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放射線誘起のてん菜細胞質雄性不稔性に

みられる花粉退化の特異性1)

三上哲夫・木下俊郎・高橋高右衛門

(北海道大学農学部作物育種学教室)

(昭和52年9月30日受理)

Cytological Observations on Microspore Degeneration in 

Cytoplasmic Male Sterility lnduced by 

Gamma-irradiation in Sugar Beets 

Tetsuo MIKAMI， Toshiro KINOSHITA 
and Man-emon T AKAHASHI 

(Plant Breeding Institute， Faculty of Agriculture， 
Hokkaido University， Sapporo， Japan) 

緒 言

てん菜の正常細胞質型系統 H-19或いは H-2002か

らガンマ一線処理によって誘起された細胞質突然変異体

は何れも自然起源のS型とは異なる雄性不稔細胞質を

有しており，それらは Si-1，Sト 2，Si→及び Si-4の4

型に類別され得る事が一連の交雑試験を通じて明かにな

っTこ12)，13)。

本実験ではこれらの細胞質を保有する完全不稔個体を

用いて，減数分裂時の染色体行動や小胞子及び約壁組織

の発育過程を観察し，花粉退化の細胞学的機構に比較検

討を加えた。その結果，供試個体の多くはS型不稔に於

けるとほぼ同様の小胞子退化経緯を示したものの，保持

する不稔細胞質型によっては小胞子の退化時期やタベー

ト組織の異常形態並びに約壁の澱粉反応性に関して，相

違が認められる場合も見出された。

実験材料及び方法

供試材料は自然起源の雄性不稔検定系統 H-19MS並

びに放射線誘起の細胞質突然変異系統 7・60，r・114，7-130
及び 7・165の計5系統から夫々任意に選ばれた完全不稔

型個体である。開花時の菊は何れも萎縮して白色を呈し，

菊中には発育を停止した花粉，或いはそれらの残澄のみ

が観察された。各系統の遺伝的諸特性に就いては前報12)

に記載してある。
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標本作成に当っては各個体より開花約1週間前の花蒼

を採取し， CARNOY液で1分間前固定後 KARPECHE-

NKO液で24時間固定した。 12μmのパラフィン切片を

作り， DELAFIELDの haematoxylinと eos1neで二

重染色を行った。尚，タベート細胞の形態異常の観察に

は異常を示す蔚胞を1個体に就き約50個調査した。一

方約壁の澱粉反応性に関してはキシロールで、切片のパラ

フィンを溶除し，エタノールて、洗糠後直ちにヨードヨー

ドカリ液で染色して反応を調べた。

以上の試験に供した完全不稔型の一部は減数分裂の観

察にも用いられたが，その場合には試料を全て少量の塩

化第2鉄を添加した CARNOY液で固定し酢酸カーミン

で染色後，圧し潰しi去により一時プレパラートを作成し

て検鏡した。

約の発育時期の表示は中嶋・細川15)の報告に従った。

即ち花粉四分子期を起点として小胞子の大きさ，核の位

置，花粉外壁の発達程度，並びに液胞の変化等を基に小

胞子前期，中期，後期に区分し，更に形態的に花粉粒が

完成した時を以って花粉期とした。各時期の特徴を略述

するなら以下の如くとなる。

1. 花粉四分子期 4個の娘細胞が互いに近接し，こ

れらをカロス壁が包む。核は中央部に位置する。

2 小胞子前期: 四分子の各々が分れて独立した小

胞子となる。核は中央部にあり，液胞は未だ観察されな

い。花粉外壁の発達も不充分である。
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3. 小胞子中期・ 小胞子の大きさが増し外壁の発達 9+8+1等の不規則的な染色体配分が緩めて低頻度乍ら

