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岩手県盛岡市に分布するリンゴ黒星病菌 (Venturiainaequalis)レース同定の試み

およびリンゴ‘あかね’のリンゴ黒星病抵抗性に関与する QTLの同定
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Abstract 

Apple scab, which is caused by Venturia inaequalis (Cooke) G. Wint., is a destructive disease that affects apples 

(Matus x domestica Borkh.). To develop an approach to breeding apples for scab resistance, race distribution of V. inaequalis in 

Morioka, Japan.and genetic factors affecting partial scab resistance observed on'Akane'were assessed. An inoculation test 

using several differential hosts suggested that race 1 of V. inaequalis was the predominant race in Morioka, Japan. To character-

ize the genetic profile of'Akane'resistance, quantitative trait locus (QTL) analyses that employed two years of natural scab 

infection scores in a fungicide-free orchard in Kuroishi, Aomori, Japan were performed using an F1 population derived from the 

'Orin'x'Akane'cross. A QTL allele that explained 20% of the phenotypic variance in scab resistance was detected on chromo-

some 1 7 of'Akane'. In the middle region of chromosome 17 of'Orin'and in very close proximity to the'Akane'QTL, a weak 

QTL allele was also detected, which explained 5% of the phenotypic variance observed. We considered that these effects were 

caused by alleles of the identical QTL. Haplotyping analysis indicated that this QTL resistance allele from'Akane'originated 

from'Worcester Pearmain'. 

Key Words : breeding objective, disease resistance breeding, envirorunental effect, quantitative trait locus analysis, 

SNP array 

キーワード：病害抵抗性育種育種目標環境要因， QTL解析， SNPアレイ

緒日

リンゴ黒星病は， リンゴ黒星病茜 (Venturiainaequalis 

(Cooke) G. Wint.）を病原とするリンゴ (Malusx domestica 

Borkh.)の病害で， 日本を含む世界のリンゴ栽培において

最重要病害の一つである． 日本におけるリンゴ黒星病は，
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1954年に北海道において初めて発生が確認された（西田・

池， 1965)．その後 1968年には本州で最初の発生が岩手

県で確認され，翌年には青森および秋田県で， また 1972

年以降は，福島新潟，山形，群馬長野，富山および石

川県で発生が認められるなど，発生地域は次第に拡大し，

現在は， リンゴが栽培されている主要なすべての道県にお

いて本病の発生が確認されている（高橋， 1986).

リンゴ黒星病は，葉に発病した場合は早期落葉を引き起

こし，果実に発病した場合は裂果や奇形果につながる．さ

らに，落葉した罹病葉は翌年の発生源となるため，その被

害は時に年をまたいで果実生産に大きな影響を与える．現

在， 日本国内で栽培されているほとんどのリンゴ品種は
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リンゴ黒星病に罹病性であるため， リンゴ主産地の青森県

