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はしがき

世界的な食糧不足が予想されるに当たって,今後,作物の増収がいっそう期待される･

主要穀物であるイネではなおさらのことである.かといって,水田の面積を地球規模で増

やすことは容易なことではない.また,栽培の機械化や新型の肥料,農薬の利用など栽培

の省力化がいっそう進むにしたがい,水田は,二酸化炭素収支の面から見ると,むしろマ

イナス要因に移行しつつあると考えられる.したがって,地球環境の保全という面から見

ても単位面積当たりの収量を上げるような栽培,つまり多収栽培技術の開発や多収性品種

の育成は人類にとって達成しなければならない急務であると考えられる･

従来,作物の物質生産能を高めるために光合成(source)に関する研究は非常に多く行わ

れてきたが,光合成の高い作物あるいは品種が必ずしも高収量を示さないことがわかって

きた.このことは,光合成産物を収穫する部分(Sink)に効率よく転流･分配させることが重

要であることを示唆している.しかし,この分野の研究はイネ以外の殺物を含めてみても,

今のところは非常に少ない.

イネでは,穎果数すなわちSink容量を多量に確保しても, 1穂の中でも下部に着生し開

花も遅い弱勢な穎果の登熟が悪い場合が多い(木戸ら1968,長戸1950,田中ら1963,

和田ら1969). 1粒重は年次間の変動係数も低く,品種固有の特性であるから(曾我ら

1957),結局は,イネの収量の安定･増大化のためには弱勢な穎黒をいかに登熟させるかが

重要となる.弱勢な穎果は,そのデンプン蓄積期よりも,むしろ腔乳発達の初期段階で生

長の遅延を起こし易い(中村ら1990)が,この遅延は,単に光合成産物の不足により起こる

のではないこと(中村ら1991),さらにこの遅延は最終粒重および肱乳細胞数の減少を伴

うこと(中村ら1992)が明らかにされている･このこと札弱勢な穎黒の初期生長の遅延に

は,腔乳細胞分裂に関係するようなホルモーナルな要因が関与していること,そしてイネ

にとってはむしろ積極的な意味合いを持つ生長制御であることを示唆していると考えられ

る.低日射などの光合成産物が不足するような条件下で1穂の中の穎果が一斉にデンプン

を蓄積した場合には,光合成産物が不足し,ほとんどの穎果の登熟が悪化することも予想

されるので,おそらく,これらのことを避けるためにイネ自身が穎果に登熟の優先度をつ

け,悪環境下でもある程度の子孫を残すという,イネの植物としての一種の自己防衛のた

めの戦略機構である可能性がある.しかしながら,前述した通り,弱勢な穎果の初期生長

が遅れた場合には,最終粒重が減少し登熟が悪化すること,さらに登熟期間が長くとれな



いような地域では,収量が減少することも予想される.したがって,人類がイネの収量の

安定･増大化を図るためには,このイネ自身の持つ制御機構を明らかにすることが重要と

考えられた.しかし,他の植物も含め,花序内における果実の生長や物質蓄積速度の差を

植物ホルモンで明解に説明した報告は今のところ見当たらない.

本研究は,イネ穎果の初期生長やsinkの大きさと考えられる艦乳細胞数をコントロール

している植物ホルモンすなわち登熟優先度を決定している植物ホルモンを探求することを

第1の目的とした.その結果,サイトカイニンという仮説が崩れるなどの回り道もしてし

まったが,最終的にはアブシジン酸(ABA)であることが明らかとなった.しかも,穎果

の生長の抑制では無く促進要因として働いていることがわかった.そして,その起源が葉

である可能性も示すことができた.また,登熟慶先度決定の生態的意義を実験的に明らか

にすることもできた.

こらまでは,どちらかと言えば栄養面,つまりsource側からのアプローチが主だった登

熟や収量性に関する研究, Sink側,しかも植物ホルモンの面からアプローチし,それなり

の成果が得られた点は,自分なりに満足している.しかしながら, ABAが直接に穎果の生

長をコントロールしているのか,または,他のホルモンを介した間接的制御なのかなど,

本研究では明らかにできなかった点も多いので,今後続けて研究を行いたいと思っている.

本研究で得られた結果が,今後,いろいろな作物の果実の生長やその収量性に関する研

究の参考になれば幸いである.
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研究成果

l　サイトカイニン処理がイネ穎黒の初期生長および豊熟に及ぼす影響

イネの弱勢な穎果は腔乳発達の初期段階で生長の遅延を起こし易い(中村1990)が,この

遅延は,単に光合成産物の不足により起こるのではないこと(中村ら1991),さらにこの遅

延は最終粒重及び腔乳細胞数の減少を伴う(中村ら1992)ことが明らかにされている･さら

に, Ⅶshida (19$7)はサイトカイニンの穂首節間注入処理によりイネの弱勢な穎巣の登熟が

_良くなることを示している.一般的には,サイトカイニンは種子の発達初期に高い濃度で

存在することから,種子の細胞分裂を促進するのに重要な役割を持つと考えられている

(Ⅵn staden 19$3).これらのことは,イネ穎巣の初期生長や腔乳細胞分裂にサイトカイニ

ンが関わっている可能性を示すものである.そこで,まずイネにサイトカイニンを処理し,

穎果の初期生長,腔乳細胞数などに及ぼす影響を検討した

材料および方法

市水を塩酸を用いてpH5.5に調整した多量の溶液で,品種ササニシキを3.2葉期まで生

育させた. 3.2葉期からは,容積41の磁器製ポットに移して水耕栽培した. 1ポット当た

りに植物体を円形に15個体配置し,水耕液の標準成分の濃度はmaeら(1981)と同じとした.

最初は標準成分の1〟倍とし,その後1/2倍, 3/4倍, 1倍と2週間ごとに上げていった.

出穂期以降は2倍とした.なお,水耕液は1週間ごとに更新し,そのpHは塩酸で5.5にな

るように更新時に調整した.また,分げっは出現後なるべく早い時期に除去した.なお,

播種から収穫期まで植物体は昼/夜温が24/19℃の自然光型ファイトトロン内においた.ま

た,弱勢な穎果の初期生長をある程度低く押さえるために,出穂期から寒冷紗を用いて75%

の遮光,つまりsource/sink比を低下させる処理を行った.

出穂期から水耕液の更新時に,サイトカイニン(trams-zeatin以下zeatinとする)を, 10-6M,

10-7M, 10JMの濃度となるように水耕液に混入した.さらに, zeatinを混入しない対照区

を設けた.このzeatin処理は収穫するまで(出穂後12週間)継続した.出穂後12週間後に

穂を刈り取り,個体ごとに稔実歩合,登熟歩合,登熟穎果の乾物重を測定した.
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さらに,強勢な穎果の代表として穂の上から2番目の1次枝梗最基部着生穎果(2B)と,弱

勢な穎果の代表としてB2を選択し,その開花日(発達段階A)を予め調査し,その後,連日

小穂を透かして観察することにより,穎果の幅が籾殻の半分に達した段階(発達段階H)と,

穎黒の幅が籾穀の幅に達し穎果が籾穀全体を埋め尽くした段階(発達段階M)となった日付

を調査した.穎巣の初期生長を簡単に評価するため,さらに以前の実験(中村ら1992)と比

較するために発達段階Aから発達段階Hまでの日数と,発達段階Hから発達段階Mまで

の日数を算出した.

