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イネ白葉枯病菌 (������������	
���
��

�	
���) の感染によって起こるイネ白葉枯病は
稲作国における主要な病害の一つである. 本病害
の防除には薬剤による効果が少ないことや環境保

全の面からも抵抗性品種の利用が望ましい.
����������(1991�1998) は, 国際イネ研究

所 (����	�����������������	����������������,
フィリピン国) に保存されている世界各地の在来
イネ品種についてフィリピン産白葉枯病菌レース

イネ白葉枯病抵抗性遺伝子と形質との関係
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1)宮崎大学農学部植物生産科学講座, 2)タキイ種苗株式会社

(2009年11月26日 受理)
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１～４を用いた接種検定を行い, その反応型から
抵抗性遺伝子��3を所有する����14品種群, ��4
を所有する���6品種群, ��5を所有する�	192
群および��10を所有する
��209品種群に抵抗性
品種を分類した. その後, さらに品種群として
��14を所有する��1品種群および��11を所有す
る
�8品種群を見出している. これら主要抵抗性
品種群を���������(1987) のアイソザイム変異
による分類と比較すると, ����14品種群は主に
アイソザイム・タイプ�
(温帯・熱帯日本型),
���6, 
��209, ��1および
�8品種群の多くは
タイプ 
(典型的なインド型), �	192品種群は
タイプ 

(���) に分類された (����＆ �����
1997). このことは, 白葉枯病抵抗性遺伝子 (品
種群) がイネ栽培品種の分化と密接に関連してい
ることを示唆するものである.
インド型栽培イネ品種の品種改良を行っている

��
で育成された品種のほとんどは��4遺伝子を
保有している. そこで本研究では, 
��
で育成さ
れ��4を持っている ｢
�36｣ と日本型感受性品種
｢コシヒカリ｣ との交配から得られた�2および�3
雑種について, ���(1958) が指摘した品種分化
と関係が深いとされている特性 (粒形質, フェノー
ル反応, 塩素酸カリウム抵抗性等) を調査し, 白
葉枯病抵抗性遺伝子��4と品種分化と関係が深い
とされている特性間に連鎖関係があるかどうかを
解析した.
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連鎖分析には ｢
�36｣ (インド型品種) と ｢コ
シヒカリ｣ (日本型品種) との交配から得られた
雑種(�2��3)を供試した. ｢
�36｣ は
��
で育成さ
れ, ��4遺伝子を所有しているのに対し, ｢コシ
ヒカリ｣ は抵抗性遺伝子を所有していない. �2雑
種約300個体は, 1994年に福岡県筑後市の九州農
業試験場 (現, 九州沖縄農業研究センター) の試
験圃場で栽培し, 個体別に採取し, 低温貯蔵した.
その後, 無作為に選んだ�2 226個体からの�3系統
を2004年に附属自然共生フィールド科学教育研究
センター・木花フィールド内東水田に栽植して,
分析に供した. また, 比較品種として, ｢
�36｣
および ｢コシヒカリ｣ を同時に栽植した.
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１) 白葉枯病抵抗性検定 (苗検定)
�3系統は, 種子消毒を行った後に１～２日室温
で催芽させ, １系統21粒ずつシードリングケース
(15×5�5×10 �, １箱当たり７粒播種×３箱)に
播種し, 育苗した. 播種後60～70日目に日本産白
葉枯病菌レース

