することができたと考

えられたが，その寄与率は約7.7％と効果の小さいも

のであった．縞葉枯病抵抗性の検定結果は接種に用

いるヒメトビウンカのウイルス保毒率や接種後の栽

培条件などによって大きく影響されるため，このよ

うな作用力の小さいＱＴＬに関してはさらに詳細な

解析を行い，縞葉枯病抵抗性の評価を行う必要があ

ると思われる．

第11染色体に検出されたＱＴＬは作用力が強いこ

とから，O. rufipogon 由来の抵抗性遺伝子を検出で

きたものと考えられた．ＱＴＬを検出した第11染色

体上のＳＳＲマーカーRM229は，インド型品種

「Modan」由来の抵抗性であるStvb-iが座乗している

領域6）であり，また，第Ⅱ章において「陸稲関東72

号」由来の抵抗性ＱＴＬが検出された領域でもあっ

た．これらの結果から，この第11染色体の長腕領域

は，縞葉枯病抵抗性遺伝子の変異に富む領域である

と考えられる．しかし，鷲尾ら48）は大部分のイン

ド型品種が縞葉枯病抵抗性遺伝子Stvb-iを持つと報

告しており，本研究において検出されたこの領域の

ＱＴＬはStvb-iであることも考えられる．そのため，

検出された第11染色体のＱＴＬに関しては，今後さ

らに詳細な解析と対立性検定が必要である．また，

第Ⅲ章においてその効果が確認された「陸稲関東72

号」由来の第２染色体のＱＴＬのように，Ａゲノム

野生種が発病株率には影響しない抵抗性遺伝子を持

つ可能性もあるため，今後は幼苗検定法を用いたＱ

ＴＬ解析も進める必要がある．
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第22図　O. rufipogonに由来する縞葉枯病抵抗性のＱＴＬ解析結果

O. rufipogonに「コシヒカリ」を戻し交雑したBC2F2 172系統 を用いた解析結果．

ＬＯＤ値は上方向が野生種の遺伝子が抵抗性として作用する効果を示す．

矢印はＬＯＤ値2.0以上を示した領域．

RM333 10 2.57 7.7

RM229 11 6.07 16.1

LOD

第５表　O. rufipogon に由来する縞葉枯病抵抗性のＱＴ

Ｌ解析結果



３　Ｃゲノム野生種 O. officinalis の染色体断片導

入系統からの抵抗性遺伝子探索

上記のように，Ａゲノム野生種 O. rufipogon

（IRGC Acc. 104814）を用いたＱＴＬ解析において

は，明確な作用を持つ新規の抵抗性遺伝子は検出さ

れなかった．Ａゲノム野生種に関しては，O .

rufipogon 以外にも多くの野生種が存在しており，

これらについても解析を継続する必要があるが，Ａ

ゲノム以外の野生種について調査を行うことも新た

な抵抗性遺伝子を探索する上で有効な手段の一つで

あると考えられた．しかし，Ａゲノム以外の野生種

は一般に通常の方法では栽培種と交雑ができないた

め，育種への利用は困難であった．1980年代後半か

ら国際イネ研究所（IRRI）においてＡゲノム以外の

野生種と栽培種との交雑法が開発され，異なるゲノ

ム種が持つ有用遺伝子の利用が可能となった17）．こ

の方法は，コルヒチン処理により４倍体とした栽培

種（AAAA）に異種ゲノム野生種（XX）を交雑し，

胚培養を行ってF1雑種個体を得る方法で，F1個体は

AAXのゲノム構成となる．このF1個体に数回の戻

し交雑と胚培養を行い，その後自殖によってF3から

F4世代まで進めると，異種ゲノムの染色体が取り除

かれて種子稔性を回復した系統が得られる．稔性を

回復した系統はＡＡゲノムにＸゲノムの染色体が

１，２本残されているもの，あるいは野生種の全染

色体が取り除かれてＡＡゲノムだけになったものが

混在した状態となる．しかし，Ａゲノムの染色体だ

けとなった系統でも，Ａゲノム染色体の中に異種ゲ

ノムの短い染色体断片が取り込まれる現象が報告さ

れている28）．Ishii ら15）はこの方法を用いて，Ｅゲ

ノム野生種である O. australiensis の断片を導入し

た系統から新たなトビイロウンカ抵抗性遺伝子を同

定しており，戻し交雑育種法と胚培養法を用いるこ

とで異種ゲノム野生種でも栽培種の育種に利用でき

ることが明らかとなった．野生種は有用な遺伝子を

保持していると同時に，倒伏性，脱粒性，玄米品質

の低下などの栽培種には望ましくない形質を有する

が，染色体断片導入系統は栽培種の染色体に取り込

まれる異種ゲノムの染色体断片の大きさが数cM程

度と短いため，野生種の劣悪形質が導入されにくい

という利点を有している．

そこで本節では，まずＣゲノム野生種である O.

officinalis の縞葉枯病抵抗性遺伝子についての解析

を試みた．すなわち，O. officinalis（IRGC Acc.

100947）の染色体断片を導入した水稲系統から，縞

葉枯病抵抗性遺伝子を持つと思われる系統の選抜を

行った．また，選抜された抵抗性系統の縞葉枯病抵

抗性の遺伝様式と抵抗性遺伝子の座乗領域を明らか

にするため，ＱＴＬ解析を行った．

１）材料および方法

抵抗性系統の選抜はＣゲノム野生種である O.

officinalis（IRGC Acc. 100947）の染色体断片導入系

統139系統を用いて行った．この染色体断片導入系

統の種子は九州沖縄農業研究センターの平林秀介主

任研究官（現：作物研究所）および梶　亮太主任研

究官に分譲して頂いたものである．平林らは O.