また,穎束の長さが籾殻の長さのおよそ3/4になった段階(新鮮重で2-5mg)でサンプル

し,.遊離糖の分析試料とした.サンプルの時刻は14:00とし, ,Jl'穂ごと切り取った後,す

ぐに籾穀を除去し,新鮮重を測達し,凍結保存した.糖分析は1粒ずつ行った.凍結保存し

た穎束にPhenyl-β-D-glucosideを内部標準として加え, 80%エタノールで80℃, 3時間抽

出した.抽出液は陽イオン交換樹脂(Dowex 50-X8)カラムと陰イオン交換樹脂(Dowex 1-X8)

カラムを順次通過させ,中性画分を減圧乾固した.その後, TMS化剤(ガスクロ工業株式

会社)で,糖をトリメチルシリル化し,ガスクロマトグラフィーで分析した.分析条件は,

以下の通りである.カラムは内径3mm,長さ1.5mのガラス製で,充填剤は3%のSE-30で

ある.初期のカラム温度は160℃とし,昇温は7.5℃/分で280℃まで行った.試料注入部の

温度は280℃とした.

これらの穂上位置それぞれについて稔実した穎栗の最終粒重を測定した後, FAAで固定

し,ヴァイブレーションタイプのミクロトームで横断および縦断切片を作製し,トルイジ

ンブルー0で染色し,横断切片については背面,腹面および側面方向の腔乳細胞層数を,

縦断切片については縦方向の肱乳細胞総数を測定した.また,第3図に示した方法で相対

腔乳細胞数を算出した.

結果および考察

弱勢な穎巣の初期生長を制御する指令は穎巣に対して連続的に,しかも一定の強さで送

られており, soWce/sink比の変化などによりその指令が変化した場合,すぐに穎果の初期

生長が変化することから即akamuraら1996),植物成長調節剤をイネに与え,穎某の生長へ

の影響を明らかにするためには,成長調節剤を時間的に連続して植物体に与えるような処

)



Table I. Effects of cytokinin application on

grainset, grain filling, grain dry weight and

yield.

Cytokinm application

oM IOべM 10-7M 10-6M

(Control)

GTah set

%

Grain fil一ing

%

Grain dry weight

Plg

ヱidd

93.0　　93,4　　93.9*　　93.3

(100) (100) (101) (1001

52.0　　62.3*+8　61.5*++　62.4榊*

(100) (120) (118) (120)

19.4　19.8　19.88　19.5

(100) (102) (102) (lol一

gpanicle-1日1  1･36*'* 1･33州1･30'桝

(100) (123) (120) (1171

*,*** Signiacantly different fromthe control at

0.05and 0.001 probability levels, respectivelv･

Ⅵllues in parentheses are percent of the control･

理法が必要と考えられた.また,サイトカイニンは一般的には根で合成され木部を通って

地上部に輸送されると考えられていることから,水耕液への投入処理を試み,実際に穎某

の初期生長や登熟に及ぼす影響を調べた.

75%の遮光条件下で実験を行ったため,出穂後12週間というかなり長い登熟期間を設

定して,各登熟形質を測定した.その結果は第1表に示した.稔実歩合は10-7Mのzeatin

処理でごくわずかではあるが,有意に高くなったが, 10-SMとlO-6Mのzeatin処理では変化

がなかった.一方,登熟歩合は実験を行ったすべての濃度のzeatin処理で有意に増加した･

したがって,サイトカイニン処理により粒重の増加した穎果の数が増加したことになる･

次に,登熟した穎果のl穂当たりの平均粒重を見ると(第1表), 10-7Mのzeatin処理でわず

かではあるが有意に高くなったが,その他の濃度の処理では変化がなかった. 1穂当たり

の収量はすべてのzeatin処理で有意に増加した. zeatin処理による増加率は17-22%とか

なり大きい値であった.前述した,登熟歩合や1穂の平均粒重のデータから,サイトカイ

ニン処理による収量の増加は登熟歩合の増加によることがわかった.
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Fig. 1. Effects of cytokinin application on

finaldry weight of grain2B and grainB2.

*,** Significantly different from the control

at 0.05　and 0.01 probabilib, levels,

respectively.
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Fig. 2. Effects of cytokinin application on
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levels, respectively.
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強勢な穎某の代表として選んだ2Bの稔実穎黒の最終粒重を見ると,有意に変化したの

は10-7Mのzea血処理による増加のみであった.弱勢な穎果B2の稔実穎果の粒重はすべて

の濃度のzeatin処理で有意に増加した(第1図)ことから, zeatin処理で登熟歩合が高まった

のは,主に弱勢な穎果の粒重が増加したためと考えられた.

次に,穎果の初期生長の速さについて見ると(第2図), 2Bでは発達段階Aから発達段階

Hまでの日数と発達段階Hから発達段階Mまでの日数ともに,すべてのzeatin処理で変化

しなかった.しかし,弱勢な穎黒であるB2では, zea血処理により発達段階Aから発達

段階Hまでの日数が全ての処理濃度で有意に減少した.また, B2では,すべての濃度のzeatln

処理は,発達段階Hから発達段階Mまでの日数には影響を及ぼさなかった.

このようなサイトカイニン処理による穎黒の初期生長の速度の増加が,穎果への光合成

産物供給の大小で説明することができるかどうかを検討するために,発達初期段階の穎束

についてその遊離糖の分析を行った.検出された主な糖は, sucrose,glucose, fructoseの3

種類で,それらの合計を全糖として第2表に示した.すべてのzea血処理は, 2BおよびB2

のすべての糖濃度(プール)に影響を及ぼさなかった.したがって,サイトカイニン処理が,

弱勢な穎果の初期生長を促進したのは光合成産物以外の要因であることがわかった.

Table 2. Eqects of cytokimin application on

sugar pool size of grain 2Band grainB2 at the

early grain developmentalstage.

Sugar Cwokininapplication

oM IOJM 10-7M IOJM

( C ontrol )

Fructose(mg g-Ifw)

2B　　　　　5.70　　4.75NS　5.37NS　6.16NS

B2　　　　　6.80　　5.21NS　5.51NS　6.00NS

Glucose(mg g'lfw)

2B　　　　　7.33　　6.49NS　6.81NS　7.40NS

B2　　　　　6.77　　6.22NS　6.29NS　6.69NS

Sucrose(mg gll如)

2B　　　　　6.74　　6.72NS　6.12NS　5.97NS

B2　　　　　8.35　11.37NS　9.04NS　9.94NS

R血l(ms g'lfb)

2B　　　　19.77　17.96NS 18.29NS 19.53NS

B2　　　　　21.92　22.80NS　20.84NS　22.63NS

NS Not significantly ditferent fromthe control at 0.05

probability level.
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Fig.3. Effects of cytokinin application on relative number of endosperm

cells and nunber of cell layers in endospermof grain 2Band grainB2.

*.** Significantly different from the control at 0.05 and 0.OI probabilitv

levels, respectively. Relative cell number of endosperm was calculated as

follows. No of lateral cell layers X (No of dorsal cell layers + No of

ventral cell hyers) X No of longitudinalcell layers X I 013.

さらに, zeatin処理は弱勢な穎束であるB2の腔乳細胞数を増加させたが2Bには影響し

なかった.このB2の腔乳細胞数の増加は主に腔乳の縦方向の細胞層数の増加によるもの

であった(第3図).