が次第に顕著になる。稔性ぷJでは通例タベート細胞が消 観察された。併しかかる異常はS細胞質に起因する完

失し始める。 全不稔の主要原因でl土なかった。

4 小胞子後期:花粉外壁が更に肥厚し発芽孔も認 ここに用いた4種の雄性不稔系統 7-60，7-114， 7-130 

められる。液胞が肥大し細胞質の大部分を占め核は偏在 及び 7-165 (1何れもガンマ一線誘起による突然変異体の

するο 後代であり， ri報[2，)の如く系統育成に当っては4乃至6

5. 花粉期: 花粉外壁，発芥子しは共に完成し花粉内 世代に亘って種子着粒率の高い個体が意識的に選放され

容物の集積が顕著となる。これに伴い液胞は観察されな てきた。放に少くも相互転座等の著しい種子不稔を生ぜ、

くなる。

実験結果

しめる様な染色体異常1主淘汰されたとみてよい。

事実，減数分裂の調査 (Table1)に於いて，S細胞質

型系統を含め全系統で染色体の接合様式に不規則性は認

1.減数分裂 められなかった。即ち供試個体の花粉母細胞の大部分に

先に S型細胞質を有する完全不稔個体に就いて調査 就いて diakinesis及び metaphase1では9個の 2価

した結果的に拠れば，減数分裂の anaphase1で例えば 染色体 (Fig.1 a， b)が，また anaphase1では系統 7-

Line 

品物 b

Fig. 1. a， b: Chromosome association (9 II) in diakinesis and metaphase 
1 of complete sterile plants (X 1000， X 1500) 

c: Regular chromosome distribution (9十9)in anaphase 1 observed 

in complete sterile plants (X 1500). 

Table 1. Meiotic behaviours in complete sterile plants from the male 

sterile lines (r-lines) induced by gamma irradiation and the 

S cytoplasm strain (1-1-19 MS) 

Chromosome con五guratlOn Chromosome ctistri bution 
at diakinesis or mataphase 1 at anaphase 1 

lType of|9II O山
cytoplasm No. of cells 9十9 Others No. of cells 

H-19 MS S 43 。 43 51 O 51 

7・60 Si-2 13 。 13 27 O 27 

7-114 Sも-4 38 。 38 25 

，-130 Si-3 20 O 20 27 2(9+8+1) 29 

7-165 Si-3 16 。 16 14 。 14 
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130を除けば全て 9+9なる染色体分配 (Fig.1 c)が観

察され，不稔細胞質型の如何に拘らず，減数分裂時の染

色体行動の異常は極く稀であった。

2. 小胞子形成過程

S細胞質型の雄性不稔性に就いては，これまでに

ARTSCHW AGER1)を始め少なからぬ研究者約，8)，14)，19)，

21)により詳しい細胞組織学的調査がなされてきた。本実

験に於いても誘起型不稔の小胞子退化機構との比較対照

に資する為に H-19MSを再び用いて観察を行ったが，

供試個体の如何を問わず花粉四分子期から小胞子中・後

期にかけてタベート細胞の plasmodium化とその肥大

が認められた。

これらは多核で種々の大きさの液胞を含み，その形状

や肥大発達の様相に注目すれば先に細川らめが試みた如

き類型化も可能である (Table2)。即ちここに風船状 (1

型)肥大と称するのは1乃至数個のタベート細胞のみが

特に蔚腔の中心に向って風船玉様に膨大し，所謂 pseu-

dopodiumlike incursionsを形成するもの (Fig.2 a) 

であり，他方より多数の隣接したタベート細胞が互いに

癒合し，あたかも丘陵の様に肥厚する型 (Fig.2b)を丘

状 (II型)と呼ぶ事にする。通例，同ーの花校中，時に

は花菅中に両肥大型が共存する如くであったが，両者の

Table 2. Abnormalities of microsporogenesis found in complete 

sterile plants from different sources 

a) Abnormality of tapetum 

Type Ofl) 

abnormality 

Initiate stage of abnormality 

Microspore 

Line II III Tetrad Early Middle Late 

H-19MS 4933) 258 。 1 5 9 

(5)2) (65.6) (34.4) 

1'-60 618 226 O 9 8 1 

(5i-2) (73.2) (26.8) 

7・114 592 138 283 3 6 12 

(5i-4) (58.4) (13.6) (27.9) 

)'-130 626 411 。 2 11 7 

(5i-3) (60.4) (39.6) 

7-165 403 89 O 1 6 3 

(5i-3) (81.9) (18.1) 

b) Abnormality of microspores 

Abortive stage 

Microspore 

Line Early Middle Late PolJen 

H-19MS 4 9 2 

7-60 4 10 4 

7-114 2 5 10 4 

7句130 1 6 9 4 

7-165 1 O 8 1 

Observed 
plants 

15 

18 

21 

20 

10 

Observed 
plants 

15 

18 

21 

20 

10 

1) 1: BaJloon type of tapetal hypertrophy， II: HiJl type of tapetal hypertrophy， II1: Highly 
vacuolated tapetal cells without conspicuous swelling. 

