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山口直矢：ダイズ（Glycine max）における種子低温裂開抵抗性及び早熟性に関する育種学的研究 

 

第一章 緒論 

 

ダイズは日本型の食生活に欠かせない豆腐, 

煮豆, 納豆, 味噌, 醤油などに加工される主

要作物であり, 輪作体系を維持するためにも

重要な作物である. ダイズは全国で 131,600ha

栽培されており , そのうち北海道では

28,600ha 栽培され, 都道府県では全国 1 位の

作付面積である（2014年度 農林水産省）. ダ

イズの収量は全国平均で 176kg/10a であるの

に対し, 北海道平均は 257kg/10a と大きく上

回り, 収量レベルが高い（2014 年度 農林水

産省）. このように北海道は日本におけるダ

イズの一大産地である. しかしながら, 北海

道はダイズ栽培の北限に位置し, しばしば冷

害に見舞われるため（Funatsuki and Ohnishi 

2009）, 生産が安定しない. 生産コストの低減

や自給率向上のためにも, 北海道のダイズ栽

培における冷害対策の確立は重要である.  

 

1. ダイズの冷害と耐冷性育種 

特に厳しい冷害は北海道北部と東部で 4 年

に一度の割合で発生している（田中 1997）. 

例えば, 1993 年, 2003 年は冷害によって北海

道のダイズ平均収量は著しく低下した（1993

年：112kg/10a, 2003年：185kg/10a 農林水産

省）. 1993 年と 2003 年の十勝農試圃場におけ

るダイズ収量は平年と比べてそれぞれ 36%, 

78%であった（角田ら 1993; 萩原ら 2003）. 

低温（10-18℃）の影響は, 初期生育時であれ

ば生育不良（生育不良型冷害）, 開花期では花

と莢の脱落（障害型冷害）, 粒肥大期では粒の

充実不良（遅延型冷害）として現れる（山本ら 

1966）. 特に花と莢の脱落は最も収量に影響

するため（松川 1994）, 最も重要な耐冷性形

質の一つと考えられている. この「開花期耐

冷性」には遺伝変異があることが報告されて

おり（Kurosaki and Yumoto 2003; Kurosaki et al. 

2003, 2004）, 人工気象室を用いた開花期耐冷

性検定によって耐冷性品種が育成されてきた

（Kurosaki and Yumoto 2003）. 北海道では, 開

花期耐冷性が‘強’の品種として, 「ハヤヒカリ」

（湯本ら  2000） , 「トヨハルカ」（田中ら 

2015）, 「ゆきぴりか」（萩原ら 2009）, 「と

よみづき」（山口ら 2014）などが育成されて

いる. また, 開花期よりも前の花粉形成期の

低温ストレスも莢形成に関与することが明ら

かにされており（Ohnishi et al. 2010）, この時

期の耐冷性が強い系統として「十系 952 号」

等が育成されている（大西 2012）.  

 

2. 耐冷性に関与する遺伝形質 

三分一（1979）は冷害年では初期生育の栄

養生長量が劣ることを明らかにし, 初期生育

量は生育不良型冷害の選抜基準になることを

示した. 初期生育量は百粒重と正の相関関係

があることから, 粒大の大きい系統が生育不

良型冷害に強い（三分一 1979）. また, 毛じ

性に関する準同質遺伝子系統（NILs）を用い

て, 無毛系統は有毛系統に比べて初期生育が

劣り, 生育不良型冷害に弱いことを明らかに

した（三分一 1979）. Funatsuki et al.（2003）

は活性酵素消去酵素であるアスコルビン酸ペ

ルオキシダーゼ 1 を欠失する品種系統群は冷

涼地圃場でも収量性が高いことを明らかにし

た. 北海道品種「トヨハルカ」の開花期耐冷性

については, 低温下での種子肥大に関与する

量的形質遺伝子座（QTL）が臍色を決定する I

座近傍に検出されている（Ikeda et al. 2009）. 

多くの研究において, 開花期耐冷性と早晩性
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に関与する熟性遺伝子座との関連が明らかに

されている（Kurosaki et al. 2004; Funatsuki et al. 

2005; Takahashi et al. 2005）. 

ダイズの毛じ色決定遺伝子座である T 遺伝

子座は耐冷性との関連が報告されている . 

Kurosaki et al.（2004）および Takahashi et al.

（2005）は毛じ色に関する NILs を用いて, 褐

毛（T）が白毛（t）よりも開花期耐冷性が強い

ことを明らかにした. また,冷涼地圃場におい

ても, 褐毛の耐冷性の効果が確認されている

（Kurosaki et al. 2004）. T遺伝子座の責任遺伝

子として Flavonoid 3’ hydroxylase が単離され

（Toda et al. 2002; Zabala and Vodkin 2003）, 褐

毛は白毛よりも抗酸化作用が強く, 低温下で

葉に障害を受けにくいことが明らかにされた

（Toda et al. 2011）. 褐毛品種は耐冷性が強い

一方で, 臍色が黄色の黄ダイズでは種皮のく

すみが発生する（Takahashi 1997）. 褐毛品種

に由来する耐冷性を黄ダイズに導入するため, 

「トヨハルカ」由来の I 座を組合せることに

より, くすみを改善できる可能性が見いださ

れている（Oyoo et al. 2011; Rodriguez et al. 

2013）. 

 

 
Fig. I-1. Pictures of representative seeds of 
Yukihomare. Seed coats of cracked seeds are 
severely split on the dorsal side, and the cotyledons 
are exposed and frequently separated. White 
arrows indicate the presence of seed cracking on 
the dorsal side. Black arrows indicate the presence 
of seed coat cracking around the hilum region. 

 

 

3. 低温が種子の外観品質に与える影響 

低温はダイズ種子の外観品質にも悪影響を

与える. 冷害年において, 低温着色の発生が

問題となる. 低温着色は臍周辺に着色物質が

蓄積し , 外観品質を低下させる現象である

（Srinivasan and Arihara 1994; Morrison et al. 

1998; Funatsuki and Ohnishi 2009; Kasai et al. 

2009）. また, 低温着色に伴って臍周辺部に裂

皮を生じることが報告されている（Takahashi 

and Abe 1994, 1999）. 低温着色の発生メカニ

ズムは近年, 多くの研究により明らかにされ

てきている. 黄ダイズにおいて, 種皮の着色

はカルコンシンターゼ遺伝子（CHS）の転写後

ジーンサイレンシング（Post-transcriptional 

gene silencing, PTGS）によって阻害されている

が（Senda et al. 2004; Kasai et al. 2009）, 低温

によって CHSの PTGSが抑制されることによ

り , 低温着色が発生すると報告されている

（Kasai et al. 2009; Senda et al. 2012）. 臍色・

種皮が黄色のダイズにおいては, CHS の逆位

反復配列（Glycine max inverted-repeat CHS 

pseudogene, GmIRCHS）が I座である可能性が

示され, CHS の 2本鎖 RNA が CHS PTGS を引

き起こすと考えられている（Kasai et al. 2007; 

Senda et al. 2012）. 

北海道では, 低温着色粒に関する低温感受

性時期が明らかにされ, 人工気象室を用いた

低温着色抵抗性の検定法が確立された（岡ら 

1989; 湯本・佐々木 1990）. 開発された検定

法を活用し, 臍周辺着色抵抗性が‘強’の品種

として「トヨコマチ」（佐々木ら 1990）, 「ト

ヨホマレ」（湯本ら 1995）, 「ユキホマレ」（田

中ら 2003）などが育成されている. 特に「ト

ヨハルカ」（田中ら 2015）はこれまで育成さ

れた品種の中で最も強い抵抗性を持つ. 「ト

ヨハルカ」に由来する着色抵抗性については



3 

山口直矢：ダイズ（Glycine max）における種子低温裂開抵抗性及び早熟性に関する育種学的研究 

 

DNA マーカーが開発され, 人工気象室を用い

た検定法よりも前の世代で選抜に用いられて

いる（Ohnishi et al. 2011）. その他にも低温着

色抵抗性に関する遺伝解析の報告があるが , 

QTLs の効果が小さい, もしくは熟性遺伝子

座や T 遺伝子の効果であり, 育種での利用に

は至っていない（Takahashi 1997; Takahashi and 

Abe 1999; Benitez et al. 2004; Githiri et al. 2007）. 

近年では, 低温着色粒とは別に北海道東部

および北部で冷害年に発生する「裂開粒

（Cracked Seed, CS）」が問題となっている（Fig. 

I-1）. 裂開粒は種子の背側種皮が大きく裂け

て子葉が露出し, 2枚の子葉接合部が付着せず

乖離する障害粒である（大西ら 2007）. 低温

着色粒においても種子の臍周辺部に限定して

小さな裂皮が生じるが（Takahashi and Abe 

1994, 1999）, 裂開粒の多くは種子の背側が大

きく裂ける点が異なっている（Fig. I-1）. 裂開

粒は収穫後の選別では屑粒として扱われるた

め, 裂開粒の発生により生産者の歩留まりが

大きく低下する. 現在の北海道の基幹品種で

ある「ユキホマレ」（田中ら 2003）は早熟で, 

開花期耐冷性も‘やや強’であることから, 北

海道東部および北部でも作付されてきた. し

かし,「ユキホマレ」は低温により裂開粒が発

生しやすく（大西ら 2007）, 2008年のオホー

ツク地域では圃場によって 30%以上の裂開粒

が発生した.  

 

4. 熟性遺伝子と耐冷性の関係 

ダイズにおいて, 早晩性に関わる遺伝子座

が多数報告され, E 遺伝子座と呼ばれている

（Cober et al. 1996）. 現在までに報告されてい

るのは, E1 および E2 （Bernard 1971）, E3 

（Buzzell 1971）, E4 （Buzzell and Voldeng 1980）, 

E5 （McBlain and Bernard 1987）, E6（Bonato 

and Vello 1999）, E7（Cober and Voldeng 2001）, 

E8（Cober et al. 2010）, E9（Kong et al. 2014）

である. E1-E4については遺伝子が単離されて

おり（Liu et al. 2008; Watanabe et al. 2009, 2011; 

Xia et al. 2012）, DNAマーカーを利用して遺

伝子型を推定できる. E1 は長日条件下で光受

容体であるフィトクローム Aが働いている場

合に発現し, フロリゲン遺伝子の発現を抑制

して開花を抑制する（Xia et al. 2012）. E1 の機

能欠損型にはアミノ酸に変異が生じた e1-as

型, 1塩基の欠失によるフレームシフトが生じ

た e1-fs 型, E1 全体が欠失した e1-nl 型の 3 タ

イプが報告されている（Xia et al. 2012）. E2 は

シロイヌナズナのGIGANTEA遺伝子のオーソ

ログであり, フロリゲン遺伝子の発現を抑制

して開花を制御する（Watanabe et al. 2011）. E3

と E4 はそれぞれ光受容体であるフィトクロ

ーム A3 とフィトクローム A2 をコードする

（Liu et al. 2008; Watanabe et al. 2009）. E1-E4

はいずれも劣性遺伝子 e が優性遺伝子 E より

も早熟化の効果を持つ（McBlain et al. 1987; 

Saindon et al. 1989）. 九州地域の品種の多くは

E1/E2/E3/E4型であるが, 高緯度地域になるに

従い, 機能欠損型が優先する（Tsubokura et al. 

2014）. 北海道品種においては, 「ユキホマレ」

が e1-nl/e2/E3/e4 型, 「トヨムスメ」が e1-

nl/e2/E3/E4 型, 「スズマル」が e1-as/e2/E3/E4

型, 「ハヤヒカリ」が E1/e2/e3/e4 型であり

（Tsubokura et al. 2014）, 現在作付されている

品種の多くは, この 4タイプに分類される. 

多くの研究において, 熟性遺伝子座と耐冷

性との関連が報告されている. Funatsuki et al.

（2005）は北海道品種「トヨムスメ」と「ハヤ

ヒカリ」を使った開花期耐冷性の遺伝解析に

より, E1 座と E3 座に QTLs を検出している. 

Kurosaki et al.（2004）は E1 座に関する NILs
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を用いて, E1型は e1型よりも開花期耐冷性が

強いことを報告している. Takahashi et al.（2005）

はカナダ品種「Harosoy」を遺伝背景とする

NILs を用いて, E1/e3/e4 型は e1/E3/E4 型より

も開花期耐冷性が強いことを明らかにした . 

低温着色に関して, Takahashi and Abe（1999）

は「Harosoy」を遺伝背景とする E1-E5の NILs

を用いて, E1型, E5型は低温着色に強く, E1型, 

e4 型, E5 型は低温着色に伴う臍周辺裂皮に強

いことを報告している . また , Benitez et al.

（2004）は「Harosoy」を遺伝背景とする E7 の

NILs を用いて, E7 型は e7 型よりも低温着色

および臍周辺裂皮に強いことを報告している.   

 

5. 早熟性と収量性の関係 

北海道は無霜期間が短く降雪が早いため, 

ダイズの生育期間が制限されてしまう. この

ため, 成熟が遅い品種は未成熟のまま霜害を

受けてしまい , 種子の外観品質が低下する . 

また, 冷害年においては, 通常年に比べて 2～

3 週間成熟が遅れる（萩原ら 2003）. 未成熟

なダイズは含水量が高く, そのためコンバイ

ン収穫の際は植物体がリールに絡まり, 収穫

に支障を来す. 北海道の優良品種で最も早熟

な「ユキホマレ」であっても, 冷害年において

は成熟期が大きく遅れることがあり, コンバ

イン収穫が困難となる事例があった（山口ら 

2015a）. これらの理由から, 北海道のダイズ

品種には更なる早熟性が求められる. しかし

ながら, 早熟品種は栄養生長期間も生殖生長

期間も短いため, 晩生品種よりも収量が低下

する傾向にある. 北海道で育成された系統に

おいて, 成熟までの日数と子実収量の間に明

らかな正の相関が認められた（大西ら 2012; 

小林ら 2013）. このように, 北海道のダイズ

育種では早熟性と多収性の両立が課題として

残されている.  

 

6. 海外の遺伝資源の利用 

カナダでは早熟品種の開発が積極的に行わ

れているが, 新しい品種では成熟期が約 10日

早くなっているのにも関わらず, 収量は 60 

kg/10a（30 年前の約 120%）増加している

（Cober and Voldeng 2012）. この早熟性及び収

量性の向上に寄与した重要な母本の一つとし

て, 1976 年育成の「Maple Arrow」が挙げられ

ている（Cober and Voldeng 2012）. 「Maple 

Arrow」はスウェーデンで育成された系統

「Fiskeby 840-7-3」を片親に持っているが

（Cober and Voldeng 2012）, この「Fiskeby」系

統群は耐冷性が強いことが報告されている

（三分一 1979）. 大西ら（2004）は障害型冷

害の回避に有効とされるカナダ品種「Labrador」

の側状花房（Schori et al. 1993; Gass et al. 1996）

の北海道における有効性を検証した . この

「Labrador」の片親は前述の「Maple Arrow」

である（Park and Bradner 1988）. 近年では, カ

ナダ品種, スイス品種の中から開花期耐冷性

の強い品種がスクリーニングされ, それらは

共通して「Fiskeby」を系譜上に持っているこ

とが明らかにされた（山口ら 2015b）. このよ

うに, 高緯度地域における早熟性及び耐冷性

の育種において「Fiskeby」系統群は有用な遺

伝資源と考えられる . ポーランド品種は

「Fiskeby」と近縁であり（Hudcovicová and 

Kraic 2003）, 長日条件でも開花し, 耐冷性も

強いと報告されている（ Konieczny and 

Shimamoto 1989）. 実際に北海道の圃場におい

ても, ポーランド品種は北海道品種より開花

が早く , 成熟が早かった（Konieczny and 

Shimamoto 1989）. 
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本論文では, 北海道のダイズの安定生産に

重要な形質である低温裂開抵抗性および早熟

性に関して育種学的研究を行った. 第二章で

裂開粒の低温感受性時期を明らかにし, 低温

裂開抵抗性検定法を開発した. また第三章で

は, 低温裂開抵抗性に関するDNAマーカーの

開発を目指して, 第二章で開発した検定法を

活用し, 低温裂開抵抗性の遺伝解析を行った. 

