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I 緒論

著者らは葉鞘検定法により，陸稲品種戦捷のいもち病抵抗性遺伝子を追跡して来た

判 的9)[0)[0 そしてゐに密接に連鎖する Pi-seと相加効果を持つ 2個の同義遺伝子が，戦

捷のいもち病抵抗性を支配すると推察した.自然感染下では，t.α連鎖抵抗性遺伝子の他に

もp 数個の抵抗性遺伝子と標識遺伝子との連鎖関係が報告されている 14) 特に Ph連鎖抵

抗性遺伝子の存在はp 戦捷だけでなく，子孫陸稲品種にも確認されている山間.

本報告は葉鞘検定により Pi-seを分析した材料を用い，連鎖分析によって自然感染下に

おける，戦捷の葉いもち病抵抗性を観察したものである.自然感染の観察には，事例を重

ねる必要があるので，今後の指針を求め， 予報として報告する.

E 実験材料

供試系統の来歴

もつれ(ゐ)の同質遺伝子系統もつれ亀の尾，もつれ戦捷引を用い，交配A(♀もつれ戦

捷 xd亀の尾)と交配B(早もつれ亀の尾xd戦捷)の後代系統を育成した.F2でもつれ

個体を選び，各個体から F3系統を採種した.その後代も 1系統から 1系統を育成し， F6 

および F7を供試した.九以後諸形質について無作意に選んだ.

供試系統の形質

* パキスタン クエッタ農業試験場

現九州大学大学院農学研究科育種学研究室

Agriculture Research Institute， Sariab-Quetta， Pakistan 
Present address : Plant Breeding Lab. Faculty of Agriculture Kyushu University Fukuoka， 
Japan. 
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供試系統について，籾の石炭酸着色性，脱粒性，葉鞘接種による菌系研53-33に対する

反応を調査した.

(1)籾の石炭酸によ る着色性 F7系統の九種子を用い， 1%石炭酸液に対する反応

を観察した.戦捷は明瞭に着色 し 亀の尾は着色しない.対照品種の陸稲農林嬬 4号，同

26号は着色し，銀河は着色しない. 着色はフェノ ール反応遺伝子 (Ph)によ る反応22)24)25)

で，第 1表にあげた各交配の Ph:Ph+は 1: 1の分離比に適合する.

(2) 脱粒性 材料系統，品種は1/5000aポッ トに 1株宛植え p 屋外で育成された.開

花後はガラス室に搬入し，採種した.戦捷は脱粒し易い品種である.交配系統のなかに，

完熟期に手でさわると容易に脱粒するものがある.戦捷と同程度，あるいはより容易に脱

粒する系統を脱粒性 「易」とし亀の尾程度の系統を「難」と判定した.判定は立毛中完

熟期に行った.戦捷×亀の尾あるいはその逆交配の F1は難と判定された.F6' F7の比較

を第 2表にあげた.両世代の判定が， 多くの系統で一致し， F7系統の易 :難が 1 1に分

離する この脱粒性は，劣性の1遺伝子に支配されることが推 察 さ れ た.交配A，Bで

1 1に分離することは laと連鎖がないことを示す.laと連鎖する脱粒性遺伝子と は異

る25)30) 対照品種の陸稲農林橋 4号，同26号は，亀の尾と銀河よりも脱粒し易い.

石炭酸反応と脱粒性との組合せにより，材料系統を4群に区分し， 第 3表を得た.各群

同数の仮定と一致し，Phと脱粒性遺伝子とは独立である.したがって，la ・Ph・脱粒性

遺伝子は独立である.

(3) 葉鞘接種に対する抵抗性 F7系統の菌系研53-33に対する抵抗性を検定し た.

検定は既に報告されている方法7lによった.検定本数が多いので，苗箱 (75cmx 120cm x 

深さ15cm)に480本の苗を植えた. 1系統14個体を供試し，戦捷と同程度の最高伸展度を

第 1表 もつれ戦捷x亀の尾，もつれ亀の尾x戦援のF7系統の石炭酸着色反応
における分離

Tab. 1 Segregation of F7 line of the two corsses in phenol reaction 

Cross A 
la-Sensho x Kamenoo 

No. of line 

B 
la-Kamenoo x Sensho 

No. of line 
Total 

Reaction 

Colored 

non colored 

37 

33 

ハヨ

n
J

一nFU

qu
ワム
M

一戸。

76 

56 

Total 70 132 

Fithness to 1 : 1 of Ph to Ph+ Cross A p=0.7-0.5， Cross B p=0.05-0.02， Total p=0.10-0.05 