では，展葉期から 8月末まで，年間 11回の農薬散布にお

いてリンゴ黒星病を対象病害としており，生産コストの増

加につながっている．さらに，最近， リンゴ黒星病菌のス

テロール脱メチル化阻害剤 (DMI剤）への感受性が低下し

ている事例が報告されており（平山ら， 2017)，本病の防除

への意識が高まっている．そのため， リンゴ黒星病に抵抗

性を示す品種を利用することにより， リンゴ黒星病への感

染を抑え，農薬の使用量を低減することが期待されている．

自然界に存在する変異を利用した，交雑による病害抵抗

性育種の戦略には，真性抵抗性の蒋入と圃場抵抗性の導入

の2つの方法が考えられる．

真性抵抗性の作用機構は，遺伝子対遺伝子説 (Flor,

1955)によって理解されている．すなわち，植物において

真性抵抗性によって抵抗性が誘導されるときには，病原体

のあるレースによって産生されるエフェクターそのもの，

もしくはエフェクターによる攻撃を抵抗性遣伝子産物が認

識することがきっかけとなって，抵抗性が獲得されると考

えられている． しかしながら，真性抵抗性では，抵抗性程

度が非常に強い一方で，抵抗性を発現する病原体のレース

スペクトラムが狭い場合があり，さらには病原体のレース

の分化に伴って抵抗性の崩壊が起きることが知られている

(Bent • Mackey, 2007)．複数の真性抵抗性遣伝子を集積す

ることは解決策の一つであるが，複数の真性抵抗性遺伝子

を犯すスーパーレースを出現させる恐れもある．果樹のよ

うな永年性作物では， レースの出現に合わせて栽培する品

種を変えることは困難であり，抵抗性が崩壊した場合の影

響は極めて大きいことが予想される．

一方，圃場抵抗性は，広範なレースに対して効果を発現

し，抵抗性の崩壊が起こりにくい利点があるとされる

(Bent • Mackey, 2007)． しかしながら，病徴の進行を完全

には抑えられない部分的抵抗性であることがほとんどで，

さらに，環境による影響を受けるため発現が安定しない，

といった課題もある． このため，病徴が完全に抑えられな

いことによる経済的損害が許容でき，環境要因に対しても

比較的安定して抵抗性が発現するのであれば， レース分化

の研究が進んでいない病原体や，あるいはレース分化が著

しい病原体に対する抵抗性育種において利用価値が大きい

と考えられる．

リンゴ黒星病に対する抵抗性育種は， アメリカのパー

デュー大学とイリノイ大学の連携の基に 1945年から開始

され，後にラトガース大学も参加して行われた (Janick,

2006)． この育種プログラムでは，主にMfioribunda 821 

が有する真性抵抗性遺伝子Rvi6（りを利用した育種が行

われてきた．その結果， 25年後の 1970年に最初のリンゴ

黒星病抵抗性品種 ‘Prima'が育成され，以後も多くの品種

が育成されている．この研究の成果を利用する形で，欧米

各国でも Rvi6の利用が盛んである (Sansavini• Tartarini, 

2013)． 日本では，（地独）青森県産業技術センターりんご

研究所や農研機構果樹茶業研究部門などにおいて， Rvi6

を利用した育種が行われており，これまでにあおり 25'

が品種登録されている（工藤ら， 2013)．このように， 日

本を含めた世界におけるリンゴ黒星病抵抗性の育種は，現

在のところRvi6の利用に偏っている．

単一の真性抵抗性遺伝子のみを利用している状況では，

先に述べたような， レース分化に伴う抵抗性の崩壊が危惧

される．現にヨーロッパでは， Rvi6を犯すリンゴ黒星病

菌レース 6が出現していることが報告されている (Parisi

ら， 1993)．このため，近年では，他の真性抵抗性遣伝子を

利用する研究が盛んになっている（Baumgartnerら， 2015;

Patocchiら， 2009).

以上のようなリンゴ黒星病に対する抵抗性育種の取り組

みの経緯に認められるように， レース分布と抵抗性遺伝子

に関する知見は抵抗性育種の戦略を立てるうえで必須であ

るが， 日本におけるリンゴ黒星病菌のレース分布に関する

報告は限られており（町田ら， 1996)，国内品種が有する

黒星病抵抗性の遺伝的要因に関する報告も見当たらないた

め， これらを解明する意義は極めて大きい．

これまでに， 日本国内で育成された品種のうちリンゴ黒

星病に比較的強いとされるものとしては，‘あかね',‘さん

さ',‘あおり 9' （今ら， 2012；定盛ら， 1973；吉田ら， 1988)

などが知られている．‘あかね'('Jonathan'x'Worcester

Pearmain'）は圃場条件において黒星病に抵抗性を示すが

（花岡ら， 2016;今ら， 2012)，交配系譜上に真性抵抗性を

有する品種が認められないこのことから，‘あかね＇の示

すリンゴ黒星病に対する抵抗性は，これまでに報告されて

いる真性抵抗性とは異なる遺伝的背景に起因する，部分的

抵抗性を示す圃場抵抗性と推定され，広範なレースに対す

る抵抗性が期待される．さらに，‘あかね’は国内各地にお

いて， リンゴ黒星病に強いと認識されているため，環境依

存性が少ない抵抗性であると推測される． これらのことか

ら， ‘あかね’のリンゴ黒星病抵抗性は育種に利用する価

値が大きいと考えられる．

本研究では，抵抗性育種の基礎的知見を得るために，判

別寄主を用いて，農研機構果樹茶業研究部門リンゴ研究拠

点（岩手県盛岡市）に分布しているリンゴ黒星病菌のレー

ス判定を試みた．次に， ‘あかね’の示すリンゴ黒星病抵

抗性を制御する遺伝的要因を明らかにするために，‘あか

ね’のF1集団を用いた量的形質遺伝子座 (QTL)解析を実

施した．さらに，検出されたQTLについては，‘あかね'

の血縁品種における抵抗性型対立遺伝子の保有の有無を明

らかにしようとした．

材料および方法

1. リンゴ黒星病菌のレース同定

1)植物材料

リンゴ黒星病菌のレース同定に当たっては，各レースを

判別するための判別寄主を供試した（第1表）． レース I~
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Table 1. Race determination of the Venturia inaequalis population in Morioka, Iwate, Japan using differential hosts. 

Differential hosts 

Race Dolgo Geneva R12740-7A TSR18Tl3 
M 
micromalus 

OR45Tl32 Florina 
Golden 
Delicious 
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s
s
s
s
s
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s
 R: resistant, S: susceptible. 

| Resislant host | 

| Susceptible host | 

Fig. 1. Parentage of TSR I 8TI 3, a differential host distinguishing 

race 4 of Venturia inaequalis. 