さらに第四章では, 海外の遺伝資源としてポ

ーランド品種に着目し, 北海道品種とポーラ

ンド品種の交配により, 収量性を損なわずに

早熟かつ耐冷性の強い系統を育成した. 育成

した系統について, 熟性遺伝子座に近接する

DNA マーカーを用いてポーランド品種の熟

性に関する遺伝因子を推定した.   
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第二章 ダイズ低温裂開粒の発生条件の解明および検定法の開発 

 

１）目的 

近年, 北海道東部および北部で冷害年に発

生する「裂開粒（Cracked Seed, CS）」が問題と

なっている. 裂開粒は種子の背側種皮が大き

く裂けて子葉が露出し, 2枚の子葉接合部が付

着せず乖離する障害粒である（大西ら 2007）. 

裂開粒は収穫後の選別では屑粒として扱われ

るため, 裂開粒の発生により生産者の歩留ま

りが大きく低下する. 現在の北海道の基幹品

種である「ユキホマレ」（田中ら 2003）は早熟

で, 開花期耐冷性も‘やや強’であることから, 

北海道東部および北部でも作付されてきた . 

しかし, 冷害年において「ユキホマレ」に裂開

粒が発生しやすいことが明らかになっており

（大西ら 2007）, 安定生産ができていない状

況である. 

これまでに人工気象室を用いた様々な耐冷

性検定法が開発されている（岡ら 1989;湯本・

佐 々 木  1990; Kurosaki and Yumoto 2003; 

Funatsuki et al. 2004）. これらの検定法を活用

して, 低温裂開抵抗性の品種間差を評価する

試みがされてきた . 低温着色抵抗性検定法

（湯本・佐々木 1990）では開花 7日後から 14

日間の低温処理 , 開花期耐冷性検定法

（Kurosaki and Yumoto 2003）は開花始から 28

日間の低温処理を行うが, 年次によっては裂

開粒が発生しない. また, 開花期開花期耐冷

性検定については, 耐冷性の弱い系統が着莢

しないことから, 低温裂開抵抗性の品種間差

を評価するのに適していない. これらの理由

から, 裂開粒の低温感受性の高い時期を明ら

かにし、低温裂開抵抗性の品種間差を検定す

る手法を新たに開発する必要があった. 

そこで本章では, 低温により発生する裂開

粒について, 圃場試験における裂開粒発生率

と気温の関係から低温感受性の高い時期を明

らかにするとともに, 低温裂開抵抗性の品種

間差の評価方法を検討し, 人工気象室を用い

た検定方法を確立する.  

 

 
 
Fig. II-1. Representative examples of cracked 
seeds (CS). In this study, four types of seeds were 
defined as CS. They all have no commodity value. 
 
 

２）材料と方法 

1. 供試材料 

圃場試験には「ユキホマレ（YH）」, 「トヨ

ムスメ（TM）」, 「トヨホマレ（TH）」, 「ト

ヨコマチ（TK）」, 「ゆきぴりか（YP）」, 「キ

タムスメ（KM）」, 「ハヤヒカリ（HH）」の 7

品種および「十育 238 号（T238）」, 「十育 239

号（T239）」, 「十育 240 号（T240）」の 3 系

統を用いた. これらの品種系統はすべて有限

伸育型であり, 熟期に大きな差はない. 圃場

での品種間差の確認と検定法開発のためには

YH, TM, T238, THの 4 品種系統を用いた. 使

用した品種および系統はすべて十勝農試で育

成されたものである（佐々木ら 1988, 1990; 

湯本ら 1995, 2000; 田中ら 2003）.  

 

2. 圃場試験における低温裂開抵抗性の品種

間差 

   圃場試験は北海道内の十勝地域の芽室町, 
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上士幌町, オホーツク地域の訓子府町, 網走

市, 津別町, 上川地域の比布町で行った . こ

れら 3 つの地域は緯度が高く, 栽培期間中の

平均気温が低いため, ダイズの冷害が発生し

やすい地域である. 2001 年から 2012年の間に

これら圃場で合計 27試験を行った. 全ての試

験の栽植密度は 16.7 本/m2 とし, 乱塊法 2 反

復以上で行った. 播種は 5～6 月に行い, 全て

の品種は 9~10月に登熟した. 開花期は試験区

内の 50%以上の個体で花が咲いた日と定義し, 

播種日から開花期までの日数で示した. 試験

区毎に以下の式に従い, 裂開粒重率（%）を算

出した.  

（裂開粒重率（%）） = （裂開粒重）／（全子

実重）× 100 

統計処理を行う際には裂開粒重率の逆正弦

変換値を用いた. Tukey–Kramer 法による多重

比較で有意差検定を行った. 平均気温は気象

庁 か ら 公 開 さ れ て い る 値 を 用 い た

（http://www.jma.go.jp/jma/）.  

 

3. 人工気象室を用いた検定法の確立 

人工気象室を用いて最適な低温処理期間の

検討を 2009 年に行った. 25L のプラスチック

ポットに十勝農試圃場の淡色黒ボク土を詰め, 

基肥として化成肥料 S353 を 40g ずつ添加し

た（N, 0.12 g; P2O5, 1.00 g; K2O, 0.52 g /ポット）. 

1条件につき 2～3ポットずつ供試した.  1ポ

ットにつき種子 10 粒を播種した（播種日 5 月

18 日）. 出芽 2 週間後に間引きを行い, 1 ポッ

ト 2 本立ちとした. 開花まではコンクリート

ポーチで雨よけ栽培し, ポット毎に開花日を

記録した. 開花 0, 7, 10, 14, 21, 28 日後にポッ

トを人工気象室に移動し, 14 もしくは 21 日

間の低温処理を行った. 低温処理条件は開花

期耐冷性検定や低温着色抵抗性検定と同じ , 

昼 18 °C（08:00–18:00）, 夜 13 °C （18:00–08:00）

で, 55%の遮光処理を行った. 低温処理後, ポ

ットをコンクリートポーチに戻し, 成熟期ま

で栽培した. 収穫後, 以下の式に従い, ポッ

ト毎に裂開粒率（%）を算出した.  

（裂開粒率（%）） = （裂開粒数）／（全粒数）

× 100 

統計処理を行う際には裂開粒率の逆正弦変

換値を用いた . 一元配置の分散分析により , 

処理条件の有意差を検定し, Tukey–Kramer 法

による多重比較を行った.   

2010～2012年には設定した処理条件で圃場

での品種間差が再現されるか検証した. 実験

方法は上記と同様で, 播種日は 2010年 5月 17

日, 2011 年 5 月 23 日, 2012 年 5 月 16 日であ

る. 1品種につき 3ポット供試した. 2009年の

試験で検討し, 設定した条件に従い, 開花 10

日後から 21日間の低温処理を行った. 品種と

試験年度を因子とする二元配置の分散分析に

より , 品種間差の有意差を検定し , Tukey–

Kramer 法による多重比較を行った.  

 

 

Fig. II-2. Average temperatures before and after 
flowering in the years of cracking seeds occurrence. 
Field tests were conducted at Tokachi Agricultural 
Experiment Station from 2001 to 2012. 
‘Occurrence’ (defined as a cracked seed (CS) 
weight ratio of Yukihomare (YH) greater than 
1.0%) was recorded in 2001, 2002, and 2012. 
‘Nonoccurrence’ (defined as a CS weight ratio of 
YH less than 1.0%) was recorded in 2003–2011.  

http://www.jma.go.jp/jma/
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Table II-1. Correlation between average 
temperature after flowering and cracked seed (CS) 
weight ratio of Yukihomare in field tests in three 
areas from 2001 to 2012. 

 

1) The flowering date was defined as 0.  
2) ns: not significant (p > 0.05). *Significant at p 
= 0.05. ***Significant at p = 0.001.  

 

３）結果 

1. 低温と裂開粒発生頻度との関係 

裂開粒は, A：子葉接合部の周囲の一部が付

着せず乖離, B：子葉接合部の周囲は付着して

いるが背面の種皮が大きく裂けている強裂皮

粒, C：背面の種皮が大きく裂け, 子葉接合部

の周囲の一部が付着せず乖離, D：背面の種皮

が大きく裂け, 子葉接合部の周囲の半分以上

が付着せず乖離, の 4 つのタイプに分けられ

るが（Fig. II-1）, いずれも収穫後の選別で屑

粒として扱われるため, 商品価値はない. こ

のため, 本研究では A～D 全ての種子を裂開

粒と定義した（Fig. II-1）. 2001年から 2012 年

まで十勝農試圃場で行った品種 YH の圃場試

験において, 開花期前後の低温と CS 発生の

関係を調査した. 裂開粒重率が 1.0%以上の年

を発生年（2001年, 2002 年, 2012年）とし, 下

回った年を無発生年（2003 年から 2011 年）と

した. 発生年においては, 開花期後の平均気

温が無発生年と比べて低かった （Fig. II-2）. 

さらに十勝, オホーツク, 上川の 3 つの地域

において開花期後の平均気温と裂開粒率の相

関を調べた. YHの裂開粒重率と開花期は 2001

年から 2012 年の 27 試験で調査した. その結

果, 開花期 14～21日後の平均気温と裂開粒重

率の間には有意な負の相関がみられた （r = 

−0.73***, Fig. II-3; Table II-1）. 開花期 0～7 日

後の平均気温と裂開粒重率の間には有意な相

関が見られなかった （Table II-1）. 開花期 7

～14 日後, 21～28 日後の平均気温と裂開粒重

率の間にも負の相関が見られたが, 相関は強

くなかった（Table II-1）. これらの結果より, 

YH の裂開粒発生に関与する低温感受性時期

は開花期 14～21 日後頃であることが示され

た.  

 
Fig. II-3. Correlation between average 

temperature after flowering and cracked seed (CS) 

weight ratio of Yukihomare in field tests in three 

areas (Tokachi, Okhotsk (eastern part of 

Hokkaido) and Kamikawa (northern part of 

Hokkaido)) from 2001 to 2012. □:Tokachi (n = 12), 

▲:Okhotsk (n = 9), ● :Kamikawa (n = 6). 

***Significant at p = 0.001. 
 
Table II-2. Differences in cracked seed (CS) 
weight ratio among soybean cultivars in the TAES 
field in 2001.  

 
1) Tolerance level was rated as 

‘
Weak’ if the CS 

weight ratio was greater than 1.0%, and ‘Strong’ 
otherwise. 
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2. 圃場試験における裂開粒重率の品種間差 

 まず, 裂開発生年である 2001年の十勝農試

圃場で 10 品種系統の低温裂開抵抗性の品種

間差を調べた （Table II-2）. 低温裂開抵抗性

は裂開粒が 1.0%以上発生した系統を‘弱’, そ

れ未満の系統を‘強’と判定した. YH, TM, T239, 

YP の抵抗性は‘弱’であったのに対し, T238, 

TH, KM, HH, TK, T240 の抵抗性は‘強’であっ

た（Table II-2）. これらのうち, 農業特性の揃

った YH, TM及び T238, THをそれぞれ低温裂

開抵抗性‘弱’及び‘強’の標準品種として選定

した. 

次に, 上述の 4品種について, 十勝, オホー

ツク, 上川の 3 地域における低温裂開抵抗性

の品種間差を調査した. 27 試験のうち, YHの

裂開粒重率が 1.0%以上であったのは 10 試験

であった. このうち, 2012 年の芽室は低温裂

開抵抗性‘強’の TH と T238 を供試していなか

ったので , データから除いた . したがって , 

統計処理には 9 試験の結果を用いた. 分散分

析の結果, 圃場試験における裂開粒発生には

有意な品種間差が認められ（p < 0.001, Table II-

3）, また多重比較の結果, TH と T238 の裂開

粒重率は YH と TM よりも有意に低かった

（Table II-4）. 以上の結果から, THや T238に

おける低温裂開抵抗性は YH, TMよりも強く, 

地域によらず安定して発現されるものと考え

られる.  

 

 

Table II-3. ANOVA for the effects of cultivar on 
cracked seed (CS) weight ratio in field tests. 

 

 

 

 

 

Table II-4. Differences in cracked seed (CS) tolerance among soybean 
cultivars in field tests. 

 

1) Among the field tests from 2001 to 2012, there were ten in which the CS 
weight ratio of YH was greater than 1.0%. We excluded one set of results 
(from Memuro in 2012) because neither TH nor T238, both CS-tolerant, were 
assayed. Fields are denoted by year and location. Years are abbreviated as 
follows: 01, 2001; 02, 2002; 03, 2003; and 08, 2008. Locations are 
abbreviated as follows: Me, Memuro; Ka, Kamishihoro; Pi, Pippu; Ts, 
Tsubetsu; Ab, Abashiri; and Ku, Kun-neppu. Me and Ka are located at 
Tokachi; Pi at Kamikawa, and Ts, Ab, and Ku at Okhotsk. 
2) Means followed by the same letters are not significantly different at the 
5% level (Tukey–Kramer multiple comparison test).  
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3. 人工気象室を用いた低温裂開抵抗性検定

法の開発 

 人工気象室を用いた検定法を確立するため

に, YH を用いて低温の処理条件を検討した. 

なお, 圃場試験では裂開粒重率を指標として

評価を行ってきたが, 裂開粒と通常種子の間

で重さに違いがなかったことから, 以降は裂

開粒率を指標とした. 育種プログラムにおい

て裂開粒数を計測するのは裂開粒重を測定す

るよりも簡便であり, 多くの系統の低温裂開

抵抗性を評価するのに適していると判断した.  

開花 0, 7, 10, 14, 21, 28 日後にポットを人工

気象室に移動させ, 14 もしくは 21 日間の低

温処理を行ったところ, 処理条件間で裂開粒

率に有意な差が認められた（p < 0.001）. 14日

間の低温処理条件において, 裂開粒率は 0～

18%であったことから（Table II-5）, 14日間の

低温処理は低温裂開抵抗性を評価するには不

十分と考えられた. 21 日間の低温処理条件に

おいては , 裂開粒率は 20～40%であった

（Table II-5）. 最も裂開粒率が高かったのは開

花 10 日後から低温処理を行った場合であっ

た（Table II-5）. この低温処理条件（開花 10-

31 日）は圃場で裂開粒が発生した年次の低温

に該当していた（Table II-1; Fig. II-2）. これら

の結果から, 低温裂開抵抗性を評価するため

には開花 10 日後から 21 日間の処理が適して

いると判断した.  

次に, 上述の試験結果から最適と考えられ

た処理条件で圃場での品種間差を再現できる

か検討した. YH, TM, T238, TH を開花 10日後

から 21日間の低温処理を行った. 分散分析の

結果, 裂開粒率に有意な品種間差があること

が明らかとなった（p < 0.001, Table II-6）. 多

重比較の結果, TH と T238 の裂開粒率は YH

と TMよりも有意に低かった（Table II-7）. し

たがって, 人工気象室での低温処理で圃場試

験での品種間差を再現できることが明らかと

なった（Tables II-3 and II-6）.  