第 2表 材料系統の F6，F7における脱粒性の分離

Tab.2 Segregation of F6 and F7 material lines in shedding character 

Shedding character Number of line Total of 

F7 F6 Cross A Cross B F7 

persistent persistent 33 
68 

persist巴nt easily 2 

easily persistent 5 
64 

easily easily 30 
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第3表 石炭酸反応遺伝子 (Ph)と脱粒性遺伝子との独立性

Tab. 3 Independency of Ph from shedding character in material Iines 

Number ot line 

Phenol reaction Shedding character 
Cross A Cross B Total 

Ph persistent 17 18 35 

Ph easily 20 21 41 

+ persistent 18 11 29 

+ easily 15 12 27 

Total 70 62 132 

Independency of Ph from shedding character of controlled one gene X2=3.6363， df=3， 

p=0.50-0.30 ca1culated with total number 

A 

B 

第4表 研53-33による葉鞘検定に対する材料系統の反応と Pi-se-laの粗換価の推定

Tab. 4 Reaction of material lines to isolate K巴n53-33 inoculated by the sheath 

method， and the estimation of recombination fraction between Pi-se 
and la 

Number of ljne 

Cross Phenotype Theoritical frequency expected at p=0.105* observed 

la-Sensho R 3-3p 29.9 34 
× 

Kamenoo S 1+3p l4.6 10 

la-Kamenoo R 3p 3.5 5 
× 

Sensho S 4-3p 41.0 40 

Total 8 89.0 89 

*χ2=2.7036， df=3， p=0.50-0.40 

27 

示す系統をRとした.系統内での分離は認められなかった(第 4表).前年行った F6系統

の場合も同じ結果が得られた.

R:S=3:5とし，Pi-se， Rb2， Rb3
7
)1l)による 8遺伝子型を，区分した(第 1図).こ

の図から交配A，Bにおける R:Sの理論

比を第 4表のように求めた.組換値 10.5%

で，Pi-seと laとは連鎖する.これまで

の報告7)山1lと一致する.ま た 第 5表で明

らかなよ うに，木報告の検定結果 は Ph，

脱粒性遺伝子と関連せず，独立している.

E 実験方法

材料種子はベンレート 0.2%液に浸漬さ

れた.雑草 ・雀害防除のため，苗箱で育苗

の後，本学部附属農場の畑地苗床に移植し

た. 苗箱は 30cmx60cmx深さ 3cmで畑

275 

Genoty肝 IRb2Rb31 rb2R仰 b2んrrb2均
Pト se I R I R I R I S 

R and S stand forresistant and susc 

eptible reaction 

第 1図 材料系統に推定されたいもち病

抵抗性遺伝子型と，研 53-33に

よる葉鞘検定に対する反応

Fig. 1 The genotypes assumed for 

material lines and their reac-

tion to the sheath test with 

Ken 53-33. 
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材料系統の葉鞘検定に対する反応の石炭酸着色反応および脱粒性からの独立性

Independency of reaction to the sheath test from phenol r回 ctionand 

shedding character among material lines 
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第 5表

Tab.5 
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Total 
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Shedding character 

easily 

persistent 

easily 

persistent 

Phenol reaction 

土をつめ，10N : 10P : 10Kの合成肥料を 20g施した.1条巾 3cmx長さ30cm~;こ 3g ず

つ播種した. 昭和57年5月26，27日供試89系統をガラス室内苗箱に播種した.内40系統は

3条， 12系統は1条，他は 2条ずつ育成された.対照品種は 4条ずつ用意された.

畑地苗床には基肥 (14N: 7 P : llK)合成肥料を m2あた り62.5g施した.巾 80cm

の苗床に1列 2条，列聞を 13cmとした. 3~4葉期の苗を 6 月 15， 16日移植し，外周は

発病源としてササニシキ(巾 3cm)で囲んだ. 7月22日， 31日に硫安を m2あたり 30g，

60gを追肥した. 8月1日微細病斑が第7，8葉 (頂葉)に認められ，その後急激に病斑

数は多くなり，大型となった. 8月5日浅賀5)の「畑苗代における圃場抵抗性調査基準」

により，発病程度を検定した.

