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1 .遺伝・連鎖

1987年のPalmerand Kilenの総説曲)には161個の主働遺伝子座と35個の遺伝子座

からなる13の連鎖群が記載されている。その6年後の Palmerand Hedge田)には66

個の主働遺伝子座からなる19の連鎖群が要約されている。現在これら19の連鎖群

はRFLPや SSRなどの DNA標識により構築された20の分子連鎖群に統合されて

いる 4，31.7ヘさらに最近のダイズデーターベース‘Soybase' (h抗pゴ'/129.186. 26. 94/ 

default.html :管理者 R. Shoemaker， USDA・ARS，アイオワ州立大学)には231個

の主働遺伝子座が登録されており、それらのうち80個について座乗する分子連鎖

群が同定されている o 特に、最近の主働遺伝子座の連鎖地図への張り付けは

DNA標識の利用によるところが大きい。登録されている231個の主働遺伝子座の

内訳は、 SMV抵抗性やシスト線虫抵抗性など病害抵抗性遺伝子座が44個(それ

らのうち連鎖関係が明らかにされているのは12個)、除草剤抵抗性遺伝子座が 5

個(同 1個)、根粒形成に関与する遺伝子座が8個(同 2個)、早晩性や伸育性

など生長や形態的特性に関与する遺伝子座が46個(同17個)、不稔性遺伝子座が

13個(同4個)、生理・生化学的特性に関与する遺伝子座が13個(同 5個)、葉

緑素形成遺伝子座が28個(同 8個)、種皮色や花色などの着色遺伝子座が15個

(同 9個)、アイソザイムおよびタンパク質遺伝子座が55個(同21個)、種子の

脂肪酸生合成遺伝子座が4個(同 1個)である。本稿では、品種の一次特性とし

て評価される生理形態的形質や着色形質を中心に、関与する主働遺伝子と遺伝子

座聞の連鎖関係に関する文献を整理する。なお1900年代初期の文献については、

それらが要約されている Palmerand Kilen刷を引用した。

{申育性と草型:ダイズの伸育性には、開花後まもなく茎葉の伸長が止まる有限

伸育性、開花後も茎葉の伸長を続ける無限伸育性、両者の中間型である半無限伸

育性がある。有限伸脊性には Dt1/dtl(無限/有限)が、半無限伸育性にはDt2/

dt2 (半無限/無限)が関与する 8)。両遺伝子座は伸育性に加えて、草丈や早晩性

にも影響を及ぼすが、その効果は遺伝的背景により異なる 8，23，抗日，75，町)。特に dtlは

主茎節数を減らし、草丈を著しく制限する 8.35.65)。草丈に影響を及ぼすもう一つ

の要因である節間長には、 S座の複対立遺伝子 (S/を/何)9) ならびに Sbl/sblと

Sb2/幼215，47，冊が関与する。 Sは短い節聞を、 s-tは長い節聞を、 Sは野生型 (Sと

s-tの中間)の節間長をもたらす。いずれの遺伝子対においてもより短い節聞を
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支配する対立遺伝子が優性であるが、その程度は完全ではなく、ヘテロ型では優

性ホモ型に比べて節聞がいくらか伸長する 9)。一方後者の 2遺伝子座では二重劣

性ホモ型が‘Brachyticstem' と呼ばれる短い節聞がジグザグ状にくびれながら伸

長する茎をもたらす15，47，48)。 ‘Brachytic stem'の形質発現は光環境の影響を受け

やすく、密植下で生じる近赤外光の豊富な光環境下では節聞がくびれずに伸長し

て正常型に近づく刊。草丈を抑制する dt1、Dt2.および Sは密植下における耐倒伏

性育種の遺伝子源として利用される 3，8，田，回。特に Sや Dt21は優性遺伝子で、あるた

め、 Fl品種育成の際のヘテロシスに由来する旺盛な生長による倒伏を防ぐ手段と

して利用される叫。分校数に影響する主働遺伝子座として Br1/br1とか2/brZIs同

定されており、 Br1/す r2/ーが多分校型を支配する刊。品種「錫杖Jや「鶏頭豆J

などにみられる帯化茎にはF/f(正常/帯化)が関与する 5)。

毛じ、小葉および種皮の形態:毛じの形態や着生様式には 9個の主働遺伝子座

が報告されている叫。上位葉表面の毛じの着生様式には直立型から旬旬型の変異

が認められ、 Pal;台。lとPa2/pa21s.関与するω。Pa1/PalfまPai!1.主の遺伝子型に関

わりなく直立型をもたらし、両遺伝子座の二重劣性ホモ型が旬旬型を、 pal;知l

Pa2/Pa2;J;両者の中間である半旬旬型をもたらす凶。毛じ密度には Pd1;μ113)、
Pd2;争d2印}および Psタs叫が関与する。 Pd1とPsは毛じ密度に関して異なる方向