開発した検定法で子実収量を比較した . 

2011 年では, 子実収量に有意な品種間差はな

かった（Table II-7）. 2012 年においては, THの

子実収量は TM よりも有意に高かった（Table 

II-7）. 百粒重においても同様の試験を行った

が, 同様の結果となった（データ省略）. さら

に 2011 年と 2012 年に合計 10 品種 48 系統を

低温裂開抵抗性検定に供試し, 子実収量と百

粒重を調査し, 低温裂開抵抗性との関係を調

べた（n = 58）. その結果, 子実収量と裂開粒

率の間には有意な相関がなかった（r = −0.05, 

Fig. II-4）. また, 百粒重と裂開粒率の間にも

有意な相関がなかった（r =0.10, Fig. II-5）. 

 

Table II-5. Differences in cracked seed (CS) 
occurrence in Yukihomare among chilling periods 
determined in the controlled phytotron experiment. 

 
1) The flowering date was defined as 0.  
2) Means followed by the same letters are not 
significantly different at the 5% level (Tukey–
Kramer multiple comparison test).  
 
 
Table II-6. ANOVA for effects of cultivar and 
year on cracked seed (CS) number ratio. 
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Table II-7. Differences in cracked seed (CS) tolerance and seed yield among 
soybean cultivars as determined in the controlled phytotron experiment. 

 

1) Means followed by the same letters are not significantly different at the 5% 
level (Tukey–Kramer multiple comparison test).  
 

 

４）考察 

本章では, 人工気象室を用いて開花 10日後

から 21日間の低温処理を行うことにより, 低

温裂開抵抗性を評価できることを明らかにし

た. また, 低温裂開抵抗性と子実収量や百粒

重との間に負の相関は認められなかったこと

から（Figs II-4 and II-5）, 低温裂開抵抗性は収

量に影響しないと考えられた. この検定法は

現在, 北海道のダイズ育種に用いられ, 低温

裂開抵抗性‘強’の品種として「とよみづき」が

育成された（山口ら 2014）.  

ダイズの生殖成長期間は R1から R8として

定義されている（Fehr et al. 1971）. これまで

に生殖成長期間に低温処理を行い, 開花期耐

冷性を評価する検定法が開発されているが

（Kurosaki and Yumoto 2003; Funatsuki et al. 

2004）, これらの検定法では, 開花始である

R1 期から低温処理を行っている. 本研究で開

発した低温裂開抵抗性検定法は開花 10 日後

から低温処理を行うので, R1 期は含まれてい

ない. したがって, 本検定法は花粉形成や落

花に対する耐冷性とは独立して低温裂開抵抗

性を評価することが可能と考えられる.  

裂開粒発生のメカニズムについては不明な

点が多い. 「ユキホマレ」において, 圃場で裂

開粒が多発しやすい開花 14～28 日後の期間

（Table II-1）は, 生育ステージとしては莢伸長

期～粒肥大初期である. 開花期 28 日後以降

（生育ステージとしては粒肥大期～登熟期）

に低温処理を行っても裂開粒が発生しないこ

と（Table II-5）, 種子重が 700-900mg まで肥大

した後に裂開することが多いことから（千田

ら 2015）, 莢伸長期の低温が種皮に何らかの

影響を与え, その後粒の肥大に耐えられなく

なって裂開粒が発生することが推測される . 

また, 開花期後に低温に遭遇していないのに

も関わらず裂開粒が多発した事例もあり（山

口ら 2010）, 低温裂開とは別のメカニズムで

裂開粒が発生する可能性もある. 裂開粒発生

のメカニズムが解明できれば, より精度の高

い検定が可能となり, 低温裂開抵抗性育種が

加速できるであろう. 
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Fig. II-4. Correlation between seed yield and cracked seed (CS) number ratio of the 
10 cultivars and 48 breeding lines evaluated by the selection method. □:2011 (n = 
26), ▲:2012 (n = 32). ns: Not significant (p > 0.05). 

 

 

 

 

Fig. II-5. Correlation between 100-seed weight and cracked seed (CS) number ratio 
of the 10 cultivars and 48 breeding lines evaluated by the selection method. □:2011 
(n = 26), ▲:2012 (n = 32). ns: Not significant (p > 0.05). 
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第三章 ダイズ低温裂開抵抗性の遺伝解析 

 

１）目的 

低温は種子の外観に悪影響を与え, その代

表的な例として, 低温着色粒の発生が挙げら

れる. 低温着色は臍周辺に着色物質が蓄積し, 

外観品質を低下させる現象である（Srinivasan 

and Arihara 1994; Morrison et al. 1998; Funatsuki 

and Ohnishi 2009; Kasai et al. 2009）. 低温着色

抵抗性の育種を進めるため, 低温着色粒に関

する低温感受性時期が明らかにされ, 人工気

象室を用いた低温着色抵抗性の検定法が確立

された（岡ら 1989; 湯本・佐々木 1990）. 開

発された検定法を活用し, 様々な品種が育成

され, さらに近年では, 品種「トヨハルカ」に

由来する低温着色抵抗性について育種に利用

可能な DNAマーカーを開発し（Ohnishi et al. 

2011）, 初中期世代から積極的に選抜を行う

ことが可能となった. 低温着色抵抗性の DNA

マーカーが開発される前までは, F6～F7 世代

を中心とした 30～40 系統の形質評価にとど

まっていたが, DNA マーカー開発後には F4～

F5 世代を中心とした 600～800 系統の遺伝子

型調査が可能となった. またDNAマーカーは

ヘテロ型を識別できるため, 初中期世代から

抵抗性型の固定系統を選ぶことも可能となっ

た. このため, DNA マーカー開発により, 初

中期世代から約 20 倍の系統数の評価ができ, 

低温着色抵抗性の強い系統を効率的に選抜し

ていくことが可能となった.  

第二章において, 「ユキホマレ」の裂開粒は

圃場において開花後 14～21 日頃の低温によ

って生じ, 圃場において裂開粒発生の多少に

は品種間差があることを明らかにした. また, 

人工気象室を用いて開花 10 日後から 21 日間

の低温処理を行うことによって, 圃場での品

種間差を再現する低温裂開抵抗性検定法を開

発した. 試験を行った 3 年ともに低温裂開抵

抗性の強弱を判定することができたため, 低

温裂開抵抗性検定法の精度は高いと考えられ

るが, 低温着色抵抗性検定と同様に, 設備の

面積と労力の都合上, 大量の系統を選抜する

のには適していない. このため, 育種プログ

ラムでは低温着色抵抗性と同様に F6～F7世代

の系統に限り検定を行うことになる. 初中期

世代から積極的に選抜を行うためには DNA

マーカーの開発が必要とされるため, 本章で

は低温裂開抵抗性の量的形質遺伝子座（QTL）

の解析を行った. 検出した QTL については, 

不良形質の有無を調べ, 育種に利用可能かど

うか判断した.  

 

Fig. III-1. Pedigree of soybean lines. The lines 
used in this study are underlined. The nearest 
markers, Ic and GMES0027, were used for qCS8–
1 and qCS11–1, respectively. T248, the Toiku 248 
allele; YH, the Yukihomare allele. 
 
 

２）材料と方法 

1. 供試材料 

使用した品種および系統はすべて十勝農試

で育成されたものである. 低温裂開抵抗性が

強い系統として, 「十育 248 号（T248）」「十育

238号（T238）」を, 弱い品種として, 「ユキホ

マレ（YH）」「トヨムスメ（TM）」を用いた. こ
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れら 4 品種系統の系譜を Fig. III-1 に記す. 

T248×YHの組み合わせから単粒系統法（Brim 

1966）を用いて組換え自殖系統群（RILs）, 

T248Y-RILs 117 系統を育成した（Fig. III-1）. 

T248Y-RILs の世代は 2013 年が F6, 2014 年が

F7 である. T238×TMの組み合わせから単粒系

統法を用いて T238T-RILs 69 系統を育成した

（Fig. III-1）. T238T-RILs の世代は 2009 年時

に F7である. RILs の親品種系統は全て有限伸

育型で臍色が白色で白毛である（II tt）. 全て

の試験は十勝農試で実施した.  

 

2. RILsの低温裂開抵抗性評価 

第二章で定めた低温裂開抵抗性検定に従い, 

T248Y-RILs の低温裂開抵抗性を評価した . 

1/5000a のワグネルポットに十勝農試圃場の

淡色黒ボク土を詰め , あらかじめ化成肥料

S353を 20gずつ添加した（N, 0.06 g; P2O5, 0.50 

g; K2O, 0.26 g /ポット). 親品種系統は 3ポット

ずつ, RILは 1ポットずつ供試した. 播種日は

2013年 6月 7日, 2014 年 5月 29 日である. 開

花 10 日後から人工気象室で 21 日間の低温処

理を行い, ポット毎に裂開粒率を算出した . 

本章では裂開粒率の逆正弦変換値を CSI

（Cracked Seed Index）と定義した.  

 

3. 広義の遺伝率の算出 

広義の遺伝率は 2013年と 2014年の T248Y-

RILs の CSI を用いて算出した. 環境分散は

RILsの両親の CSIから, 表現型分散は T248Y-

RILs の CSI から算出した. 遺伝分散と広義の

遺伝率は以下の式によって算出した.  

（遺伝子型分散）=（表現型分散）–（環境分

散） 

（広義の遺伝率）=（遺伝子型分散）/（表現型

分散） 

4. DNAマーカーの解析と連鎖地図作成 

ゲノムDNAは F6世代の T248Y-RILsについ

て 1 系統あたり 3 粒の種子を混合して

BioSprint 96 DNA Plant Kit（Qiagen, Hilden, 

Germany）を用いて抽出した. DNA抽出と単純

反復配列（Simple Sequence Repeat, SSR）マー

カーを用いたPCRの方法は過去の文献に従っ

て行った  （Hwang et al. 2009; Sayama et al. 

2010）. DNA マーカーの多型は農業生物資源

研究所が開発した SSRゲノムパネルシステム

（Sayama et al. 2011）を用いて解析した. 黄ダ

イズにおいては, カルコンシンターゼ遺伝子

（CHS）の逆位反復配列（Glycine max inverted-

repeat CHS pseudogene, GmIRCHS）が I 座であ

る可能性が示されているため（Kasai et al. 

2007; Senda et al. 2012）, I座の遺伝子型の判定

には GmIRCHS の構造を決定する‘Ic（Inhibitor 

of cold-induced seed coat discoloration）マーカー’

を用いた（Kasai et al. 2009; Ohnishi et al. 2011）. 

連鎖地図は両親で多型の見られた SSRマーカ

ーと Ic マーカーを用いて作成した. Ic マーカ

ーのプライマー配列は以下の通りである . 

T248 型で特異的に増幅するプライマーセッ

トは  5ʹ-GAG TTT GAA AAA TGT ATT CTT 

TCT CTT CC-3ʹ および 5ʹ-GTA TCG CAG ATT 

CCT CCT GC-3ʹであり, YH型で特異的に増幅

するプライマーセットは 5ʹ- GCA AAC CAA 

ATC AAG TAA GAG CG-3ʹ および  5ʹ- CCC 

ATT CCT TGA TTG CCT TA-3ʹ である（Ohnishi 

et al. 2011）. 本章で多く利用する SSRマーカ

ーGMES0027 のプライマー配列は  5ʹ-GCA 

GAT GCG GTT ACG AAT TT-3ʹ および  5ʹ-

AAA CCG TCA ACC TGG TCA AG-3ʹである 

（Sayama et al. 2011）. 連鎖群と多型マーカー

の位置の決定には  MAPMAKER/EXP 3.0b

（Lincoln et al. 1993）を用いた.  
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5. QTL解析 

CSI の QTL解析は QTL Cartographer version 

2.5（Wang et al. 2007）を用いて行った. 最小

LOD 値を 2.0 としてコンポジットインターバ

ルマッピング法（Zeng, 1994）を用いて QTL解

析を行った. 本研究では, 2ヶ年に渡って QTL

解析を行い, 2 回の試験とも同じ染色体領域に

QTL が検出された場合（10 cM 以内）, その

QTL は実際に存在する QTL, すなわち陽性で

あると判断した.  

 

6. 準同質遺伝子系統（NILs）の低温裂開抵抗

性評価 

 NILsはRILから残余ヘテロ系統を選抜する

ことにより育成可能である（Tuinstra et al. 

1997; Yamanaka et al. 2005; Ikeda et al. 2009）. 

本章では, 見いだした QTLs の近傍マーカー

がヘテロ型である RILs を T248Y-RILs から選

抜し, 2つのペアのNILsを育成した. qCS8-1座

の NILs を育成するために, T248Y-RIL No.52

の F6 世代種子から DNA を抽出した. 種子は

Ic マーカーで T248 型, YH 型, ヘテロ型に分

け, そのF6世代種子を増殖したF7世代をNILs

とした. T248型を N52-8T, YH 型を N52-8Y と

命名した. 両系統の qCS11-1 座は YH 型であ

る . qCS11-1 座の NILs を育成するために , 

T248Y-RIL No.71 の F7 世代種子から DNA を

抽出した. 種子は SSR マーカーGMES0027 で

T248型, YH型, ヘテロ型に分け, その F7世代

種子を増殖した F8 世代を NILs とした. T248

型を N71-11T, YH 型を N71-11Y と命名した. 

両系統の qCS8-1 座は YH 型である. 開花 10

日後から人工気象室で 21 日間の低温処理を

行い, 個体毎に CSI を算出した（n = 6）. QTL

の効果を確認するために, 一元配置の分散分

析により, 系統間の有意差を検定し , Tukey–

Kramer 法による多重比較を行った.   

育成した NILs を十勝農試圃場に 2014 年 5

月 21日に播種した. 施肥は北海道の施肥標準

に従った（0.2 N–1.8 P2O5–0.9 K2O–0.4 MgO kg 

a–1）. 1 系統につき, 畦幅 60cm×株間 10cm の

1 本立ちで 3.0 m×1 畦の試験を行った（栽植密

度 16.7 plants m–2）. 開花期は試験区内の 50%

以上の個体で開花した日と定義し, 播種日か

ら開花期までの日数で示した. 成熟期は試験

区内の 80%以上の個体が枯れて黄色に変色し, 

莢を振ったときに音が鳴る日と定義し, 播種

日から成熟期までの日数で示した. 成熟期に

1 系統につき 20 個体を収穫し, そのバルク種

子を子実収量と百粒重の算出に用いた. 種子

蛋白含量は近赤外分析機（インフラテック

1241 グレインアナライザー FOSS社）を用い

て測定した.  

 

7. 異なる遺伝的背景下における qCS8-1 の効

果の検証 

69系統のT238T-RILsを用いて, 異なる遺伝

背景下における qCS8-1 座の効果を検証した. 

両親である T238 と TM について, qCS11-1 の

近傍マーカーである GMES0027は多型が見ら

れなかった（Fig. III-1）. qCS8-1座の最近傍マ

ーカーである Ic を遺伝子型の決定に用いた. 

25L のプラスチックポットに十勝農試圃場の

淡色黒ボク土を詰め , 基肥として化成肥料

S353を 40gずつ添加した（N, 0.12 g; P2O5, 1.00 

g; K2O, 0.52 g /ポット）. 親品種系統は 3ポッ

トずつ, RILは 1 ポットずつ供試した. 播種日

は 2009 年 5 月 29 日である. 開花 7 日後から

人工気象室で 21日間の低温処理を行い, ポッ

ト毎に CSI を算出した. 低温処理条件が若干

異なっているのは, 2009 年の時点では低温裂

開抵抗性検定は確立していなかったためであ
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る. スチューデントの t 検定によって, qCS8-1

の遺伝子型の効果を検定した.  

