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作物の細胞質雄性不稔性に関する組織化学的研究

第4報 テンサイの蔚の電子顕微鏡的観察

中嶋博 1

(北海道大学農学部工芸作物学教室)

(昭和49年9月24日受理)

Histochemical studies on the cytoplasmic 

male-sterility of some crops 

IV. Electron microscopic observations in sugarbeet anther 

Hiroshi NAKASHIMA 

(Laboratory of Industrial Crops， Faculty of Agriculture， 
Hokkaido University， Sapporo， Japan) 

(Received， September 24， 1974) 

テンサイの細胞質雄性不稔性に関する光学顕微鏡レ

ベノレでの研究 (ARTSCHWAGER， 1947;細川ら， 1954， 

1963 ;中嶋ら， 1971)巳おいて，発育初期の約組織は表

皮，内被，中間層およびタベート層の約壁と花粉母細胞

よりなり，この時期では両稔性問に形態的な差異は見ら

れなL、。しかし，発育が進むにしたがって，稔性個体の

約では花粉母細胞が四分子，小胞子を経て， .完全な成熟

花粉と発達するが，一方，不稔性個体の約では，小胞子

までは稔性のものと同様な経過をたどるが，その後約腔

内の崩壊をきたし，花粉は壊痘様の塊となって菊腔内に

存在する。このような現象はタペート細胞の異常な行動

と関連することが推定されている。

雄性不稔性に関する電子顕微鏡レベノレでの観察は

EDW ARDSON (1962)がトウモロコシで， VRIESと IE

(1970)がコムギで， WARMKE と OVERMAN(1972)， 

OVERMANと WARMKE (1972)がソノレガムで行なって

いるにすぎない。

本研究では，テンサイの細胞質雄性不稔個体とその O

型個体の約組織のタベート細胞および花粉などについ

て，電子顕微鏡レベソレで‘微細構造を観察し，細胞質雄性

不稔性の生起の機作を解明する一助とした。

材料および方法

テンサイの一年生細胞質雄性不稔系統 TA-1-MSと，

その O型の1'A-1-;Oを供試した。種々の発育段階の約

を採取し， 2~もグノレタ Jレアノレテ'ヒドの 0.1 M リン酸緩衡

液 (pH6.8)で1時間固定し，その後，水洗し，110オス

ミック酸で 1時間闘定した。間定した試料をアノレコーJレ

で脱水し， SPURR (1969)の低粘度包埋剤に包埋し，超薄

切片をつくり，酢酸ウラニールとクエン酸鉛で電子染色

し，電子顕微鏡で観察した。

結果

稔性約の花粉母細胞期のタペート細胞(1'a)において

は，顕著な仁 (Nu)をもっ核 (N)，ミトコンドリア (M)，

プラスチッド (P)，リボゾーム (R)および空胞 (V)など

の細胞構造物が観察された。タペート細胞は2核になっ

ているものも認められる。 この時期では，両稔性聞に

は細胞構造物についてとくに明らかな差異は認められな

い (Fig.1， 2)。

発育が進み四分子期になると，稔性約では，花粉母細

胞には認められなかった前ユービッシュ体 (pU)と推定

される構造物が， タベート細胞の菊陸側の細胞壁 (CW)

の内側に存在する。細胞壁は厚く，タペート細胞の細胞

間際に電子密度の高い物質 (dm)がみられ，この物質が

細胞間隙を通って，約腔中に流出しているように思われ

る。苅腔中にもタベート細胞に沿って，同様の物質が存

在している。この物質と申間層の崩壊とは密接な関係が

大要は日本作物学会 第 156回講演会 (1973年 10月)において発表した。
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あるものと思われる。この時J~lの細胞では， リボゾーム