一般的には,サイトカイニンは種子の発達初期に高い濃度で存在することから,種子の

細胞分裂を促進するのに重要な役割を持つと考えられている(VanStadenら1983).また,イ

ネでは,折谷ら(19$0)が,出穂期における葉身の切除により,穀粒のサイトカイニンレベ

ルは著しく低下することから,穀粒のサイトカイニンのかなりの部分は黄身からの転流に

よるものと推察した.このことに加え,車乗や遮光処理によりとくに弱勢な穎果の初期生

長は遅れ艦乳細胞数や最終粒重も減少するという結果(中村ら1992)から考えると,イネ

9
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穎果の初期生長や腔乳細胞数はサイトカイニンによって制御されていると考えられた･

さらに本研究で示したように,サイトカイニンの連続処理による発達段階Aから発達段

階Hまでの弱勢な穎果の生長の促進と最終粒重の増加,並びにその促進が穎黒の糖プール

が増大したからではないこと･そもて･サイトカイニン処理は弱勢な穎栗の腔乳細胞数を　ノ

増加させたこと,これらすべてのサイトカイニンの効果は, source/sink比を増加させた場

合と全く同じ効果であった･さらに,穂首への注入処理が弱勢な穎黒の登熟歩合や千粒重

を増加させたというYoshida(1987)の結果からも,サイトカイニンはイネ穎黒の生長および

登熟の促進要因として働いていると考えられた･穀粒の内生サイトカイニンの起源を,前

述したように,折谷ら(1980)8ま葉と考えたが･ Michaelら(1972)札オオムギ穎巣の乾物蓄

積の遺伝的差異や,菅の切除,受粉からの湛水処理による穎巣の乾物蓄積の低下札穎黒

のサイトカイニン濃度で説明できることを示し,根が穎黒にサイトカイニンのような植物

ホルモンを供給することによって,穎黒の大きさを決定する役割を持っている推察しおり,

起源についてはまだ検討する必要があると思われた･
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11アブシジン酸によるイネ穎黒の初期生長および豊熟促進効果

本研究のⅠの結果から,イネ穎黒の初期生長や腔乳細胞分裂にサイトカイニンが促進要

因として関与している可能性が示された.一方,最近になってABAは物質蓄積に関してプ

ラスに働くという報告がいくつかなされた(Cliffordら1986, Ddringら1980, Saftnerら1984,

Tanner 1980, Tietzら19$1)･イネでも,登熟初期におけるABAの穂首野間への注入により,

弱勢な穎異の登熟歩合や千粒重が増加することが報告されている(Yoshida 1987).一九ABA

に_関しては登熟や物質蓄積の促進作用だけではなく,阻害作用を裏付ける報告も多い

(Biswasら1986, Myersら1992).おそらく実験時の環境,また処理の量や濃度により効果

が変化することが考えられる.そこで,本実験では比較的広範囲の濃度で処理を行い, ABA

の穎果の生長や登熟に及ぼす影響を検討してみた.

材料および方法

品種ササニシキの催芽籾を1/5000aワグナーポットに円形20粒播きし(satakeら1969),

戸外で土耕栽培した･肥料はN:200mg, P:0タ:50mg, K20:75mgを含む液肥を播種時に,そ

れから3菓期から出穂期までは10-14日間隔で施用した.出穂後はその半量を7日間隔

で施用した.なお,土壌の還元化を防ぐため,さらにポット内の肥料を洗い流すために,

液肥施用の直前に大量の水をポット内の土に通過させた.主茎の生育および穂の大きさの

同調性を得るために,分げっは出現時に取り除いた.出穂直前から昼/夜温が24/19℃の自

然光ファイトトロン内にポットごと移し,寒冷妙により50%の遮光を開始した.

第1実験

茎葉への散布処理: 10増, 10~7, 10J, 10-5Mの±ABAの水溶液(界面活性剤は含まぬ)およ

びcontrolとしての蒸留水,それぞれ50miを1ポット分(20本)の茎葉になるべく穂にはか

けないようにして均一に霧吹きで散布した.散布時期は出穂期,その1週間後および2週

間後の計3回である･本研究のⅠの実験と同様にして強勢および弱勢な穎果(それぞれ2B,

B2)の初期生長の調査を行い,出穂10週後に収穫し,穂全体の登熟形質の測定を行った.

まず,手の感触により稔実歩合を求め,比重選により登熟歩合を求めた.また,籾殻を除
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去した後凍結乾燥し, 1穂分ごとに粒重を測定した･ 2BおよびB2については1粒ずつ測

定した.

穎果への滴下処理: 10S, 10-7, 10J, 10-5, 104, 10-3Mの±ABAの水溶液(界面活性剤は

含まぬ)および対照としての蒸留水,それぞれ3〝1を弱勢な穎果@2)にマイクロシリンジのノ

先端を内頴と外頴の間から差し込んで滴下した･その際に子房(若い穎果)を傷つけないよ

ぅに注意した.滴下時期は開花1日後と3日後の計2回である･前述したように処理を行

った弱勢な穎果の初期生長を観察し,出穂10週後にサンプリングし,籾殻を除去した後

凍結乾燥して粒重を測定した.

一第2実験

10-7MのiABAおよび+娼A(天然型,東レ社)水溶液それぞれ3plを,穎果(2B ･ B2)に第

1実験と同様な方法で滴下処理した･滴下時期も第1実験同様,開花後1日後と3日後で

計2回実施した.穎巣の初期生長の調査,発達初期段階の穎果の遊離糖の分析･最終の腔

乳細胞数の測定を本研究のⅠと同じ方法で行った･

結果および考察

第1実験の茎葉散布処理した個体における登熟形質を測定した結果,稔実歩合はすべて

の処理で変わらなかった(第1表).一方,登熟歩合はすべての±ABAの茎葉処理で有意に増

加し, 10-7M処理の増加が最大であった･したがって,処理により粒重の増加した穎果の数

が増加したことになる. 1穂当たりの登熟した穎黒の平均粒重(乾物重)は,処掛こよりほと

んど変化しなかった. 1穂当たりの収量はすべての処理で有意に増加し, 10･7M処理で最大

の増加率(19%)となった･以上より,処理による収量の増加は登熟歩合の増加･すなわち

粒重の増加した穎果数が増加したことによることがわかった･穂上位置別に見てみると,

2Bの稔実穎果の粒重はすべての処理で変化しなかったが, B2の稔実穎束の粒重は処理によ

り増加する傾向が見られた(第1図).このことから,処理により登熟歩合が高まったのは,

主に弱勢な穎果の粒重が増加したことによることがわかった･次に･穎某の初期生長を見

ると(第2図), 2Bでは発達段階Aから発達段階Hまでの日数と,発達段階Hから発達段階Mま

での日数ともに,全ての処理で変化しなかった･一方, B2では,処理により発達段階Aから

発達段階Hまでの日数が全ての処理濃度で有意に減少した･発達段階Hから発達段階Mまで
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の日数はすべての処理で影響を受けなかった.以上より, ±ABAの茎葉散布処理はとくに

弱勢な穎果の初期生長を速め,最終粒重を増加させること,つまり登熟促進効果があるこ

とが明らかとなった.

Table l･ EB:ects offoliar application of ABA on grain Set, grain filling, grain dry weight

andyield.

Grain set (%)

Grain fillin些(%)

ABA apphcation

OM 1 0-ぎM　　　1 0-7M 1 O-6M

(Control)

79.3　　　　$0.1　　　82.2　　′　79.0

(100)　　(101)　　(104)　　(97)

38.1　　　40.6*　　　453***　　　42.1**

(100)　(107)　　(119)　　(110)

Grain dry weight (mg)　18.86　　18.94　　19.01　　18.83

(100)　　(loo)　　(101)　　(100)

Ⅹ追出(g panicle-I ) 0.847　　　0.912　　1.010**　　　0.937*

(100)　(108)　(119)　(111)

1 0~)M

80.9

(102)

43.0**

(113)

18.94

(100)

0.955**

(113)

*･**,*** SigmiLicantly different丘omthe control at 0.05. 0.01and 0.001 probabilitylevels.

respectively. Valuesinparentheses are percent of the control.