 

8. 低温着色粒の評価 

低温裂開抵抗性を評価した T248Y-RILs に

ついて , 種子の着色程度を調査した . 各

RIL10 粒ずつランダムにとり, Ohnishi et al.

（2011）の方法に従い, 着色した面積に応じ

て, 0（無）から 4（甚）までの 5段階で評価

して平均値を算出し, QTL解析を行った. 

 

9. 「十育 248号」「ユキホマレ」の系譜上の系

統の低温裂開抵抗性評価 

 T248 および YH の系譜上の 10 系統につい

て, 2009～2014 年の間に第二章で定めた低温

裂開抵抗性検定に供試した. CSIの平均値によ

り, ‘弱’, ‘中’, ‘強’の 3 段階で抵抗性を判定し

た. 

 

 
Fig. III-2. Representative seeds of Yukihomare 
(YH) and Toiku 248 (T248) under chilling 
temperature. YH: CS-sensitive cultivar; T248: CS-
tolerant breeding line.  
 

３）結果 

1. RILsの低温裂開抵抗性評価 

低温処理による典型的な YH と T248 の種

子を Fig. III-2に示す. YHは裂開粒が発生しや

すいのに対し, T248 は発生しにくい（Fig. III-

2）. 両親系統であるT248, YH及びT248Y-RILs

の CSIを 2013年と 2014年に調査した. 2ヶ年

ともに T248 の CSI は YH よりも有意に低か

った（Table III-1）. また, T248Y-RILs の CSI は

2013 年と 2014 年の間で有意な正の相関があ

った（r = 0.63***, Fig. III-3）. この結果より, 

両年で T248Y-RILs の CSI は精度良く評価で

きていることが示唆された. CSIの広義の遺伝

率を算出したところ, 2013年 0.76, 2014年 0.68

となった. これらの結果より, CSI は比較的高

い遺伝率を示すことが明らかとなった. 

CSI とその他の農業形質との関係を調べる

ため, 子実収量, 種子数, 百粒重, 開花期を調

査した. 2 ヶ年ともに T248 の開花期は YH よ

りも 3～4日有意に遅かった（Table III-1）. 2014

年において, T248 の百粒重は YH よりも有意

に重かった（Table III-1）. T248 と YHの間で

子実収量と種子数に有意差はなかった（Table 

III-1）. T248Y-RILs の CSI は子実収量, 種子数

と有意な負の相関が認められた（Table III-2）. 

これらの結果より , この組合せにおいては , 

CSI が低い, すなわち低温裂開抵抗性が強い

RIL の農業形質が劣ることはないことが確認

された. 
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Table III-1. The cracked seed index (CSI) of the parents and near isogenic lines (NILs). 

 

1) T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare allele. The nearest markers, 
Ic and GMES0027, were used for qCS8–1 and qCS11–1, respectively. 
2) In each year, means followed by the same letter are not significantly 
different according to the Tukey–Kramer multiple comparison test (P ≥ 0.05). 

 

2. CSIの QTL解析 

T248と YHについて合計 391マーカーの遺

伝子型を調査した. その結果, 158 マーカーで

多型が検出され, 多型率は 40.4%であった . 

これらのマーカーを用いてゲノム全体をカバ

ーする全長 1,826 cM, マーカー間の平均距離

は 11.6 cMの連鎖地図を作成した.  

QTL解析は 2013年 116系統, 2014年 117系

統の T248Y-RILs の CSI データを用いて行っ

た. 2 ヶ年ともに同一領域に検出された QTLs

は 2つあり, 染色体 8上に検出された QTLを

qCS8-1, 染色体 11 上に検出された QTL を

qCS11-1 と命名した（Table III-3; Fig. III-4）. 

qCS8-1 の LOD 値は, 2013 年は 6.2, 2014 年は

2.7であった（Table III-3）. qCS11-1 の LOD 値

は, 2013年は 3.3, 2014年は 3.2であった（Table 

III-3）. 染色体 2上に検出された QTLは 2013

年でのみ検出され, 2014 年では検出されなか

った（Table III-3）. qCS8-1, qCS11-1ともに T248

型が CSIを低下させる効果を示した（Table III-

3）. また, qCS8-1 と qCS11-1の遺伝子型が YH

型の RILs が最も高い CSIを示した（P < 0.05, 

Table III-4）.  

 
 
Table III-2. Correlation coefficients between 
cracked seed index (CSI) and other agronomic 
traits in T248Y-RILs and T238T-RILs. 

 

*,**,***Significant at P < 0.05, 0.01 and 0.001, 
respectively. 

 

Fig. III-3. Correlation coefficients between the 
cracked seed indexes (CSIs) of the T248Y-RILs in 
2013 and 2014. ***Significant at P < 0.001. 



18 

北海道立総合研究機構農業試験場報告 第 143号 

 

Fig. III-4. Locations of the quantitative trait loci (QTLs) for cracked seed index (CSI) detected in both 
years. The bar and line indicate 1−LOD and 2−LOD confidence interval (Ooijen 1992), respectively. 

 

Table III-3. Quantitative trait locus (QTL) 
analysis of cracked seed index (CSI) in T248Y-
RILs. 

 
1) Chr, chromosome; LG, linkage group. 
2) LOD, logarithm of odds determined by 
composite interval mapping.  
3) Effect of the T248 allele on the QTL. 
*Percentage phenotypic variance explained by the 
QTL. 

 

Table III-4. Relationship between the qCS 
genotype and cracked seed index (CSI) in T248Y-
RILs. 

 

1) T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare 
allele. The nearest markers, Ic and GMES0027, 
were used for qCS8–1 and qCS11–1, respectively. 
2) Data are presented as means ± standard error. 
3) Within columns, means followed by the same 
letter are not significantly different according to 
the Tukey-Kramer multiple comparison test (P ≥ 
0.05). 

3. qCS8-1 と qCS11-1 に関する NILs の低温裂

開抵抗性の評価 

qCS8-1 もしくは qCS11-1領域がヘテロ型の

RILs（No.52および No.71）の次世代から, 近

傍マーカーを用いて NILとなる 2 系統を選抜

した. qCS8-1に関するNILs については, qCS8-

1 の遺伝子型が T248 型の系統を N52-8T, YH

型の系統を N52-8Y とした（Table III-1）. ま

た, qCS11-1に関する NILs については, qCS11-

1 の遺伝子型が T248型の系統を N71-11T, YH

型の系統を N71-11Yとした（Table III-1）.  

低温裂開抵抗性検定に供試したところ , 

N52-8Tの CSIは N52-8Yよりも有意に低かっ

た（Fig. III-5A; Table III-1）. 子実収量, 種子数, 

百粒重, 開花期といった農業形質については

NILs 間で同様の値となった（Table III-1）. ま

た, N71-11T の CSI は N71-11Y よりも有意に

低かった（Fig. III-5B; Table III-1）. N71-11T の

百粒重は N71-11Y よりも有意に重かった

（Table III-1）. その他, 子実収量, 種子数, 開

花期については NILs 間で同様の値となった

（Table III-1）. 発生した裂開粒を観察したと
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ころ, N52-8Y は臍周辺部に着色が見られたの

に対し, N52-8T では着色が見られなかった

（Fig. III-6）. 一方, N71-11T と N71-11Y の間

では着色程度に差が見られなかった（Fig. III-

6）. 

圃場試験においても, NILs の農業特性を評

価した. N52-8T と N52-8Y では, 開花期, 成熟

期, 子実収量, 百粒重, 蛋白含量は同様の値

となった（Table III-5）. N71-11T の百粒重は

N71-11Y よりもやや重かった（Table III-5）. 百

粒重以外の農業形質は N71-11Tと N71-11Yの

間で同様の値となった（Table III-5）.  

以上の結果より , qCS8-1, qCS11-1 ともに

T248 型で低温裂開抵抗性を向上させる効果

があることが確かめられた. そして, 両 QTLs

ともに他の農業形質に負の影響を与えること

がないことが確認された.  

 

 

Fig. III-5. Cracked seed indexes (CSIs) of the parents 
and near isogenic lines (NILs) in the phytotron testing 
method. Error bars indicate standard error. In each 
year, means followed by the same letter are not 
significantly different according to the Tukey–Kramer 
multiple comparison test (P ≥ 0.05). T248: CS-tolerant 
breeding line, YH: CS-sensitive cultivar. The NILs 
were bred from the RILs heterozygous at qCS8-1 or 
qCS11-1. (A) The CSIs of the NILs at qCS8-1. The 
qCS8-1 genotypes of N52-8T and N52-8Y are the 
T248 and YH alleles, respectively. The test was 
conducted in 2013. (B) The CSIs of the NILs at 
qCS11-1. The qCS11-1 genotypes of N71-11T and 
N71-11Y are the T248 and YH alleles, respectively. 
The test was conducted in 2014. 

 

 

 

 

 

 

 

Table III-5. Field test of the near isogenic lines (NILs). 

 
1) T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare allele. The nearest markers, Ic 
and GMES0027, were used for qCS8–1 and qCS11–1, respectively. 
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Fig. III-6. Representative 
cracked seeds of near-
isogenic line (NILs). The 
qCS8-1 genotypes of N52-
8T and N52-8Y are the 
T248 and YH alleles, 
respectively. The test was 
conducted in 2013. The 
qCS11-1 genotypes of N71-
11T and N71-11Y are the 
T248 and YH alleles, 
respectively. The test was 
conducted in 2014. The 
arrow indicates seed coat 
discoloration around the 
hilum region. 
 

 

4. 異なる遺伝的背景下における qCS8-1 の効

果検証 

T238 の qCS8-1 の遺伝子型は T248 型であ

り, TM の qCS8-1 の遺伝子型は YH 型であっ

た （Fig. III-1）. qCS11-1の近傍マーカーでは

多型が見られなかったことから（Fig. III-1）, 

qCS8-1 の効果のみ検証した. 低温裂開抵抗性

検定の結果, T238の CSI は 10.3 で, TM の CSI

は 42.4であった（Fig. III-7）. 低温処理期間は

開花 7～28 日後であり, これまでの処理条件

（開花 10～31日後）とは若干異なっているが, 

両親間で CSI に大きな差があり, 低温裂開抵

抗性を精度良く評価できたと判断した . 

T238T-RILsの CSIの頻度分布を Fig. III-7に示

す.  qCS8-1の遺伝子型が T238型である RILs

の CSI 平均値は 11.2 であるのに対し, TM 型

である RILs の CSI 平均値は 38.5であった（P 

< 0.001）. これらの結果より, 異なる遺伝的背

景下においても qCS8-1 は低温裂開抵抗性の

向上に効果があると考えられた.  

低温処理を行った T238T-RILs の子実収量, 

種子数, 百粒重, 開花期についても調査した. 

その結果,子実収量, 種子数, 百粒重は CSI と

の間に有意な負の相関が認められた（Table 

III-2）. このため, 異なる遺伝的背景下におい

ても, CSI が低い, すなわち低温裂開抵抗性が

強い RIL の農業形質が劣ることはないことが

確認された. 

 

Fig. III-7. Frequency distribution of the cracked 
seed index (CSI) in T238T-RILs. The qCS8–1 
genotype was determined according to the nearest 
marker, Ic. The CSIs of T238 and TM are shown 
in parentheses. The average CSI of the RILs with 
the T238 and TM alleles at qCS8-1 was 11.2 and 
38.5, respectively (P < 0.001).  

 

Table III-6. Quantitative trait locus (QTL) 
analysis of 100-seed weight in the field in T248Y-
RILs. 

 
1) Chr, chromosome; LG, linkage group. 
2) LOD, logarithm of odds determined by 
composite interval mapping.  
3) Effect of the T248 allele on the QTL. 
*Percentage phenotypic variance explained by the 
QTL. 
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5. 百粒重および低温着色に関する QTL解析 

 T248Y-RILsについて十勝農試圃場における

百粒重の QTL解析を行った結果, 染色体 3上

に効果の大きい QTLが検出された（Table III-

6）. また, この QTLの次に効果の大きい QTL

が qCS11-1近傍に検出された（Table III-6）.  

T248Y-RILsについて裂開抵抗性検定におけ

る種子の着色程度の QTL 解析を行った結果, 

2ヶ年ともに qCS8-1近傍に効果の大きなQTL

が検出された（Table III-7）.  

 

Table III-7. Quantitative trait locus (QTL) 
analysis of index of seed coat discoloration in 
T248Y-RILs. 

 

1) Chr, chromosome; LG, linkage group. 
2) LOD, logarithm of odds determined by 
composite interval mapping.  
3) Effect of the T248 allele on the QTL. 
*Percentage phenotypic variance explained by the 
QTL. 

 

6. 「十育 248号」「ユキホマレ」の系譜上の系

統の低温裂開抵抗性評価 

T248 および YH の系譜上の 10 品種系統に

ついて低温裂開抵抗性検定に供試した（Table 

III-8）. その結果, T248, 「十育 225号」（T225）, 

T238を‘強’, 「十育 239 号」を‘中’, その他の

6 品種系統を‘弱’と判定した（Table III-8）. ま

た, これらの系統の qCS8-1 の遺伝子型を調

査したところ, 抵抗性‘弱’の 6 系統は全て YH

型であった（Table III-8）. 検定と遺伝子型の

結果を系譜図に当てはめたところ , T225 の

qCS8-1 は, 交配親がどちらも YH 型であった

が, T248 型となっていた（Fig. III-8）. また, 

T225 の低温裂開抵抗性は, 交配親がどちらも

‘弱’であったが, ‘強’であった（Fig. III-8）.  

 

 
Table. III-8. Tolerance to seed cracking in the 
pedigree breeding lines of Toiku 248 and 
Yukihomare.  

 

1) T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare 
allele. The nearest markers, Ic, was used for qCS8–
1. 
2) CSI, cracked seed index. n, number of tests in 
2009 to 2014.   

 

 

Fig. III-8. Pedigree of soybean lines. The lines used in this study are underlined. The nearest 
markers, Ic, was used for qCS8–1. T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare allele. Strong, 
medium and weak indicate the phenotypes of the tolerance to seed cracking (Table III-8). 
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４）考察 

1. 育種プログラムにおける DNA マーカー選

抜 

本章では, 低温裂開抵抗性に関して安定し

た効果を示す QTLs, qCS8-1及び qCS11-1を検

出し（Table III-3; Fig. III-4）, NILs を用いて両

QTLs の有効性を検証した（Fig. III-5; Table III-

1）. また, NILsを用いて, 両QTLsともに T248

型が開花期などの他の農業形質に負の影響を

与えないことを明らかにした（Tables III-1 and 

III-5）. さらに遺伝的背景下によらず, qCS8-1

が有効に作用することを検証できた（Fig. III-

7）. これらの結果から, qCS8-1 と qCS11-1 の

近傍マーカーは育種プログラムで低温裂開抵

抗性系統を選抜するのに有効であると考えら

れた.  