(�7147) を接種した. 接種方
法は, ���!!����"#���(1973)によって考案さ
れた剪葉接種法を用いた. 調査は接種後18日目に
行い, 両親の病斑伸長程度により, 個体の抵抗性
を判定し, 個体間の分離程度から抵抗性ホモ
(��) 系統, 感受性ホモ ($$) 系統ないしヘテロ
(�$) 系統に判別した.
２) 特性調査
特性調査には1994年に採種した�2個体種子を用
いた. 各�2個体20粒ずつについて, まず, 籾の長
さ, 幅, 厚さおよびふ毛長を測定した. 籾長およ
び籾幅は写真引き伸ばし機によって10倍に拡大し
測定した. 籾厚は�%���&% ��"������"を用い
て測定した. ふ毛長は各種子から最も長いふ毛を
２つ選び, 籾長および籾幅と同様に写真引き伸ば
し機によって測定した. 得られた測定値の平均を
その�2個体の値(��)とした. フェノール反応は
1�5％のフェノール溶液に籾が着色した個体を＋,
しなかった個体を－とした. 塩素酸カリウム抵抗
性は1�5％の塩素酸カリウム溶液処理後の幼芽
(２～３葉期) の障害の程度を判定した. このと
き, 全ての個体が枯死した系統をスコア2�0, 障
害を受けなかった系統を０とし, 障害の程度によっ
てさらに３段階 (スコア1�5�1�0�0�5) に分類し
た.
	値は得られた特性の値から佐藤 (1991) の	ス
コア判別式 (	'(&)1�313�*0�82+*1�251) によっ
て算出した. (&にはフェノール反応 (＋ならば
１, －ならば０) を, �には塩素酸カリウム抵抗
性のスコア (０～２) を, +にはふ毛長 (��) を
それぞれ代入し, 系統ごとに	値を求めた. 	値
がプラスならばインド型, マイナスならば日本型
とされている. 出穂到達日数は�3系統ごとに調査
した. 系統ごとに苗箱に播種・育苗し, 播種後34
日に１株１本植えで移植した (１系統：１列25株,
株間30×15 �). 移植後37日目から５日おきに
出穂調査を行った.
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日本産イネ白葉枯病菌レース��(�7147) の剪葉
接種検定では, ｢��36｣ は接種後18日目の調査で
病斑長がすべて４��以下を示した. 一方, ｢コシ
ヒカリ｣ は全て10��以上であった. これら両親
の病斑伸長程度と比較して, �3 219系統 (個体数
が少なかったため判別できなかった６系統を除く)
を接種後18日目に同様に観察し, 系統内全ての個
体が ｢��36｣ と同程度の抵抗性を示した系統を抵
抗性ホモ (��) 系統, 系統内全ての個体が ｢コシ
ヒカリ｣ と同程度の病斑伸長を示した系統を感受
性ホモ (��) 系統と判定した. そして, 感受性個
体が1個体でも出現した系統をヘテロ (��) 系統
とした. その結果, 供試した�3系統は44��系統,
46��系統および129��系統に分離した.
抵抗性が１遺伝子支配と仮定した場合, 期待値

は��������	1�2�1であり,��は6
98 (0
025�
��0
05) となる. 優性２遺伝子支配と仮定した場
合, 期待値は��������	7�8�1 であり, �

�

は107
77 (��0
005) となる. 優性１遺伝子と劣性
１遺伝子支配と仮定した場合, ��������	5�
10�1であり, �

�は85
46 (��0
005) となる. この
ことから抵抗性は1遺伝子支配であることを確認
した. また, 分離系統において抵抗性個体が多く
出現したことから優性遺伝子支配であると判断さ
れた.
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�3系統の白葉枯病抵抗性検定における抵抗性の
分離から�2個体をそれぞれ��, ��および��個体
に分類し
各形質を調査, 解析した.
籾形質において各個体群間の平均値の有意差検
定 (�����の多重検定法) を行ったところ, 籾
長および籾長�幅比で有意な差が認められた. 一
方, 籾幅, 籾厚およびふ毛に関して各個体群間で
有意な差は認められなかった.
籾長に関してみると, ｢��36｣ は7
9 ± 0
30��,
｢コシヒカリ｣ は6
1 ± 0
29��であった. �2個体
においては��と��個体群間および��と��個体
群間で有意な差が認められた.また, 籾長6
6 ��

以下の頻度は��個体群で35％ (16個体), ��個体
群で65％ (30個体) と明らかな違いが見られた
(図１).