3,およびレース 5,6の判定には，MacHardy(1996)に

よって提唱されている， Lespinasse(1989)の判別寄主に

Parisiら (1993)の知見を反映して作成された判別寄主群

を用い，さらにレース4の判別寄主としてHeatonら (I991) 

に用いられたTSR18T13（育成系譜は第 1図を参照）を供

試した．ガラス室内にて，第 1表に示した各品種について，

JM7を台木とするポット苗を2本ずつ養成して接種試験に

用し、た．

2)リンゴ黒星病菌

リンゴ黒星病菌は，農研機構果樹茶業研究部門リンゴ研

究拠点（岩手県盛岡市）の圃場に植栽された‘ふじ’などの

一般的に罹病性と認識されている品種の葉に発生したリン

ゴ黒星病の病斑から分生子を採取し，猥度が 108個 ．rnLーl

になるように蒸留水で調製した調製された分生子液は接

種試験に使用する時まで—80°C のフリーザー中に保存し

た．接種試験時には， これを解凍し， 0.01%Tween20液に

対して分生子濃度が 106個 ．mL-1になるように希釈して用

いたなお，当該圃場では，年間 10回 (4月中旬， 5月上

旬， 5月下旬， 6月上中旬， 6月下旬， 7月上旬， 7月中下

旬， 8月上旬， 8月下旬， 9月中旬）の殺菌剤散布を行って

し、た．

3)接種試験

リンゴ黒星病菌の接種試験については，苗木の伸長中の

新梢先端から 5位までの半展開葉および展開葉全体に，

ハンドスプレーを用いて分生子希釈液をまんべんなく噴霧

することで行った．接種後は直ちに湿度 18°C,湿度 100%

に保たれた暗黒条件の恒湿恒湿室に苗木を搬入し， 30時

間保持した．その後は，湿度，湿度とも無制御で管理され

ているガラス室へ苗木を搬出し，かん水と殺虫剤散布を中

心と した栽培管理を行い，殺菌剤の散布は行わなかった．

2014年5月20日と同年5月30日にそれぞれ 1本の苗木を

用いて試験を行った．M micromalusでは，2本の苗木が準

備できず，反復が取れなかった

4)病徴の判定

リンゴ黒星病菌の分生子を接種された各苗木に対する病

徴の判定については，接種後21日目 に行った．判定基準

は， Chevalierら (1991)によって作成された病徴の分類に

従い， 病徴に応じて苗木ごとに6段階 (0,1, 2, M, 4, 5) 

のスコアを付した．得られたスコアの平均値を求めて，そ

の品種が抵抗性かどうか判定した．スコア O~Mまでを

抵抗性， 4および5を罹病性と判定した

2. リンゴ黒星病に対する量的形質遺伝子座 (QTL)の

同定

1)植物材料

‘王林 x‘あかね’のE集団 135個体 (Kunihisaら，2014)
を供試した 2012年に，（地独）青森県産業技術セ ンタ ー

りんご研究所の農薬無散布圃場（青森県黒石市）の 17年

生の ‘StarkingDelicious'樹4本に対して，各個体の穂木

を 1本ずつ高接ぎした対照として，‘王林',‘あかね',

'Prima', 'Worcester Pearrnain'を同様に高接ぎした．

2)リンゴ黒星病病徴の調査

2012年6月27~28日と2014年6月26~27日に高接ぎ

由来の新梢の自然発病状況を調有した．各新梢について，

すべての展開葉の病徴を葉ごとに〇：無病徴， 1:クロ

ロシスのみ，2:胞子形成面積 10％以内，3: 11 ~25%, 

4:26~50%, 5:51~75%, 6:76~100％の 7段階の指

数で判定し（第2図），その最大値を新梢の病徴スコアと

した． 7段階の指数は， 2以下を抵抗性， 4以上を罹病性

とおおまかに判定される 2012年は得られた新梢 1本の

病徴スコアを， 2014年は得られた新梢 1~3本の病徴スコ
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Fig. 2. Disease scale with seven classes for scoring apple scab symptoms in a fungicide-free orchard. 0: no symptom (not shown), I: only 

chlorosis, 2: forming conidia :SI 0% of surface, 3: 11-25%, 4: 26-50%, 5: 51-75%, 6: 76-100%. 