 

2. 裂開粒発生の要因 

低温を受けた場合の種子の裂開のし易さに

は, 子葉の大きさや種皮の物理特性などが関

係していると考えられる . 第二章において , 

様々な遺伝背景の育成系統では, 百粒重と裂

開粒率の間には有意な相関関係は認められて

いない（Fig. II-5）. 本章でも, T248Y-RILs で

は百粒重と CSIの間に相関はなかった（Table 

III-2）. また, T238T-RILs では逆に百粒重と

CSIの間に有意な負の相関があり（Table III-2）, 

qCS11-1 の NILs についても, 低温裂開抵抗性

検定（Table III-1）, 圃場試験（Table III-5）の

両方で, T248 型の NILは YH 型の NILよりも

百粒重が重かった. これらの結果は, 必ずし

も百粒重が重い, すなわち子葉が大きいほど

裂開しやすいわけではないことを示している. 

 

3. qCS8-1の効果 

qCS8-1 は I 座近傍に検出されたが（Table 

III-3; Fig. III-4）, Ic マーカーの解析により, 

T248 の I 座の構造は YH とは異なることが明

らかとなった（Fig. III-1）. 低温処理後の T248

の臍周辺は着色していないのに対し, YH は着

色していた（Fig. III-2）. また, qCS8-1の NILs

間で臍周辺部の着色程度に差がみられた（Fig. 

III-6）. 着色程度に関する QTL 解析において

も,qCS8-1 近傍に効果の大きな QTL が検出さ

れた（Table III-7）. Ic への変異は「ツルコガ

ネ」×TMの組み合わせから生じたと報告され

ている（大西 2012）. 「ツルコガネ」, TMと

もに低温裂開抵抗性は‘弱’であったが, この

組み合わせから選抜された T225は抵抗性‘強’

であった（Fig. III-8）. このため, Icの突然変

異と低温裂開抵抗性‘強’への変化は一致して

おり, qCS8-1 は低温着色抵抗性に関与する Ic

の多面発現の可能性が高いと考えられた. 臍

周辺の着色に伴って臍周辺部に裂皮を引き起

こすことがあるため（Takahashi and Abe 1994, 

1999）, 着色物質は種皮の物理特性を変化さ

せると考えられる. 例えば, 裂開抵抗性の弱

い YH では, 臍周辺に蓄積した着色物質が背

側まで分布し, 背側種皮の物理特性にも影響

を与えることは十分考えられる. 一方, qCS8-1

の近傍には, 低温下における種子肥大に関与

する QTLも報告されており（Ikeda et al. 2009）, 

種子の裂開のし易さには, 低温下における種

子と種皮の肥大速度のバランスなどが関係し

ている可能性もある.  

 

4. qCS11-1の効果 

qCS8-1 が低温着色抵抗性に関与する一方, 

qCS11-1 近傍には着色程度の QTL は検出され

ず（Table III-7）, NILs 間で着色程度に差が見

られなかったことから（Fig. III-6）, qCS11-1は

低温着色抵抗性と関与のないQTLと考えられ
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た. qCS11-1 近傍には, 種皮の裂皮に関与する

QTL, qSCC11-1 が報告されている（Ha et al. 

2012）. この qSCC11-1は圃場条件下における

裂皮に対する耐性のQTLとして同定されてお

り（Ha et al. 2012）, 本研究で扱っている背側

で生じる種子の裂開とは直接関係していない

ように思われる. しかし, 裂皮の開始部位が

どのように決定されているかについては, ま

だよくわかっていない. 裂開粒発生のメカニ

ズムを解明するためには, 検出された QTLs

を単離して, その機能を解析する必要がある

が, まずは本研究で育成したNILsを用いて組

織レベルでの詳細な研究が待たれる. この他, 

qCS11-1 の近傍には成熟期に関する QTL が報

告されている. Komatsu et al.（2012）は開花か

ら成熟期までの期間の QTL として qDfm1, 

Zhang et al.（2004）は成熟期までの日数の QTL

として md3 を報告している . 本研究では , 

T248Y-RILs と T238T-RILs の両組み合わせに

おいて, CSI と開花期の間に相関は見られず

（Table III-2）, また, 十勝農試圃場において, 

qCS11-1の NILs間で開花期と成熟期に差が見

られなかったことから（Table III-5）, qCS11-1

が qDfm1やmd3座の遺伝子である可能性は低

いと考えられる.  

細胞壁タンパク質のエクスパンシンは細胞

壁の緩みを誘導して, 細胞伸張をもたらすこ

とが報告されている（McQueen-Manson et al. 

1992; Cosgrove et al. 2002）. エクスパンシンは

細胞の拡張に関与するだけでなく, 植物の形

態形成や果物の軟化などにも関与する

（Civello et al. 1999; Rose et al. 2000; Ruan et al. 

2001）. ダイズには 75 のエクスパンシン遺伝

子が存在している（Zhu et al. 2014）. リンゴの

裂果現象において, 果肉組織と果皮組織でエ

クスパンシン遺伝子の発現量に差があり, 果

肉組織の細胞伸張が果皮組織の細胞伸張を上

回ることで細胞伸張の不均衡が生じ, 亀裂発

生の引き金となる（Kasai et al. 2008）. ダイズ

の裂開粒は粒肥大盛期に発生することから

（千田ら 2015）, ダイズにおいてもリンゴ

の裂果現象と同様に, 種皮と子葉の細胞伸張

の不均衡が裂開に関与しているかもしれない. 

また, バレイショにおいて, エクスパンシン

は塊茎肥大に関与し, 低温によってエクスパ

ンシン遺伝子の発現量が減少する（田坂ら 

2013）. ダイズの裂開粒も低温が引き金とな

ることから, YH は低温によって種皮のエクス

パンシン遺伝子の発現量が下がる, もしくは

エクスパンシンの機能が低下し, 子葉の細胞

伸張が種皮の細胞伸張を上回ることで, 種皮

の亀裂発生の引き金となることは十分考えら

れる . 興味深いことに , qCS11-1 近傍には

GmEXPA24 （ Glyma11g14800 ） , GmEXB6

（Glyma11g17160）という 2つのエクスパンシ

ン遺伝子が報告されている（Zhu et al. 2014）. 

GmEXPB6 は根粒でのみ発現し, GmEXPA24 は

根, 葉, 莢, 種子で発現することから（Zhu et al. 

2014）, 特に GmEXPA24 が興味深い.  

qCS11-1 の NILs について, 低温裂開抵抗性

検定（Table III-1）, 圃場試験（Table III-5）の

両方で, T248 型の NILは YH 型の NILよりも

百粒重が重かった. T248Y-RILs の十勝農試圃

場における百粒重の QTL 解析において , 

qCS11-1 近傍に QTLが検出されている（Table 

III-6）. この百粒重に対する効果が qCS11-1 に

連鎖した別遺伝子のものなのか , それとも

qCS11-1 の多面発現なのかは明らかではない

が, 日本で煮豆に加工される際には百粒重が

重いものが好まれる傾向にあり（Kato et al. 

2014; Yamaguchi et al. 2014）, 少なくとも育種

を行う上で障害となる形質ではない.  
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第四章 海外ダイズ品種を利用した早熟系統の開発と遺伝要因の解析 

 

１）目的 

北海道は無霜期間が短く降雪が早いため , 

ダイズの生育期間が制限されてしまう. この

ため, 成熟が遅い品種は霜害を受けやすく , 

種子の外観品質が低下する. また, 冷害年に

おいては, 通常年に比べて成熟が遅れるため, 

コンバイン収穫が困難になる事例も報告され

ている. これらの理由から, 北海道のダイズ

品種には更なる早熟性が求められる. しかし

ながら, 早熟品種は栄養生長期間も生殖生長

期間も短いため, 晩生品種よりも収量が低い. 

北海道で育成された系統において, 成熟まで

の日数と子実収量の間に明らかな正の相関が

認められた（大西ら 2012; 小林ら 2013）. こ

のように, 早熟性と多収性の両立は課題であ

るが, 一方で, 遠縁の遺伝資源は多収系統の

選抜のために有効との報告が多数ある（Li et 

al. 2008; Palomeque et al. 2009a, 2009b; Kim et al. 

2012）. アメリカでは, 海外の遺伝資源を用い

て既存品種よりも収量性が優れる系統を育成

している（Nelson and Johnson 2012）. 北海道

においても, 日本品種とアメリカ品種の交配

から得られた系統は, 日本品種同士の交配か

ら得られた系統よりも収量性が優れていた

（大西ら 2012）. 高緯度地域における早熟性

及び耐冷性の育種において, スウェーデンで

開発された「Fiskeby」系統群は有用な遺伝資

源である（三分一  1979; 山口ら  2015b） . 

「Fiskeby」と近縁であるポーランド品種は , 

長日条件でも開花し, 耐冷性も強いと報告さ

れている（Konieczny and Shimamoto 1989）.  

ダイズにおいて, 早晩性に関わる遺伝子座

が多数報告され, E 遺伝子座と呼ばれている

（Cober et al. 1996）. E1-E4については遺伝子

が単離されており（Liu et al. 2008; Watanabe et 

al. 2009, 2011; Xia et al. 2012), DNA マーカーを

利用して遺伝子型を推定することできる. E8

座はスウェーデンで開発された系統「Fiskeby 

840-7-3」から見いだされ, 近傍の DNAマーカ

ーを利用して遺伝子型の推定が可能である

（Cober et al. 2010）.  

本章では, 海外の遺伝資源としてポーラン

ド品種を育種に活用し, 収量性を損なわずに

早熟かつ耐冷性の強い系統を育成できるか検

証した. さらに, 育成した系統の遺伝的要因

を探るため, 近傍DNAマーカーの解析により, 

E1-E4および E8の遺伝子型を推定した. また, 

多くの研究において, 耐冷性は熟性遺伝子座

と関連があることが報告されているため

（Kurosaki et al. 2004; Funatsuki et al. 2005; 

Takahashi et al. 2005）, 育成した系統の耐冷性

が熟性遺伝子座と関与があるのか検証した.  

 

２）材料と方法 

1. 供試材料 

「Polan」と「Progres」はポーランドで育成

された早熟品種である（ Konieczny and 

Shimamoto 1989; Szyrmer and Boros 1996）. そ

の他の品種系統は全て十勝農試で育成された

ものである. 本章で用いた品種系統は全て有

限伸育型である. 「十系 1067 号」（T1067）は

反復親を「ユキホマレ」（YH）, 1回親を「Polan」

とする BC1戻し交配集団（Tc1347）から育成

した（Fig. IV-1A). 「十育 251 号」（T251）は

反復親を「ユキホマレ」（YH）, 1回親を「Progres」

とする BC1戻し交配集団（Tc1348）から育成

した（Fig. IV-1A）. 「十系 1141号」（T1141）

および「十系 1142 号」（T1142）は「十育 248
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号」と T251 の組合せ（Tc2113）から育成した

（Fig. IV-1A）. また, Tc2113 から, 単粒系統法

（Brim 1966）で 116 系統の組換え自殖系統

（RILs）を育成し（Fig. IV-1A）, 熟性遺伝子

の解析および準同質遺伝子系統（NILs）の育

成に用いた. 

 

 
Fig. IV-1. Breeding lines derived from crosses 
between Japanese and Polish cultivars. (A) 
Pedigree of the soybean lines. The early-maturing 
lines are underlined. (B) Appearance of the 
soybean seeds from the various lines. 
 
 
 
 

2. 圃場試験 

T251 および T1067 の圃場試験は北海道十

勝地域の芽室町（十勝農試圃場）と上士幌町

で行った. 2カ所の平均気温を Table IV-1 に記

す. 上士幌は芽室に比べて冷涼である. 両圃

場ともに淡色黒ボク土である. 芽室圃場では, 

2008 年 5 月 23 日, 2009 年 5 月 21 日, 2010 年

5月 19日に播種した（Table IV-1）. 株間 20cm×

畦幅 60cmの 2 本立ち（16.7 本/m2）で, 1試験

区 3m×3 畦（2008年）もしくは 3.5m×4 畦（2009

年, 2010 年）を設置した. 施肥は北海道の施肥

標準に従った（0.2 N–1.8 P2O5–0.9 K2O–0.4 

MgO kg a–1）. 上士幌圃場では, 2008年 5月 30

日, 2009 年 5 月 28日, 2010 年 6月 6 日に播種

した（Table IV-1）. 株間 18cm×畦幅 66cmの 2

本立ちで（16.8 本/m2）, 1 試験区 3m×2 畦（2008

年）もしくは 3m×3 畦（2009 年, 2010 年）を

設置した. 施肥は北海道の施肥標準に従った

（0.1 N–2.2 P2O5–0.2 K2O kg a–1）. 両試験とも

に乱塊法 2 反復以上での試験を行った. 開花

期, 成熟期の調査方法は第三章と同じである. 

収穫前に試験区毎に生育が中庸な 5 個体の主

茎長（子葉節から最上位節までの長さ）を測

定した. 年次を反復とし, 品種と圃場を二因

子とする二元配置の分散分析を行い, 品種間

差の検定を行った. また, それぞれの圃場に

おいて, 品種と年次を二因子として Tukey-

Kramer 法による多重比較を行い, 品種間差の

検定を行った.  

T1141およびT1142の圃場試験は北海道オ

ホーツク地域の網走市で 2012 年および 2013

年に行った . 2 カ年の播種日と平均気温を

Table IV-1 に記す. 株間 18cm×畦幅 66cm の 2

本立ちで（16.8 本/m2）, 1 試験区 3m×2 畦（2012

年）もしくは 3m×4 畦（2013 年）を設置した. 

施肥は北海道の施肥標準に従った（0.6 N–4.8 

P2O5–0.6 K2O kg a–1）. 乱塊法 2反復での試験

を行った. 品種と年次を二因子として Tukey-

Kramer 法による多重比較を行い, 品種間差の

検定を行った.  
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Table IV-1. Sowing dates and average temperatures in the field test locations. 

 

3. T251 の収量構成要素の調査 

圃場試験は十勝農試で 2015年に行った. 播

種日および平均気温を Table IV-1 に記す. 株

間 20cm×畦幅 60cm の 2 本立ち（16.7 本/m2）

で, 1 試験区 3.5m×2 畦を設置した. 施肥は北

海道の施肥標準に従った（0.2 N–1.8 P2O5–0.9 

K2O–0.4 MgO kg a–1）. 乱塊法 2反復で試験を

行い, 各試験区から生育が中庸な 6 個体を収

穫し, 計 12個体の形態および収量構成要素の

調査を行った. スチューデントの t 検定によ

って, YH と T251 の差を検定した（n = 12）.  