に作用する優性遺伝子であり、前者は密生型を後者は疎生型を支配するへ両遺

伝子座の作用は相加的であり、それらの遺伝子型組み合わせにより疎から密まで

様々な表現型がもたらされるへまた Ps座には、 Ps(疎)と ps(正常)に加え

て、 psに対して部分優性である Psす(半疎)が存在する日)。このほか、無毛であ

る裸には P1;μ(裸/有毛)叫が、当初裸と表現されたが現在‘Puberulent' と呼
ばれる短毛には Pιφ2(有毛/短毛)口)が、また縮毛には Pc/pc(正常/縮毛)叫

が関与する。

小葉の形には円葉、長葉および楕円葉が認められる。長葉にはLn/ln(円葉/長

葉)叫が、楕円葉には Lo/lo(円葉/楕円葉)叫が関与する。小葉が五葉または七

葉からなる小葉数の変具体には Lflぺ(1(5葉/3葉)と Lf2/lf2(3葉/7葉)が
関与する刊。このほか、小葉周縁部にうねりを生じる‘Wavyleaf'にはLw1/lw1

とLw2/lw2回)が、また小葉表面が雛状またはこぶ状を呈する‘Bullateleaf'には

Lb l/lb 1と Lb2/lb2刷が関与する。いずれの形質においても変異体が二重劣性ホ
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モ型により支配される。

種皮の形態には、種皮表面のろう質 (Bloom)の有無や織があり、前者には3

個の主働遺伝子座 (Bl;初、 B2/ち2、B3/b3)刷が、後者にはShr;合hr(正常/鍛)叫

が関与する。

早晩性:早晩性には6個の主働遺伝子座、 El;を17)、E2;も27)、E3/e317)、E4/

e419)、E5/を5叫および Jノゴ 66)が報告されている。 J座を除きいずれの遺伝子座も

優性遺伝子が晩生を支配する。 J座を除く 5遺伝子座については、早晩性に及ぼ

す各遺伝子座の効果が準同質遺伝子系統 (NIL)を用いて比較されている 7，即日間)。

これら 5遺伝子座のうち、 El座の作用が最も大きく、品種‘クラーク'の NIL

を用いた解析では、 Elは ellこ比べて開花および登熟が 2週間ほど遅延する 7.52)。

EZJ圭と E5J主の効果は同程度であり、品種‘クラーク'の NILを用いた解析では、

EZJ亙の熟期に及ぼす効果は El座にほぼ等しいが、開花に及ぼす効果は El座に比

べて小さい7，52)0 E‘漉の効果は El座や E調Eの効果に比べて小さい18，52) E4座と E

Z亙の効果はほぼ等しく、品種‘ハロソイ'の NILを用いた解析では、 E‘指よび

E4はe3およびe41こ比べてそれぞれ開花日で5日、登熟日で15日ほど晩生とな

る拙。これら 5遺伝子座のうち、 El座、 EZJ亙および E3.座の効果はほぼ相加的で

ある52)。

ダイズは短日植物として知られているが、長日条件下でも開花の抑制されない

品種が存在する 32，民同。 E3I主と E4座は人為的な長日下での開花反応に関与する遺

伝子座として特徴づけられた口.19，7ヘ E3，座は蛍光灯を光源として自然日長を20時

間に延長した長日 (Fluorescentlong daylength: FLD)下で同定されたへ E3/ーは

FLDの下で開花が抑制されるが、 e3e3は抑制されない。一方、 E4座は白熱灯を光

源として自然日長を20時間に延長した長日(Incandescentlong daylength: ILD) 

下で同定された19.70)。この遺伝子座の ILD下での開花に及ぼす効果はE凋Eの遺伝

子型に依存する。 E3/--e4;を4および e3;令3E4/ーは ILDの下で開花が抑制されるが、

e3;令3e4;令4は抑制されない。 E3座と E4.座の作用は遺伝的背景によっても異なり、

それらの作用に影響する異なる遺伝子の存在が示唆されている山ヘ人為的長日

を作出するために用いられる蛍光灯と白熱灯は、赤色光 (R)と近赤外光 (FR)