アの平均を各個体の表現型値とした．

3)広義の遺伝率

本研究の統計解析は，Rバージョン 3.3.3(R Core Team, 

2017)を用いて行われた広義の遺伝率は，遺伝子型と年

を要因とする分散分析によって得られた分散成分を利用し

て求めた．すなわち，

凡＝µ+G;+'½+Eリ

Pリはi番目の個体のj年目の表現型値，μ は定数， G,はi番

目の個体の遺伝子型の効果， Y)はj番目の年の効果， E]ま

誤差である． i=l~l35,}=1~2. このとぎ，遺伝分散を

(Jg内年次間分散を(Jy2，誤差分散をがとすると， n年反復し

た平均値の環境分散がは((Jy2＋a2)/n, 広義の遺伝率h記は，

hた (J;!（(J;＋(Jり と表された．
4)連鎖地図の充実化と QTL解析

QTL解析には，供試したE集団を用いてダブルジュー
ドテストクロス法で構築された‘王林’とあかね’の連鎖

地図 (Kunihisaら， 2014)を利用した．本研究を実施する

に当たり，連鎖地図にはApple20K SNP Array (Biancoら，

2014)に搭載されている一塩基多型 (SNP)を追加し，地

図の充実化を図った． BeadChipを用いて得られたハイブ

リダイズジグナルは， GenomeStudioソフトウェア （イル

ミナ（株））を用いて SNPスコアに変換された．次に，

ASSlsTソフトウ ェア (DiGuardoら，2015)を用いて多型

の抽出を行い，マッピング可能な SNPとされた SNPマー

カーを連鎖地図の構築に供試したこのとき，両親ともに

ヘテロ型を示した SNPは連鎖地図の構築から除外した

また，第 17番染色体に座乗する既報の 5種類の単純反復

配列 (SSR)マーカー (SAmsC0414947, SAmsCN490324, 

以上 vanDykら， 2010;Mdo.chrl7.5, Mdo.chrl7.13, 

MEST020,以上Moriyaら， 2015)についても，連鎖地図の

充実化に利用した．連鎖地図の計算にはJoinMapバー

ジョン 4.1ソフトウェア（vanOoijen, 2006)を用いた

QTL解析には，MapQTL6.0ソフトウェア（vanOoijen, 

2009)を利用した初めにKruskal-Wallis(KW)法による

解析を行った後，インターバルマッピング (IM)法によっ

て同様に解析 を行い， さらに， restrictedmultiple QTL 

model (rMQM)法による解析を行った． QTLの有意性を

判定する閾値は， KW法においては， MapQTLのマニ ュア

ルで推奨されている， P=0.005とし，この値を下回る DNA

マーカーの近傍にQTLが存在すると判断した．また， IM

法においては， 1000回の並べ替え検定の結果得られた

95％の閾値を超える LOD値のビークの 95％信頼区間内に

QTLが存在すると判断した

3. QTLの寄与率の計算

‘王林'x‘あかね’のE集団における病徴スコアの 2年
間の平均値（以下，平均病徴スコアと呼称する）に対する

QTLの寄与を調べるに当たっては，検出された QTLに最

も近接していると考えられた2種類の DNAマーカー（あ

かね’ではSAmsC0903298,‘王林’ではHi03c05)をQTL

の対立遺伝子の分離を反映している指標と見なして， これ

らのDNAマーカーを要因とする二元配置の分散分析を実

行したすなわち，

Pリk=μ+Ml;+M2j+Eリ

pりいま， SAmsC0903298とHi03c05のi,j番目 の対立遺伝

子を指標として表される QTL対立遺伝子を有する K番目

の個体の表現型値， Ml'とM2}はそれぞれi,j番目の対立

遺伝子の効果である． i=l~2,j=l~2,k=l~l35. この

とき， SAmsC0903298の対立遺伝子型で表される QTLの

分散を(JM/, Hi03c05の対立遺伝子型で表される QTLの分

散を(JM22とすると，

(J;=(JMI2+(JM22+(J: 

SAmsC0903298とHi03c05で表される QTL対立遺伝子

の表現型に対する寄与率R勺ま，それぞれ(JMI21(JP2および

(JM221(JP2として求めた．

4. QTL対立遺伝子の遺伝の検証

あかね’の交配親である ‘Jonathan' およ び ‘Worcester

Pearmain'や，後代品種である‘さんさ’について， Apple

20K SNP Array (Biancoら， 2014)によっ て得られたデータ

を基に構築したハプロタイプブロック (Kunihisaら， 2016)

を利用して，検出 されたQTLの周辺に関して染色体の

遺伝を追跡した SNPの位置情報については，‘Golden

Delicious'の倍加半数体の系統GDDH13を利用して得られ

たゲノム情報（以下，GDDH13ゲノム； Daccordら， 2017)

に再アセンブルして利用した第 17染色体については，
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34.7Mbの領域について， 691種類の SNPマーカーを利用

することが可能であった．染色体の遣伝の追跡に当たって

は， SNP遺伝子座ごとに両親と子の対立遺伝子型を比較

して，子の染色体の由来を定めた．

結 果

1. リンゴ黒星病菌のレース同定

農研機構果樹茶業研究部門リンゴ研究拠点（岩手県盛

岡市）に植栽されている，リンゴ黒星病が発病したリンゴ

品種の葉から採取されたリンゴ黒星病菌の分生子を， 8種

類の判別寄主に接種したところ，その病徴は ‘Golden

Delicious' では罹病性と判定され，その他の 7種類では抵

抗性と判定された（第1表）． この結果から，本実験に供

試されたリンゴ黒星病茜にはレース 1が含まれており，そ

の他のレースは存在しないか，その絶対量が極めて少ない

と判断された．

2. リンゴ黒星病に対する QTLの同定

‘王林’と‘あかね’の連鎖地図 (Kunihisaら， 2014)に

対して， Apple20K SNP Arrayに搭載された SNPおよび

5種類の SSRマーカーを追加した結果，王林では 1351座

から構成された 17連鎖群からなる合計 1341.3cMの連鎖

地図が， ‘あかね’では， 1227座から構成された 18連鎖群

からなる合計 1417.9cMの連鎖地図が構築された（第3

図）． ‘あかね’では， Kunihisaら (2014)によって観察さ

れたように，第 17染色体のS遺伝子をまたぐ領域に連鎖

地図が作成されず，第 17染色体が2つの連鎖群に分断さ
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Fig. 3. Genetic linkage map of'Orin'(OR) and'Akane'(AK). The markers commonly located in both maps are underlined. The ruler 
indicates map distance in cM. 
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Fig. 3. continued. 