 

4. 熟性遺伝子型の解析 

DNA 抽出, PCR の方法は第三章と同じで

ある. 熟性遺伝子 E1-E4を識別するDNAマー

カーについては, 既往の報告に従って設計し

た（Yamanaka et al. 2001, 2005; Liu et al. 2008; 

Watanabe et al. 2009, 2011; Xia et al. 2012）. こ

れらのマーカーセットは E1-E4 に近接する単

純反復配列（Simple Sequence Repeat, SSR）マ

ーカーである. E1 の遺伝子型を識別するマー

カーとして combi33（Fw 5´-TTT TCA CTG ACA 

CAC CAA GGT C-3´, Rv 5´- ACC TGC CAA 

AAG TGT ACC AAT C-3´）と combi12（Fw 5´- 

ATT CGA CGT CTT CTC TCG TAT T-3´, Rv 5´- 

TTG TAC AGA GAC CAG GGG AAA G-3´）を

用いた. E2 の遺伝子型を識別するマーカーと

して E2at_U46k（Fw 5´-CGA TAA TTT TCT 

GCA GCC ATG-3´, Rv 5´-TCG AAC CTT TGA 

GTG CAT TTC-3´）, E2at（Fw 5´-GTG CCT TTC 

CTG CCT TTT CA-3´, Rv 5´-TCG GCC ATT TTT 

AAC TTG TG-3´）, E2at_D82k（Fw 5´-CGT CTA 

TTC TAT GTT TCG TG-3´, Rv 5´-GAA TGG 

ACA TTT TGT TGG ATC-3´）, GMES4019（Fw 

5´-TCA ATT CGT TAA ATC TGT TGT TCC-3´, 

Rv 5´-ATG GTA CGT GTG TGT GGT CC-3´）を

用いた（Yamada et al. 2012）. E3 の遺伝子型を

識別するマーカーとして E3at_U113k（Fw 5´-

CAA CCT AAC TCG TGA CCA C-3´, Rv 5´-CAC 

AAA GCC GTT GTT ATC CTT A-3´）,FT3SSR4

（Fw 5´-GCC TAT TTA GAA ACC AAT CCA-3´, 

Rv 5´-CCG CTA GCA ACT TTA CTG-3´） , 

FT3SSR1dom（Fw 5´-ATT AAT TCG TTG ACT 

CGG TAC TCC-3´, Rv 5´-GGA CTT AGA ATG 

GAG GGC ATA AA-3´）, FT3SSR3（Fw 5´-CAT 

TTC CAT TTG TGC CTA CCA C-3´, Rv 5´-TTT 

CTT CCT TCT CTC ACC CAC T-3´）を用いた

（Yamada et al. 2012）. E4の遺伝子型を識別す

るマーカーとして LGIESSR1（Fw 5´- CGG TAT 

GAG CTG GTC ATG AAA-3´, Rv 5´-GCA CGT 

GAT CAC ACA GAC AA-3´）と Scaffold_1_31

（Fw 5´-ACA AAT TCT CAA CAT TGT AGC 

ATC A-3´, Rv 5´-TGA AAT TCA TGT CCA GAA 

CAC A-3´）を用いた. 「トヨハルカ」（田中ら 

2015）, 「ハヤヒカリ」（湯本ら 2000）を E1-

E4 の遺伝子型の比較として用いた.  
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熟性遺伝子座 E8 を識別するマーカーにつ

いては, Cober et al.（2010）に従い, Sat_404（Fw 

5´-GCG GAT GCG CTT AGC CAG AAG ATG 

AGT-3´, Rv 5´-GCG TTC TCC CCC AAT GTA 

CAT ACT TCT ACC A -3´）および Satt136（Fw 

5´-CCC CAT ATA TTC AAC ATA TCT TCA-3´, 

Rv 5´-AAC TAA GCC AAA TCT TTT CCT ACT 

A -3´）を用いた. E8 座はこれら 2マーカー間

に座乗する（Cober et al. 2010）. 

 YH, T248,「Progres」, T251, T1141, T1142 の

6 品種系統については, ゲノム全体をカバー

する SSRゲノムパネルシステム（Sayama et al. 

2011）を用いて, 合計 262 マーカーの解析を

行った. 

 

5. RILs および E8 座に関する NILsの成熟期

評価 

F7世代の Tc2113-RILs 116 系統について開

花期および成熟期を調査した. 圃場試験は十

勝農試で 2015年に行った. 播種日および平均

気温を Table IV-1 に記す . 株間 10cm×畦幅

60cmの 1 本立ち（16.7 本/m2）で, 1系統につ

き 1.8m×1 畦を栽植した. F6世代の 3 個体の葉

を混合して DNA を抽出し, 前述の SSR マー

カーで E8 座の遺伝子型を調査した. F6世代で

遺伝子型が分離した系統については, F7 世代

で再度 DNAを抽出し, 遺伝子型を調査した. 

第三章と同じ手法で E8 座に関する NILs を

育成した. Tc2113-RILs から Sat_404と Satt136

がヘテロ型の RILs を選抜し（M62 および

M83）, 2 つのペアの NILs を育成した. F6世代

の葉から DNA を抽出した. Sat_404 と Satt136

がともに T248型（E8）, T251 型（e8）, の個

体を選抜し, その F6世代種子を増殖した F7世

代を NILs とした. T248 型を M62-E8, M83-E8, 

T251 型を M62-e8, M83-e8 と名付けた. M62, 

M83 はそれぞれ同じ遺伝背景を持つ. 圃場試

験は Tc2113-RILs と同様の方法で行った. 乱

塊法 3 反復で試験を行い, 開花期および成熟

期を調査した . 系統と反復を二因子として

Tukey-Kramer 法による多重比較を行い, 系統

間の開花期および成熟期の差の検定を行った.  

 

6. 開花期耐冷性検定 

T1067 と T251 の開花期耐冷性検定は既往

の報告（Kurosaki and Yumoto 2003）に従い, 

2010年に実施した. 「トヨハルカ」を‘強’, 「ト

ヨムスメ」（佐々木ら 1988）を‘中’の基準品種

として用いた. 1/2000a のワグネルポットに十

勝農試圃場の淡色黒ボク土を詰め, あらかじ

め化成肥料 S353を 40gずつ添加した（N, 0.12 

g; P2O5, 1.00 g; K2O, 0.52 g /ポット）. 低温区・

対照区それぞれを育成系統は 3 ポットずつ, 

比較品種は 5ポットずつ供試した. 1ポットに

つき種子 10粒を播種した（播種日 5月 17日）. 

出芽 2週間後に間引きを行い, 1ポット 2 本立

ちとした. 開花まではコンクリートポーチで

雨よけ栽培し, 開花始に人工気象室に移動し

た. 低温区は昼 18 °C（08:00–18:00）, 夜 13 °C

（18:00–08:00）で, 55%の遮光処理を行った. 

対照区は昼 25 °C（08:00–18:00）, 夜 20 °C

（18:00–08:00）の処理を行った. 28 日後, 処理

が終わったポットをコンクリートポーチに戻

し, 成熟まで栽培した. 得られた子実収量に

ついて品種間差の検定を行うために Tukey-

Kramer 法で多重比較を行った. 耐冷性の指標

（Chilling Tolerance Index, CTI）は低温処理に

よる収量減の割合として以下のように算出し, 

評価した （三分一 1979; Kurosaki et al. 2004）.  

CTI =（低温区の子実収量）/（対照区の子実

収量）× 100  

E8座に関するNILsの開花期耐冷性検定に
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ついては 2015年に実施した. 低温区・対照区

それぞれを 2 ポットずつ供試した（播種日 5

月 19 日）. 

 

３）結果 

1. T1067 と T251の育成経過 

T1067とT251の育成経過は以下のとおりで

ある. まず, 2001年に交配を行い, 2002年に F1

に YH を戻し交配した. 2003 年に芽室圃場で

BC1F1 を養成し, バルクで収穫した . 2004～

2006年（BC1F2～BC1F4）は集団育種法で世代

を進めた. 2005 年は上士幌圃場, 2006 年は芽

室圃場で早熟個体を選抜した. 2007～2010 年

（BC1F5～BC1F8）は系統育種法で世代を進め

た. 2007 年は十勝農試圃場で Tc1347 を 31 系

統, Tc1348 を 42 系統栽培し, 早熟系統を選抜

した. 2008 年には Tc1347 を 4系統, Tc1348 を

5 系統, 合計 9系統を芽室圃場・上士幌圃場で

収量試験を行った. なお, T251 は 2009年の時

点では, 「十系 1068号」の名で試験を実施し

た.  

2008年の上士幌圃場の積算気温は芽室圃場

よりも低かった（Table IV-1）. したがって, 生

育期間が延び, 上士幌における YH の成熟期

は芽室よりも遅くなった（Figs. IV-2 and IV-3）. 

芽室では 9 系統中 7 系統の成熟期が YH や国

内由来の育成系統よりも早かった（Fig. IV-2）.  

T1067 は芽室で試験した全ての系統の中で最

も早熟であるため, 選抜した（Fig. IV-2）. 上

士幌においても, 9 系統中 7 系統の成熟期が

YH や国内由来の育成系統よりも早かった

（Fig. IV-3）. T251は上士幌で試験した全ての

系統の中で最も早熟であり , かつ収量性が

YHと同等であったため, 選抜した（Fig. IV-3）. 

T1067 と T251 の種皮色, 臍色は改良され, 外

観品質は YH と同等であった（Fig. IV-1B）.  

 

Fig. IV-2. Selection of early-maturing lines in 
Memuro (2008). YH: Yukihomare: a standard 
cultivar. Tc1347: four breeding lines selected from 
the BC1 population derived from the YH (a 
recurrent parent) × Polan (a donor parent) cross. 
Tc1348: five breeding lines selected from the BC1 
population derived from the YH (a recurrent 
parent) × Progres (a donor parent) cross. The total 
number of the lines used for the field test was 45 (n 
= 45). 

 

 

 
Fig. IV-3. Selection of early-maturing lines in 
Kamishihoro (2008). YH: Yukihomare, a standard 
cultivar. Tc1347: four breeding lines selected from 
the BC1 population derived from the YH (a 
recurrent parent) × Polan (a donor parent) cross. 
Tc1348: five breeding lines selected from the BC1 
population derived from the YH (a recurrent 
parent) × Progres (a donor parent) cross. The total 
number of the lines used for the field test was 48 (n 
= 48). 
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2. 早熟系統の成熟期と収量性の評価 

T1067 と T251 の圃場試験は 2008～2010 年

に芽室と上士幌の 2 カ所で行った. 試験を行

った 3 か年において, 毎年, 上士幌の積算気

温は芽室よりも低かった（Table IV-1）. 圃場

試験で調査した農業形質全てにおいて, 有意

な品種間差があることを確認した（Table IV-2）. 

圃場間では有意な品種間差はなく, 品種・圃

場間での交互作用も検出されなかった（デー

タ省略）. 芽室において, T1067 と T251 は有

意に開花期が早く, また両圃場において有意

に成熟期が早かった（Table IV-2）. 上士幌で

の成熟期は芽室での成熟期よりも, YHが 4日, 

T1067が 2日遅かった（Table IV-2）. 一方, T251

は芽室での成熟期と上士幌での成熟期は同等

であった（Table IV-2）. これらの結果は T251

の成熟期が比較的安定していることを示唆し

ている.  

上士幌における子実収量は芽室のおおよそ

80%であった（Table IV-2）. 芽室, 上士幌のど

ちらにおいても, T1067の子実収量は YHより

も有意に低かった（Table IV-2）. 一方, T251の

子実収量は YHと同等であった（Table IV-2）. 

T251 の主茎長は YH と同等で, T1067 の主茎

長は YHよりも有意に長かった（Table IV-2）. 

芽室 , 上士幌のどちらにおいても , T1067, 

T251 の百粒重は YH よりも有意に軽かった

（Table IV-2）. しかし, T251 の百粒重は T1067

よりは有意に重かった（Table IV-2）. これら

の結果を総合し, T251 は T1067 よりも農業形

質が YHに近いと考えられた.  

 早熟かつ子実収量が優れる T251 の百粒重

の軽さを改良するため, 百粒重が重いT248と

T251 を交配し, T1141, T1142 の 2 系統を育成

した（Fig. IV-1A）. 2 ヶ年の収量試験の結果, 

T1141 と T1142 はともに YH より成熟期が 5

日早く, 子実収量および百粒重は YH と同等

であった（Table IV-3）. 

 

Table IV-2. Field tests of the early-maturing soybean lines in the two field test locations. 

 

All the numbers are the averages ± standard errors of the values obtained from 2008 to 2010. 
1) The Tukey–Kramer multiple comparison test was used to evaluate the significance of 
differences among the cultivars in each field. Values within a trait with the same letters were 
not significantly different at the 5% level.  
2) ND: no data.  
3) Two-way analysis of variance with repeated measures was used to test differences among 
the cultivars. * and ***: significantly different at P < 0.05 and 0.001. 
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Table IV-3. Field tests of the early-maturing lines, 
Tokei 1141 and Tokei 1142. 

 
The field tests were conducted in Abashiri in 2012 
to 2013.  
1) The Tukey–Kramer multiple comparison test 
was used to evaluate the significance of differences 
among the cultivars. Values within a trait with the 
same letters were not significantly different at the 
5% level.  
 
 
Table IV-4. Seed yield components of 
Yukihomare and Toiku 251. 

 
The field tests were conducted in Memuro in 
2015.  
1) Ns means not significant.  
*Significant at the 0.05 probability level. 
**Significant at the 0.01 probability level. 
***Significant at the 0.001 probability level. 
 

3. T251の収量構成要素 

 T251 が早熟かつ収量性が優れた原因を探

るため, 主茎と分枝に分けて収量構成要素を

調査した. 調査した 2015年十勝農試圃場では, 

T251 は YH よりも 6 日早く成熟した（Table 

IV-4）. 2008 年から 2010 年の結果とは異なり

（Table IV-2）, T251の主茎長は YHよりも有

意に低かった（Table IV-4）. 節数および一莢

内粒数は主茎・分枝ともに有意差はなかった

（Table IV-4）. 主茎莢数は YH が有意に多く, 

分枝莢数は T251 が有意に多く, 百粒重は主

茎・分枝ともに YH が有意に重かった（Table 

IV-4）. 主茎の子実収量は YH が有意に高かっ

た（Table IV-4）. 

 

4. 熟性遺伝子型の解析 

熟性遺伝子 E1の機能欠損型には e1-as, e1fs, 

e1-nlの 3つのタイプが存在し（Xia et al. 2012）, 

YH の熟性遺伝子型は e1-nl/e2/E3/e4 と報告さ

れている（Tsubokura et al. 2014）. 近接する SSR

マーカーを用いて E1-E3 の多型調査を行った

ところ, YH, 「Polan」, 「Progres」, T1067, T251

間では全て多型がなく, これらの 5 品種系統

は全て e1-nl/e2/E3 と推定した（Table IV-5）. 

PCR 産物の断片長が比較品種である「トヨハ

ルカ」（E4 型）, 「ハヤヒカリ」（e4 型）のど

ちらとも異なっていたため, 「Polan」の E4/e4

の遺伝子型は推定できなかった（Table IV-5）. 

そこで, 「Polan」型の E4/e4 のついては e4Pと

命名した. E4 に近接するマーカー遺伝子型よ

り , T1067 の E4 の遺伝子型は e4P, YH, 

「Progres」, T251 は e4と推定された（Table IV-

5）. 同様の方法で T248, T1141, T1142 の E1-

E4 の遺伝子型を調査したところ, YH と多型

が見られず, 3 系統ともに e1-nl/e2/E3/e4 と推

定した（Table IV-5）.  

系譜情報から, 「Progres」由来の早熟性に関

与するゲノム領域は T251, T1141, T1142 の 3

系統に残されていると考えられる（Table IV-

1A）. そこで, YH, T248,「Progres」, T251, T1141, 

T1142 の 6 品種系統について, ゲノム全体を

カバーする合計 262マーカーの解析を行った. 

その結果, 染色体 4 上に「Progres」型のゲノム

領域が T251, T1141, T1142 の 3 系統に共通し

て残っていた（Table IV-6）. この領域は E8座

（Cober et al. 2010）の近傍で同座の可能性が
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高いため, 以降はこの領域を E8/e8 座と呼ぶ. 

E8座以外にT251, T1141, T1142ともに「Progres」

型であったのは染色体 9 上の Satt559, 染色体

13 上の Sat_417の 2 マーカーであった. 

 
 
 

 
Table IV-5. Estimated genotype of the E1-E4 genes in soybean cultivars and breeding lines. 

 
1) Toyoharuka and Hayahikari were used as the references for e1-nl/e2/E3/E4 and 
E1/e2/e3/e4, respectively. 
2) Product size was determined with the use of a fluorescence-based sequencer. 
3) The allele at the E4/e4 locus of Polan was named as e4p.  