officinalis をコルヒチン処理により４倍体とした

「水稲農林29号」に交雑し，胚培養を経てF1個体を

得た．このF1個体に「コシヒカリ」を交雑して胚培

養を行い，稔性のあるF1 13個体を得た．得られた

F1個体から自殖種子を取り，F2個体を栽培した．本

研究における縞葉枯病抵抗性の選抜は，こうして得

られたF2個体の自殖種子（F3系統）を用いて行った．

選抜に供試したF3 139系統は，稔性のあるF1 13個体

の後代が大体10系統ずつとなるように選んだ．

縞葉枯病抵抗性系統の選抜は網室検定法によって

行った30）．感受性の比較品種として「コシヒカリ」，

抵抗性の比較品種として抵抗性遺伝子Stvb-iを有す

る「月の光」21）を用いた．中程度以上の抵抗性を示

した系統については，抵抗性遺伝子が分離している

可能性があるため，発病していない苗を栽培して得

た自殖種子を用いて再度縞葉枯病抵抗性検定を行っ

た．その結果，抵抗性を示した系統については，さ

らに「コシヒカリ」と交雑を行い，それらのF2 96

個体由来のF3系統群をそれぞれ作出し，ＱＴＬ解析

を行って抵抗性遺伝子の座乗染色体を解析した．Ｄ

ＮＡは第Ⅱ章に記したCTAB法を用いて抽出した．

F3系統群については各系統20個体の幼苗をまとめて

サンプリングし，ＤＮＡを抽出した．ＤＮＡマーカ

ーには12本の染色体に偏り無く配置されたＳＳＲマ

ーカー528種類を用いた．第２染色体領域の一部に

ついては筆者らが設計したＳＳＲマーカー51種類

（MS-1からMS-51）も解析に使用した．連鎖地図の

近畿中国四国農業研究センター研究報告　第７号（2008）92



構築は両親間で多型を示したＳＳＲマーカーのF2分

離データに基づいて行った．ＱＴＬ解析のための縞

葉枯病抵抗性検定は，網室検定法を用いた．調査は

２反復で行い，発病株率の平均値を解析に用いた．

比較品種の「コシヒカリ」と「月の光」は20列おき

に配置し，合計10反復の調査を行い，野生種由来の

抵抗性系統「WL158R」および「WL162 」につい

ては５反復調査した．

縞葉枯病抵抗性に関与するＱＴＬの解析は，連鎖

地図情報と縞葉枯病抵抗性検定結果を基に解析ソフ

トウェアMAPL44）を用いて行い，ＬＯＤ値が3.0以

上の領域を検索した．

２）結果および考察

O. officinalis の染色体断片を導入したF3 139系統

について縞葉枯病抵抗性検定を行った結果，明確な

抵抗性を示す系統は得られなかったが，中程度以上

の抵抗性を示す５系統が選抜できた．これらの系統

については系統内で抵抗性が分離しているために中

程度の抵抗性と判定された可能性が考えられた．そ

のため，検定に用いた苗から発病していない個体を

ポットに移植し，自殖種子を得た．この種子を用い

て再度縞葉枯病抵抗性検定を行った結果，５系統の

うち２系統が抵抗性を示し，３系統が罹病性と判定

された．抵抗性を示した２系統をそれぞれ

「WL158R」および「WL162」と命名し，以後の実

験に供試した．

網室検定法での感受性比較品種「コシヒカリ」の

発病株率は58.3％から90.9％であり，平均値は74.2％

であった．抵抗性比較品種である「月の光」の発病

株率は4.0％から20.8％であり，平均発病株率は

12.8％となった．WL158Rの平均発病株率は23.7％

（14.3％から31.3％）であり，WL162の平均発病株率

はWL158Rよりもやや低い19.1％（9.1％から38.1％）

であった．WL158Rと感受性系統「コシヒカリ」と

の交雑後代F3 96系統群における縞葉枯病抵抗性検

定の結果を第23図に示す．この集団における発病株

率は０～100％までの連続分布となり，50％前後の

発病株率が分布の頂点となった．一方，WL162／

「コシヒカリ」F3 96系統群の発病株率は，第24図に

示すようにWL158R／「コシヒカリ」の集団よりも

やや抵抗性側に偏る分布となった．

ＳＳＲマーカー528種類を用いて「コシヒカリ」，

WL158RおよびWL162について多型性のスクリーニ

ングを行った結果，「コシヒカリ」とWL158Rとの

間では61種類，「コシヒカリ」とWL162との間では

90種類のマーカーが多型を示した．これらの多型を

示したマーカーに関しては O. officinalis についても

スクリーニングを行い，O. officinalis 由来の染色体

がWL158RおよびWL162のどの領域に導入されてい

るかを調査した．その結果，WL162については第５

染色体のＳＳＲマーカーRM153付近に O. officinalis

由来の染色体領域が見いだされたが，WL158Rにつ

いては O. officinalis 由来の染色体領域は検出できな

かった．このことから，多型が得られたマーカーは，

すべて「コシヒカリ」と「農林29号」の多型を検出

したものと考えられる．

WL158R／「コシヒカリ」F3系統群において，両

親間で多型を示した61種類のＳＳＲマーカーの分離
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を調査し，連鎖地図を構築した．その結果，41マー