2) Type of sterile cytoplasm. 

3) Number of anther loculi. The percentage is given in parenthesis. 
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Fig. 2. Abnormalities of tapetum and microspores in complete 

sterile plants with S cytoplasm 

a: Balloon type hypertrophy (X550). 

b: Hill type hypertrophy (x 550). 

c: Degeneration of tapetal plasmodium and microspores (X 250) 

生起長却支は個体によって相違し，中には何れか一方の型

よりみられない場合もある。また一つの約胞内に2型が

混在する例は見出されなかった。

小胞子はタベート細胞の異常発達開始後に発育を停止

しタベート崩壊と共に破壊されて約腔内は空虚となる

か，僅かに)JR化花粉の残主主が確認されるのみとなる (Fig

2 c)。尚，タベート異常の発現時期は光学顕微鏡による

観察の範囲内では小胞子退化に先行する如くで，タベー

ト異常が花粉不稔の直接的な原悶である事:を示唆してい

るようにもみえるが，その悶果関係は必ずしも明かでは

ない。タベー卜肥大と小胞子退化の生起時期に関しては

Table 2に示す如く個体問での変異が小さくなく，前者

に就いては四分子期より小胞子中期迄，後者では小胞子

中期より花粉期に至る迄の変異1福がみられた。

一方，放射線誘起の完全不稔型に就いても S細胞質型

の不稔の場合に似て四分子期乃至小胞子の各期にタベー

ト組織の plasmodium化を呈する個体が多数を占め

た。これらの不稔個体ではS裂不稔に於けると I司様の

小胞子退化機構が働いていると看倣される。唯，Si-4細

胞質を保有する完全不稔型中には以上の様な退化経過を

たどる型に加えて，これとは明かに区別されるところ

の，タベー卜組織の発育経緯を示す個体が含まれていた

Table 3. Range of variation found in the microsporogenesis 

in complete sterile plants with Si-4 cytoplasm 

a) Abnormality of tapetum 

Type of1) Developmental stage2) 

abnormality Microspore 

Plant N臼 II III Tetrad Early Middle Late Pollen 

7・114: 1 03) 。 54 × 

2 。 。 55 × 
←一一→

4 。 O 48 × 

8 。 O 56 <----今 × 

15 1 5 38 × 

18 8 O 32 +ー一一一一一一一一 M刊ー-争 × 
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b) Reaction of starch by IKI in endothecium and middle layer 

Plant No. P.M.C. Tetrad 

7-114: 1 十4) +t-

2 十 十

4 + +t-

8 十 朴

15 十 十

18 十 十ト

1) and 3) are as indicated in Table 2. 

Developmental stage 

Microspore 

Early Middle 

+ 

十 十

十 十

十 十

2) ←→ Tapetal abnormality， X・Stageof microspore degeneration. 

4) ー No reaction， 十 Small， 十十 Large. 

5) Microspores are broken down at this stage. 

Late Pollen 

5) 

十

十

Fig. 3. Abnormalities of tapetum and microspores in complete 

sterile plants with Si-4 cytoplasm. 

a: Vacuolated tapetal cells without swelling (X 550). 

b: Degeneration of microspores and highly vacuolated tapetum (X 550) 

c: Degeneration of tapetum with slight vacuolation (x 550). 