 

 

 

 

Table IV-6. Estimated genotype of the E8-locus in soybean cultivars and breeding lines.   

 

1) The E1 – E4 genotypes of all cultivars and lines were e1-nl/e2/E3/e4. 
2) Product size was determined with the use of a fluorescence-based sequencer. 
3) The E8 gene was mapped on chromosome 4 between Sat_404 and Satt136 (Cober 
et al. 2010). 
4) The marker position was determined according to SoyBase (Glyma 2.0). 
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Fig. IV-4. Frequency distribution of the maturing time in the Tc2113-RILs. The 
E8/e8 genotypes were determined according to the nearest markers, Sat_404 and 
Satt136. The average maturing times of the RILs with the E8 and e8 alleles was 
125.7 and 121.2, respectively (P < 0.001).  

 

5. RILs の成熟期評価 

 T251 の早熟性に E8 座が関与しているか検

証するため, Tc2113-RILs 116 系統を栽植し, E8

座近傍マーカーの遺伝子型と成熟期を調査し

た. Tc2113-RILs の遺伝子型別の成熟期の頻度

分布を Fig. IV-4に記す. E8型の RILsの成熟期

は平均で 125.7 日であったのに対し, e8 型の

RILs は 121.2 日であり, 4.5 日早熟であった

（P<0.001, Fig. IV-4）. このため, e8 座は T251

の早熟性に関与していると考えられた. 

 

6. NILsの成熟期評価 

 遺伝背景を揃えて E8/e8 座の効果を検証す

るため,  Tc2113-RILsの中から NILsを育成し, 

開花期および成熟期を調査した . その結果 , 

M62, M83 の NILs ともに e8 型と E8 型で開花

期に差がなく, 同日であった（Table IV-7）. ま

た, 2 組の NILs ともに成熟期は e8 型が E8 型

より 5.7日早かった（Table IV-7）. これらの結

果より, T251の e8座は開花期の早晩には影響

を与えず, 成熟期を早くする効果を持つこと

が示唆された.  

 

 

Table IV-7. Maturity of near isogenic lines 
(NILs) at the E8/e8 locus. 

 

The field tests were conducted in Memuro in 2015.  
1) The E8/e8 genotypes of NILs were developed 
by the nearest markers, Sat_404 and Satt136. 
2) The Tukey–Kramer multiple comparison test 
was used to evaluate the significance of differences 
among the lines. Values within a trait with the 
same letters were not significantly different at the 
5% level.  



33 

山口直矢：ダイズ（Glycine max）における種子低温裂開抵抗性及び早熟性に関する育種学的研究 

 

7. 育成系統の開花期耐冷性評価 

T1067と T251の開花期耐冷性検定は 5品種

系統を用いて 2010 年に行った（Table IV-8）.  

対照区においては子実収量の品種間差は見ら

れなかったが, 低温区においては「トヨハル

カ」の子実収量は YH よりも有意に多かった

（Table IV-8）. 耐冷性‘強’の「トヨハルカ」の

CTIは 106, 耐冷性‘中’の「トヨムスメ」の CTI

は 61 であった（Table IV-8）. YH の耐冷性は

‘やや強’であり, CTIは 71であった（Table IV-

8）. これらの結果より, これら 3 品種の検定

結果は既往の報告と同様であった（田中ら 

2003, 2015）. したがって, 2010年の耐冷性検

定は精度良く評価できていると判断した. 対

照区・低温区のどちらにおいても, T1067 と

T251 の成熟期は YH よりも早かった（Table 

IV-8）. T1067と T251の CTI はそれぞれ 90 と

91 であり, 両系統ともに耐冷性‘強’と判断し

た（Table IV-8）.  同様の品種系統を用いて

2009 年にも試験を行ったが, 同様の結果が得

られた（データ省略）. 以上のことから, T1067, 

T251ともに YHよりも開花期耐冷性が強いこ

とが示された.  

 

Table IV-8. Chilling tolerance at the flowering stage in soybean cultivars and breeding lines. 

 

1) Toyoharuka and Toyomusume are standard cultivars. 
2) CTI = (seed yield in the chilling treatment) / (seed yield in control) × 100. 
3) The Tukey–Kramer multiple comparison test was used to evaluate the significance 
of differences among the cultivars. Values within control or treatment with the same 
letters were not significantly different at the 5% level.  

 

8. NILsの開花期耐冷性評価 

NILsの開花期耐冷性検定は 2系統群 4系統

を用いて 2015年に行った（Table IV-9）. どち

らの NILs のペアにおいても, 対照区, 低温区

ともに E8 型が e8 型よりも成熟期が遅かった

（Table IV-9）. 対照区, 低温区ともに, NILs の

ペア間で子実収量に差は見られなかったが, 

M83-E8 の対照区がやや低かった（Table IV-9）. 

M62-E8 および M62-e8 の CTI はそれぞれ 40, 

41 と差はなかった（Table IV-9）. M83-E8 およ

び M83-e8の CTIはそれぞれ 72, 38であり, E8

型が e8型よりも優れていた（Table IV-9）. 

 

Table IV-9. Chilling tolerance at the flowering 
stage in the near isogenic lines (NILs). 

 
1) The E8/e8 genotypes of NILs were developed 
by the nearest markers, Sat_404 and Satt136. 
2) CTI = (seed yield in the chilling treatment) / 
(seed yield in control) × 100. 
3) The Tukey–Kramer multiple comparison test 
was used to evaluate the significance of differences 
among the cultivars. Values within control or 
treatment with the same letters were not 
significantly different at the 5% level.  
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４）考察 

1. 早熟性と収量性 

一般的に, 栄養生長期間と生殖生長期間が

長いため, 熟期の遅いダイズは熟期の早いダ

イズよりも多収である. 例えば, 北海道で育

成された系統において, 成熟までの日数と子

実収量の間に正の相関がある（大西ら 2012; 

小林ら 2013）. また, カナダにおける NILs を

使った解析では, 早熟系統の収量は晩生系統

の収量の 60%程度しかなかった（Cober et al. 

2010）. これらの理由から収量を下げずに早

熟系統を育成するのは難しいと考えられてき

た. 本章において, T1067 と T251 は YH より

も有意に成熟期が早かった（Table IV-2）. そ

して, T251 の収量性は YH と同等であった

（Table IV-2）. したがって, 収量性を損なうこ

となく, 早熟系統を育成することに成功した. 

日本で煮豆に加工する際には大粒品種が望ま

れる傾向があるが（Kato et al. 2014; Yamaguchi 

et al. 2014）, T251 の百粒重は YH より軽かっ

た（Table IV-2）. そこで, T251 の百粒重の改

良を目指して, T1141 と T1142 を育成した. こ

れら 2 系統は収量性と百粒重は YH 並で, YH

よりも早熟だった（Table IV-3）. カナダの研

究グループは, 冷涼地で収量性を向上させる

ためには, 百粒重を重くせず, 種子数を増や

すことが重要と報告しているが（Morrison et al. 

2000）, 早熟性と収量性を維持しながら, 百粒

重の改良も可能と考えられた.  

遠縁の遺伝資源は多収系統の選抜のために

有効との報告が多数ある（Li et al. 2008; 

Palomeque et al. 2009a, 2009b; Kim et al. 2012）. 

日本品種とポーランド品種は SSRマーカーを

使ったクラスター解析により, 同じグループ

には入らないことが報告されている

（Hudcovicová and Kraic 2003）. したがって, 

ポーランド品種は日本のダイズ育種において, 

遠縁の遺伝資源と見なすことができるであろ

う. 本章において, ポーランド品種「Progres」

と日本品種 YH の多収遺伝子を集積できたた

め, T251 の育成につながったものと考えられ

る. ダイズの多収は子実への乾物蓄積速度が

速い, 粒肥大期が長い, もしくはその両方に

よって達成される（McBlain and Hume 1980）. 

T251の百粒重は YHよりも有意に軽かったこ

とから（Table IV-2）, T251 の粒肥大期は YH

よりも短いことが推定される. この仮説通り

であれば , T251 は子実への乾物蓄積速度が

YH よりも速いのかもしれない. 今後, 生理学

的な研究が必要と考えられる.  

YH と T251 の収量構成要素の比較では, 主

茎莢数は YH が有意に多く, 分枝莢数は T251

が有意に多かった（Table IV-4）. 一莢内粒数

は YHと T251で同等であり, 百粒重は YHが

有意に重かったことから（Table IV-4）, T251

は分枝莢数を増やすことにより, 早熟でも収

量性を維持しているものと考えられた. 過去

の事例において, 「Progres」などポーランド品

種の分枝数は日本品種よりも多く, 個体当た

りの分枝莢数は多かった（Konieczny and 

Shimamoto 1989）. したがって, T251はポーラ

ンド品種由来の分枝莢数を増やす遺伝子を持

っていることが示唆された. 2008 年から 2010

年では T251 と YH は同程度の主茎長であっ

たが（Table IV-2）, 収量構成要素を調査した

2015年において, T251 の主茎長は YH よりも

有意に低かった（Table IV-4）. この理由とし

て, 2015 年の 6～7 月は降水量が少なく, 干ば

つとなったため, 生育が抑制された可能性が

ある. 7 月の降水量を比較すると, 2008 年は

134mm, 2009年は 248mm, 2010年は 204mmで

あるのに対し, 2015 年は 55mm と極端に少な
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かった. YHの主茎莢数および主茎の子実収量

が T251よりも上回ったのは（Table IV-4）, 干

ばつの影響で T251 の主茎の生育が抑制され

たのかもしれない. いずれにしても, 年次を

重ねて収量構成要素を調査し, T251 がどのよ

うなメカニズムで分枝莢数を増やしているの

か解明する必要がある. 

e8 座が T251 の早熟性に関与することが示

唆されたが（Fig IV-4; Table IV-7）, カナダに

おける E8 座の NILs を使った収量試験では, 

e8 型は E8 型の 60%程度の収量であった

（Cober et al. 2010）. このため, T251の早熟性

に関わる遺伝子と収量性に関わる遺伝子の責

任遺伝子は別である可能性が高い. 

 

2. 早熟性の遺伝的要因 

熟性遺伝子 E4 の機能欠損には様々なタイ

プがある（Tsubokura et al. 2013）. 本章におい

て, 「Polan」と T1067の E4近傍のマーカー遺

伝子型は YH とは異なっていた（Table IV-5）. 

従って, T1067の早熟性の遺伝的要因の一つと

して, e4 の遺伝的変異が考えられる. すなわ

ち, 「Polan」と T1067 の e4pは YH の e4 の機

能欠損の程度が大きい可能性がある. この仮

説を検証するためには, 今後, NILs 等を用い

て, e4pと e4で熟期に差があるか調査する必要

があるであろう.  

T251の E1-E4の熟性遺伝子型は YHと同じ

e1-nl/e2/E3/ e4と推定できた（Table IV-5）. し

たがって, T251 の早熟性の遺伝的要因は E1-

E4 以外であることが示唆された. 開発した早

熟系統を用いて DNA マーカーの解析を進め, 

YH と T251 は E8 座近傍のマーカーで多型が

あることを見いだした（Table IV-6）. RILs お

よび NILs を用いた効果検証により, e8 座が

T251 の早熟性に関与することが示唆された

（Fig IV-4; Table IV-7）. e8型の RILs が E8型

の RILs よりも約 5 日早熟であり（Fig. IV-4）, 

e8 型の NILs が E8 型の NILs よりも約 5 日早

熟であった（Table IV-7）. このため, T248×T251

の組合せにおいて, e8 座は約 5 日成熟期を早

める効果を持つと考えられた. RILs の親系統

である T251は T248よりも 8日早熟であった

ことから（Table IV-7）, e8座は T251 の早熟性

に関与する主要な遺伝子座と言える. 育種に

おいて, T251, T1141 および T1142の交配後代

においては, e8座近傍の DNAマーカーである

Sat_404 と Satt136 を利用することにより, 効

率的に早熟系統を選抜することができるであ

ろう. 

E8 座は成熟期を指標として同定されたた

め, E8 座が開花期に与える影響については解

析されていない（Cober et al. 2010）. 本研究に

おいて, T251 の開花期は YH よりも約 2 日早

く（Table IV-2）, T251は T248 よりも約 5日早

かった（Table IV-7）. このため, T251 は開花

期を早くする遺伝子を持つことが推察される

が, e8型の NILsと E8型の NILsの開花期に差

はなかった（Table IV-7）. このため, e8 座は開

花期には影響を与えず, 成熟期のみを早くす

る効果を持つと考えられる. 佐山ら（2015）は

E1-E3 及び新規の開花期関連遺伝子座につい

て機能を明らかにし, 開花期と登熟期間の両

方に影響を与える E1, E2, qFT12-1, 開花期に

影響を与える E3, 登熟期間に影響を与える

qFT11-1 の 3 タイプがあることを報告してい

る. この報告に従うと, e8座は qFT11-1と同じ

タイプに分類できる.  

ゲノム全体をカバーする DNA マーカーの

解析により , e8 座以外にも染色体 9 上の

Satt559, 染色体 13 上の Sat_417 が早熟性に関

与する領域の候補として挙げられた. Satt559
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周辺領域には ‘Pod maturity 5-3’（Lee et al. 1996）

と呼ばれる成熟期関連 QTL が座乗しており, 

Sat_417 周辺領域には開花期や成熟期に関連

する QTLの報告はない. これらの領域につい

ては, 本研究で RILs や NILs を用いた解析は

行っていないため, 今後開花期や成熟期に関

与する遺伝子が座乗しているのか検証が必要

であろう. 

 SSR マーカーを用いたクラスター解析に

おいて, ポーランド品種とスウェーデン品種

は近縁であった（Hudcovicová and Kraic 2003）. 

実際, T251 の早熟性の由来である「Progres」

はスウェーデン系統群「Fiskeby」の中から純

系分離されて育成されている（Szyrmer and 

Boros 1996）. 「Fiskeby」はスウェーデンの育

種家 Dr. Holmberg が樺太の遺伝資源を用いて

育成した系統群であり, 2700 種類以上あると

言われている（SoyInfo Center 2010）. e8 座の

変異は「Fiskeby」の中の 1系統である「Fiskeby 

840-7-3」に由来している（Cober et al. 2010）. 

本研究において, 「Fiskeby 840-7-3」は DNAマ

ーカーの解析に用いていないが, 「Progres」と

「Fiskeby 840-7-3」は極めて近縁であることが

推定され, T251 に由来する染色体 4 上の早熟

性遺伝子座はe8座と同座である可能性は高い

と考えられる.  