カー，９連鎖群で７本の染色体からなる合計

318.2cMの連鎖地図が構築された（第25図）．第５，

第６，第９，第10および第12染色体には多型を示す

マーカーが少なく，連鎖地図は構築されなかった．

このように多型の検出頻度が低かった原因は，「コ

シヒカリ」の親である「水稲農林22号」が「水稲農

林29号」と同じ組合せ（「農林８号」／「農林６号」）

から育成されており，「コシヒカリ」と「水稲農林

29号」の近縁度が高いためと考えられた．F3系統の

縞葉枯病抵抗性検定における発病株率（％）と連鎖

地図を基にＱＴＬ解析を行った結果，第11染色体の

長腕にＬＯＤ値で7.97（寄与率64.5％）のＱＴＬが

検出された（第25図）．ＬＯＤ値のピークはＳＳＲ

マーカーRM209の近傍にあった．

WL162／「コシヒカリ」F3系統群では61マーカー，

11連鎖群で９本の染色体からなる520.6cMの連鎖地

図が構築された（第26図）．この連鎖地図を基にＱ

ＴＬ解析を行った結果，この集団に関しても

WL158R／「コシヒカリ」F3系統群で検出されたの

とほぼ同じ第11染色体の長腕部分にＱＴＬが検出さ

れた（第26図）．ＬＯＤ値のピークもＳＳＲマーカ

ーRM209の近傍にあり，ＬＯＤ値は8.99（寄与率

52.6％）であった．連鎖地図に位置づけられなかっ

たマーカーに関してはｔ検定を行い，その近傍領域

におけるＱＴＬの有無を検証したが，縞葉枯病抵抗

性に関与すると思われるマーカーは見いだされなか

った．WL162は第５染色体長腕領域に O. officinalis

の染色体が導入されていたが，この領域も抵抗性に

は関与しないことが判明した．

上記のように，WL158R／「コシヒカリ」のF3集

団において検出された第11染色体長腕のＱＴＬのＬ

ＯＤ値のピークはＳＳＲマーカーRM209近傍に検出

されたので，このマーカーRM209の遺伝子型により

F3系統群をWL158R型，ヘテロ型および「コシヒカ

リ」型に分類し，それぞれの発病株率の分布を調べ

た．その結果，第27図に示すようにRM209が

WL158R型となった系統は，「月の光」よりもやや

感受性側に偏った分布を示すものの，他の２つの遺

伝子型を示す系統群と比べると，抵抗性を示す系統

が多かった．RM209の領域にはこれまでにインド型

品種由来の縞葉枯病抵抗性遺伝子Stvb-iが座乗して

いることが報告されており6），検出されたＱＴＬは

この遺伝子と同一かまたは複対立の関係にあると考
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えられた．WL162／「コシヒカリ」F3集団における

ＱＴＬ解析の結果，この解析集団でも同様に第11染

色体のRM209近傍にＱＴＬが検出された．これらの

ことから，O. officinalis は第11染色体長腕に縞葉枯

病抵抗性遺伝子を持ち，WL158RとWL162にはその

抵抗性が導入されているものと考えられる．ただし，

いずれの系統においても第11染色体のＱＴＬが検出

された領域に O. officinalis の染色体断片を確認でき

なかったため，染色体のどの位置に抵抗性遺伝子が

座乗しているのかについては明らかにすることはで

きなかった．ＳＳＲマーカーRM209とRM229の間

にはマーカー数が少ない領域が約10cM程度あるが，

その領域に O. officinalis の染色体断片が存在すると

推定されるため，今後はこの領域についてマーカー

を増やし，さらに解析を進める必要がある．

WL162／「コシヒカリ」F3集団の発病株率の分布

はWL158R／「コシヒカリ」のF3集団よりも抵抗性

側に分布が偏っていたため，WL158RとWL162は異

なる縞葉枯病抵抗性遺伝子を持つか，あるいは

WL162は複数の抵抗性に関与する領域を持つものと

考えられた（第23図および第24図）．しかし，

WL162／「コシヒカリ」解析集団においても第11染

色体長腕のRM209近傍に作用力の強いＱＴＬが１つ

検出されたのみであった．WL162／「コシヒカリ」

の解析集団においては第４，第５，第10染色体に多

型を示すマーカーが少なく，連鎖地図が構築できな

かったため，ＱＴＬ解析ができなかった領域も多い．

しかし，528種類のＳＳＲマーカーを用いたスクリ

ーニングにおいて多型が検出できなかったことか

ら，これらの領域には O. officinalis の染色体断片は

挿入されていない可能性が高い．RM209の遺伝子型

によってWL162／「コシヒカリ」F3系統群を

WL162型，ヘテロ型，「コシヒカリ」型に分類した

結果，第28図のような分布を示した．RM209が「コ

シヒカリ」型となった系統は１個体が抵抗性側に位

置していたが，全体の分布はWL158R／「コシヒカ
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リ」のF3集団における「コシヒカリ」型の分布と大