5　0　5　0　5　0　0　　5　　0　　5　　02つ▲-1211

(LLu!eJ66∈)tu6!anhQ

2B 

B2.. 

oM(Control) 10-8M　10-7M IO･6M　10-5M

ABA application

Fig･ I. Effects offoliar application of ABA on final dry weight of

grain 2Band grainB2. * Significantlv different from the control

atO.05 probabilitylevel.
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2B 

隠FromstageAto由geHE∃FromstageHto由geM 

**　　　　**　　　　**一

oM(Contro一) 10-8M 10-7M 10-6日

ABA application

1 0･5M

Fig･ 2･ Effects offoliarapplication of ABA on early growih of graln

2B and grainB2･ ** Significantly different from the control at O101

probabilitylevel･

oM IO･8M 10-7M IO･6M 1015M IOl4M 10-3M

([･u!ej66∈)lu6!aA言
5　　　　　　　　0

LIL JT■

5

(Control)
ABA appJication

Fig･ 3･ Effects of ABA application to young graln aS a drop on final

dry weight of grain B21 ** Significantly different from the control

ato.ol probability level. TAll grains aborted(1 00% abortion)･
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第1実験の滴下処理における弱勢な穎栗の最終粒重は10-7Mで最大となり,対照区よりも

有意に高い値を示した. 10■Mの高濃度処理では反対に有意に減少した.今回行った最も高

濃度である10-3M処理では,全ての穎黒が不稔となった(第3図).また,処理により発達段

階Aから発達段階Hまでの日数が10･7M処理で最小となったが,高濃度では増加した(第4図).

なお,発達段階Hから発達段階Mまでの日数は,全く稔実しなかった10-3M処理を除いて茎

葉散布同様影響を受けなかった.

章‡‡‡茸薫l

(Contro I)
ABA applica七on

Fig. 4. Effects ofABA application to young graln aS a drop on earlv

growthof grain B2. *,**.*** Significantly different from the control

at 0.05, 0.01 and 0.00l probability levels, respectively. In lOL3M

treatments,all grains aborted (1 00% abortion).

以上より,穎果における比較的低濃度のABAは,穎栗の初期生長や最終粒重を増加させ

ることがわかった. ABAによるこれらの効果は, source/sink比を高めた場合の結果と同様

である(中村ら1992)ことから, ABAがイネ自身の登熟制御の促進要因として働いている

可能性が示唆された.また,茎葉散布と滴下処理では,同じような登熟促進効果が認めら

れたので,葉に存在するABAは,穎果に送られて効果を発揮する可能性が示唆された.

以上のように, ABAは比較的低濃度側では登熟を促進すること,また高濃度側では反

対に抑制することが明らかとなった.しかも,穎果の初期生長も促進するという,物質蓄

積ではなく細胞の分裂や伸長の促進といった純粋な意味での生長促進効果が認められた.
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種子の生長発達をABAが促進するという報告は今のところない.そこで,この促進効果を

再確認すること,さらに天然型のABA(±ABA)でも同じ効果が認められるのかを知るため

に第2実験を行った.なお,処理濃度は第1実験で最も促進効果が大きかった10･7Mとした.

000

S^eQ n2

0　0
Ll

Control　　±ABA　　+ABA

囚from stageA to stageH

『 from stageH to stageM

Fig･5･ Effects of ABA application on gowih of

grain2Band B2. ** Significantly different
fromthe control at 0.OI probabilitylevels,

第2実験の滴下処矧こおける穎果の発達段階Aから発達段階Hまでに要した日数は, 2Bで

は処理による有意差はみられなかった.これに対して, B2が要した日数は2Bと比較して著

しく遅延し20.3から29.7日を要し,遅延の程度は2Bと比較して最大で+334%の日数を要し

た･しかしながら,これらのB2の生長はABA処掛こよって有意に促進されており,対照区

と比較して±ABA区で-31.5% ･ +ABA区で-25.7%の日数となった.一方,発達段階Hから発

達段階Mまでに要した日数は, 2Bでは処理による有意差はみられなかった. B2の生長は2B

と比較して有意に遅延したが,その程度は小さなものであった.両ABA処理による影響

は見られなかった(第5図).

2Bの最終粒重を見ると,両ABA処理による有意な増加は認められなかった.しかしな

がら, B2では両ABA処理によって有意に増加し,その程度は±ABA区で+15.3% ･ +ABA

区で+12.7%と大きく増加した. B2と2Bを比較すると,いずれの処理区においてもB2の

方が有意に小さかった(第6図).

これらの事実より,とくに弱勢な穎黒の初期生長の促進や最終粒重の増加は天然型

ABA(十ABA)でも生じることが明らかとなった.
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0　　　02　　　　1
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C ontroJ　　±ABA　　+ABA

囚2B　田B2
Fig.6. Effects of ABA application on final dry

weight of grain　2B　and grain　B2. **

Significantly different konthe control at 0.0 I

probabilib, levels.

このような処理による穎異の初期生長の促進が,穎果に存在する光合成産物に関係する

かを検討するために,穎果の糖プールを分析した.検出された主な糖は, sucrose, glucose,

fhctoseの3種類で,これらの糖の合計を全糖とした.いずれの処理も,糖プールへ有意な

影響を及ぼさなかった(第2表).したがって, ABA処理による弱勢な穎果の生長促進は,

穎果に存在する光合成産物量では説明できなかった.

Table.2. Effects of ABA application on sugar

pool size of grain 2Band grain B2 atthe early

grain developmentalstage.

Sugar ABA application

Control　　± ABA　　十ABA

Fructose (喝gll如)

2B　　　　　6.49

B2     6.31

Ghcose如g g-lfw)

2B　　　　7.1 1

B2     6.00

sucrose (mg g-1知)

2B　　　　　6.29

B2    1 3.4(∋

Totalsugar(mg g-1如)

2B　　　　1 9.89

B2　　　　25.77

6.33NS　　7.01 NS

8.24NS　　6.88NS

7.55NS　　6.92NS

8.37NS　　7.01NS

6.1 0NS　　5.88NS

ll.04NS 10.85NS

18.39NS　19.80NS

27.65NS　24.74NS

NS Not slglirlCantly different血)mthe control at

O･05 probability level.

穎果のsinkサイズと考えられる腔乳細胞数(相対値)を見ると, 2Bでは処理による影

響は見られなかったのに対して, B2では両ABA処理によって大幅に増加した(第7図).

＼
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Contro]　±ABA　　+ABA

田2B　笠B2
Fig.7. Effects of ABA applicadon on relative

number of endospermcells of grain 2Band

grainB2･ Relative cell number of endospenn
was calculated asfollows. Number of lateral

cell layersX(number of dorsal cell layers一+

number of ventralcell layers) X number of

longihdinalcell layers X 1 O~つ.

各方向の細胞層数を見ると, 2Bではいずれの方向とも処理による有意な影響は見られなか

った.これに対して, B2ではいずれの方向でも処理によって増加の傾向が見られなかで

も縦方向の細胞層数の増加が顕著であった(第S図).したがって,処理による腔乳細胞

数の増加は主に艦乳の縦方向の細胞層数の増加によるものであることがわかった･なお,

この腔乳細胞数についても,土ABAと+ABA (天然型)の効果にほとんど違いは見られな

かった.

以上より, ABAはイネの弱勢な穎果の初期生長を促進すること,そしてこの生長の促進

は艦乳細胞数や最終粒重の増大を伴うことが明らかになった.これらABAの効果は,

S.urce/sink比を高めた場合の以前の結果(中村ら1992)と同様であることから,イネ自身に

おけるABAによる登熟制御機構の存在が強く示唆された結果となった.

ABAと穀粒の物質蓄積との関係に関してはかなり報告がある.まず,ダイズの種子にお

けるABA含量のピークは,種子の乾物蓄積が最も盛んな時期にあらわれることから, ABA

はダイス種子の物質蓄積において重要な役割を果たしていると考えられている(Quebedeaux

ら1976).さらに,ダイズで札葉柄のガードリングや,英除去処理により,葉のABAレ

ベルが著しく上昇し, 1時間以内に気孔の閉鎖と光合成速度の低下がもたらされること

(setterら1980), sourceである葉に与えたABAは発達中の英に移行することから,英はsource

機能(光合成)を阻害するABAを葉から取り除く役割を持つと考えられている(Setterら1981)I

また,登熟期のオオムギの穂へのABA塗布処理により,止葉に与えた14C-sucroseの穂への

転流が促進されること(Tietzら1981), ABAが貯蔵器官におけるsucroseの吸収(Safher 1984), ,

光合成産物のunloading(Cliffordら1986, D血喝ら1980, Tanner 1980)を促進することが報告
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Fig･8･ Effects ofABA application on number of

cell layers in endospern of grain 2Band B2.