 

3. 開花期耐冷性 

ポーランドはダイズ作の北限地域であるた

め, ポーランド品種は長日条件でも開花し , 

耐冷性も強いと報告されている（Konieczny 

and Shimamoto 1989）. 本章において, T1067 と

T251 の開花期耐冷性は YH を上回る‘強’であ

った（Table IV-8）. このことから, T1067 と

T251 の育成過程において, ポーランド品種と

日本品種の耐冷性遺伝子を集積させることに

成功したと考えられる. 多くの研究において, 

耐冷性は熟性遺伝子座と関連があることが報

告されている（Kurosaki et al. 2004; Funatsuki et 

al. 2005; Takahashi et al. 2005）. 例えば, 北海

道品種を使った開花期耐冷性のQTL解析では, 

E1 座と E3 座に QTL が検出されている

（Funatsuki et al. 2005）. 本章において, YH, 

T1067, T251 の遺伝子型はいずれも e1-nl/e2/ 

E3 型と推定されたが（Table IV-5）, T1067 と

T251 の開花期耐冷性は YH を上回っていた

（Table IV-8）. これらの結果より, E1～E3 は

T1067とT251の開花期耐冷性には関与してい

ないことが示唆された. また, T251 と YH は

e4 型であること（Table IV-5）, e8型の NILs の

開花期耐冷性は E8型の NILs と同等もしくは

劣ったことから（Table IV-9）. T251 の開花期

耐冷性は e4 および e8 座とも関与していない

ものと推察される.  
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第五章 総合考察 

 

北海道, 特に道東・道北はダイズ栽培の北

限であり, 耐冷性および早熟性は重要な形質

である. 近年では, 開花期耐冷性, 低温着色

抵抗性に加えて低温裂開抵抗性が重要な耐冷

性形質である. しかしながら, 裂開粒発生に

どの時期の低温が関与するか, 低温裂開抵抗

性に品種間差が存在するか不明であった. そ

こで本研究の第二章では, まず初めに低温感

受性の高い時期を明らかにし, 圃場試験で低

温裂開抵抗性に品種間差があることを明らか

にした. 裂開粒の発生被害はおおよそ 3～4年

に一度であるため, 人工気象室を用いて圃場

での品種間差を再現する検定法を開発した . 

開発した検定法により毎年精度よく検定する

ことが可能となり, 実際に検定法を活用して, 

2012 年には低温低温裂開抵抗性が強い品種

「とよみづき」を育成している（山口ら 2014）. 

このため, 開発した検定法は育種に利用する

ことが可能と考えられる.  

開発した検定法により, 毎年低温裂開抵抗

性を評価することが可能となったが, 設備の

面積と労力の都合上, 大量の系統を選抜する

ことは困難である. このため, 育種では中後

期世代の系統に限って検定を行うことしかで

きない. 初期世代から積極的に選抜を行うた

めには DNA マーカーの開発が必要とされる

ため, 第三章では低温裂開抵抗性の遺伝解析

を行った. その結果, 染色体 8及び 11上に「十

育 248 号」型で低温裂開抵抗性増大させる効

果のある量的形質遺伝子座（QTLs）, qCS8-1及

び qCS11-1 を見いだし , 準同質遺伝子系統

（NILs）を用いて, その効果を検証した. これ

ら 2 つの QTLs 近傍マーカーを育種に用いる

ことで初期世代から低温裂開抵抗性を選抜す

ることが可能になるであろう.  

収量を下げずに早熟系統を育成するのは難

しいと考えられてきたが , 第四章において , 

ポーランド品種「Progres」を育種に用いるこ

とにより, 早熟かつ収量性が同等の「十育 251

号」を育成することができた. これは日本品

種とは遠縁である「Progres」の多収遺伝子と

日本品種の多収遺伝子を集積することができ

たためと考えられる. 収量構成要素の解析か

ら, 「十育 251 号」の収量性には分枝莢数が関

与していることを推定した. さらに, ポーラ

ンド品種に由来する開花期耐冷性を北海道品

種に導入することにも成功した.  

北海道で安定生産できる品種を育成するた

めには, 低温裂開抵抗性を含む耐冷性形質と

早熟性の複合化が必要である. 本章では, こ

れら形質の複合化に必要とされることを総合

的に考察した.  

 

1. 育種プログラムにおける低温裂開抵抗性

マーカーの利用 

 第三章で見出した qCS8-1は, 臍色や種皮色

に関与する I 座の極近傍に位置しており

（Table III-3; Fig. III-4）, 着色程度の QTL 解

析, NILs の着色程度の差異および系譜解析の

結果から（Table III-7; Figs III-6 and III-8）, 低

温着色抵抗性遺伝子 Icの多面発現である可能

性が高いと考えられた. I座近傍には他の有用

な遺伝子が多数報告されており（Alcivar et al. 

2007; Liang et al. 2010; Manavalan et al. 2015）, 

その一つがダイズシストセンチュウ・レース

1 抵抗性に必要な遺伝子, Rhg4である（Liu et 

al. 2012; Suzuki et al. 2012）. Rhg4と I座は強

連鎖しており, その遺伝距離は 0.8cM である
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（鈴木ら 2010）. また, I遺伝子座は臍色に関

与するため, 褐目大豆や黒豆は「十育 248号」

型の qCS8-1 を持つことはできないと考えら

れる. このようなダイズシストセンチュウ・

レース 1 抵抗性と低温裂開抵抗性を複合化す

る場合, 褐目大豆・黒豆に低温裂開抵抗性を

付与する場合には, もう一つの QTL である

qCS11-1 を利用することが有効ではないだろ

うか.  

 

2. 低温裂開抵抗性と「十育 251号」に由来す

る早熟性の複合化 

本研究の第四章では, ポーランド品種を育

種に用いることにより, 「ユキホマレ」より早

熟で「ユキホマレ」と収量性が同等の「十育

251 号」を開発した. さらに開花期耐冷性も

‘強’ランクであり, 早熟性・耐冷性を期待して

北海道のダイズ育種で中間母本として利用さ

れている. しかしながら, 「十育 251号」の低

温裂開抵抗性は‘弱’であり（Table V-1）, 早熟

性と低温裂開抵抗性を複合化が必要とされて

いる. 第三章において, 低温裂開抵抗性に関

与する QTLs, qCS8-1と qCS11-1 を見いだして

いる（Table III-5）. また, 第四章において, 熟

性遺伝子座 e8が「十育 251 号」の早熟性に関

与していることを明らかにした（Tables IV-6 

and IV-7; Fig. IV-4）. e8座は染色体 4 上に座乗

する（Cober et al. 2010）. したがって, 染色体

8, 11 上に座乗する qCS8-1, qCS11-1 とも別の

染色体であり, これら 3 遺伝子座を集積させ

ることは可能と考えられる. 実際に育種プロ

グラムの中で, 「十育 248号」×「十育 251 号」

の組合せから , 低温裂開抵抗性かつ早熟の

「十系 1141 号」を育成した（Table V-1）. し

たがって, 「十育 248 号」由来の低温裂開抵抗

性と「十育 251 号」由来の早熟性の集積は可

能であり, 「十系 1141 号」は今後の育種に有

用な中間母本と考えられる.  

 

 

 

Table V-1. Development of the pyramiding line with early-maturing and tolerant to seed 
cracking. 

 
1) T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare allele.  
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3. DNAマーカーを活用した耐冷性形質の集

積 

 現在, 育種の対象とされている耐冷性形質

は開花期耐冷性, 低温着色抵抗性, 低温裂開

抵抗性の 3つである. 「十育 248号」は低温

着色抵抗性と低温裂開抵抗性を兼ね備えた系

統であり（Table V-2）, 「十育 248 号」を交

配に用いて qCS8-1 および qCS11-1が「十育

248号」型の系統を選抜すれば, 低温着色抵

抗性と低温裂開抵抗性の集積が可能と考えら

れる. これまでに「十育 248 号」を親に持つ

8 系統が育成されており, そのうち 7系統の

qCS8-1の遺伝子型は「十育 248号」型であ

った（Table V-2）. これら 7 系統のうち 6系

統については低温着色抵抗性も‘強’であった

（Table V-2）. したがって, qCS8-1の DNAマ

ーカー選抜により, 低温裂開抵抗性と着色抵

抗性を効率良く集積することが可能と考えら

れる. 「十系 1141 号」のみ臍着色抵抗性が

‘中’判定となった（Table V-2）. この原因と

して, qCS8-1 周辺とは異なる染色体上に第 2

の低温着色抵抗性 QTLの存在が報告されて

いるため（鈴木ら 2010; Ohnishi et al. 2011）, 

その影響が考えられる. 開花期耐冷性も含め, 

耐冷性 3 形質全てを集積した系統として「十

系 1166号」「十系 1167号」が育成できてお

り（Table V-2）, 耐冷性母本としての活用が

期待される.  

第四章において, 「十育 251 号」の開花期耐

冷性は「ユキホマレ」よりも強かったが（Table 

IV-8）, その遺伝的要因は明らかになっていな

い. 多くの研究において, 耐冷性は熟性遺伝

子座と関連があることが報告されている

（Kurosaki et al. 2004; Funatsuki et al. 2005; 

Takahashi et al. 2005）. 第四章において, E1～

E4 および E8 座は「十育 251 号」の開花期耐

冷性には関与していないことが示唆された

（Tables IV-5 and IV-9）. 北海道品種「トヨハ

ルカ」の開花期耐冷性については, 低温下で

の種子肥大に関与する QTL が qCS8-1 の近傍

に検出されている（Ikeda et al. 2009）. 「十育

251号」の qCS8-1周辺のマーカー遺伝子型は

「ユキホマレ」と同じであり（データ省略）, 

Ikeda et al.（2009）が見いだした耐冷性 QTLも

関与していないと考えられる. 育種で利用可

能な開花期耐冷性の DNA マーカーの情報は

少ないため, 「十育 251号」由来の開花期耐冷

性を選抜できる DNA マーカーが開発できれ

ば, 早熟性とともに開花期耐冷性の効率的な

導入が可能となるであろう. 

 
Table V-2. Development of the pyramiding lines with chilling tolerance. 

 

1) T248, the Toiku 248 allele; YH, the Yukihomare allele. 
2) ND: no data.   
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摘 要 

 

１）「ユキホマレ」の裂開粒は圃場において開

花後 14～21 日頃の低温によって生じること

を明らかにした.  

 

２）「ユキホマレ」「トヨムスメ」は裂開粒が発

生しやすいのに対し, 「トヨホマレ」「十育 238

号」は裂開粒が発生しにくく, 裂開粒発生の

多少には品種間差があることを明らかにした. 

 

３）人工気象室を用いて開花 10 日後から 21

日間の低温処理を行うことによって, ２）の

品種間差を再現する低温裂開抵抗性検定法を

開発した.  

 

４）３）の方法を用いて, 低温裂開抵抗性が強

い「十育 248 号」と弱い「ユキホマレ」の組

換え自殖系統群を用いて, 低温裂開抵抗性に

関与する 2つの QTLs（qCS8-1, qCS11-1）を検

出した.  

 

５）qCS8-1および qCS11-1の準同質遺伝子系

統を育成し, 2つの QTLs の効果を検証した.  

 

６）qCS8-1の近傍には着色程度のQTL, qCS11-

1の近傍には百粒重のQTLを検出したが, 「十

育 248号」型で着色抵抗性が強くなる効果, 百

粒重が重くなる効果であり, 両 QTLs 近傍に

は不良形質の連鎖は見られなかった.  

 

７）ポーランド品種「Polan」と「Progres」を

育種に用いて, 早熟かつ開花期耐冷性の強い

系統を開発することができた.  

 

８）「ユキホマレ」とポーランド品種「Progres」

の組合せから育成した「十育 251 号」は「ユ

キホマレ」よりも早熟で, 「ユキホマレ」と同

等の収量性を持つことを明らかにした. 「十

育 251号」は分枝莢数を多くすることにより, 

早熟でも収量性を維持していると推定された.  

 

９）「十育 251号」の早熟性には熟性遺伝子座

E8が関与することを明らかにした. 「十育 251

号」型のe8座は, 開花期には影響を与えず, 成

熟期を早くする効果を持つ. 

 

10）「十育 251 号」の開花期耐冷性には, 熟性

遺伝子 E1-E4 および E8 は関与していないこ

とを明らかにした.  



41 

山口直矢：ダイズ（Glycine max）における種子低温裂開抵抗性及び早熟性に関する育種学的研究 

 

Summary 

 

Studies on tolerance to seed cracking under chilling temperature and 

 early maturity in soybean (Glycine max) 

 

Naoya Yamaguchi 

 

In Hokkaido, northern Japan, soybean 

[Glycine max (L.) Merr.] crops are damaged by 

cold weather. Chilling temperatures result in the 

appearance of cracked seeds (CS) in soybean crops, 

especially those grown in eastern and northern 

Hokkaido. The seed coats of CSs are severely split 

on the dorsal side, and the cotyledons are exposed 

and frequently separated. The occurrence of CSs 

causes unstable production because these seeds 

have no commodity value. However, little is 

known about the CS phenomenon such as 

physiological mechanism of CS, inheritance model 

of tolerance to seed cracking, and so on. 

Early maturity is also an important trait for 

soybean in Hokkaido where the growing period is 

restricted because of the short fall season and early 

snowfall. Development of an early-maturing line 

without decreased seed yield is difficult because of 

the positive correlation between days to maturity 

and seed yield. Recently, exotic germplasms have 

been recognized as a source of new alleles that can 

improve yield. Polish cultivars have been 

considered as useful exotic germplasms because 

they exhibit climate-specific characteristics such 

as tolerance to a long daylight period and tolerance 

to chilling temperatures. 

The aims of this study were to develop a method 

to select CS-tolerant lines, to identify the 

quantitative trait loci (QTL) associated with CS 

tolerance, and to develop the early-maturing lines 

derived from the crosses between Japanese and 

Polish cultivars.  

1) The average temperature 14 to 21 days after 

flowering was negatively correlated with the rate 

of CS. The varietal differences in CS tolerance 

were observed in field tests. ‘Toyohomare’ and 

‘Toiku 238’ were more CS-tolerant than 

‘Yukihomare’ (YH) and ‘Toyomusume’. A 

selection method in which plants were subjected to 

a 21-day chilling-temperature treatment from 10 

days after flowering in a phytotron was developed. 

This enabled comparisons of CS tolerance among 

cultivars.  

 

2) A recombinant inbred line population was bred 

from a cross between a CS-tolerant breeding line, 

Toiku 248 (T248), and a CS-sensitive cultivar, YH. 

Two stable QTLs, qCS8-1 and qCS11-1, were 

identified by QTL analysis using the cracked-seed 

index (CSI), the arcsine transformed CS ratio. Two 

pairs of near-isogenic lines (NILs) were bred for 

the qCS8-1 and qCS11-1 loci to validate the effects 

of the QTLs. The CSIs of the NILs with the T248 

allele were significantly lower than those with the 

YH allele at both the qCS8-1 and qCS11-1 loci. The 

T248 alleles at qCS8-1 and qCS11-1 had no 

negative influence on flowering time or other 

agronomic traits in the NILs.  
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3) Two breeding lines, Tokei 1067 (T1067) and 

Toiku 251 (T251), that were derived from crosses 

between Japanese and Polish cultivars, were 

developed. T1067 and T251 had a significantly 

earlier maturing time than YH. The seed yield of 

T251 was similar to that of YH. The chilling 

tolerance levels of the T1067 and T251 lines at the 

flowering stage were greater than the tolerance 

level of YH. The E1-E4 genotypes of YH and T251 

were both estimated as e1-nl/e2/E3/e4, which 

indicated the presence of other genetic factors for 

early maturity in T251, rather than the E1, E2, E3, 

and E4 loci. Moreover, the three candidate 

genomic regions for early maturity in T251 were 

identified using the simple sequence repeat 

markers. The RIL population and NILs derived 

from a cross T248×T251 were used for the 

validation of the effects of the E8 locus. The 

maturing time of the NILs with the T251 allele was 

significantly shorter than that with the T248 allele 

at the E8 locus. These results indicate that the E8 

locus is one of the genetic factors for early maturity 

in T251. 

 

From the above, it is possible to develop the 

early-maturing cultivars with tolerance to seed 

cracking using the selection method, the DNA 

markers and the breeding lines derived from the 

crosses between Japanese and Polish cultivars.  
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