差はなく，第11染色体以外の領域にＱＴＬが座乗し

ているという確証は得られなかった．これらの結果

から，O. officinalis に由来するWL158Rおよび

WL162の縞葉枯病抵抗性は第11染色体の抵抗性遺伝

子によるものと推察された．

WL162／「コシヒカリ」解析集団において

RM209の遺伝子型がWL162型となった系統の分布

はWL162の分布とほぼ一致しており，平均発病株率

は18.0％であった．これはWL158R／「コシヒカリ」

解析集団のWL158R型の平均発病株率（30.5％）よ

りも抵抗性側に偏った分布となっており，検出され

たＱＴＬは両集団において作用力が異なっている可

能性が示唆された（第27図，第28図）．しかし，本

研究で縞葉枯病抵抗性検定に用いた網室検定法は集

団で接種を行うために，各系統に着生するヒメトビ

ウンカの数によって発病株率は大きく影響される．

実際に，感受性比較品種「コシヒカリ」の発病株率

は58.3％から90.9％と大きく変動しており，各遺伝

子型の系統の分布からＱＴＬの作用力を解析するこ

とはできない．そのため，WL158RおよびWL162が

持つ縞葉枯病抵抗性遺伝子の異同を明らかにするた

めには，より詳細な抵抗性検定法である幼苗検定法

を用いてさらに調査を行う必要がある．

４　Ｃゲノム野生種 O. officinalis の染色体断片導

入系統からのヒメトビウンカ抵抗性

縞葉枯病を防ぐ方法としてはウイルスに対する抵

抗性を利用するだけでなく，媒介虫であるヒメトビ

ウンカに対する抵抗性を導入することも１つの手段

としてあげられる．そのため，野生種が持つヒメト

ビウンカ抵抗性についても調査を行い，抵抗性遺伝

子の探索を試みた．ヒメトビウンカ抵抗性について

はNemotoら30）の報告があり，インディカ品種の

「IR50」が抵抗性を持つことが知られている．試験

管内で抵抗性を持たない系統を用いてヒメトビウン

カを飼育した場合の５日後の生存率は約90％である

のに対し，「IR50」で飼育した場合には約60％まで

低下する．また，「IR50」は抵抗性を持たない系統

と比較してヒメトビウンカが集まりにくい性質（選

好性）も併せ持っている30）．しかし，明確なヒメト

ビウンカ抵抗性を示す遺伝子はこれまで報告はな

く，野生種のヒメトビウンカ抵抗性についても研究

されていない．そのため，本研究では O. officinalis

のヒメトビウンカ抵抗性について試験を行った．

１）材料および方法

縞葉枯病感受性品種「コシヒカリ」，抵抗性遺伝

子Stvb-iを有する「中国31号」，O. officinalis

（IRGC Acc. 100947）およびWL158RとWL162を含

む O. officinalis 由来の染色体断片導入系統139系統

について，ヒメトビウンカに対する抵抗性の調査を

行った．１本の試験管に２－３葉期の苗３本とヒメ

トビウンカ幼虫６頭を入れ，上からガーゼでふたを

して25℃にて静置した．24時間毎に生存しているウ

ンカの頭数を各系統３反復調査し，7日目までの生

存率を算出した．
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２）結果および考察

O. officinalis，「コシヒカリ」，「中国31号」，

WL158RおよびWL162におけるヒメトビウンカ生存

率の変化を第29図に示した．試験に供試した５系統

に接種したヒメトビウンカは，いずれも２日後まで

は100％の生存率を示したが，O. officinalis では２

日目以降の生存率が急激に低下し，６日目にはすべ

てのウンカが死滅した．「コシヒカリ」では４日目

までほぼ100％のウンカが生存していたが，その後

徐々に生存率が低下した．「中国31号」における生

存率の推移は「コシヒカリ」とほぼ同じであり，ウ

イルスに対する抵抗性遺伝子Stvb-iはヒメトビウン

カの生存率に対して影響を及ぼさないことが明確と

なった．「コシヒカリ」と O. officinalis における生

存率に最も開きが生じたのは実験開始から５日後

で，「コシヒカリ」における生存率が89％であった

のに対して O. officinalis では生存率が17％となっ

た．この結果から，O. officinalis はヒメトビウンカ

に対して強度の抵抗性を持つことが明らかとなっ

た．WL158RおよびWL162における５日後の生存率

は「コシヒカリ」と同程度であり，WL158および

WL162が持つ縞葉枯病抵抗性はヒメトビウンカに対

する耐虫性ではなく，縞葉枯病ウイルスに対する抵

抗性であることが示唆された．

O. officinalis の染色体断片が導入された139系統

についても同じ試験を行ったが，明確なヒメトビウ

ンカ抵抗性を示す系統は見出されなかった．しかし

ながら，「３反復のうち１反復でも５日後のヒメト

ビウンカ生存率が「コシヒカリ」よりも低下する」

という基準でみると，それに合致する系統が６系統

存在した．これらの系統については系統内で抵抗性

が分離している可能性があったため，各系統10株か

ら自殖種子を採種し，これらの種子を用いて再度ヒ

メトビウンカ抵抗性検定を行った．抵抗性検定は各

系統５反復の調査を行ったが，「コシヒカリ」と明

確な差を示す系統は選抜できなかった．そのため，

５反復のうちの１反復でも生存率の低下が見られた

系統については再度自殖種子を取り，検定を繰り返

した．しかし，最終的に明確なヒメトビウンカに抵

抗性を示す系統は得られなかった．

Nemotoら30）はIR50の苗を用いて試験管内でウン

カを飼育した場合の５日後の生存率は約60％となる

ことを示した．また，このヒメトビウンカ抵抗性は

複数の遺伝子が関与していることを示唆している．

本研究における O. officinalis の５日後のヒメトビウ

ンカ生存率は16.7％であり，IR50よりも強い抵抗性

を持つと考えられる．しかし，この O. officinalis に

関しては通常の交雑ができないため，抵抗性の遺伝

様式および関与する遺伝子数を明らかにすることは

できなかった．また，ヒメトビウンカに対してどの

ように作用しているのかも不明であるが，２日目ま

では試験管内で100％生存していることから，その

抵抗性は，吸汁を完全に阻害するような物理的な作

用に起因するものではないと推察される．

異種ゲノム野生種由来の染色体断片導入系統は，

一般に感受性親の染色体に取り込まれる断片の大き

さが数cM程度と短いため，作用力の弱いポリジー

ンなどの選抜は非常に困難である．そのため，O.

officinalis が持つヒメトビウンカ抵抗性がIR50の抵

抗性と同様に作用力の小さい複数の抵抗性遺伝子に

よって成り立っているとすれば，ヒメトビウンカ抵

抗性を導入した系統の選抜は不可能であると思われ

る．本試験においても O. officinalis の染色体断片を

導入した139系統からヒメトビウンカに抵抗性を示

す系統の選抜を試みたが，最終的に抵抗性を示す系

統は得られなかった．これは選抜に用いた系統数が

少なかったためとも考えられるが，むしろヒメトビ

ウンカ抵抗性は作用力の小さい複数の遺伝子に支配

されているためである可能性が高いと考えるのが妥

当であろう．これまでに報告されている縞葉枯病抵

抗性は，インド型品種由来と日本陸稲由来のウイル

ス抵抗性の2種類だけであるので，縞葉枯病抵抗性
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の遺伝資源の拡大のためにはヒメトビウンカに対す