(Table 3)。即ち 7-114:2，:4，:8及び:18に於いては これに似た現象はメンデル性雄性不稔1)，9)やS細胞質

タベー卜の肥大は生ずるものの，その多くは典型的な 型の部分不稔1)，4)等でも見出されてし、るが，今回はふ-4

pseudopodiumlike incursionsを形成せずに各タベー 細胞質に起因する完全不稔型の場合に限って観察され

ト細胞が高度に液胞化したまま残存し (Fig.3al小胞子 (Table 2)，細胞質の異型性との関連に於いて注目さ

退化と共に崩壊 (Fig.3 b)して約腔はこれらの残濯をと れた。

どめるのみとなる。 7-114:1や:15ではタベート細胞が 尚，何れの系統にも風船状及び丘状肥大の両者が認、め

顕著な周縁肥大や極端な液胞化を起す事もなく (Fig.3c) られ，各系統共前者の割合が多い点で、はS型不稔の場合

小胞子中期或いは後期に至って急速に崩壊し，約援の内 (日 19M5) とかわりなかった。これら 2裂の異常発生

側に細い帯状の層として残る。小胞子は同時期には既に の機構が如何に異なるかに就いては更に詳細な検討を必

発育を停止して退化を始めている。 要とするが， 7-165では他系統に較べて風船状肥大の生
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起頻度が高く，他方 r-130に於いては相対的にこれが低

い傾向にある (Table2)。

また調査対象とした個体は全て完全不稔型で、あり表現

型的には斉一であったにも拘らず，小胞子退化の時期や

タベート異常の発現時期に関しては，たとえ同一系統内

でも個体間変異が小さくない。特に r-114や r-130で

はその変異が可成り大きい様であった。

3. 蔚組織の澱粉反応

完全不稔型の苅に於いては，正常稔性を示すおとは異

なって内被や中間層に澱粉が異常に集積し開花に至って

も尚残存する事が知られている5)。

今回の調査でもタベートの plasmodium型肥大を生

ずる完全不稔個体に就いては細胞質型に関係なく同様の

傾向が認められた。然るにふ 4細胞質型系統 r-114で

は， III型のタペート異常を示す完全不稔個体に於いて

小胞子退化以前に澱粉反応が消失する場合も見出され

(Table 3)， plasmodium型異常を呈する他型の不稔と

は明かに様相を異にしていた。

論議

高等植物の細胞質雄性不稔に於いては，ニンジン25)や

シシトウガラシ問等の報告例を除けば減数分裂時の染

色体行動に不規則性のみられる場合は少く，寧ろ花粉退

化が減数分裂乃至四分子期以降にタベート組織の異常発

育と関連して起る事例が多い11)。併しカンランやダイコ

ン類16)或いはイネお)ではタペートの形態的異常が認め

られず，小胞子の発達とタペート組織の崩壊過程との時

間的不均衡 (timingunbalance)や花粉核の発育異常が

花粉不稔の主因と考えられている。 またベチュニア3)，6)

やモロコシ2)，24)の如くカロス壁の早期消失がその原因と

して推定せられているものもある。 その外 JOPPAら7)