(R)が細胞構造物のないわずかな空間に衝に集まってい

る (Fig.3)。

不稔I~!:のものでは，おおむね稔性のものと同線に ïìíj

ユービッシュ体(pU)が認められ，また，タベート細胞間

隙には，電子密度の高い物質 (dm)が存在する (Fig.4)。

タベート細胞の細胞壁が伸長しているもの，細胞質が細

胞盛より外に流出しているものも認められる。稔、性約に

較べて，プラスチッドにでん粉が早期に集積し，空胞に頼

粒がみられ，ミトコンドリアは多数存在する傾向がある。

その後，厚い細胞壁はほとんど消失し， ミトコンドリア

(M)のクリステが消失し，タペート細胞は異常になって

くる (Fig.8)。

小胞子期になると，稔性約では小胞子 (PG)のカロー

ス壁は消失し，花粉外壁(E)にはスポロポーレニンが集

積するが，花粉内壁はまだ形成されていない。タベート

細胞 (Ta)では，ユービッシュ体 (U)が発達し，厚い細

胞壁がほとんど消失し，タベート細胞間隙および約院中

にみられた物質は消失してL、る。プラスチッド (P)には

でん粉 (S)の集積が， また空)胞砲

(σFi氾g.5司)。 さらに発育が進むと， ユーピッシュ体 (U)が

発達し，プラスチッドはほとんど認められなくなるが，

ミトコンドリア (M)は顕著に認められるようになる

(Fig.7)。

一方i不稔性のものでは小胞子期になると，ユーピッ
シュ体は認められないが，細胞質中に多くの脂質様物質

(lm)が認められる。プラスチッド (P)にでん粉 (S)の蓄

積が顕著に認められるが， ミトコンドリアは崩壊して，

正常なものは見い出されない (Fig.6)。

さらに発育が進むと， 稔性のものではタベート細胞

(Ta)はタベー卜細胞としては正常な行動をとり崩壊し

て， 細胞としては異常になってくる。 ミトコンドリア

(M)およびユーピッシュ休は認められるが，プラスチッ

ドおよび細胞膜は認められなくなる (Fig.9)。その後，

タベート細胞には，約壁に平行な細胞を二分するような

構造物が出現し，タベート細胞は厚さがほほ半分となり，

漸次，消失するものと思われる。この時期では，タペー

ト細胞の約壁側の細胞膜に沿って，細胞膜の突起から分

泌してきたと思われる油滴様物質 (ld)が多数ならんで

存在しているのが観察される。リボゾーム (R)がみられ

るがその他のものは明らかでない。小胞子は外壁 (E)お

よび内壁 (IN)が発達してくる (Fig.11)。

不稔性のものでは，タペート細胞 (Ta)は崩侠し，プラ

スチッドおよびミトコンドリアなどの崩壊残浮と忠われ

る構造物が1濯、められる (Fig.10)が， t立1生約で認められ
た抗h滴様物質は全く認められなし、。小胞子 (PG)自体で

はプラスチッドおよびミトコンドリアなどの構造物が崩

壊し，花粉外壁 (E)の発達が著しく劣っており，内EZは

全く形成されない。また稔I~Eの小胞子の発~:孔に特異的

な物質 (Fig.9の(0))が集積しているが，不稔性の小胞

子にはこの物質が認められない (Fig.10)。

花粉期に到ると，稔1企の花粉粒は成熟するが，一方，

不稔性のものて1土，小胞子の残浮が認められるのみとな

る (Fig.12)。

考 察

雄性不稔性に関する最初の電子顕微鏡的観察におい

て， EDW ARDSON (1962)は形態的な報告を行なってい

ないが，トウモロコシの T型細胞質雄性不稔系統とその

維持系統を供試し，根端細胞とタベート細胞の封入休に

ついて報告した。すなわち，不稔性個体の根端細胞では

I直径約50-60mμの濃い封入体を見い出し，一方，稔性

個体ではそのような封入休を見い出さなかった。また不

捻性個体のタベート細胞では，直径約58-64mμ の封入

体を含んでいたが，稔性個体では[直径約45-52mμの封

入体を見い出し，この封人体と雄性小稔性の関係を論じ

ている。これまでの研究では，細胞質雄性不稔1生を支配

する細胞質遺伝要因はまだ明らかにされていない。一

方，ウイノレスが細胞質雄性不稔性を支配する細胞質要自

であるとする考えに基づく報告もあり，この封入体の存

在はこれらと関連して非常に興味あるものであるが，本

研究のテンサイについては，そのような封入休は見い出

されなかった。

HOEFERT (1969 a， b， 1971)は，テンサイの正常個体