*,** Significantly differentfromthe control at

O･05and O･OI probabilitylevels.

されている･イネでも,登熟初期におけるABAの穂首節間への注入により,弱勢な穎巣の

登熟歩合や千粒重が増加されることが報告されている(Yoshida 1987).

一方, ABAに関しては登熟や物質蓄積の促進作用だけではなく,阻害作用を示した報告

も多い･イネの穂へのABA塗布処理が不稔歩合を高めるという報告(BisⅥ′asら1986),さ

らに･ ABAを含む培地で培養したトウモロコシ穎果の腔乳細胞数と穎果の最終粒重は減少

するという報告(Myersら1992)などである･さらに, Jonesら(1986)はトウモロコシ穎栗を

in vitJ･0で生長させ,受粉後6, 12, 24日目から培地にABAを加え,最終粒重を調べた,そ

の結果, 24日日(物質蓄積期)からの処理で最終粒重は増加したが, 6, 12日目からの処理

ではむしろ減少した･さらに開花後23日目の穎異のinvitroでのglucose吸収はlOl-SMの濃

度だけではあるが, ABAの添加により促進されることを示した.
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以上のABAに関する報告をあわせて考えると, ABAは種子や穎呆の物質蓄積を膜の能

動輸送を増大させることにより促進するが,細胞分裂や細胞の伸長が主である初期生長は

反対に抑制すると考えて良いだろう.しかし,本実験結果では,確かに高濃度のABAはイ

ネ穎束の初期生長を抑制するが,一比較的低濃度のABAは初期生長や艦乳細胞分裂をむしろ

促進しており.さらにその効果はsource/sink比を増加させた場合(中村ら1992)と全く同じ

反応だったので, ABAは実際にイネ穎果の初期生長や登熟の促進要因として働いていると

考えられた.この結果は本研究のⅠのサイトカイニンに関する結果と全く同じものであっ

た.したがって,穂上位置が異なり,その初期生長の速さも異なる発達初期段階の穎果の

内生サイトカイニンおよびABAレベルを比較する必要があると思われた.
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‖　豊熟初期段階におけるイネ穎果および葉の植物ホルモンレベル

1イネ穎黒の内生サイトカイニンおよびアブシジン酸レベル

穂上位置による穀粒の生長や物質蓄積の違いとその内生植物ホルモンとの関係を調べた

研究はわずかしかない.コムギではあるが,穂上位置の穎果の乾物蓄積の違いをIAAの面

から検討した報告がある. Bangerthら(1985)は,開花後のコムギ穎黒のIAAレベルの穂上

での小穂の位置による違いおよび小穂内での穎果の位置による違いは,穎果の乾物蓄積速

度と正の関係にあるという結果を得たが,品種間および年次間ではそのような関係は兄い

だせなかった.したがって, IAAや乾物蓄積を特異的に変化させるような実験を行うこと

により, IAAが原因であるのか,または単なる結果であるのかが明らかになると考え, 2

品種を用いた2シーズンにわたる実験(Aufammerら1986)で,小穂の基部穎黒を人為的に

不稔にする処理を行い,末端の穎某の乾物蓄積を変化させて, lAAレベルを比較した.そ

の結果,穎果のIAA濃度と乾物蓄積の間に正の関係が見られたのは, 1シーズンの1品種

のみで,ほかはすべて反対の関係となり, IAAでは説明できないとした. Reedら(1989)

は,トウモロコシの先端穎果が発育停止(abortion)になりやすいという現象を炭水化物供給

と植物ホルモンの面から解析した.穎果の発育停止は開花後事日から12日(この日で乾物

蓄積は停止する)にかけて起こるが,開花後12日までの種々の炭水化物濃度には差がない

こと,開花後各日から26日までは,発育停止粒が着生する穂軸の全炭水化物濃度は発育

停止しない穎果が着生する穂軸のそれよりもむしろ高いことから,穎果の発育停止は炭水

化物供給の減少によって生じるのではないことを示した.さらにIAA, ABA,サイトカイ

ニンの濃度については,発育停止が完了する開花後12日よりも後になってから発育停止

した穎果とそうでない穎束の間に差がみられるようになったことから,発育停止はこれら

の植物ホルモンのシグナルによって開始されるのではないと推察した.発育停止が完了し

た後は,発育停止した穎栗は発育停止しない穎果に比べて,高いABA濃度,そして低いIAA

濃度を示し,さらにサイトカイニン濃度も低い傾向を示したことから, ABAは発育停止へ

のプロセスが開始してから,穎果の発育停止を促進すること, lAAやサイトカイニンは本

来なら穎某の生長を促進するはずであるが,発育停止粒ではABAなどの発達阻害要因に

打ち勝つほどのものではないのだろうと推察した.

以上のように, 1穂内の穀粒の生長の差を内生植物ホルモンにより説明ができた報告は

＼
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今のところ見あたらない.しかし,本研究のⅠおよびⅡの結果は,内生のサイトカイニン

またはABAにより説明ができる可能性を強く示唆している.そこで本実験ではイネの穂

の代表的なサイトカイニンであるtrans-zeatin(Z)とtranS-zeatinriboside(ZR) (高木199O),そ

してABAの内生レベルを測定してみた.

材料および方法

‥品種ササニシキを本研究のⅡと同じ方法で生育させ,出穂直前から昼/夜温が24/19℃の

自然光ファイトトロン内にポットごと移した.

実験に用いた穎果は穂の上から2番目の1次枝梗の最基部の穎果(2B)と,穂の最基部の

1次枝梗の先端から2番目の穎果(B2)ある.各々の穎黒の開花日に1穂内の他のすべての

穎果を除去する穎果間引き処理を設けた. 2BおよびB2の各々の穎黒の初期生長を本研究

のⅠおよびⅡと同じ透視法により調査した. 4つの発達段階Eは穎果の先端が籾殻の頂点

までの約3/4に達した段階,発達段階Tは穎果の先端が籾殻の頂点に達した段階,発達段

階Hは穎栗が籾殻の幅の半分に達した段階,発達段階Mは穎果が籾殻全体を全て埋め尽

くした段階の4つの発達段階で,ホルモン分析のための穎果のサンプリングを行った･

イネ穎果からのzeatin(Z), zeatinriboside(ZR),アブシジン酸(ABA)の精製･定量法をチ

ャート式に第1図に示した.小穂ごとサンプルした後,籾殻を取り外し,穎果の生重量を

測定後,直ちに液体窒素で凍結した.その後分析に供するまで, -$0℃の超低温層内で保存

した.次に,イネ穎果をSo%メタノールで抽出した(-4℃,20時間).そして,その抽出液を

遠心濃縮し,乾固させ, 0.1N酢酸/5%メタノールを加えて乾固物を溶かした･その後,一

端_20℃で凍結させ,そして溶解した.その後遠心分離にかけ,タンパクや葉緑素などを沈

澱させた.その上澄み液を回収し,次に述べる液体クロマトグラフィーにより精製分離す

るための試料とした.