籾長/幅比に関してみると, ｢��36｣ は3
4, ｢コ
シヒカリ｣ は1
8であった. �2個体においては��

と��個体群間に有意な差が認められた. ��個体
群は籾長/幅比2
1～2
2の個体が25
0％と最も多く,
2
7以上の個体が29
5％あり, ��および��個体群
に比べ高い頻度を示した. ��個体群は籾長/幅比
1
9～2
0の個体が20
4％と最も多く, 籾長/幅比が
高くなるほど頻度は低くなった (図２).
1
5％のフェノール溶液に対して ｢��36｣ は籾が
着色し, ｢コシヒカリ｣ は着色しなかった. 1
5％
の塩素酸カリウム溶液に対する各�2個体の抵抗性
は発芽しなかった��1個体を除く218個体で調査
した. まったく障害を受けなかった個体が観察さ
れなかったため, 障害をほとんど受けなかった
0
5から1
0, 1
5および全て枯死した2
0の４段階
のスコアで判別した. ｢��36｣ は1
5, ｢コシヒカ

イネ白葉枯病抵抗性遺伝子と形質との関係 �

���籾長頻度分布

１) 図中の●および横線は各個体群の平均値および標
準偏差をそれぞれ表す.

２) �����の多重検定法により異なるアルファベット
は５％水準で有意差あり.
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リ｣ は0�5のスコアに判定された. ��個体群およ
び��個体群はフェノール反応でプラス, 塩素酸
カリウム抵抗性で０～1�0を示した個体がもっと
も多く, ��個体群では43個体のうち17個体 (40
％), ��個体群では126個体のうち52個体 (41％)
であった. また, フェノール反応がいずれの場合
でも塩素酸カリウム抵抗性が０～1�0を示した個
体の頻度が高かった. ��個体はフェノール反応
でプラス, 塩素酸カリウム抵抗性で1�1～2�0を示
した個体が最も多く, 46個体のうち22個体
(48％) であった. フェノール反応がいずれの場
合でも塩素酸カリウム抵抗性が1�1～2�0を示した

井手一夫・小川紹文��

���籾長�幅比頻度分布

１) 図中の●および横線は各個体群の平均値および標
準偏差をそれぞれ表す.

２) ����	の多重検定法により異なるアルファベット
は５％水準で有意差あり.

���
2個体ごとのフェノール反応および塩素酸
カリ抵抗性の頻度分布

フェノール
反応

��
�3
抵抗性1) �� �� �� 全体

－
0�1�0 33 19 15 21

1�1�2�0 12 6 20 10

＋
0�1�0 40 41 17 36

1�1�2�0 16 34 48 33

計％ 100 100 100 100

全個体数 43 126 46 215

１) 0－1�0は塩素酸カリウム溶液に対して比較的障害の少なかっ
た個体�1�1�2�0は比較的強く障害を受けた個体である�

����値頻度分布

１) �＝��＋1�313�－0�82�－1�251で算出した.
２) 図中の●および横線は各個体群の平均値および標
準偏差をそれぞれ表す.

３) ����	の多重検定法により異なるアルファベット
は５％水準で有意差あり.
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個体の頻度が高かった (表１).
フェノール反応で分離した２個体および塩素酸
カリウム抵抗性で発芽しなかった１個体を除く
216個体の特性値に基づいて佐藤 (1991) のイン
ド型－日本型判別値 (�値) を算出した. その結
果, ｢��36｣ は1�5, ｢コシヒカリ｣ は－1�0であっ
た. �2個体においては��と��個体群間および��
と��群間で有意な差が認められた. ��個体群に
おいては�値0�5～1�0の個体が43個体のうち15個
体 (34�9％) で最も多く, �値が0以下の個体も17
(39�5％) で他の個体群と比較して高い頻度であっ
た. ��個体群においては�値が1�0～1�5の個体が
46個体のうち11個体で最も多く, �値が０以下の
個体は８個体 (17�4％) であった (図３).