はチモフェービ細胞質を有する六倍性コムギで花糸の維

管束構造の異常を観察し，てん菜に於いてもこれと類似

の現象がタベート異常と共に報告されており 21)，雄性不

稔生起の細胞組織学的機構は必ずしも一様ではない。

本研究に供した完全不稔型個体に就いては，誘起型

不稔をも含め減数分裂での染色体の接合及び配分の様

式に目立った不規則性は見出されなかった (Table1， 

Fig. 1)。従って，これらの細胞質雄性不稔性は全て減数

分裂期以後に生ずる小胞子異常に起因するとみてよい。

既報12)，13)の如く，ここに供試した各雄性不稔系統に

於いては花粉稔性回復に夫々異型の細胞質とそれに特異

的に対応する核遺伝子の組が相互作用を現わしている。

故に調査対象とした各完全不稔個体は表現型的には斉一

であっても遺伝子型は同一でない。小胞子の退化経緯を

調べたところ，異型細胞質問で相違の認められる場合が

あった。

即ち r-60(Si-2)， r-130 (Si-3)及び r-165(Si-3)の 3

系統ではタベート細胞の plasmodium化とその異常肥

大が供試個体の如何を問わず観察され，小胞子退化の機

構はS細胞質型不稔に於けると概ね同様と看倣された。

然るに Si-4細胞質を保有する系統 r-114中にはタペー

ト細胞が風船状乃至丘状には膨れ上がらず，やや肥大し

て液胞化したまま残存し顕著な plasmodiumを形成す

る事なしに崩壊する場合 (Fig.3)も見出された。

先に ARTSCHWAGER1)はS細胞質を有する部分不

稔型個体に於いて個々のタペート細胞が高度に液胞化し

て殆んど蔚腔をふさぎ，小胞子が中央部に圧迫される例

を観察した。後に細川ら (1954) も同様の現象を確認し

て放射状肥大として記載し，加えて S細胞質型の四倍体

不稔10)で、も似た退化経過が報告された。 今回 7-114中

に見出された III型の異常過程の多くはこれと類似して

いる。尚，Beta maritima L の遺伝子雄性不稔9)に関

しでもタベートの空胞化がみられているが，その場合は

肥大の程度が他に較べて軽微である。

本実験にみる限り 7・114以外の系統ではかかる異常型

(III型)を呈する荊は認められなかった。唯， Table 2 

に示した如く同系統内にも I及びII型が混在しており，

この様な系統内変異が如何なる原因に困り生じたかが問

題点として残る。併し， 同一環境下の試験で III型が

ふ-4細胞質型の完全不稔個体にのみ検出された事は，こ

の細胞質型との特異的な関連性を示唆するものとも推論

し得る。

一方，細川らめは菊組織中の炭水化物の消長を調査し

て，正常型個体の苅に於いては一般に小胞子期に内被や

中間層の澱粉反応が消失し始め，かわって還元糖の反応

が顕著になるのに反し，不稔性を示す約では澱粉が開花

期迄残存し還元糖の集積も緩慢であるとの成績を得た。

イネの低温処理に因る不稔でも同様の結果幻)が述べら

れているが，これは雄性不稔の原因の 1つが花粉発育の

エネルギー源或いは花粉内容の組成分となる還元糖の，

花粉への供給阻害にある事を示していよう。かかる傾向

は今回もタベートの所謂風船状乃至丘状肥大を生ずる完

全不稔型に共通して確認されたところである。併し系統

r-114中の，これと異なる小胞子退化経過を示す苅では

花粉の壊痘以前に約壁の澱粉反応、が消失する場合もみら

れた (Table3)。

また風船状及び丘状肥大の生起頻度は個体間或いは系
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統闘で可成り相違していた (Table2)。上記の不稔イネ