ホルモンを精製･定量するに当たって本実験のサンプルが微量であることから, (サンプ

ルした穎果が発達初期段階なので非常に小さいこと,また穎果の穂上位置が固定されてい

る,などの理由で)酢酸エチルやn-ブタノールなどによる溶媒分画,そしてイネではフェノ

ール性物質が少ないことなどから, pvpカラムによる精製は行わなかった･そこで1つの

cl8_ODSミニカラム(JT Baker,直径5mm,長さ10cm)で分画することを試みた･標準試料
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deve一oping rice grain (24 grains, 4.7-90.3m9 Fw)

extract for 20 hr at 40C (80% methanol)

extract

centrifuge

■natant

dry in vacuo

reconstitute in 5% methano一(0.1 N acetic acid)

freeze at-200C

thaw

centrifu9e

natant

ODS column( ¢ 5mmxl Ocm)

eJute stepwise with a methanol gradient

5,20,55% methano一(α 1 N acetic acid)

Z,ZR,ABA fraction

dry in vacuo

reconstitute in TBS

measurement(ELISA)

Figl 1 ･ PuriLicationand quantitativeanalysis procedures for

ABA, Z and ZR.

をload L,種々の濃度のメタノールー酢酸溶液を流して分画した結果を第2図に示した.

実際には試料をload L,図中に示したZ, zR, ABAの部分を回収した.標準試料を1｡ad

した後, 5%メタノール(0.1N酢酸)を流した場合にAMPが溶出することを確認できた. AMP

はzeatinribotideと分画操作において同様の挙動を示すことが知られる.最終的に用いるZ,

ZR用のではzeatin ribotideにも交差反応性を示すが,本方法では, ZまたはzRとzeatin

riboddeが完全に分離することができた.回収したZ, zR, ABAの画分を遠心濃縮し乾固

し, TBSに溶解した後, sigma社のイムノアッセイキットにより定量した.なお,今回は

時間の都合により,分析は3反復しかできなかった.したがって,誤差も大きい結果とな

った.現在も分析を行っており,反復数を増加させているところである.
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結果および考察

第3図に,穎果の新鮮重の増加過程を表した.強勢な穎栗である2Bでは,対照区,間

引き区ともほとんど変わらない速い初期生長が観察された.一方,弱勢な穎果であるB2

では,間引き区は2Bとほとんど変わらない速い生長を示したが,対照区は明らかに生長

が遅れた.さらに,発達段階Hから発達段階Mの間ではすべての区でほとんど変わらな

い生長が観察された･したがって,対照区のB2では,発達段階王や発達段階Tの段階で

生長が著しく遅れたことになる.この結果は,弱勢な穎果は発達段階Hまでの生長が遅延

㊦
Stage E

㊦
Stage T

･t'串.I;

Stage H

I
Stage M

2B-CordTO暮

2B-Degrajned

B2-Conb'ol

B2-Degrained

28-Conb･01

2B-Degrained

B2-Con廿oI

B2-De9rained

2B-C onb'oJ

2B-Degrained

B2-C onb-ol

B2-Degrained

2BICorTtrOI

2B-De9rained

B2-Con廿oI

B2-Degrained

0　　　50　　100　150　　200　　250

ABAconcen旭日on(ngg　~1 Fw)

Fig･4･ ABA concentration in gralnS at different spikelet positionswitllin

the panicle as affected byaltenng the source/sink ratio. Means followed bv

the same letter are not sigmificantly different at P<0･05 according to

Duncanls New Multiple Range Test.

しやすいという本研究のⅠおよびⅡの結果と同様であった.

第4図に,実際に穎果中に含まれるABAの含量を,各発達段階ごとに表した.まず発

達段階王ではB2対照区のABA含量だけが明らかに他の処理区よりも低かった.発達段階

Tについても同様の結果が見られた.発達段階Hにおいても若干ではあるが,他の処理区
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より低い含量を示した.しかし,発達段階Mになると,他の処理区との間に有意な差は見

られなかった.以上のことから,生長の速い穎果の方がABAレベルが高いことが明らか

になった.しかも,それは穎栗の生長に差が生じる発達段階Hより前の段階で観察され

生長がほとんど同じとなる発達段階H以降は観察されなかった.これらのことは, ABA

はイネ穎束の初期生長を促進していることを強く示唆するものである.
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I:I::I

Stage T

･t'串.･=

Sta9e H

S==ge M

28- Corlt rOl
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2B-Control
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B2-De9rained
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B21 ColtrOI
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b 
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Fig.5. Zeatin (Z) concentration in grains at different spikelet positions

within the panicle as affected byalterlng the source/sink ratio･ Means

followed by the same letterare not sigmificantly diqerent at P<0･05

according to Duncanls New Multiple Range Test･

第5図は各発達段階におけるzeatinレベルを示した.どの発達段階においても有意な差

は見られなかった.本実験からは生長発達段階の早い時期,特に発達段階Eにzeatinレベ

ルが高く,生長が進むにつれ急激にZの濃度が低くなることがわかった.第6図にはzeatin

ribosideレベルを示した.これもZと同様,区間の差は認められず,生長発達段階の早い

時期に濃度が高く,発達段階が進むにつれて低くなることがわかった.

Dietrichら(1993)は,開花後1-10日日のトウモロコシ穎黒のサイトカイニンをラジオイ

ムノアッセイで調べたところ,穎果の主なサイトカイニンはzeatinとzeatin ribosideで開花
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Fig･61 Zeatinriboside (ZR) concentration in grains at diqerent spikelet

positionswithinthe pamicle as affected byaltering the source/sink ratio.

Meansfollowed by the same letter are not slgnificantly different at P<0.05

according to DunCanーs New Muldple Range Test.

後9日日にピ-クを示す(fw当たり)ことを示した･そしてサイトカイニンの茎への注入処

理を行った結果,最終粒重は変わらないものの,発育停止が抑制され,より多くの穎黒が

成熟し,30%の収量増加がもたらされたことを報告した･さらに,同じ研究グル-プのMeiJan

ら(1993)は,イネ穎某のサイトカイニンレベルは開花後4-5日目に一時的に上昇すること

から,サイトカイニンは腔乳の細胞分裂に関与し内生のレベルの上昇は収量増加につなが

ると考えた･以上の報告やvan staden(1983)の報告のサイトカイニンは種子の発育初期に高

い濃度で存在するという事実から･サイトカイニンは細胞分裂を促進するのに重要な役割

を持ち,しいては登熟に有利に働いていると考えられる･しかし,本実験ではzeatin, zeatin

ribosideの両サイトカイニンとも強勢な穎果と弱勢な穎某で,また生長の早い穎果と遅い穎

巣でほとんど同じようなレベルを示した･つまり,穂上位置の違いによる穎果の初期生長

の違いはサイトカイニンで説明することはできなかった.

一方, ABAはそのレベルにおいても時期的なレベルの変化においてもイネ穎果の初期
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生長を促進していることが本実験から明らかとなった･たしかに, %shidaら(1987)の実験

で穂首節間にABAを注入したところ弱勢な穎果の登熟を促進したという結果が得られた

のでABAは穎果の生長を促進して登熟を促進すると考えられた･ ABA処理が弱勢な穎果

の初期生長,肱乳細胞数,最終粒重を高めるという本研究のⅠとⅡの結果をあわせて考え

ると,とくにsource/sink比が低いような条件下での強勢な穎果と弱勢な穎果の初期生長,

腔乳細胞数,最終粒重の違いは登熟初期における穎果のABAレベルによって生じること

が明らかとなった.