����������	
��
����

出穂到達日数は, ｢��36｣ が移植後63�3 ± 2�2
日, ｢コシヒカリ｣ が43�8 ± 4�1日であった. ��
と��系統群間および��と��系統群間で有意な差
が認められ, ��系統群よりも��および��系統群
の方がやや晩生化している傾向が見られた. ��
系統群においては移植後63～67日の系統が最も多
く, 44系統のうち15系統 (34�1％) であった. 一
方, ��系統群は46系統のうち移植後53～57日の
系統が15系統 (32�6％) で最も多く, 移植後42�0
日の系統から72�9日の系統が見られ�出穂到達日
数の変異の幅も他系統と比較すると多様であった
(図４).

� �

�	
�
�

��(1991�1998) は, ����に保存さ
れている世界各地の広範なイネ遺伝資源に対しフィ
リピン産白葉枯病菌レース１～６を接種検定し,
主要品種群�
�
14 (�
3)����6 (�
4)���192
(�
5)����209 (�
10)���1 (�
14) および��8
品種群 (�
11) を見出し, これら品種群が各生態
型の分化と密接に関連していることを示唆した.
これら品種群のうち, ���6品種群 (�
4) は典
型的インド型, �
�
14品種群は典型的日本型が
属していると報告している. これら類別された品
種群が品種分化と関係しているとすれば, イネ白
葉枯病抵抗性遺伝子と品種分化に関わるとされて
いる形質とは何らかの連動性があるはずである.
そこで, 典型的なインド型で�
4遺伝子を持つ

とされている����の育成品種 ｢��36｣ (���6を
交配母本の１つに含む) と典型的な日本型育成品
種 ｢コシヒカリ｣ の雑種を用いて, 後代の形質分
離の様相から白葉枯病抵抗性遺伝子�
4と分化に
関わるとされている特性との関係を解析し, 双方
に連鎖関係があるかどうかを解析した.
イネ白葉枯病抵抗性遺伝子�
4は�������
��


��(1977) によって最初に同定された. �
4遺伝
子の日本産白葉枯病菌レースに対する反応につい
ては, �	
�
＆ �
�
��
�(1987) が�
4を持
つ ｢��20｣ および ｢���6｣ に対し日本産白葉枯
病菌レース������������
������� および を用い
た接種試験を行い, 接種した全てのレースに対し
て抵抗性があることを報告している. その後, 小
川 (1993) により ｢��20｣ および ｢���6｣ の日

イネ白葉枯病抵抗性遺伝子と形質との関係 ��

���各�3系統における出穂到達日数!平均"の頻
度分布

１) 図中の●および横線は各個体群の平均値および標
準偏差をそれぞれ表す.

２) ��#�$の多重検定法により異なるアルファベット
は５％水準で有意差あり.