る抵抗性についても野生種の利用を図る意義は大き

いと言える．また，耐虫性に関してはセジロウンカ

やトビイロウンカで抵抗性が崩壊する現象が数多く

報告されており，ヒメトビウンカ抵抗性に関しても

例外ではないと思われる．このことからも，このよ

うな耐虫性遺伝子とウイルス抵抗性遺伝子を組み合

わせることによって，ウイルス抵抗性が崩壊する危

険性を低減できるような手法を開発することが重要

であると考えられる．

５　小　　　括

本章では，Ａゲノム野生種の O. rufipogon およ

びＣゲノム野生種である O. officinalis を用い，新た

な縞葉枯病抵抗性遺伝子を探索して解析を行った．

また，縞葉枯病の媒介虫であるヒメトビウンカに対

する抵抗性遺伝子の探索も行った．

O. rufipogon（IRGC Acc. 104814）に「コシヒカ

リ」を戻し交雑したBC2F2 172系統を用いてＱＴＬ

解析を行った結果，第10および11染色体上にＬＯＤ

値2.0以上のＱＴＬが検出された（第22図）．第10染

色体にはこれまで縞葉枯病抵抗性が座乗していると

いう報告はなく，新たな抵抗性遺伝子を検出した可

能性があると考えられた．しかし，その効果は小さ

いものであったため，さらに詳細な解析を行って縞

葉枯病抵抗性を評価すべきであると思われた．第11

染色体長腕にはＳＳＲマーカーRM229近傍に強い作

用力を持つＱＴＬが検出された．ＱＴＬが検出され

た領域は，既存の抵抗性遺伝子であるStvb-iが座乗

している領域と同じであったことから，このＱＴＬ

はStvb-iを検出した可能性が示唆された．そのため，

第11染色体のＱＴＬに関しては，今後さらに対立性

検定など詳細な解析が必要と考えられた．

Ｃゲノム野生種である O. officinalis（IRGC Acc.

100947）の染色体断片を導入した水稲系統から，縞

葉枯病抵抗性遺伝子を持つ系統の選抜を試みた結

果，２つの抵抗性系統（WL158RおよびWL162）が

選抜された．これらの抵抗性系統については「コシ

ヒカリ」と交雑したF2集団を作出し，ＱＴＬ解析を

行った結果，いずれの抵抗性系統も第11染色体長腕

のＳＳＲマーカーRM209近傍に作用力の強いＱＴＬ

を持つことが明らかとなった．このＱＴＬは既存の

抵抗性遺伝子であるStvb-iが座乗している領域と同

じであり，縞葉枯病抵抗性に関しては供試したいず

れの材料を用いても第11染色体長腕の同じ領域にＱ

ＴＬが検出される結果となった．そのため，このＱ

ＴＬについても今後さらに対立性検定など詳細な解

析を行い，Stvb-iとの異同を明らかにする必要があ

ると考えられた．

O. officinalis（IRGC Acc. 100947）については，さ

らにヒメトビウンカ抵抗性を調査したところ，この

系統はウンカに対して強い抵抗性を持つことが明ら

かとなった（第29図）．そこで，この O. officinalis

の染色体断片を導入した水稲系統から，ヒメトビウ

ンカ抵抗性を示す系統の選抜を試みたが，抵抗性を

示す系統は得られなかった．異種ゲノム野生種由来

の染色体断片導入系統は，一般に感受性親の染色体

に取り込まれる断片の大きさが数cM程度と短いた

め，作用力の強い遺伝子以外の選抜は非常に困難で

ある．本研究においてヒメトビウンカ抵抗性系統が

得られなかった原因は，選抜に用いた系統数が少な

かったためとも考えられるが，むしろヒメトビウン

カ抵抗性は作用力の小さい複数の遺伝子に支配され

ているためと考えるのが妥当であろう．このように，

ヒメトビウンカ抵抗性は野生種からの導入が難しい

形質であることが示唆されたが，縞葉枯病抵抗性の

遺伝資源の拡大のためには，今後ともヒメトビウン

カ抵抗性系統の開発に積極的に取り組む必要がある

と考えられた．

Ⅴ　総 合 考 察

インド型品種「Modan」に由来する縞葉枯病抵抗

性遺伝子Stvb-iが日本で育種に導入されてから約30

年が経過しているが，この抵抗性が崩壊したという

報告はなく，安定した抵抗性を保ち続けている．そ

のため，現在栽培されている抵抗性品種のほぼすべ

てにStvb-iが導入されている状況にある．しかし，

ウイルスの変化によってこの抵抗性が崩壊した際に

は，大きな被害が予想される．このような観点から，

Stvb-i以外の抵抗性を導入した品種を育成すべきで

あるとの指摘が数多くなされてきたが，実際の取り

組みはほとんど行われてこなかった．本研究は，

Stvb-i以外の抵抗性遺伝子を縞葉枯病抵抗性育種に
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利用することを目的とし，日本陸稲に由来する縞葉