の相対比 (R/FR比)で異なり、前者は赤色光が豊富で R/FR比が高く、後者は

近赤外光が豊富で R/FR比が低い。前述のように、 El座は開花や登熟の早晩性に
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大きな効果を有するが、その程度はR/FR比の高いFLD下に比べて R/FR比の低

い ILD下で大きし千九光波長に対する反応は早晩性遺伝子の組合せによっても異

なる問。特に、 e3とe4を併せ持つ有限伸育性品種 (dtl)は、 elの存在下では極早

生・媛小化するへそのため、これらの品種が高緯度地域に適応するには充分な

栄養生長を確保する Elの利用が必要である叩。また北海道の褐毛品種は Elを有

しており則、晩生を支配する Elは生育期間の限られた環境下でのダイズの適応に

おいても重要な役割を果たす。

ダイズ品種には基本栄養生長性の長さに変異が存在する礼町九温帯地域のダ

イズ品種の多くは短目により開花が促進されるが、低緯度地域のダイズ品種の中

には短日下でも開花が促進されず、開花まで日数の長い品種がある札札凪刊。これ

らの品種は幼苗期での短日に対する反応が鈍い30，57) このような短日下での晩生

性は‘longjuvenile (LJ) ，と呼ばれ6刊)、短日下で十分な栄養生長を確保する形

質として欠かせない。 LJには刀査が関与し、 j/jが LJをもたらす師 LJの形質発

現は他の早晩性遺伝子座の遺伝子型や評価される環境の日長条件に影響される田.78)

LJは基本栄養生長性のみならず、登熟期間ならびに分枝数や種子収量にも影響

を及ぼすが、それらの効果は早生品種の遺伝的背景下で大きく、晩生品種の遺伝

的背景下で小さい回 LJは、低緯度地域におけるダイズ品種や短作期作物として

利用されるダイズ品種の育成に利用される。

遺伝子記号の与えられた上記の6遺伝子座に加えて、 ILD不感受性に関与する

新たな遺伝子座けや、 El座の新たな対立遺伝子あるいは El座と強く連鎖する新

たな遺伝子座の存在叫が指摘されている。

着色:ダイズ種子の種皮色や購色に影響する遺伝子座には、 R/十一m/r(黒/褐

に黒の斑/褐)、 0/0(褐/赤茶)、 G/左(緑/黄)、 Iノ1/i-iバーk(抑制/着色/購着

色/鞍掛)がある比刷。これらの遺伝子座と毛じ色に関与する T/t(褐毛/白毛)お

よび花色に関与する Wlパバ(紫/白)の遺伝子型組合せにより、黒、茶、赤茶、

黄白色など幅広い種皮色の変異が生じる川ヘ G は、登熟後葉緑素が分解されず

に残存することにより、種皮を緑に呈色する叫。 O は T/ーと r;十または r明/十明

との組合わせで赤茶または赤茶に黒の斑模様の種皮をもたらす6ヘまた薄い赤茶

(Red-buff)の種皮色には1亜の異なる対立遺伝子 (t-r) と R;ムおよび wl/wlが関

与する叫。 t-rは tに対して優性であるが、毛じ色には可視的な効果をもたなし刊。
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これらの遺伝子座の効果は抑制遺伝子 Iの影響を受ける。 I座はR座や O座に対

して上位に作用し、着色を抑制して黄色の種皮色と瞬色をもたらす14，刷。鞍掛に

は i-kが関与するが、それとは独立に遺伝する 3個の遺伝子座 (Kl/kl、K2/k2:お

よび K3/k3)が存在する制。いずれの遺伝子座も劣性遺伝子が鞍掛をもたらす。 I

座は Kl座に対して上位に作用し、!/却下では鞍掛状の着色は生じないが、 k2は

I座の遺伝子型に関わりなく淡褐色の鞍掛 (Tan-saddle)をもたらす6九 iイはI同

様に種皮の着色を抑制するが、臓は着色される。 Iや iイの瞬色は T座や R座の

遺伝子型により影響される四，田川)。特に l/-T/-r/十の個体では、穏和な環境下で登

熟した種子の瞬色は黄色から淡褐を示すが、低温環境下で登熟した種子の瞬色は

褐から暗褐になる凪80)。このような!/-T/i/十の可変的な瞬色は‘Imperfectyellow' 