X2=1.2335， df=7， pキ1.0

果

葉鞘検定による抵抗性・石炭酸着色反応・脱粒性の 3形質によって，供試系統を 8群に

区分した.各系統，対照品種の平均発病程度を求めた後，各群の平均発病程度を計算し

結験実N 

3形質 (葉鞘検定における抵抗性 ・石炭酸着色反応、 ・脱粒性)により区
分された材料系統8群の，自然感染による発病程度の比較

Comparison of disease severity degree of leaf blast under natural 

infection among eight groups of material lines divided according 

to thr巴巴 characters 

第 6-1表

Tab. 6-1 
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第6-2表 第6-1表の対照品種の発病程度

Tab. 6 -2 Disease severity degree of blast 

of con trol vari巴ties

Vatiety Severity degre巴

Sensho 5.0 

la-Sensho 5.0 

Riku-mochi-4 4.0 

Riku-mochi-26 3.3 

Ginga 5.7 

la-Ginga 7.0 

Kamenoo 8.3 

la-Karnenoo 8.7 

第6-4表 変動因の発病度に対する寄与度

Tab. 6 -4 Contribution of variance sour-

ces to disease degree 

Variance source Scor巴

Phenol reaction 1.15 

Sheath test 0.86 

Shedding character 0.80 

第6-3表 要因分析:主効果の検定

Tab. 6 -3 Varianc巴 analysisof main 

effects 

Source of variance df MS 

Sheath test 1 19.2100** 

Phenol reaction 1 32.0316*キ

Shedding character 1 8.3585ネ

Residual (error) 85 1.6970 

料 significantat 1 %，本 5%

要因分析:交互作用の検定

Variance analysis of inter-

action e妊ects

Source of varianc巴 p 

Phenol-on) 
x > 0.40-0.20 n. s. 

Shedding character 

Sheath test 
× 0.50 n. s. 

Phenol reaction 

ヨ1巴dd…一)x > 0.50-0.40 n. s 
Sheath test 

た.第 6-1表には各群の形質，所属系統数，平均発病程度とそのダンカン多重検定をあ

げた.理解をたすけるため，各群系統の発病程度分布とその平均値を，対照 8品種(第

6-2表)と共に，第 2図にあげた.

調査3形質を変動因とする分散分析を行った(第6-3表).主効果は有意である.各群

の所属系統数が異なるため，スネデカ _ 32)にしたがい 2変動因づつの組合せで交互作用

を検討した.こ Lでも各変動因の主効果は有意で、あるが，交互作用はすべて無意である.

一つの変動因だけを異にする 2群聞の平均発病程度の平均を，その変動因の発病程度に

第6-5表 3変動因を異にする 2群聞の平均発病程度の差， 変動因の差異
および寄与度の和

Tab. 6 -5 Difference between two Groups in m巴andisease severity 

degree and variance source and accumulation of score esti-

mated to each source 

Variance source Di任erenceof 

mean disease 
Score 

Groups compared 
Sheath Phenol 

Shedding accumulated 
test reaction severitydegree 

Group 8-Group 1 + + + 2.53 2.81 

Group 7-Group 2 十 十 1.45 1.21 

Group 6-Group 3 + + 0.74 0.49 

Group 5-Group 4 十 -1.37 -1.09 
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Group 
Sh田 thtest 
Phenol reaction 
Sheddir唱character

2 3 4 5 6 8 
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Ph Ph + + Ph Ph + + 
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第 2図 3形質により区分された材料系統 8群内における発病程度の頻度分布

3 

Fig. 2 Frequency distribution of disease severity degree of materiallines 

in respective eight groups divided according to three characters 

対する寄与度とする.例えば，葉鞘検定の寄与度は次のように求める.

寄与度=((第 1， 2， 3， 4群の平均発病程度の和)一(第 5， 6， 7， 8群の平均発病

程度の和)l/4=0.86.同様に他の変動因にしたがって Ph連鎖抵抗性遺伝子，脱粒性連鎖

遺伝子についても， 1.15， 0.80と求められた(第6-4表).第6-5表には3変動因が全部

異なる組合せの 2群聞の平均発病程度の差と， 3変動因の寄与度の和をあげた.両者は各

組合せとも，よく似ていてp 戦捷のいもち病抵抗性遺伝子の相加効果を明確にしている.