枯病抵抗性に関する遺伝解析を行ったものである．

日本陸稲に由来する縞葉枯病抵抗性遺伝子Stvaと

Stvbに関するこれまでの研究によると，Stvaは第６

染色体のモチ性遺伝子wxおよび感光性遺伝子のSe1

と連鎖しているとの報告があり48），Stvbは第11染色

体上に位置づけられたStvb-iと複対立の関係にある

ことが明らかにされていたが6），正確な遺伝解析は

行われておらず，座乗位置は不明であった．本研究

において，「陸稲関東72号」由来の抵抗性を導入し

た水稲系統である「中国40号」および「中国41号」

のグラフィカルジェノタイプを解析した結果，第２，

第６および第11染色体のそれぞれ長腕部分に陸稲の

染色体断片が導入されていることが明らかとなり，

これらの領域のいずれかに抵抗性遺伝子が座乗して

いるものと思われた．そこで，座乗領域を特定する

ためにＱＴＬ解析を行った結果，第２染色体および

第11染色体のそれぞれ長腕部分にＱＴＬが存在する

ことが明らかとなった．Andoら2）は陸稲「戦捷」

が持つ縞葉枯病抵抗性の１つが第11染色体のRFLP

マーカーと連鎖していることを報告しており，本結

果はこれと一致するものであった．一方，第６染色

体には縞葉枯病に関与するＱＴＬは検出されなかっ

たことから，この染色体には抵抗性遺伝子は存在し

ないものと思われた．しかし，上記のように第６染

色体長腕部分には「中国40号」，「中国41号」共に

「陸稲関東72号」由来の染色体領域が導入されてお

り，この領域が育成の過程で抵抗性系統に残された

理由は不明であった．第Ⅲ章における準同質遺伝子

系統の育成課程において，この第６染色体長腕領域

の有無による育成系統の差異を調査したが，栽培特

性および縞葉枯病抵抗性に関与する遺伝子の存在は

確認できなかった．

第２染色体と第11染色体のＱＴＬは，縞葉枯病に

対してそれぞれ異なる作用力を持つことが示唆され

た．第11染色体上のＱＴＬは強い作用力を持ち，網

室検定による発病株率，幼苗検定における発病指数

比のいずれにおいても検出され，安定した効果を示

した．一方，第２染色体のＱＴＬは作用力がやや弱

く，幼苗検定による発病指数比においてのみ検出で

きた．このように，第2および第11染色体の２つの

ＱＴＬは作用力が異なるものの，それぞれ単独で縞

葉枯病に対する作用を持つことが推測された．

検出された２つの縞葉枯病抵抗性ＱＴＬについて

は，「コシヒカリ」を遺伝的背景とする準同質遺伝

子系統を作出し，それぞれの効果に関する詳細な解

析を試みた．第２および第11染色体のＱＴＬ領域を

それぞれ導入した準同質遺伝子系統と２つのＱＴＬ

を併せ持つ準同質遺伝子系統の３つの系統につい

て，幼苗検定法による縞葉枯病抵抗性検定を行った

結果，２つのＱＴＬは異なる作用を持つことが明ら

かとなった．第11染色体のＱＴＬは，発病株率を大

幅に低下させる作用を示すのに対し，第２染色体の

ＱＴＬは，発病株率には作用せず，病徴の進展を抑

制する作用を示した．２つのＱＴＬを併せ持った系

統では，発病株率の低下と病徴の軽減の両方が確認

され，抵抗性系統「中国40号」および「陸稲関東72

号」と同等の縞葉枯病抵抗性を示した．これらの結

果から，第２染色体のＱＴＬは病徴の軽減，第11染

色体のＱＴＬは感染率の低下という異なる効果を持

ち，「陸稲関東72号」の縞葉枯病高度抵抗性は，こ

れら２つのＱＴＬの補足的な作用によって成り立っ

ていることが示唆された．第２および第11染色体の

ＱＴＬはそれぞれ縞葉枯病抵抗性遺伝子StvaとStvb

に対応すると考えられたが，Washioら46,  48）は，

StvaとStvbは単独では作用力を持たない補足遺伝子

であるとしており，本研究で得られたＱＴＬの効果

はこれと矛盾するものであった．そのため，両者の

関係を明確にするためにはさらに詳細な解析が必要

であると考えられた．

著者らのこれまでの観察によると，インド型品種

由来の抵抗性であるStvb-iを持つ系統は感受性系統

よりも発病株率が低く，感染率を低下させる効果を

持つことは明らかである．野田ら31）は罹病した個

体のウイルス濃度は感受性品種と抵抗性品種に差が

ないことを認め，Stvb-iの抵抗性はウイルス感染に

対する効果であることを示した．一方，早野８）は

Stvb-iを持つ系統は幼苗検定においてCrやＣといっ

た中間的な病徴（第５図）の個体が増加することか

ら，Stvb-iが感染後の病徴の抑制にも関与する可能

性を示唆しており，その抵抗性機構は不明確と思わ

れる．本研究において示された日本陸稲由来の２つ

のＱＴＬは，感染率の低下と感染後の病徴軽減とい

う，それぞれ別個の効果を示す遺伝子の存在を初め
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て確認させるものであった．