れていた．

（地独）青森県産業技術センターりんご研究所において，

‘王林'x‘あかね＇の凡集団が高接ぎされた樹において自

然発病したリンゴ黒星病の病徴を2年間調査したところ，

個体によって発病程度に大きな差が認められた（第4図）．

2年間の病徴スコアの相関係数はr=0.29 (P=0.001)で

あった（第4図）．また， 2年間の自然発病状況の調査を反

復と見なして求めた広義の遺伝率h/は0.45であった．

上記の病徴スコアの分布について， Shapiro-Wilk検定に

よる正規性の検定を行ったところ， 2012年および2014年

の病徴スコアについては，正規性が仮定されなかった

(P<0.05)．一方，平均病徴スコアについては，正規性が

仮定された (P=0.09). そこで， まず，‘あかね’と‘王林'

のそれぞれの連鎖地図を用いて，単年の病徴スコア，およ

び平均病徴スコアに対する KW法による QTL解析を行っ

た．その結果， ‘あかね’第 17染色体の SAmsC0903298に

おいて，いずれのデータセットに対しても有意確率0.005

を下回る検定統計量K＊値の極大点が認められ， QTLが存

在すると判断された（第5図）． ‘王林’の連鎖地図におい

ては， 2012年は第9染色体の SNP_FB _ 0820945で最大値

10.4 (P< 0.005)をとる K＊値の極大点が，また2014年は

第7染色体の SAmsCN903950で最大値9.7(P<0.005)を

取る K＊値の極大点が認められた．さらに，平均病徴スコ

アに対しては，第9染色体の SNP_FB_0820949(K*= 14.4, 
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P<0.0005), および第 17染色体の Hi03c05 (K* = 8.6, 

P<0.005)に有意なK＊値の極大点が認められた． しかし

ながら，いずれのK＊値も， ‘あかね’の第 17染色体に認

められたK＊値よりも小さい値を示したまた，単年度の

病徴スコアと平均病徴スコアに対する解析結果を比較する

と，平均病徴スコアに対する QTL解析において K＊値は大

きく，有意性が強いことが認められた．

Fig. 3. continued. 
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同様に， IM法による QTL解析を行ったところ，いずれ

のデータセットを用いてもあかね’の第 17染色体の

26~29cMにおいて閾値を越える LOD値のビークが認め

られたが，‘あかね’のその他の染色体および‘王林’の全

染色体では有意なLOD値の極大点は認められなかった

（第5図，第6図A)．また， 2012年の解析結果において

は， LOD値の曲線が染色体の上部と下部の 2箇所で極大
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Fig. 4. Distributions of apple scab symptoms in'Orin'x'Akane' 

FI individuals. (A) Relationship between the apple scab 

symptom scores from two years (2012 and 2014). Apple 

scab symptom scores of parents, etc., were recorded only in 

2014; W. P.:'Worcester Pearmain'. **: significant at P<0.01. 

(B) Frequency distribution of mean apple scab symptom 

scores over the two years. MS: mean score. 

Fig. 3. continued. 