に就いての電子顕微鏡的観察に拠れば，両者の肥大過程

は種々の中間型を介して連続的であると云う 17)。従って

その発生機作や遺伝的規制の有無に就いては更に詳しい

調査が必要であろう。

LASER and LERSTENll)は被子植物でこれ迄に報告

されている細胞質雄性不稔の細胞学的研究を互いに比較

考察する為に，花粉不稔発現の時期を小胞子母細胞期か

ら3核花粉期に至る 8期に区分し，これを基に発現時期

が種・属聞で異なり，場合によっては同一種内でも屡々

相違する事を指摘した。また， トマトでは雄性不稔に関

与する 6種の核遺伝子が夫々相異なる発育時期に小胞子

崩壊を生ぜしめる事実が知られている20)。本実験に扱っ

た個体数は充分多いとは云い難いが，得られた結果に

よる限り 7-114と 7-130の2系統でタベート異常及び

小胞子崩壊の生起時期の変異幅が特に広い様であった

(Table 2)。併し，たとえ同一系統内でも個体間変異が小

さくない。タベート細胞の形態異常や蔚組織のi殴粉消長

にみられた変異性の問題と併せ，これらの諸傾向が細胞

質の異型性に起因するか否かを明かにするには制御環境

下で isoplasmic系統を供試して観察を重ねる事も考慮、

する必要がある。

摘要

放射線誘起の不稔細胞質 Siーあ ふ 3及び Si-4を夫

々保有する完全不稔型個体を用いて，自然起源のS細胞

質型不稔との比較の下に小胞子退化の細胞学的機構に検

討を加えた。

供試個体の何れに於いても減数分裂で‘の染色体の接合

様式に不規則性はみられず，diakinesis及び metaphase

Iでは9個の 2価染色体が， anaphase 1では9+9なる

染色体配分がほぼ例外なく観察された。故に染色体異常

に基づく花粉不稔生起の可能性は否定された。

花粉四分子期以降の小胞子形成過程をみると，人為作

出の完全不稔に就いてもS型不稔の場合に似てタベート

細胞の plasmodium化とその肥大を示す個体 (1及び

II型)が多数を占めた。併し Si-4細胞質を有する不稔

系統 7-114中には所謂 pseudopodiumlikeincursions 

型の異常肥大を起さずに，タベート組織が液胞化したま

ま残存するところの III型の異常も約28%のあ胞で観

察された。かかる型に於いてはタベート細胞は小胞子破

壊とほぼ同時に崩壊するか，小胞子の退化に先立って消

失する。加えて同異常型では正常型個体に於ける如くお

壁の澱粉反応が小胞子の壊痘以前にみられなくなる場合

も見出された。以上の結果はふ-4型の不稔に限られた

現象であり，細胞質の異型性とも何らかの関連をもつも

のとして注目されよう。

plasmodium化したタベート組織はその形状や肥大

発達の様相より風船状と丘状の 2型に大別された。何れ

の系統にも両種の肥大型が観察されたものの，Si-3細

胞質型を有するト165では他系統に較べ前者の生起頻度

が高い傾向を示した。また調査対象とした個体は全て完

全不稔型であったにも拘らず，小胞子退化やタベー卜異

常の発現時期に関しては同一系統内で個体聞に変異がみ

られた。特に 7-114(Si-4)ゃ γ-130(Si-3)に於いてそ

の変異幅が広い様である。

タベート組織の異常形態に認められた，これらの変異

性が細胞質型の相違に起因するか否かに就いては，今後

更に制御環境下で詳細な調査を重ねる予定である。
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Summary 

Meiotic behaviours and the abnormalities of 

microsporogenesis with special reference to the 

tapetum were investigated in the complete sterile 

plants from four kinds of r-line which are pro-

genies of the male sterile mutants induced by 

gamma irradiations from H-2002， and these sterile 

plants were compared with those of H-19 MS with 

S cytoplasm in spontaneous origin. According to 

the genetical relationships between the pollen 

fertility restoration and the male sterile cytoplasm， 

each r-line is possessing the di任erenttype of male 

sterile cytoplasm such as Si-2， SI-3 and Si-4・

1n the meiosis， there was no chromosomal ab-

normalities showing the association of nine bi-

valents and the regular distribution of chromo-

somes irrespective of the source of cytoplasms. 

After the liberation of quartets， conspiquous 

deformity of tapetal cells occurred in the complete 

sterile plants throughout all kinds of r-line and 

H-19 MS. The hypertrophy of anther tapetum 

were classified into balloon (type-1) and hill (type-

II) types based on the form of the tapetal plas-

modium. Generally the two types existed in the 

di任erentloculi from a same plant. 1n addition 

to this， a modi五catedtype of the tapetum named 

as type-III was newly found in several plants from 
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7-114. The tapetal cells surrounding anther cavity mechanism on pollen sterility has something to do 

enlarged radially without the formation of tapetal with the cytoplasmic types which are responsible 

plasmodium in this type. The feature rather for the expression of complete sterile plants. 

resembled to those of the Mendelian male sterility The starch reaction in the middle Iayer and the 

which one of the authors found in a wild beet， endothecium of the anther aIso correlated with 

Beta maritima L. the type of tapetal abnormality. In the type III， 

The frequencies of type 1， II and III loculi the starch disappeared before the breakdown of 

differed signi五cantlyamong the 7-1ines and H-19 young pollens indicating a reaction similar to those 

MS. The relative ratio of type 1 was highest in of normal plants. Further studies are needed to 

y・165while type II dominated in 7・130. It is aIso clear the cause of the variation on tapetaI abnor-

noted that type III alone observed in the several mality by using the re五nedisoplasmic lines under 

plants from 7-114. It implies that the di任erent a controlled environment. 