感染率の低下と感染後の病徴軽減がそれぞれどの

ような機構によって成り立っているのかについては

今後解析が必要であるが，これらの効果はそれぞれ

ウイルスの感染阻害と増殖抑制に関与すると推測さ

れる．縞葉枯病ウイルスはヒメトビウンカの吸汁に

よってイネへ伝搬されるが，イネ体内に侵入したウ

イルスは成長点へと移行し，そこで増殖することに

よって病徴が発現すると考えられる38, 39）．この２つ

の段階と本研究で見出された２つのＱＴＬの効果と

の関係を考えると，第11染色体に検出されたＱＴＬ

は，ウイルスの成長点への移行を阻害し，第２染色

体のＱＴＬは成長点でのウイルスの増殖を抑制する

作用があるとの仮説を立てることができる．これを

検証するためには，本研究において作出した準同質

遺伝子系統の感染個体のウイルス濃度を調査し，解

析を進める必要がある．ただし，ここで述べた２つ

のＱＴＬの抵抗性機構についてはあくまで仮説であ

り，単にウイルス感染，増殖しても表面上に病徴が

あらわれない「耐性（torelance）」としての効果を

２つのＱＴＬが持っている可能性も示唆される．そ

のため，抵抗性機構の真の解明には抵抗性遺伝子の

単離とその機能解析が必要であろう．本研究ではこ

れらについての解析を行うことができなかったが，

ここで得られた知見は遺伝子の同定と機能解明のた

めの重要な情報を提供するものと考えられる．

日本陸稲由来の縞葉枯病抵抗性に関しては解析が

進み，抵抗性育種への利用が可能となった．しかし，

現段階においてはインド型品種由来と日本陸稲由来

の２つの抵抗性遺伝子以外は見つかっておらず，縞

葉枯病ウイルスの変化に対する備えとしては貧弱な

状況にあると言える．そのため，本研究ではＡゲノ

ム野生種 Oryza rufipogon およびＣゲノム野生種

O. officinalis の縞葉枯病抵抗性について解析を試み

た．まずＡゲノム野生種 O. rufipogon については

IRGC Acc. 104814を材料に新規抵抗性遺伝子の探索

を試みた．O. rufipogon と「コシヒカリ」とを交配

して得たBC2F2 172系統を用いてＱＴＬ解析を行っ

た結果，第10染色体と第11染色体のいずれも長腕部

分にＱＴＬが検出された．第10染色体にはこれまで

縞葉枯病抵抗性遺伝子が座乗しているという報告は

ないため，新たな抵抗性遺伝子を検出した可能性が

考えられる．このＱＴＬは，作用力が小さいために

抵抗性遺伝子としての利用は難しいと予想される

が，このような作用の小さい遺伝子を集積すること

で，新たな抵抗性系統を作出できる可能性もあるた

め，これに関してはさらに詳細な解析を行う必要が

あると考えられる．また，第11染色体に検出された

ＱＴＬは作用力が強いことから，抵抗性遺伝子を検

出したものと考えられた．そのＱＴＬはStvb-iが座

乗している領域６）に検出されており，本研究にお

いて検出されたこの領域のＱＴＬはStvb-iであるこ

とも考えられる．そのため，検出された第11染色体

のＱＴＬに関しては，今後対立性検定を行い，既存

の抵抗性遺伝子との異同を明らかにする必要があ

る．

次に，Ｃゲノム野生種の縞葉枯病抵抗性について

解析を試みた．Ｃゲノム野生種 O. officinalis（IRGC

Acc. 100947）の染色体断片を導入した系統につい

て，縞葉枯病抵抗性の選抜を行った結果，２つの抵

抗性系統（WL158RおよびWL162）が得られた．

WL158RおよびWL162を「コシヒカリ」と交雑して

それぞれ96系統からなるF3系統群を作出し，ＱＴＬ

解析を行った．その結果，WL158R／コシヒカリお

よびWL162／コシヒカリの両集団において第11染色

体長腕に作用力の強いＱＴＬが検出された．Ｃゲノ

ム野生種を用いて検出した第11染色体のＱＴＬに関

しても既知の抵抗性遺伝子との関係は明らかではな

いため，これらの系統についても対立性検定を行う

必要があるが，ゲノム種の異なる野生種において同

じ領域に縞葉枯病抵抗性遺伝子が検出されたことは

興味深い．インド型品種，日本陸稲，Ａゲノム野生

種，Ｃゲノム野生種において縞葉枯病抵抗性遺伝子

が第11染色体長腕の同じ領域に座乗していることか

ら，縞葉枯病抵抗性に中心的な役割を果たす遺伝子

が第11染色体長腕領域にある可能性が考えられる．

著者らがこれまでに数十種のＡゲノム野生種，Ｃゲ

ノム野生種を用いて行った縞葉枯病抵抗性検定で

は，全ての野生種は縞葉枯病に抵抗性を示した．ま

た，インド型品種および日本陸稲品種の大部分が縞

葉枯病抵抗性を持つことを合わせて考えると，縞葉

枯病に感受性である日本水稲品種はむしろ特異的で

あり，日本水稲は分化の過程において縞葉枯病抵抗

性を失った可能性があると推測される．
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縞葉枯病抵抗性遺伝子が座乗する第11染色体長腕

はイネの病害抵抗性遺伝子が密集している領域であ

り，葉いもち病や白葉枯病などに対する抵抗性遺伝

子がこの領域に多く報告されている1, 24, 27）．抵抗性

品種育成の過程において「Modan」からStvb-iを導

入された抵抗性品種は，縞葉枯病と同時に穂いもち

病にも抵抗性を示すことが明らかとなっており，こ

の穂いもち抵抗性遺伝子はPb1と命名され，連鎖解

析の結果からStvb-iから約６cMの距離に位置してい

ることが判明した3）．縞葉枯病抵抗性といもち病抵

抗性遺伝子との連鎖関係は日本陸稲においても確認

されており，葉いもち圃場抵抗性遺伝子であるPi34

が本研究において縞葉枯病抵抗性のＱＴＬが検出さ

れた第11染色体の領域から数cMの距離に位置して

いることが明らかにされている50）．このように

Stvb-iとPb1，第11染色体のＱＴＬとPi34は連鎖関係

にあり，第11染色体長腕領域は縞葉枯病だけでなく，

他の病害抵抗性についても多様性を保持しているも

のと推測された．

本研究における，ＡゲノムおよびＣゲノム野生種

を用いた解析結果からは，新規の縞葉枯病抵抗性遺

伝子を同定することはできなかったが，野生種を用

いた探索は今後も継続し，縞葉枯病抵抗性の遺伝資

源の拡大に取り組むべきであると考えられた．また，

現在ある抵抗性遺伝子を組合せた抵抗性系統を育成

し，ウイルスの変化に対応できるような多様性を持

たせることも重要である．Stvb-iは劣勢に近い不完

全優性とされており，この遺伝子をヘテロに持つ個

体は明確な抵抗性を示さないが，Stvaの存在下では

完全な抵抗性を示すことが知られており，Stvaは

Stvb-iに対して補足的な作用を持つことが報告され

ている（鷲尾ら1968c）．このことから，本研究で検

出された第２染色体のＱＴＬとStvb-iの両方を持つ

個体の育成は，ウイルスの変化に対する備えの１つ

の手段になりうると思われる．また，ヒメトビウン

カに対する耐虫性とウイルス抵抗性とを併せ持つ系

統の開発も有効な手段であると考えられるため，ヒ

メトビウンカ抵抗性の研究も今後は必要になると思

われる．本研究においてヒメトビウンカ抵抗性は野

生種からの導入が難しい形質であることが示唆され

たが，縞葉枯病抵抗性の遺伝資源の拡大のためには

積極的に取り組むべき課題であると考えられる．
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Summary

Rice stripe disease is one of the most important viral diseases affecting the rice (Oryza sativa L.) produc-

tion in the temperate regions of East Asia, especially in China, Korea and Japan.  The small brown planthop-

per, Laodelphax striatellus Fallen, transmits the rice stripe virus (RSV), a causal agent of the disease.  This

disease spreaded in the 1960s in Japan, and an estimated over 600,000 hectares of paddy field was damaged.

Screening of RSV-resistant rice varieties was initiated in the early 1960's, and some Indica type rice varieties

and Japanese upland rice varieties showed high resistance.  An incompletely dominant gene, Stvb-i, controls

RSV resistance in Indica type varieties.  Resistance in Japanese upland rice varieties was controlled by two

complementary genes, Stva and Stvb.

Breeding program of RSV-resistant rice was started using Stvb-i gene in Pakistan variety, Modan.  Many

resistant varieties have been cultivated widely in Japan and these resistant varieties have shown a stable

resistance against RSV during the last 40 years.  Consequently, almost all the resistant paddy rice varieties

cultivated in Japan were expected to harbor this gene.  Varieties with a single resistance gene may lose their

resistance once the strain of virus changes virulence.  For that reason, the other resistant genes should be

introduced to the breeding programs of RSV-resistant rice.  Some resistant paddy lines were introduced the

resistance genes, Stva and Stvb, from Japanese upland rice varieties.  However, these lines were also intro-

duced inferior characteristics of grains and eating qualities from the donor parents.  