を示すような傾向が認められた（第6図A). KW法によ

る解析と同様に， IM法による解析においても，平均病徴

スコアに対する QTL解析において得られたLOD値は単年

度の病徴スコアについての解析で得られたLOD値よりも

大きく， QTLの有意性は強かった． rMQM解析の結果は，

IM法による解析結果との違いが認められなかった（デー

夕省略）．以上の結果より，いずれのデータセットにおい

ても閾値を超えた‘あかね’第 17染色体の LOD値の極大

点近傍には， リンゴ黒星病に対して抵抗性を発現する

QTLが存在していると考えられ，近接するマーカーとし

て， SSRマーカー SAmsC0903298が見いだされた．

‘王林’においては， 2年続けて検出されるような，安

定な QTLは認められなかった（第5図）．平均病徴スコア

に対しては， KW法による解析で第9染色体に閾値を超え

るK＊値が観察され， ‘王林’由来の効果の小さい QTLの

存在が示唆されたまた，単年度に対する解析では有意な

K＊値が認められなかった第 17染色体にも有意なK＊値が

得られ， QTLの存在が示唆された．

次に，いずれのデータセットについても安定して検出さ

れた第 17連鎖群の QTLについて，平均病徴スコアの全分

散に対する寄与を検討した． ‘あかね＇の QTLに最も近接

する SAmsC0903298マーカーの座乗位置は， GDDH13ゲ

ノムバージョン 1.1上では第 17染色体の 12.634Mbで，‘王

林’の QTLに近接する Hi03c05マーカーの座乗位置は

11.383 Mbと，両者が近接していたことから（第6図B),

この後の解析では両QTLを同一の遺伝子と仮定して扱っ

た． QTLの平均病徴スコアに及ぼす影響を分散分析によっ

て検討したところ， ‘あかね’および‘王林’から遺伝して

いる QTL対立遣伝子は， 1％水準で有意な平均病徴スコ

アヘの寄与が認められた（データ省略）．さらに，平均病

徴スコアの分散に対する‘あかね’と‘王林’に由来する

QTLの寄与率R勺ま，それぞれ20.0％と 5.2％であった．第

7図に，各QTL遣伝子型を持つ個体の平均病徴スコアの

分布を示す． また，両親に由来する対立遺伝子問に交互作

用は認められなかった (P=0.99).

3. QTL対立遺伝子の遺伝の検証

‘あかね’の SAmsC0903298遣伝子座近傍の QTLの抵抗

性型対立遣伝子について，祖先品種である ‘Jonathan' と

'Worcester Pearmain'および後代品種の‘さんさ’について

周辺の染色体の遺伝を調査した．その結果，‘あかね＇の抵

抗性型対立遺伝子は，花粉親である ‘WorcesterPearmain' 
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Fig. 5. Manhattan plot of quantitative trait loci (QTL) analyses for apple scab symptom scores. Panels in rows 1 and 3 from the top indicate 

results obtained by Kruskal-Wallis analyses. Quadrangle dots indicate markers showing significant K*(P= 0.005). Panels in rows 2 and 
4 from the top indicate results obtained by interval mapping analyses. Horizontal dotted lines indicate threshold scores (P = 0.05) 
obtained by permutation tests. 

に由来すると判断された （第6図B)．一方，‘さんさ’に

おいては，あかね’由来の第 17染色体の 8.4~8.7Mb付

近で染色体の組換えが認められ（第6図C), QTL近傍の

領域は， ‘WorcesterPearmain' ではなく ‘Jonathan' に由来

すると考えられた．

考 察

本研究では， リンゴ栽培における最重要病害であるリン

ゴ黒星病について，病原であるリンゴ黒星病菌のレース判

定を試みて抵抗性育種のための基礎的知見を得た． また，

部分的抵抗性を示す圃場抵抗性と推定される‘あかね’の

E集団（ ‘王林'x‘あかね')を供試したQTL解析を行っ
て， この抵抗性を制御する QTLを同定することを試みた．

1. リンゴ黒星病菌のレース同定

リンゴ黒星病菌のレース判定法は，研究の進展によっ

て，新規のレースや抵抗性遺伝子が発見されるに伴って，

その判別方法が複雑化してきた経緯があるたとえば，

Lespinasse (1989)およびParisiら (1993)が提唱している，

6種類のレースを判定可能な方法では， ‘Golden Delicious' 

をすべてのレースに対して罹病性を示す寄主と見なしてい

るしかし，その後の研究によって， ‘GoldenDelicious'に

はRvil(Vg)というレーススペクトラムの小さい抵抗性遺

伝子が存在していることが判明しており (Calengeら，

2004; Covaら， 2015)判定法の見直しが行われている近

年では 18種類のレースを判定可能な判別寄主セットも提

唱されており， この中では ‘Gala'がすべてのレースに対

して罹病性を示す寄主と見なされている (Busら， 201I). 

Busら (2011)は，最新の知見に見合う形でリンゴ黒星病

菌のレース番号の再付与を提唱しており，例えば，本研究

で採用した基準に基づいた従来のレース 1は，最新の判別

法ではレース (0)と呼称されている本研究においては，

供試できる判別寄主に制限があったことから， 6種類の

レースを判定できる判別寄主セットを用いて実験を行った

結果，農研機構果樹茶業研究部門リンゴ研究拠点（岩手県

盛岡市）に分布するリンゴ黒星病苗のレースはレース l

(Busら (2011)の提唱する命名法ではレース (0)に相当す

る）が優占しているという結果が得られた（第 1表）． こ

の結果は， 町田ら (1996)が青森県りんご試験場（現 ・

（地独）青森県産業技術センクーりんご研究所）で採取され

た 1菌株に対して行ったレース判定の結果と一致してい

た． しかしながら，本研究で用いた判別寄主セットでは識

別できなかったリンゴ黒星病菌のレースが存在している可

能性や， 日本国内の各リ ンゴ産地で異なるレースが分布し

ている可能性が残る．そこで，今後は， より多くの判別寄
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Fig. 6. Genetic and physical positions of the quantitative trait loci 

(QTL) for apple scab symptoms on chromosome 17 of、Akane'.
(A) QTLs detected by the interval mapping approach. 

Positions of LOO peaks are shown as solid triangles. (B) A 

schematic representation of the inheritance of chromosome 

17, focusing on'Akane'. Each chromosome is colored cor-

responding to its parental origin identified by haploblock 

analysis using 691 SNPs. (C) Graphical representation of the 

recombination region of'Sansa'. 