ABAはUnloadingを促進するという観点からイネの強勢な穎黒と弱勢な穎菜のABAレ

ベルを比較したKatoら(1993)は,両者の間にABAレベルの違いはなかったと報告してい

る.おそらく,本実験のように穎束の初期生長期に焦点を合わせたものではなく,デンプ

ン蓄積期に焦点を合わせて分析を行ったためであると思われた･確かに, ABAは貯蔵器官

におけるsucroseの吸収(S血er 1984),光合成産物のunloading(Cliffordら1986, D由ringら

19$0, Tanner 1980)%促進することが知られているが,これらはすべて物質蓄積を促進する

というものである.しかしながら,本研究のⅠ, Ⅱの結果と本実験の分析結果からはイネ

穎果においてはABAは生長そのものを促進していることが明らかとなった･このような

種子の発達に関する報告は始めてである･

サイトカイニンを処理するとABAと同様に弱勢な穎黒の初期生長,腔乳細胞数,最終

粒重を高めることが本研究のⅠの結果で得られDietrichら(1993)と同じ登熟促進効果が認

められたことになる.確かにサイトカイニンは穎束の発達や登熟に重要な役割を持ってい

ることは確かである.しかし,穂上位置によるイネ穎果の生長や登熟の差はサイトカイニ

ンによって制御されているのではないことが本実験結果から明らかになった･

2イネ葉身のアブシジン酸レベル

イネ穎果のアブシジン酸(ABA)の起源については,今のところわからない･しかし, Setter

ら(1980)は葉柄のガードリング(蒸気で蒸す処理-腐管の通導機能を減退させる)処哩や,莱

除去処理により,葉のABAレベルが著しく上昇すること,そして1時間以内に気孔の閉

鎖と光合成速度の低下をもたらすことを明らかにし,英に葉からABAが送られる可能性
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を示唆した.さらに, se他･ら(19$1)はsourseである葉に与えたABAは発達中の英に移行

することを明らかにした･このようにsinkである英は, source機能(光合成)を阻害するABA

を葉から取り除く役割を持つと考えた.そして本研究のⅡの結果では, ABAの茎葉への散

布処理は穎果への滴下処理と同様に,穎果の初期生長を促進することが明らかとなった.

以上のことから,登熟初期段階における若いイネ穎果の内生ABAは起源である可能性が

示唆されたので,本実験では葉身のABAレベルを測定した.

材料および方法

本研究のⅢ- 1と同様に生育させた品種ササニシキを用いた.出穂直後から24/19℃(昼温/

夜温)の自然光ファイトトロン内へ移し各処理を行い,出穂後の各時期に止葉をサンプリン

グした.

処理区は,自然光条件下の対照区と,寒冷紗により50%の遮光を行った遮光区,出穂日に

穂首節から穂を除去した穂除去区を設けた.出穂日,および出穂1日後, 4日後, 7日後,

10日後に止葉のサンプリングを行った.サンプリング時刻は,出穂日については13 :00

に,それ以後のサンプリングについては,一日に2回, 5:00と13:00に行った.サンプ

リングは,止葉をカラーの部分で切り取り,新鮮重を測定した後,直ちに止葉を液体窒素

で凍結し,分析を行うまで180℃の超低温槽内で保存した. _80℃で保存した止葉のサンプ

ルを,ホモジナイザ-(IKAウルトラタラックス)を用いて, 80%メタノール中でホモジナ

イズした･その後, 3℃で20時間抽出した.抽出後,遠心分離(2℃)し上澄みを回収した.

さらにもう一度残壇から抽出した.その後は本研究のⅢllと同じ方法でABAを定量した.

結果および考察

出穂後の,止葉葉身のABAレベルについてみると(第7図).いずれの処理区においても,

日変化がみられ早朝から午後にかけて低下する傾向がみられた.対照区は,出穂後増加

して,出穂3日後に最大値を示し,その後減少した.遮光区は,出穂後ほとんど変化する

ことなく全期間に渡って処理区の中で最も低い値で推移した.穂除去区は,出穂1日後の
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早朝に最大値を示し,出穂1日後の午後に最小値になるものの,その後大きな日較差を示

しながらも徐々に増加する傾向がみられた.

0　　　　2　　　　4　　　　6　　　　8　　　10

Days after heading

Fig.7. Effect of treatments alterlng the source/sink ratio on ABA concentration

inflag leaves.

+:control, A:panicle removed, J:shaded (early morning)

○:control, △‥panicle removed,ロ:shaded (daytime)

ABAは,茎葉散布処理でも若い穎栗への滴下処理と同様に穎果の生長を促進すること(杏

研究Ⅱ)から,若い穎果のABAの起源は,葉である可能性が示唆された.出穂後に遮光し

た区,つまり,弱勢な穎果の初期生長が遅延するような条件下において,測定期間中の止

妻のABAレベルが,対照区と比較して大幅に低いことが明らかとなった(第7図).このこ

とは,植物が光の強さを感じて菓身でのABAの生合成を制御している可能性を強く示唆

するものである.また,穂を除去した場合には,翌朝急激に増加し対照区よりも明らかに

高いレベルとなったが,日中にかけて他区同様急激に減少,その後対照区より低いものの

徐々に増加し,出穂8-10日後には対照区と同程度かわずかに上回るまで回復した(第7図).

ABAが葉から穂に送られていると考えたので,穂除去処理により対照区以上のABAレベ

ルが観察されることを期待したが,それは一時期のみであった.穂切除というドラスティ

ックな処理が植物の種々の代謝活性に影響を及ぼし,葉におけるABAの生産にマイナス

の影響を与えたか,穂切除により若い分げっ芽などの他の器官へABAが大量に移動した

など考えられるが,今のところ想像の域を脱し得ない.ただ光の強さを変化させるという,

マイルドな処理では,明らかに葉のABAレベルが低下することから,光の強さにより葉

＼
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のABA生産量が制御されていると考えて良さそうである.

また,葉のABAレベルは早朝に高く,日中に低下する傾向が認められた.遮光により

ABAレベルが低下することから,むしろ日中の方が高くなるはずである.おそらく日中に

葉から他の器官(穂など)に多く輸送されているのだろうが, sinkと考えられる穎巣の生長

の日変化などとともに検討が必要である.

本研究の茎葉や穎黒へのABA処理実験と穎果および止葉のABAレベルの測定実験の結

果を総合してイネにおけるABAの登熟制御について考えてみる･ A.BAの主な生合成場所

であると考えられている葉は,太陽光線の強さを感じ取り, ABAの生産量を変化させる.

生産さ･れたABAは,葉から穂へ移行され特に光が弱く生産量の少ない場合には何らか

のメカニズムを通じて強勢な穎黒と弱勢な穎巣との間に内生ABAレベルの勾配を生じる.

この結果,弱勢な穎栗では,肱乳細胞数の減少,穎栗の初期生長の遅延,最終粒重の減少

が引き起こされると考えた.

この考えをサポートする報告がある･折谷(19$5)は,葉の老化とABAレベルの関係を明

らかにするために検討したところ,登熟達度の速い品種の方が葉のABAレベルも高く,

老化も早いことを明らかにした･登熟達度とは,穂重増加が出穂後早い時期に最大に達す

ることをさしており,このこと札言い換えると弱勢な穎束の初期生長が速く,穂全体と

してデンプン蓄積期に入るのが早いということになる･このことからち,葉のABAが,

穎異の初期生長を制御している可能性が非常に高いことになる.

ただし･ ABA処理により弱勢な穎果の初期生長は確かに促進はされたが,強勢な穎栗の

初期生長速度,程度までには至らなかった･しかしながら, ABAを若い穎果に連続的に供

給すれば可能であるかもしれない･なぜなら,弱勢な穎果の初期生長は, source/sink比を

変えるような処理により,すぐに変化することから,生長の初期段階で決定づけられてし

まうものではなく,生長制御に関する指令が常に穎巣に送り続けられていると考えられる

からであるPakamtmら1996)･また, ABAが生長や細胞分裂を促進する事実が非常に少

なく,むしろ阻害する事実の方が多いことから, ABAがイネ穎巣の生長を直接促進してい

るのではなく･他の要因例えば穎異における別のホルモンの生合成などを通じて働いてい

る可能性もあり,今後検討が必要であると思われた.
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lVイネにおける豊熟優先度決定機構の意薫

イネは, -穂の中でも開花の早小強勢な穎栗と比較的開花の遅い弱勢な穎果とが共存し

ている.このとは,開花の段階ですでに登熟優先度が存在していることを意味する･さら

に,本研究のⅠ, Ⅱで述べたように開花後の光条件が弱い場合には,さらに,弱勢な穎果

の初期生長が遅れその後に起こるデンプン蓄積開始も遅れることが明らかとなった･さ

らに本研究のⅡおよびⅢの結果から,植物ホルモンであるABAがイネ穎果の初期生長の

促進要因であることが明らかとなり,このような植物ホルモンを介した生長制御はイネに

とっては積極的な制御である可能性が示唆された.おそらく,その一つは不良環境下で-

穂内の全ての穎黒が同時に登熟するのを回避し,競合しないようにするための機構である

と考えられた.