と呼ばれているへまた、 !/-T/一品種の中には低温下で登熟すると種皮にくすみ

の生じる品種がある 53・73)。低温により生じるくすみの程度は白毛 (t/t) より褐毛

(T/一)で強い日)。花色には、即座jごjlP;tで、 W3ル3と W4.ん14.40)、Wm/wm(紫/

マゼンタ)叫および Wp/wp(紫/ピンク)閣が関与する。 Wl座は他の遺伝子座に

対して上位に作用し、 wl/wlの花色は他の遺伝子型に関わりなく白となる叫。 Wl

は紫の花色をもたらすが、その濃淡は W3)杢と W4座の遺伝子型で決まる叫。 Wl/

-W3/-W4./ーは濃い紫、 Wl/-w3/w3W4./ーは紫、 W1/-W3/-w4lw4.は薄い紫の花色を

もたらす。 wmとwpは Wlの存在下で、それぞ、れマゼ、ンタ色とピンク色の花色をも

たらす却，問。また花色に関与する遺伝子座は睦軸色にも影響し、 Wlは紫色の匹軸

を、 wlは緑色の匹軸をもたらす。

種皮色や花色を支配する遺'伝子座の中には、転移因子によると考えられる易変

遺伝子が存在する比四J印刷 o RI亙の r寸nは茶の種皮に斑状に黒を呈色するが、呈

色のパターンは個体内においてさえ不規則に変異するへまた r明からの復帰突

然変異体とみなされる黒い種皮色の個体 (R求/匁めや茶の種皮色の個体 (rめ少ポ)

の後代においても r-mが分離する却。このような不安定な形質発現と遺伝様式を

示す例に W4.，座の w4. -m 38， 39， 60や Wp座のwp官制がある。

爽色には L1/11および L2/1劫1関与する 6) L1.座は L21主に対して上位に作用し、

L1/寸ま L21主の遺伝子型に関わりなく黒い爽を、一方 11/11はL2/ーとの組合せで褐

色の爽を、 12/12との組合せで淡褐色の爽をもたらす。

毛じ色には T座に加えて Td/td(褐/淡褐)が関与するへ T座は Td座に対し
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て上位に作用する。 t/tはTc鹿の遺伝子型に関わりなく白毛となるが、 T/ーではTd

座の遺伝子型により濃い褐毛 (T/-Td/一)や褐毛 (T/-td/td)が生じる。

子葉の色には黄色と緑がある。緑色は、種皮色に関する G座と同様に、葉緑

素が分解されずに脹(子葉)に残存することにより生じる 60)。この形質には核遺

伝子 (Dl/dlおよび D2/匂'2)が関与する場合と細胞質因子 (cyt-G1)が関与する

場合がある。 Dl/dlおよび D2/d2が関与する子葉色では、二重劣性ホモ型が緑色

をもたらす。この形質は種子単位で発現することから、ダイズ品種の他家受精率

の推定に利用されるへ

着色に関与する遺伝子座のうち、 I座はカルコンシンターゼ (CHS)の発現を

支配する叫。 CHSはフラボノイド生合成経路への分岐点にあたる酵素で、!/ーで

は CHSの合成が抑制され、アントシアニンの前駆体であるフラパノンやジヒド

ロフラボノールが合成されず、種皮にアントシアニンが蓄積されない川ヘ一方

iバの種皮にはアントシアニンが蓄積されるが、その種類は R座、 T座および Wl

座の遺伝子型で異なる川九 R/-T/-Wl/ゆ種皮にはシアニジンとデ、ルフイニジン

が蓄積するが、 R/-T/市 l/wlの種皮にはシアニジンだけが、 R/寸'/tWl/却種皮に

はデルブイニジンだけが、それぞれ蓄積する 21)。シアニジンとデルフィニジンは

フラパノンやジヒドロフラボノールから B環の 3'位または 3'位と 5'位の

加水分解を経て合成されるが、 T座と Wl座は、それらの作用を触媒するフラボ

ノイド3'加水分解酵素 (F3'H) とフラボノイド3'5'加水分解酵素 (F3'5' 

H)であると考えられている21・81) T/ーは毛じに F3'Hの基質であるケンフエロー

ルとその生成物であるケノレセチンを有するが、 t/tの毛じにはケンフエロールは

存在するが、ケノレセチンは存在しない同。このことも T座が F3'Hを支配すると

した先の仮説と矛盾しない。また、 r/十では Rの存在下で生成されるアントシア

ニン類が検出されず、 R座もアントシアニンの生合成に関与している。

DNA標識を用いた分子地図の構築が進むにつれて、1.5 cMから106.4cMに

わたる複数の同祖的断片がダイズのゲノム全般にわたって複雑に重複しているこ

とが明らかとなったへこのことは、ダイズが過去の複二倍化とその後の染色体

再編より生じた複雑なゲノムを有することを指摘する川。前述の上位葉表面の毛

じ着生様式を支配する Pal康と Paz&lは、それぞれ B1/S分子連鎖群と F分子連

鎖群に座乗するが、これらの連鎖群は H分子連鎖群の異なる領域とそれぞれ重
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複しており、これら 2つの主働遺伝子座が過去の遺伝子重複より起源したと考え