V 論議

岩槻16)は圃場の自然発病を選抜手段として，戦捷から回戦捷→真珠→双葉と実用的水稲

品種を育成した.これらの品種は，在来本邦品種よりもそのいもち病抵抗性の程度は高い

が，岩槻は一段階毎の抵抗性低下を認めている.双葉に由来する銀河は，第6-2表にあ

るように，戦捷よりも弱く，亀の尾よりは強い.既報引によれば，戦捷の la連鎖抵抗性

遺伝子が，銀河では失われている.本報告の Pi-seおよびその同義遺伝子がそれでーある 11)

これは戦捷が複数抵抗性遺伝子を持つことを示す.中森 ・小里山は，中生旭×戦捷の戻し

交雑個体の自然発病による検定を行い 2個の抵抗性遺伝子を推定した.このように早く

から戦捷のいもち病抵抗性遺伝子構成の複雑なことが指摘されている.東・櫛淵13)は，戦

捷に由来する陸稲農林橘 4号の派生系統を含む陸稲，その派生系統のダイアレル分析を行

った.上記系統では，自然、発病に対する抵抗性に，最少11の有効因子が報告されている.

高橋 ・後藤川はp 葉鞘接種によって P 戦捷のいもち病抵抗性は 3対遺伝子の相加効果に

支配されていると推定Lた.後に Goto7)はp この点を明確にした. 本報告の Pi-sell
)群

が3遺伝子に相当する.Kiyosawa20)はp 注射接種法により， ほまれ錦p 銀河には一つの

主働遺伝子と二つ以上の微働遺伝子との相加効果を推定した 噴霧接種法により，阿部

ら1l2) は陸稲農林橘4号， 同26号に3以上の複数遺伝子の相加効果を報告した.人工接種
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法により 指摘された遺伝子が，自然条件ではどの よう に効果をあらわすかを検討するた

め3 その連鎖関係を用い追求した.同様な研究は既に，東 ・斎藤凶によ って報告され， 標

識系統との交配 れを用い 6連鎖群に抵抗遺伝子が認められている.

上記6連鎖群のなかに，第8連鎖群の la，ゆ があげられている.また第8連鎖群には

Pi-seがあり，後藤 ・パルチ10)は la-Pi-se-ゅ の位置関係を報告した.文献10) の講演

要旨予稿集によれば，ゐ-Pi':"se，la-sρ， Pi-se-ゅの組換価は，4.2%， 27.5%および 21.6

%である.

Ph(第 2連鎖群所属)に連鎖するいもち病抵抗性遺伝子の存在は戦捷14)の他にも報告さ

れている.陸稲農林精 4号は戦捷に由来し，Pi-se・Phを持ち，第 6-2表にも知られる

ように，自然発病に対して戦捷よりや L強"，3).これと水稲との交雑後代の自然発病検定

により ，Phと密接に連鎖する抵抗遺伝子が報告されている23) 鍬塚22)によれば，戦捷に

由来する中戦 1-2-2，回戦捷3 真珠，双葉は Ph+である.抵抗性を低下する過程と

Ph→Pかとの関係は今後の問題の一つで‘ある.

篠田ら3υt主戦捷の近縁品種黒禾の「強度ほ場抵抗性」を支配する遺伝子の一つが，第11

染色体(Ph座上)にあることを報告している.Oka and Lin28)は Pei-kuの自然感染に対す

る抵抗性遺伝子が，Phと連鎖するこ とを推定した.Chang and Hsieh引によれば，稗梓稲

のいもち病抵抗性遺伝子 Piは，自然感染の場合 19と連鎖する.19とPhとは密接な連鎖

関係にある.鐙谷4)によれば， 短広花螺，大毛香，二化に Phと連鎖する抵抗性遺伝子が

推察される.こ のように自然感染，あるいはそれに近い条件では，Ph連鎖抵抗性遺伝 子

の存在が認められる.しかし，人工接種による証明は報告されていない.本報告の葉鞘検

定結果は Phと独立である.Hsieh15
)が戦捷に見出した台湾 レース22，25に対する抵抗性

遺伝子は，Phと独立である.篠田ら31lは黒禾において，研54-04の注射接種にM反応を

示す遺伝子を，Pr(第 2連鎖群)の近くに認めた.PhとPrとの組換値は， 24%である. し

かしこの抵抗性遺伝子は， 自然感染に効果を持たないと報告された. Chang and Hsieh6
) 

は Pi-訟の連鎖関係を，人工接種で確認出来なかった.