本産白葉枯病菌レースに対する抵抗性は主働遺伝
子��1および��4によることが明らかにされてい
る. また, ��4のみを持つ準同質遺伝子系統の日
本産白葉枯病菌レースに対する反応は, 日本産レー
ス�(�7174) に対して抵抗性を発揮するとともに,
日本産レース ��(�7147) および ����(�7133) に
対しても抵抗性を示すことを明らかにした. 本研
究において, �3系統 (｢コシヒカリ｣ / ｢��36｣) の
白葉枯病抵抗性検定の結果, �3系統は44抵抗性ホ
モ (��), 129ヘテロ (��) および46感受性ホモ
(��) に分離した (1	2	1
��＝ 6�98, 0�025�
�
0�05). また, 分離系統において抵抗性個体が多
く出現してことから, 抵抗性は優性1遺伝子支配
であると確認される. 従って, 小川 (1993) の報
告からこの抵抗性遺伝子が��4であると結論でき
る. ヘテロ系統 (��) が増えた理由として日印交
雑によって得られた雑種のため, 雑種不稔性が高
く, 分離比に歪みが生じた可能性が推測される.
アジア栽培イネは, 加藤ら (1928) によりイン
ド型と日本型の２亜種に分類されて以来, 品種分
化に関する様々な基準が提案されてきた
(���������1987
松尾 1952
���������1978).
���(1958) は雑種不稔性, 籾形質, アルカリ崩
壊性, フェノール反応および塩素酸カリウム抵抗
性などを挙げている. また, 佐藤 (1991) はフェ
ノール反応, 塩素酸カリウム抵抗性およびふ毛長
がインド型と日本型を分類する主要な形質である
と判断するとともに, これらの形質の値から, イ
ンド型と日本型の判別関数 (�����1�313�
0�82��1�251) を提案した. 本研究では�3系統の
抵抗性から, �2個体を��
��
��個体に識別し,
個体群ごとに籾形質, フェノール反応､ 塩素酸カ
リウム抵抗性, ふ毛長および出穂到達日数を解析
した.
籾長に関しては, ��個体群および��個体群は
��個体群に比べ有意に長くなったが, ��と��個
体群間では有意な差は認められなかった. これは,
��個体群が��個体群より長粒の個体に偏る傾向
があることを示している. 松尾 (1952) の分類
(�：ジャポニカ,  ：ジャバニカ, !：インディ
カ) に当てはめると, 本研究の籾形質の散布図は
��個体群と籾長には連動性があり, ��4と籾長
が連鎖関係にある可能性が高い. ��4遺伝子は第
11染色体上にあるとされている (���"�#$���

1986%&'��(�)��#$���1992). また, 籾長を支
配するいくつかの*�+ (量的遺伝子座) が第11
染色体上にあると報告 (�)#$���2000%&'��(,�
#$���2002) されており, 第11染色体上に籾長に
関する遺伝子が存在する可能性がある.
フェノール着色反応は, フェノール酸化酵素に
よる��遺伝子が関与しているとされている (栗
山・工藤 1967). 本研究においては��個体群で
着色した個体が最も多く (75�8％), ��個体群お
よび��個体群は着色した個体がそれぞれ55�8％
および65�2％であった. フェノール着色遺伝子が
優性の１遺伝子と仮定して�

�検定を行った結果,
0�025�
�0�05 (3	1, �

�
�3�39) であり,１遺伝子

支配であることが確認された. このフェノール着
色反応の分布は, ��と��個体群間に有意差がな
かったことから, ��4遺伝子と関連なく分離して
いると言える. ふ毛長は各個体群間に有意な差は
認められなかった. 塩素酸カリウム抵抗性に関し
て��と��個体群間および��と��個体群間では
有意な差が認められたが, ��と��個体群間では
有意な差は認められなかった. これは��個体群
が��個体群より塩素酸カリウムにより高い抵抗
性を示す傾向があることを示している. 塩素酸カ
リウム抵抗性に関する遺伝子は多くの*�+に支
配されているとされており, 第11染色体上にもい
くつかの関連する*�+があるとされている (-�(
＆.'�(��(��2002). しかし, ｢��36｣ は塩素酸
カリウム溶液に対し ｢コシヒカリ｣ より感受性を
示したが, ��個体群は��個体群より塩素酸カリ
ウム溶液に対して有意により高い数値を示す傾向
があり, ��個体群と塩素酸カリウム抵抗性には
逆の連動性があった. これらのことから, ��4と
フェノール反応およびふ毛長には連鎖関係はなく,
��4と塩素酸カリウム抵抗性の数値とは逆の相関
があると推定される.
佐藤 (1991) はインド型と日本型の判別関数
(�����1�313/�0�82��1�251) を提案し, �値が
プラスならばインド型, マイナスならば日本型に大
別できるとしている. また, インド型×日本型の
交雑�2では品種集団内に見られる形質組合せの多
くは消失すると報告されている(��$'#$���1990).
本研究で得られた�2個体のフェノール反応, 塩素
酸カリウム抵抗性およびふ毛長を判別式に当ては
め�値を求めた結果, ��個体群と��個体群間お