られている叫。このようなゲノムの重複と再編は、個々の形質に関与する遺伝的

機構を複雑にする。さらに、毛じの着生様式を量的形質としてとらえた QTL解

析の結果、 Pal座と Pa21.杢に対応する効果の大きな QTLに加えて小さな効果を有

する複数の QTLがとらえられた叫。したがって、上位葉表面の毛じ着生様式は、

二つの主働遺伝子座に支配されるメンデル遺伝する形質としてではなく、それら

の遺伝子座に加えて効果の小さな複数の QTLが関与する量的形質として理解さ

れた剖。

本稿に取り上げた主働遺伝子座の主な連鎖関係には、 El座と T座(組換え価

4%)刷、 Pl座と R座(同20%)刷、 G座と Dl座(同4%)刷、 Dt1座と E3座

(同28%)同およびDtl座と LI座(同40%)87)、Ln座とP21.主(同26%)附がある。

また Ln座は E4座と考えられる早晩性遺伝子と26%の組換え価で連鎖する 2)。主

働遺伝子座間の連鎖に関する情報は限られているが、前述のように、主働遺伝子

座の中にはすでに分子連鎖群上に統合されているものがあり、近傍の DNA標識

を利用した遺伝育種研究が可能である。

これまでの主働遺伝子座間の連鎖関係に関する研究から、遺伝子間の組換え価

が交雑組合せにより異なることがたびたび指摘されてきた札37，4

加 dVog♂t回叫}は多様な遺伝資源から構築された実験集団に由来する40系統と標識系

統との検定交雑を用いて、異なる連鎖群の3領域の組換え価を比較解析した。推

定された組換え価は、 Pl座と R座で0"'-'34%、Ln座と P21.査で19"'-'46%、LI座と

Dt1座で26"'-'50%と系統聞で大きく変異した。組換え価の分布はほぼ正規分布に

従ったことから、これら遺伝子座間の組換えは量的遺伝子の支配下にあると考え

られた刷。育種は遺伝的変異の獲得とその組換えに基本を置くことから、ここの

形質の遺伝的機構の理解に加えて、組換えを制御する遺伝的機構の理解も欠かせ

ない。

(北海道大学大学院農学研究科・農学部阿部純)
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2 分子マーカー

(1) DNAマーカーの開発と分子連鎖地図の作製

植物のDNA塩基配列の多型を解析するために、 RFLP(res仕ictionfragment length 

polymorphism)， RAPD (random amplified polymorphic DNA) ， SSRP (simple 

sequence repeat polymorphism)， AFLP (amplified fragment length polymorphism) 

に基づく方法がよく用いられる。その他DAF(DNA amplification fingerprinting)， 

ISA Cinter SSR amplification)， CAPS (c1eaved amplified polymorphic sequenc巴)， 

dCAPS (derived CAPS) ， SSCP (single strand conformation polymorphism)， 

heteroduprexに基づく方法も用いられることがある。 RFLP，SSRP， CAPS， 

dCAPS， SSCP， heteroduprexに基づくマーカーは主に共優性マーカーであり、

RAPD， AFLP， DAF， ISAに基づくマーカーは主に優性マーカーである。

大豆で用いられるマ一カ一は主に RFLPマ一カ}川

叫副.6制札削4ιい，7閣2副)、 AFLPマーカ一回，45)であるが、 RAPDマーカ __5.10)、DAFマーカ _58)も一

部用いられている。

大豆のゲノムサイズは比較的大きく(1.11-1. 81 x 109)、4倍体由来と思われ

るゲノム領域が散在していて、複雑なゲノム構造をしている川ために、分子連鎖

地図の作製が遅れていた。ゲノム DNAクローンや cDNAクローンをプローブと

してサザンハイブリダイゼーションを行うと複雑なバンドパターンを示し、ひと

つのクローンに対して複数の遺伝子座が対応することがある。そのため、 RFLP

マーカーを異なる分離集団で用いる際には注意が必要である。それに対して SSR

マーカーは特定のプライマーセットでゲノム上の特定の領域を指定できる。大豆
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