の花粉粒とそのタペート細胞について報告し，これを雄

性不稔性と関連させて研究を進めようとしてL、る。木研

究の稔性約と HOEFERT(1971)の報告では，仁の小管

の存在およびミトコンドリアの膨脹を除いては，タペー

ト細胞でユーピッシュ体と細胞壁の行動が同様であるこ

とが認められた。なお木研究では，主として，両稔性個

体の約の電子顕微鏡による観察で得られた差異について

考察することにする。

ユービッシュ休に関しては，四分子期では両稔性とも

タペート細胞に前ユービッシュ休が認められる。稔性の

ものでは，発育が進むにしたがって発達し，外壁を形成

しユーピッシュ休となるが，一方，不稔性のものでは四

分子期以後，その存在が認められなくなる。ユービッシ

ュ休は UBISCH(1927)によって長初に報告されており，
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ROWLEY (1963)および ECHLINと GODWIN(1968) 

などによって研究されている。 ECHLIN(1971)は，その

発達と機能について総括的に報告している。すなわち，

ユービッシュ体は分泌mlタペートの楠物に存在し，プラ
ズモジウム裂タベートの植物には存在しない。胞子形成

の後期に，タペート細胞の白己消化で，ユーピッシュ休

は内被に隣接するタベート細胞残浮上と，成熟ずじ1分間に
残存する傾向がある。初期の仮説では，ユービッシュ休

は，スポロポーレニンをタベート細胞から花粉壁への移

行機能をもっ穎粒と考えた。しかしいまでは，ユーピッ

シュ体を単にタベート細胞の自己消化の結果として，

約腔内に放たれる粒子と考えるのが最も妥当とされて

いる。

本研究で観察された稔性約のユーピッシュ体は，上述

のような行動をとるが，一方，不稔性病のタベート細胞

では，発達したユービッシュ体が見い出されなかった。

このことは，不稔、性約のタベート細胞の白己消化に異常

をきたしているものと推定できる。さらに不稔性花粉粒

でも，花粉外壁にわずかではあるが，スポロポーレニン

の集積がみられた。 このことは， ユービッシュ体がタ

ベート細胞からスポロポーレニンを花粉外壁に運搬する

機能をもつものではないことを裏づけるものである。一

方， VRIESと IE(1970)はコムギで，また，羽TARMKE

と OVERMAN(1972) はソルガムにおいて，両ね:\~主のい

ずれにもユービッシュ体を見い出している。これはテン

サイの不稔性とはタペート細胞の崩壊過程に差異がある

ためではなし、かと推定される。すなわち，コムギでは，

不稔性花粉においても，稔性のものと同様な花粉外壁が

示され，稔性のものに較べて薄い内援が形成されていた

と被告されている。また，ソノレガムでは，不稔性のもの

で，二分子期にカロース壁が形成されていないことが報

告されている。しかしながら，木研究で用いたテンサイ

では，四分子はカロース壁に包まれており，両段、性聞に

形態的な差異はみられなかった。しかしながら，花粉壁

については両稔性聞に著しい差異がみられ，不稔性花粉

では，稔性のものに比して，非常に貧弱な花粉外壁より

形成されず，また花粉内壁は全く形成されなかった。こ

のように，不捻の様相が作物によって異なり，ユービッ

シュ体の行動も異なるものと考えられる。

ECHLINと GODWIN(1968)は小胞休とリボゾーム

が，ユーピッシュ体の形lítz と I~i系しているとしているが，

HESLOP-HARRISON (1962)はその起原はミトコンドリ

アではないかと推定している。

また，不稔性約の小胞子期のものて、は，タペート細胞

質中に大型の脂質様物質が多く認められ，これはユーピ

ッシュ体の発達しないことと関連しているのではなし、か

と推定される。さらに，タベート細胞の崩壊の後期に，

外側!の細胞膜に沿って，油i商様物質が稔、性のものでは多

数認められたが，不稔性のものでは全く認められなか

った。

ミトコンドリアについτは，不稔性のものでは初期の
タペート細胞中に多数存在する傾向を示し，四分子期に

は異常が認められ， クリステの構造が明確には認められ

なくなり，二重の膜構造をもっ空胞のような構造で存在

する。さらに，小胞子期の稔性約では，タペート細胞が崩

壊した後もミトコンドリアが約院内に認められる (Fig.