主を用いるとともに，単胞子分離株を用いることや，国内

各地で採取されたリンゴ黒星病菌に対するレース判定を実

施することが求められる

2. ‘あかね’の黒星病抵抗性QTLの同定

圃場抵抗性は，一般的に，環境による効果の変動が認め

られるものの， レース非特異的に発現して，抵抗性の崩壊

が起こりにくいという特徴を持つ (Bent• Mackey, 2007). 

このような背景から，病害抵抗性を目標とした育種におけ

る圃場抵抗性の利用価値は大きい．そこで，‘あかね＇が

示す抵抗性がどのような遺伝的要因によって制御されてい

るかを調べるために，‘王林'x‘あかね’の凡集団を供試

して QTLの同定を試みた． 2012年と 2014年のリンゴ黒星

病発病スコアには有意な正の相関が認められたが，相関係

数は0.29と低かった（第4図）． この原因としては，各年

の新梢の生育状況や病原菌の密度，感染期の気候の影響な

ど，圃場での感染 • 発病に影響を与える複数の要因が考え

られたが，各要因の与えた影響については本研究では解析

できなかったしかしながら，広義の遺伝率 h82iま0.45と
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Fig. 7. Beeswarm plots overlaying box plots of mean disease 

symptoms of the F1 population derived from'Orin'x'Akane', 

subdivided into four groups, which have different predicted 

genotypes at the quantitative trait locus (QTL) for apple scab 

on chromosome 17. QTL genotypes are predicted based on 

the nearest DNA marker genotype. SA and RA indicate 360 
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比較的高い値を示したことから，各年の結果は遺伝的な抵

抗性程度を反映したものと考えられた．本集団を用いた

QTL解析の結果， KW法と 1M法のいずれの解析において

も， ‘あかね’の第 17染色体の下部に QTLの存在が示唆さ

れ（第5図，第6図A)， リンゴ黒星病に対する抵抗性の

発現に大きく関与していると考えられたまた， 2012年

の発病スコアに対する IM解析では， ‘あかね’の第 17染

色体の上部にも LOD値の極大点が認められた （第6図A).

この極大点は，2014年と乎均病徴スコアに対する解析で

は検出されなかったことから，環境要因が大きく影響する

QTLの存在が示唆された 一方，‘王林’の第 17染色的に，

平均病徴スコアに対する解析でのみ QTLの存在が示唆さ

れた理由として，この QTL対立遺伝子の効果が小さく ，

単年度の解析では閾値を上回らないものの，毎年安定的に

発現することで，他の不安定な QTLに対して相対的に検

出されやすくなったものと推察されたまた，‘王林＇は接

種試験においてリンゴ黒星病を発病する罹病性品種であり

（今ら， 2012)，一般的にもリンゴ黒星病に対して弱いと認

識されている このことは，本研究で存在が示唆された

‘王林’由来の QTLのみでは，充分な抵抗性が発現できな

いことを示唆している．罹病性品種から抵抗性をもたらす

QTLが検出されたことについては，罹病性の ‘Gala' にお

いてリンゴ黒星病に対する QTLが検出された結果が報告

されている (Souffiet-Freslonら， 2008)ことから，妥当な

結果であると考えられた

あかね’と‘王林’の第 17染色体で検出されたそれぞ

れの QTLの物理的位置を，近接する DNAマーカーの座乗
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位置を指標として比較すると，その距離は約 1.1Mbと近

く， これらのQTLは同じ遣伝子の対立遺伝子の効果を検

出したものである可能性が示唆された．そこで， この仮説

を基に， このQTLの表現型に対する寄与率を調べたとこ

ろ，‘あかね’と‘王林’に由来する対立遣伝子の合計で表

現型分散の約25%（‘あかね'20.0%,‘王林'5.2%）が説

明された．

3. ‘あかね’のQTLの由来および後代への遺伝

第 17染色体には，これまでにも多くの研究によってリ

ンゴ黒星病に対する QTLの存在が示唆されている．すな

わち，第 17染色体のQTLは，広範なレースに対して抵

抗性を発現し (Calangeら， 2004)，これまでに ‘Fiesta',

'Discovery','Gala','Diilmener Rosenapfel'において検出さ

れている (Calengeら， 2004;Dure!ら， 2003;Liebhardら，

2003; Souffiet-Freslonら， 2008)．本研究で検出されたQTL

に関しても， これらの研究で検出されている QTLの座乗

位曰と信頼区間が重複しているので，同一のQTLを検出

した可能性が高いと考えられた．

次に，遺伝的な関係からも QTLの効果を確かめるた

めに，祖先品種や後代品種における第 17染色体の遺伝

について調査したその結果，‘あかね’の抵抗性をもたら

す対立遺伝子は， ‘WorcesterPearmain' に由来することが

判明した（第6図B).'WorcesterPearmain'は， ‘Discovery'