そこで本実験では,出穂後のさまざまな時期に遮光処理を行い,つまり光環境を急変さ

せ,イネ穎果の初期生長や登熟に及ぼす影響について穂上位置の違いを含めて検討した･

そして,イネによる積極的な穎果の初期生長の制御が持つその意義について考察した･

材料および方法

供試品種としてササニシキを用いた. 1/5000aワグネルポットに円形20粒播きし,本研

究のⅡ, Ⅲと同様に自然光条件下で土耕栽培した.また,出穂直前から24/19℃(昼･夜温)

の自然光ファイトトロンに移し,出穂後の各時期に寒冷紗による50%遮光処理を行った･

処理期間は,出穂後oから2週目まで(0-2区), 2から4週目まで(214区), 4から6週目ま

で(4-6区), oから6週目まで(0-6区)の4処理区をもうけた･出穂後の各時期における地上

部の乾物重を測定した.サンプリングは,出穂期,出穂2週後, 4週後, 6週後, lt)週後

の各時期に行った.地上部札サンプリング後直ちに80℃で2日間通風乾燥したのち,穂,

莱,菜鞘･茎の各部位に分け乾物重を測定した.出穂6週後および出穂10週後について

は, -穂粒数･稔実歩合･登熟歩合･登熟粒重･ -穂粒重(稔実粒)の測定を行った･さら

に,穂上の全ての位置の穎黒の粒重(自然乾燥)も測定した
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Fig･1･ Changes in panicle dry weight.
**　Sigmificantly different　from each other at 0.OI

provabilitylevel.

結果および考察

出穂10週間後の最終的な穂重は,穂重増加の最盛期に遮光した2-4区と0-6区で最も低

い値となった.出穂直後から出穂6週間後までと最も長い間遮光されたo_6区では,出穂

6週後の穂重は,最も低い値であったが,自然光条件下に戻された出穂6週間後以降の穂

重増加量は,処理区の中でも最大で,最終的な穂重も2-4区と同程度になった.また, o_2

区と4-6区の穂重は,ほぼ同様に推移し, 2-4区, 0-6区よりは高いものの,対照区には及

ばなかった(第1図).

出穂2週間後の葉鞘と茎の乾物重は,出穂後遮光された0-2区(0-6区)と自然光条件下に

おかれた対照区(2-4区, 4-6区)で有意な差がみられた.しかしながら,出穂4週間後には,

若干の違いはみられるものの,有意な差はみられなかった.また,出穂6週間後以降は,

全ての処理区で葉鞘･茎の乾物重は増加し,出穂10週間後には,出穂期よりも高くなっ

た(第2図).したがって, 6週日以降の穂重増加の減少は,穂自身の光合成産物の受け入れ

能力が減退するためと考えられた. 0-6区ではその減退が特に小さかったと考えられた

出穂6週および10週間後の各登熟形質について比較した(第1表).稔実歩合は,出穂6

週および10週間後,いずれにおいても95%程度と高い値を示した.出穂6週間後の登熟

歩合は,全ての処理区において対照区と比較して大幅に低い値を示した.その後,出穂10
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Fig.2. Changes in dry weight of leaf sheath+ stem･
**　sigm泊cantly different from each other at O･0l

provability level. Symbolsare the same asthose shownin
fig.I.

Table I. Grain Filling characteristics at 6 0r 10 weeks alter heading･

after headind仙由zFtEr c血d -.glahdpehod(vAKLks

head i nE　　　　　　0-2　　2-4　　4-6　　0-6

95･-臥慧1 9･ -虹憲器95.5

97.3

78.1書書

95 ･ -許諾慧霊がGrain set　　　　　　6　　　95.6　　95.8

(%)　　　　　　1 0　　　95,8　　95. 1
■■■■一■■■■■■･.■-■■■■■■■■一一一一一一一一一一■■■■一一一一一一一一一一一一一■■-■■■■一一一一一一一一一一■■･.■■･.･.■■■■-

Grdn別ing　　　　6　　9012　72･0♯

(%)　　　　　1 0　　94.0
...--■一■-.■一･･･.■一一一■■■■■llll.･.■■■･.■一一一･･･････.lll.■■■一一一一一一一一一■-■一･･.-

Mean dyweidltOffminggains　6　　19･5

(ndgrain)　　　　1 0　　1 9. 7
■一■■■■･.lllll.一■■■■■llll.･.一一一一一一■■一一･････.■■■-■一一一一lllllll.･.一■■■■■■■■■■■■■lllll■-

Dy weidlt Ofdl gains　　　6　　1･73

(gpalicle)　　　　1 0　　1.80■■■■~~~=

Ⅵeld　　　　　　　　6　　　1.66

(dpalicle)　　　　1 0　　1.77

虹1 9･-1 9･-一芸惹
賢1 9･-一1.--且が

** sigliRc孤dy different丘om control at O･Ol provabiliq level･

週間後までに,全ての処理区で大幅に増加したが, 2-4区および0-6区で78･4%, 79･ 1%

と対照区と比較して有意に小さかった.登熟粒の一粒重を測定した結果,各処理区に有意

な差はみられず, 19.2mgから19.7mgと同様な値であった.また,出穂6週間後と出穂10

週間後を比較しても,同様な値を示した.登熟期間を充分にとった出穂10週間後の-穂

粒重は, 2_4区とo_6区で最も低くかった.出穂6週間後の-穂粒重を比較すると, o-6区

が2_4区よりも低いことから, 0-6区の方が,登熟後期に乾物を蓄積する粒が多いと考えら

れた.
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Figl3･ Distribution frequency in graindry weight at 6 0r 10 weeks after heading.

出穂6週後の0-6区では,発達初期段階で生長が停滞していると思われる10mg以下の粒が

かなりあったが,他のほとんどは18mg以上であった･つまり登熟が進んでいない粒とかな

り進んだ粒の両極端が存在した･そして前者は主に二次枝梗着生穎果いわゆる弱勢な穎果

であった･ 10週後になると10mg以下の粒はかなり減少した･したがって, 0-6区の6週日以

降の穂重増加が多かったのは,主に弓尋勢な穎束の生長によると考えられた.一方, 6週目

の214区では, 10mg以下の粒は0-6区よりかなり少ないが, 10-18mgの粒は多かった.つま

り,デンプン蓄積途中の穎黒が多かったことになるが,これらの穎果は10週目まであまり

重量が増加しなかった(第3図).

以上より･登熟初期の日射量が多く1穂内のほとんどの穎栗がデンプン蓄積に入った時

に日射量が制限されると登熟はかなり悪化することが明らかとなった.一方,登熟初期か

ら日射量が制限された場合は,強勢な穎果の登熟が優先的に進み,大部分の弱勢な穎巣は

生長初期段階で生長能力を失うことなく生長を停滞していることが明らかとなった.これ

らのことと,本研究のⅡおよびⅢで述べたように,植物ホルモンであるABAが穎果の初期

生長を制御していることから考えると,弱勢な穎某の発達初期段階での生長の停滞は,穎

果のデンプン蓄積期に光合成産物の供給不足を回避するための,むしろイネにとっては積
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極的な自己防衛的戦略であろう.したがって,弱勢な穎果の発達初期段階での生長停滞は･

穎果のデンプン蓄積期に光合成産物の供給不足を回避するための,むしろイネにとっては

自己防衛的戦略機構であると考えられた.
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