9)が，不稔性約では認められない (Fig.10)。ミトコtンド

リアの異常はl呼吸活性の低下と密接に関係しており，細

胞の代謝の異常と直接関係することは容易に推定され

る。またミトコンドリアが核酸を持つことから，なんら

かの遺伝的な支配が関係していると考えられる。本研究

から7こだちにミトコンドリアが細胞質雄性不稔性の遺伝

的細胞要因であるとはし、えないが，深沢 (1961)はコムギ

の約のコハク酸脱水素酵素活性を比較し，不稔性約で醇

素活性の低いことを認め， ミトコンドリアが不稔性と関

連するのではないかと推定している。仮説的な推定とし

て，遺伝的な考え方をすれば，タベート細胞が多核にな

った時に不稔性の遺伝的細胞質要因をもっミトコンドリ

アとの聞に相互作用が起こり，タベート細胞のその後の

機能に異常を起すことが考えられる。

プラスチッドは，両稔性とも認められ，でん粉粒の蓄

積，消失の時期およびプラスチッドの崩壊の時期では前

述のような差異が両稔性問で認められた。すでに細川ら

(1963)は光学顕微鏡レベノレでーてん菜の約におけるでん粉

粒の蓄積，消失の時期および局在について報告しており，

両稔性のものとも，内被および中間層にこれを認めてお

り，稔性蔚では，花粉粒の発育にしたがって消失するが，

不稔性約では残存することを認めている。本研究の電子

顕微鏡レベノレで:.11，上述の組織のほか，表皮，タベート細

胞および花粉のプラスチッドにでん粉粒が認められた。

タペート細胞中のでん粉粒の消長は，内被および中間層

で認められたのとほぼ平行的に認められ，不稔性病では

後期まで残存する傾向であった。

HOEFERT (1969 a， 1971)も， 正常約の花粉粒および

タペート細胞中にでん粉粒を認めている。これらのこと

より，でん粉の消長は不稔現象と密接に関連しているも

のと思われる。

花粉粒自体については， ソノレガムで観察されたような
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不稔性個体の発育初期の二分子でのカロース援の欠如お