In this study, the QTL analysis for rice stripe resistance in the Japanese upland rice Kanto72 (URK72) was

performed.  Detected QTLs were evaluated and characterized their resistance to RSV using near-isogenic

lines (NILs).  DNA marker-assisted selection system for rice stripe resistance was examined.  Furthermore,

novel resistant genes of wild species Oryza rufipogon and O. officinalis were studied.

1. QTL analysis for rice stripe resistance in the Japanese upland rice, Kanto72

To identify the chromosomal segments introduced from upland rice Kanto72 (URK72) into resistant proge-

ny lines, RFLP and SSR marker analysis was performed.  Two resistant lines, Chugoku40 and Chugoku41,

were investigated their graphical genotypes using 328 RFLP markers and 221 SSR markers distributed on 12

rice chromosomes.  In these two resistant lines, chromosomal segments of URK72 were introgressed into

chromosomes 2, 6 and 11.  RSV resistance genes were thought to be located on these chromosomal regions.  

A total of 120 F3 lines derived from a cross between a susceptible variety, Nipponbare, and URK72 was

used for QTL analysis for RSV resistance.  As a result, two QTLs were detected on the chromosomes 2 and
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11.  The QTL on chromosome 11 showed large effect for RSV and the LOD peak was detected near a RFLP

marker G257.  On the other hand, the QTL on chromosome 2 showed small effect for RSV resistance and the

LOD peak was detected near a RFLP marker C601.  Although the Stva gene was reported to be located on

chromosome 6, no QTL for RSV resistance was detected on this chromosome.

In order to verify the two QTLs, we selected two informative plants NR8 (heterozygous at the QTL on

chromosome 11) and NR23 (heterozygous at the QTL on chromosome 2) from F2 plants and I used the self-

pollinated progenies of NR23 (99 plants) and NR8 (96 plants) for further QTL analyses.  In these secondary

analyses, one QTL was mapped near the RFLP marker G257 on chromosome 11 and the other QTL was

mapped near SSR marker MS-11 on chromosome 2.  Since the Stvb gene is allelic with the other RSV resis-

tance gene Stvb-i, which is closely linked to G257, the QTL detected on chromosome 11 was thought to corre-

spond to the Stvb gene.  However, the relationship between the QTL on chromosome 2 and the resistance

gene Stva was unknown.

2. Characterization of two QTLs controlling resistance to RSV detected in the Japanese upland rice, Kanto

72.

The effects of two QTLs were evaluated using near-isogenic lines (NILs).  The target QTL regions were

introduced from the donor parent Chugoku 40 in the genetic background of Koshihikari.  Two NILs possess-

ing a single QTL (QTL-NILs) on chromosomes 2 and 11, respectively, were selected from BC4F2 population of

the cross between Koshihikari and Chugoku 40 with marker-assisted selection (MAS).  Another line, which

was a combined QTL-NIL, was developed from the cross between the two QTL-NILs to analyze the interac-

tion of the two QTLs.

Investigation of RSV resistance using three NILs revealed that the effects of the two QTLs were clearly

differed in the reaction to RSV.  The QTL on chromosome 11 had a major effect on reducing the infection

rate of RSV.  The QTL on chromosome 2 did not affect the infection rate, but made symptoms of diseased

plants milder.  The combined QTL-NIL showed high resistance to RSV, the infection rate and the symptom

types of diseased plants were equivalent to those of URK 72 or Chugoku 40.  From these results, RSV resis-

tance identified in URK 72 was thought to be consisted of complementary effect of the two QTLs located on

chromosomes 2 and 11.

It was reported that the resistance genes, Stva and Stvb, were complementary dominant genes and each

gene has no effect against RSV independently.  Although the complementary effect of the two QTLs was cor-

responding to the Stva and Stvb genes, each QTL provided the effects on the suppression of RSV infection

and on the suppression of the symptom after infection of RSV.  Major agricultural traits of the three QTL-

NILs were the same to those of Koshihikari, therefore, these QTL-NILs were thought to be useful in rice

breeding for RSV resistance as the gene sources.

3. Screening and QTL analysis of the RSV resistance using wild rice species, Oryza rufipogon and O. offic-

inalis.

In order to identify novel RSV resistant genes, resistance of wild species was investigated.  Firstly, wild

species O. rufipogon (A genome) was studied.  The QTL analysis was performed using 172 BC2F2 lines

derived from the crossing between Koshihikari and O. rufipogon (IRGC Acc.104814).  A linkage map of 12

chromosomes covering a genetic distance of 1560 cM was constructed using 145 SSR markers.  As a result,

two QTLs were detected on chromosomes 10 and 11.  On chromosome 10, the QTL (LOD=2.6) was found
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near SSR marker RM333 and this QTL explained about 7.7% of the total phenotypic variation.  This QTL

was thought to be detected new RSV resistance gene, but it showed small effect against RSV.  The QTL on

chromosome 11 (LOD=6.1) was detected near SSR marker RM229 and explained about 16.1% of the variation.  

Secondly, wild species O. officinalis (C genome) was studied.  Two resistant lines, WL158R and WL162,

were selected from 139 BC1F3 lines introgressed chromosomal segment from O. officinalis into cultivated rice.

Using 96 F2 plants/F3 lines derived from the crossing between Koshihikari (susceptible) and the two resistant

lines, QTL analyzes were performed using SSR markers.  As results, one major QTL was detected on the

long arm of the chromosome 11 in both populations of WL158R and WL162. 

In this study, the QTLs for RSV resistance were detected on the long arm of chromosome 11 using wild

species O. rufipogon and O. officinalis.  The detected QTL region of the chromosome 11 was known to be

located on the resistant genes Stvb-i and Stvb.  The relationships between the QTLs on the chromosome 11

and the two resistant genes were still unknown.  Therefore, the relationships should clear through the

allelism tests.
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