Ph連鎖いもち病抵抗性遺伝子は多くの研究者が， これを自然感染においては確認して

いる.またその抵抗効果は，第 6-4表にあるように他の二つよりも大きい.Phとの組

換値，同義遺伝子の有無等を知るためには，人工接種によ る追跡が必要である.

陳らmによれば，脱粒性は複数の形態的特性と関連する.本報告の脱粒性の特性は検討

されていない r難J:r易」の比から 1対遺伝子を推定したが，今後の確認が望まれる.

中森26)はおのおの 1対遺伝子に支配される脱粒性と，自然感染に対するいもち病抵抗性と

が，連鎖(組換価20%)する例を報告 した.Phと同様に人工接種による検討が必要である.

以上のように，戦捷のいもち病抵抗性が，複数の遺伝子に支配されている.本報告では

Pi-se(その同義遺伝子2対)， Ph連鎖遺伝子，脱粒性連鎖遺伝子の 3群が確認された.こ

の他にも存在する可能性がある.こ の3群の抵抗性遺伝子が相加効果をあらわすことは，

第 6-4，5表から知られる.

戦捷の 自然感染における強抵抗性は3 いわゆる 「圃場抵抗性J21lとして， 菌系非特異性

と考えられている. Ou叫によれば，戦捷を含む 「圃場抵抗性」品種の多くが， IRRIの苗

畑で激しく発病し，その非特異性に疑問が持たれた.銀河は戦捷に由来し，数段階の日本

水稲との交配を経て育成された.この品種は戦捷の pz-seを持たない9) そのため葉鞘検
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定において，戦捷より弱く 8) 自然感染でも発病程度が高い(第 6-2表).こ の関係が日

本産菌系の多くに認められるのは r圃場抵抗性」の菌系非特異性の事例ともうけとられ

る.日米共同研究12)において，日本産菌系に戦捷が銀河よりも弱く判定されたものはな

い.一方米国産菌10レースのうち 2は，銀河が強く判定されている.UU29
)によれば，

International uniform blast nurseriesにおいて，戦捷が銀河よりも弱く判定される事例

は少なくない r圃場抵抗性」に菌系非特異性を厳密に条件づけると，実例を示すことは非

常に困難と考えられる.ある相当広い地域で，現在まで長い期間有効な抵抗性を rdurable

resistance j 18)とする提言がある.何故 rdurablejであり得るかの条件を規定していないの

で，新しく論議のおこるところと考えられる.

戦捷の高度いもち病抵抗性は，木邦で60年以上続いている.その栽培は試験機関に限ら

れているが，戦捷に由来する諸品種は陸稲を含め，相当の栽培面積が保持されていた.こ

の間各品種は，附与された抵抗性を維持している r圃場抵抗性」あるいは rdurable

resistancejの実態を研究する材料として，戦捷は適当な品種と考えられる.

葉鞘検定において，研53-33はお連鎖の Pi-seを指摘しているが，Ph，脱粒性連鎖抵

抗性遺伝子をみのがしている. しかし葉鞘検定は自然感染に対する抵抗性の一部分を指摘

していると考えられる.Pi-seとその同義遺伝子 Rb2，Rb3は戦捷の抵抗性には必要である

が，それだけで充分とは云えない.Goto7)は， Rbl(Pi-se) 11)， Rb2， Rb3が，研53-33，北

上 北2にそれぞれ異なる効果を示すことを推定した.阿部ら112) は，陸稲農林精4号，

同26号の抵抗性遺伝子の相当部分が，噴霧接種した5菌系に対して，共通しないことを報

告している 自然感染に対応する複数の抵抗性遺伝子群を，菌系非特異性であると規定し

て，特定 1菌系・ 1接種法で検出するのは困難である.連鎖を利用し，戦捷の抵抗性を構

成している各部分を順次探索する必要がある.

VI.摘 要

もつれ戦捷×亀の尾，もつれ亀の尾×戦捷の，F2でもつれ個体を選び，各体から 1F3系

統を採種した.その後 1系統から 1系統を無作意に育成し， F2を供試した.