井手一夫・小川紹文��



よび��個体群間と��個体群間に有意な差が認め
られ, ��個体群と��個体群間には有意な差は認
められなかった. このことは, ��個体群が��個
体群より�値がプラスに偏る傾向にあることを示
している. また, 本研究での�2雑種集団において,
�値に関わる各形質の組合せは�������	
(1990)
の報告より固定的ではないと推察された. さらに,
�2雑種全体の頻度分布も連続的な変異を示し正規
分布であった.
出穂到達日数に関して, ��系統群と��系統群
間および��系統群と��系統群間では有意な差が
認められ, ��系統群と��系統群では有意な差は
認められなかった. このことは, ��個体群が��
個体群より晩生化している傾向を示している. こ
れらのことから, ��4と出穂到達日数が連鎖関係
にある可能性が高い. また, 出穂到達日数は多く
の�
�に支配されているが, 第11染色体上にも
報告があり(�������	
1996������	
2002�
���������������	
2003������	
2003������
�	
2003)�これらの遺伝子との関連性も考えられ
る.
以上のことから, 白葉枯病抵抗性遺伝子��4と
分化に関わるとされる形質との間の連鎖関係に関
して, 籾長および出穂到達日数は��4遺伝子と連
動しているが, 籾幅, フェノール, 籾厚およびふ
毛長は連動していないと推定される. 従って, 白
葉枯病抵抗性遺伝子��4を持つ品種は長粒で晩生
化する可能性が考えられる. また, これら関連性
のない形質や塩素酸カリウム抵抗性はインド型と
日本型の品種分化に関し, 他の環境的, 人為的要
因 (温度感受性, 人的選抜) などに関係する形質
と連鎖ブロックを形成しているかもしれない.

� �

イネ白葉枯病抵抗性遺伝子��4とイネ品種分化
に関連する特性との連鎖関係を解析することを主
目的とした. そのため, イネ白葉枯病抵抗性遺伝
子��4を持つインド型イネ品種 ｢��36｣ とイネ白
葉枯病感受性日本型品種 ｢コシヒカリ｣ との交配
から得られた�2および�3雑種を供試し, 個体ない
し系統の形質分離を調査した. イネ白葉枯病菌日
本産レース��(
7174) の剪葉接種検定において,
�3系統 (｢コシヒカリ｣ / ｢��36｣) は44��(抵抗性
ホモ) 系統, 46�� (感受性ホモ) 系統および

129��(ヘテロ) 系統に分離し, 抵抗性は１遺伝
子 (��4) 支配であることを確認した. この�3系統
における白葉枯病抵抗性の分離から, �2個体をそ
れぞれ��個体, ��個体, ��個体に分類し, 各個
体群ごとに形質を解析した. 籾長, 籾幅, 籾厚お
よび籾長/幅比においては, ��個体群は��個体群
より長粒に偏る傾向にあったが, 籾幅および籾厚
には違いがなかった. また, ��個体群と��個体
群はフェノール反応およびふ毛長の分布に差異は
ないが, ��個体群は��個体群より塩素酸カリウ
ム抵抗性が強いスコアに偏る傾向があった. �値
は, 全体がプラスに偏り, ��個体群は��個体群
よりされにプラス値に偏る傾向があった. また,
�値の頻度は正規分布をしていた. これらのこと
から, 白葉枯病抵抗性遺伝子��4は長粒および晩
生遺伝子と連鎖関係にあることが示唆された.

������������������
�抵抗性遺伝子,
白葉枯病, 品種群.

� 	

本研究を実施するに当たり, 圃場栽培において
水田管理の労をとっていただいた農学部附属自然
共生フィールド科学教育研究センター・木花フィー
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栗山秀雄・工藤政明 (1967) 稲の成熟頴黒色を支
配する補足遺伝子��および��とそれらの地理
的分布. 育雑 ���13�19�
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小川紹文 (1993)イネ白葉枯病抵抗性遺伝子 (��4)
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佐藤洋一郎 (1991) アジア栽培イネのインド型―
日本型品種群における籾形の差異. 育雑 ���
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