('Worcester Pearmain'x'Beauty of Bath'）の第 17染色体で

検出されたQTLの抵抗性型対立遺伝子の由来とされてお

り (Liebhardら， 2003)，本研究で得られた結果と矛盾しな

かったまた，本研究で供試された‘王林’と‘あかね’を

含めると少なくとも 6品種 ('Fiesta','Discovery','Gala',

'Diilmener Rosenapfei',‘王林',‘あかね')において，ほぼ

同じ位置にQTLが検出されていることから， この QTLに

はリンゴ黒星病に対する抵抗性に寄与する，遺伝的背景

（由来）の異なる複数の対立遺伝子が存在していると考え

られる．本研究の結果は， この QTLは個体の遺伝的背景，

生理的状態，環境条件が異なっても抵抗性に寄与している

という仮説 (Souffiet-Freslonら， 2008)を支持すると考え

られた．本QTLの遺伝子同定に関する，今後の研究の進

展が期待される．

次に， ‘あかね’の後代品種について QTL周辺の染色体

の遺伝について検討すると，まず，本研究の供試集団と正

逆が異なる‘あかね'x‘王林’の凡集団から選抜されて，

三倍体品種である‘あおり 9' に関しては，‘あかね’と同

等の抵抗性を示すという報告（今ら， 2012)と，三倍体で

は種子親から 2本の染色体をそのまま遺伝するという知

見 (Evansら， 2011;Moriyaら， 2011)を合わせて考えると，

‘あおり 9'が示すリンゴ黒星病抵抗性には‘あかね’から

遺伝している第 17染色体の QTLの寄与が大きいことが推

察された．一方， ‘Gala'x‘あかね’の交配組み合わせに由

来する‘さんさ’については，本研究で得られたQTL信頼

区間外である 8.4~8.7Mb付近に染色体の組換え点が同定

され，信頼区間内においては ‘Jonathan' 由来の染色体を

有していた（第6図B,C)ことから，‘あかね’由来の抵抗

性型の QTL対立遺伝子が遺伝していない可能性が示唆さ

れた． しかしながら，‘さんさ’もリンゴ黒星病抵抗性を示

し（花岡ら， 2016；今ら， 2012；吉田ら， 1988)，本研究と同

じ接種条件ではあかね’程度の抵抗性反応を示す（阿部

ら， 2006)．今後は， ‘さんさ’の示すリンゴ黒星病抵抗性

の遺伝的機構についても解明が求められる．

以上で議論してきたように，本研究で検出された‘あか

ね’第 17染色体のリンゴ黒星病に対する QTLは，病徴が

完全には抑えられない部分的抵抗性ではあるものの，抵抗

性の発現に大きく寄与しており，他の品種における結果で

はあるものの，多くのリンゴ黒星病茜レースに対する抵抗

性の安定性について十分な研究が蓄精されているので

(Calengeら， 2004;Durelら， 2003;Lieb hardら， 2003;

Soufllet-Freslonら， 2008)，我が国においても，このQTL

を利用してリンゴ黒星病抵抗性育種を進める意義は大き

いと考えられた．さらに，育種への利用に当たっては，

SAmsC0903298などを利用したDNAマーカー選抜が有効

であると考えられた．本研究で明らかにされたリンゴ黒星

病菌のレース情報，および‘あかね’由来の第 17染色体

のQTL対立遣伝子を利用することで， リンゴ黒星病に対

して抵抗性を示す品種の育種が加速化されることが期待さ

れる．

摘要

リンゴ黒星病に対して抵抗性を示すリンゴを育種する際

の基礎的知見を得るため， レース 1~6までを判別可能な

判別寄主を用いて，農研機構果樹茶業研究部門リンゴ研究

拠点（岩手県盛岡市）に分布しているリンゴ黒星病菌の

レース判定を試みたところ，当地に分布しているリンゴ黒

星病菌はレース lが優占していることが示唆された．次

に，‘あかね’が示すリンゴ黒星病に対する抵抗性を担う

遺伝的要因について検討した．‘王林'x‘あかね’の凡集

団135個体を供試して，青森県黒石市の農薬無散布圃場に

おいて自然発病したリンゴ黒星病の病徴程度を2年間調査

したデータを用いてQTL解析を実施したところ，‘あかね'

の第 17染色体上に，供試集団において寄与率20％と最大

の効果を示すQTLが検出された．本QTLに関しては，病

徴スコアに与える影響は寄与率5％と小さいながらも，‘王

林＇の対立遣伝子も抵抗性に関与していることが示唆され

た．本QTLについて， Apple20K SNP Arrayに搭載されて

いる SNPマーカーの遺伝子型を利用して， ‘あかね’の血

縁品種における抵抗性型QTL対立遣伝子の遺伝を検討し

たところ，抵抗性型QTL対立遺伝子の由来は ‘Worcester

Pearmain'であることが判明した．

謝辞 リンゴ黒星病菌のレース判定に関してご助言を

賜りました町田郁夫氏，およびリンゴ黒星病の病徴評価方

法にご助言を賜りました今 智之氏に感謝申し上げます．
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