よび不整形は，本研究のテンサイでは観察されず，小胞

子まで、は，不稔性のものも同様に発達する。しかし稔性

の花粉粒の発芽孔にみられた特異的な物質 (Fig.9)は，

不稔性花粉では観察されなかった。さらに花粉粒の花粉

外壁，とくに tectumと footJayerの発達が悪く，花

粉内壁も形成されなL、。ーこれは花粉の未発達によると考

えられる。コムギの場合は不稔性花粉粒でも，花粉外壁

は稔性のものと同様に発達しているが，内壁は稔性のも

のと比較して著しく薄いことを報告している。花粉粒の

形態は植物の種によって著しく異なっているが，不稔性

花粉の形態的な異常は経過的な結果として観察されたも

のと恩われる。

以上のように，不稔性個体におけるユービァシュ体お

よびミトコンドリアなどの発育初期で認められた異常

が，その後の花粉の異常と密接に関係しているものと忠

われる。、これらの異常が相互にどのように関連している

かは，今後の研究をまたねばならない。

本実験の実施にあたって，ご教示とご鞭達をいただい

た北海道大学農学部細川定治教授に深謝する。また電子

顕微鏡の技術的なご指導をいただき，さらに電子顕微鏡

の使用にご便宜をはかられた同四方英四郎教授に厚くお

礼申し上げる。

摘 要

作物の細胞質雄性不稔性について， トウモロコシ，コ

ムギおよびソ Jレガムなどで約組織の電子顕微鏡レベルで

の観察が行なわれている。本研究はテンサイの一年生の

細胞質雄性不稔系統と，そのO型系統の種々の発育段階

の約を用いて，雄性不稔現象の生起の機作を解明する一

助として，電子顕微鏡レベルの観察を行なった。

不稔性約のタベート細胞では，四分子期でミトコンド

リアに異常が認められ，クリステが崩壊している。また

稔性約の小胞手期では，ユービッシュ体がタベート細胞

の約陸側に顕著に存在するのが観察されたが，不稔性約

では全く観察されなかった。不稔性約ではタベート細胞

質中に，多数の脂質状物質が認められたが，稔性のもの

ではこれらはわずかに認められたにすぎなかった。小胞

子期の後期には，稔性病ではタペート細胞の約壁側の細

胞膜に沿って，多数の油i商様物質が認められたが，不稔

性のものでは全く認められなし、。小胞子では，稔，不稔、

で明らかな差異が見られ，不稔小胞子では，外壁の発達

が悪く，また内壁も形成されなL、。さらに，稔性花粉の

発芽孔に認められた特異的な物質は，不稔性のものでは

認められなかった。雄性不稔現象と，これら稔，不稔に

よる差異との因果関係は明らかでないが，ユーピッシュ

体の未発達，あるいはミトコンドリアの異常など，発育

の初期で認められた差異が，その後の発育過程での稔性

の差異として現われるものと推定される。
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Abbreviation and Symbols 

C: Callose 

CW: Cell Wall 

E: Exine 

IN: Intine 

M: Mitochondrion 

ML: Middle Layer 

N: Nucleus 
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Explanation of Figures 

The scale bars represent 1 f1. 

Nu: Nucleolus 

P: Plastid 

PG: Pollen Grain 

S: Starch 

1': Tetrad 

Ta: Tapetum 

U: Ubisch Body 

Figures 1， 3， 5， 7， 9 and 11; fertile anthers. 

Figures 2， 4， 6， 8， 10 and 12; male sterile anthers. 

dm: dense material 

Id: lipid Iike droplet 

1m: lipid like material 

p U: pro Ubisch body 

0: peculia substance 

Fig. 1 and 2. Pollen mother cell stage: Each tapetal cell has one or more nuclei with 

prominent nucleoli， mitochondria， plastid， ribosomes， and fairly large vacuoles. No 

clear difference can be found between both fertile and male steril巴 tapetalcells. 

Figs. 3 and 4. Tetrad stage: Many pro Ubisch boclies are observed in the inner tapetal cell 

wall both fertile and sterile anthers. 

Fig. 5. The exine of microspore cleposits sporopollenin. The thicl乞 tapetalcell walls have 

clisappeared ancl pro Ubisch boclies develop into Ubisch boclies coatecl with sporo・

pollenin. 

Fig. 6. Microspore stage: Th巴 tapetalcell walls and pro Ubisch bodies have clisappeared. 

The mitochondria are not observed， but many lipicl Iike materials are observed in 

th巴 tapetalcytoplasm. 

Fig. 7. Microspore stage: The mitochonclria and the Ubisch bodies are conspicuous. 

Fig. 8. Tetrad stage: Since the cristae of mitochonclria have degeneratecl， typical mito-

chondria are never observed. 

Fig. 9. Microspore stage: The tapetal cell membrane has cleteriorated and mitochondria 

are seen in the anther cavity. Th巴 peculiarsubstances are observecl at the pore of 

pollen. 

Fig. 10. Microspore stage: The tapetal cell has degenerated and remnants of tapetal cytoplasm 

exist in the anther cavity， but cell organelles are not reaclily recognizable 

Fig. 11. The lipicl like droplets are seen along the outer tapetal cell membrane. 

Fig. 12. Organelles of s teril巴 microsporebegin to degenerate ancl exine cloes not clevelop fully. 
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