籾の石炭酸着色反応p 脱粒性および葉鞘接種による研53-33に対する反応の 3形質によ

って P 供試89系統を 8群に区分した.晩播晩植 ・多肥畑苗代において，自然感染による葉

いもち病発病程度を各系統に求め，各群の平均を求めた(第6-1表).したがって Ph連

鎖，脱粒性遺伝子連鎖の抵抗性遺伝子，Pi-seを変動因とする分散分析によれば， 3組の

交互作用は無意であり 3主効果は有意である.供試8群の平均発病程度から，各変動因

の発病程度に対する寄与度を求めた. 2群聞の平均発病程度の差は，寄与度の和とよく一

致し，抵抗性遺伝子の相加効果を明確にした.
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Summary 

Genetic studies on blast resistance of Sensho have been reported by the sheath 

test， one of artificial inoculation methods7l9>， and advocated the important ro11 of 

Pi-selll c10sely linked with la of the 8th linkage group. In the present paper， Sensho 

was analysed under natural infection on nursely bed with material lines tested by 

the theath inoculation. 

Near homozygous progeny F 7 lines from two crosses， cross A of la-Sensh09l x 

Kamenoo and cross B.of la-Kameno09l x Sensho， were established by promoting their 

lazy F 2 plants in F 3 and subsequent generation， raising an individual progeny plant 

from a selfed plant in each generation without practicing any selection for a 

particular trait. Those material lines were ascertained in the following three 

characters， phenol reaction of grain25l， shedding character and resistance to Ken 

53-33 tested by the sheath method. 

In phenol reaction， materials were c1assifi~d into colored(Ph)and non colored 
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(Ph+)lines showing a good fitness to 1 : 1 segregation in the both crosses(Table 1). 

Ph belongs to the 2nd linkage group25). As to shedding， it seemed that the present 

character was controlled by a recessive gene becaus巴 F1 plant of the both crosses 

were persistent and segregation of persistent : easily among F7 showed a good fitness 

to 1 : 1 (Table 2). The present gene is di任erentfrom sh previously reported as linked 

with la25l30
)， and indep巴ndentfrom Ph(Table 3). Forty four lines of cross A and 45 

ones of cross B were tested by the sheath inoculation method with Ken 53-33. Pi-se 

(previously designated as Rb1
7)) presented a c10se linkage between la samely as 

reported with materials of F2 and F3 of Senshoxla-Kamenoo and other crosses7)9) 

(Table 4). The gene la is independent from Ph and gene of shedding as noted on 

Table 3， and the resistance to Ken 53-33 mainly controlled by Pi-se revealed the 

same relationship between the two characters(Table 5). 

Eighty-nine material lines were c1assifi巴dinto 8 groups according to thre 

characters， phenol reaction which is controlled by Ph， sheddig by one gene and 

response to Ken 53-33 mainly by Pi-se， were planted on heavily fertilized nursely 

bed with three or two replicates exc巴ptfew lines， and disease severity degree of 

leaf blast under natural infection of each line was scored after Asaga's scale5) briefly 

described in the Table below. 
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The data of lines were plotted on Figure 2 in each group separately， and mean 

disease severity degree of each group and its Duncun's range test were noted on 

Table 6-1 with data of control varieties(Table 6-2). The variance analysis of those 

data presented significant effects of all three sources treated with not significant 

e紅白tsof their interaction(Table 6-3). From those results， three resistance gen巴(s)

or gene groups; gene(s) linked with Ph14
)， gene(s) linked with shedding gene and 

Pi-se linked with la ; were expected to control the blast resistance of Sensho under 

natural infection on nursely bed with their additive e妊ects.Contribution of Ph 

linked gene(s)to whole resistance e妊ectswas estimated as follows. Mean of disease 

severity degree ((Group 3+Group 4 + Group 7 + Group 8)一(Group1 + Group 2+Group 

5+Group 6)l!4=1.15， of Pi-se of sheath test 0.86 and of shedding 0.80， respectively 

(Table 6-4). Tho唱ethree contribution scores proved their additiveness in blast 

resistance in Table 6-5， in which the difference of mean disease severity degree 

between two Groups is approximately near to the sum of scores. 

Pi-se has been assessed by the sheath test， but other two genes linked with Ph 

and shedding gene， in spite of their important role in natural infection， were not 

confirmed by any artificial inoculation methd. 
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