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論 文 内 容 要 旨

序 言

C3型,C4型 といわれる光合成の炭酸ガス固定径路の違いは,植 物の種がそれぞれの環境 に

適応 してゆ く中で獲得 してきた特性であろうが,こ のような代謝系の違いが他の形質 とどのよ

うな関連を保ちつつ形成 されているのかについて理解を深めることは,種 の分化を理解する面

か らも,ま た作物の遺伝的改良を進める上で も重要な問題である。

P伽 ・脇 属,4`・`ρ`・%属は,そ れぞれC3種,C4種 を同じ属 中に含んでおり,C3種,C4種

の比較に好適な材料である。さらにP傭 ・槌肌属のC4種 には脱炭酸径路を異にする三っの代謝

型の変異 も知 られている。

本研究では,ま ずPαπ蜘 皿属内の種を比較検討することによって上述の問題に接近すること

を試みた(第 一章)。 さらに,C3種,C4種 を交雑 し,そ の後代における遺伝的変異を検討す

る目的でP傭 ・脇 属および疵 吻 伽 属のC3,C4種 聞の交雑を試みた。P傭 ・・配属では不成功

だったが,窺 ・`p♂・κ属のC3種 とC4種 の正逆交雑に成功 したので,そ の後代について,光 合成

および葉の諸形質の比較検討をした(第 二章)。

第 一 章Pσ η伽 卿属 のC3,C、 種 の 比 較 形 態

学 的 研 究

1.Pα πご侃m属 に含 まれるC3,C4,中 間 型種の比較形 態学 と光合成特性

Pαπ勘 皿属のC3種 とC4種 を比較す ると,7万 ル クスの光 条件下 における光 合成速度(Po)

は,C4種 が 明 らかに高 く,蒸 散速度(Tr)はC3種 が 高か った(図 一1),そ れ らの比であ る

水利用効率(Po/Tr)に も有意な差がみ られ,C4種 がC3種 よ り高か った。

葉 の解剖学 的形態 にっいてC3種 とC4種 を比較す ると,C4種 は葉の厚 さ(Tv)が 厚 く,維

管 束間距 離(Dv)が 小 さか った。従 って これ らの比(Tv/Dv)は,C4種 がC3種 よ り大 き

く両種 には明瞭 な差 がみ られ た(図 一2)。 中 間型種はC3種 に近 か った。横走維 管束間距離 も

C4種 において小 さ く,ま た大維管束部分 の導管 断面積 もC4種 がC3種,中 間型 種に比 較 して

大 きか った。 これ らのこ とか ら,C4種 で は葉 の厚 さとバ ランスを保 ちなが ら,縦 走 お よ び横

走 の維管 束系を良 く発達 させていることが わか った。 また単位葉面積 当 りの水 分含量 は,C4種

がC3種 よ り大きい傾 向にあ り,(図 一3),導 管 部位 をは じめ とす る維管束系 の発達 は,C、 種

にお いて水 の貯蔵 に も有 利に働 くもの と推 定 され た。

気孔 密度 にはC3種 とC、 種 の間 に顕著 な差 が認め られなか った・ また・ 気孔密度 と光合成速
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度あるいは,蒸 散速度の間にも相関がみ られなかった。 しか し,気 孔密度 と維管束系の発達の

間には,C3種,C4種 において,そ れぞれに特有の相関関係があることが判明 した。これらは,

いずれも正に相関 し,維 管束の長さ当 りの気孔密度はC3種 が高 くC4種 は低かった(図 一4)。

葉の外部形態 と葉の解剖学的形態の関係 もC3種 とC4種 では異なっていた。C3種 においては

維管束間距離が長 くなると葉は幅広 くなり,葉 の角度 も水平に近い体制をとった。C4種 におい

ては,維 管束問距離の長短と葉の幅の間に相関はな く,葉 の角度は,維 管束間距離が短い種ほ

ど水平に近 くなることが示された(図 一5)。

各種内の変異をみるとC3種 および中間型種では一例を除いて葉面積比(S.LA)を 高 める

と水利用効率が高 まった(図 一6)。 これは,維 管束問距離を大き くし,葉 を薄 く広げる適応

体制が光合成 と蒸散のバ ランスに好ましいことを示唆 している。一方C4種 では,S.L.A.を 低

くすると水利用効率が高まっ'た。これは,葉 肉が厚 くなることによって,蒸 散を抑えて,光 合

成速度を高めることを示 し,C4種 が乾燥条件への適応体制を もっていることが推察された。

2,Pα πεcπ配 属内C4種 間 の分化

Pα航 ・肌属 のC4種 間で は気孔密度 と維管 束鞘 間距 離に差がみ られ ,こ の差異 はC4種 内の脱

炭酸代謝型 の ちがい と強い相関が ある ことが わか った(図 一7)。NAD-ME型 の種 は,PE

P-CK型,NADP-ME型 よ り気孔密度が小 さ く,維 管束鞘間距離 は大 きか った。 また,

NAD-ME型 に 似 た代謝系 を もっ中間型種 は,三 っのサ ブタイプ とは異 な り,気 孔密度 も高

く,維 管 束鞘 間距 離 も大で あった。

維管 束鞘細胞 内の葉緑体 は,PEP-CK型 お よびNADP-ME型 に お い て は遠 心 的,

NAD-ME型 で は求心的 に配置す る ことが知 られてお り,本 研究で もほぼ同様 の結果 を得 た。

しか し,NAD-ME型 で ある 君 ・・`・剛 ・㎜v飢Kα6♂ αδ'αは遠心 的な葉緑体 配置 を示す例 外的

な種 であ ることがわか り,更 に この気孔 密度 はPEP-CK型 に近 く,維 管 束鞘 間距 離 は,

NAD-ME型 の 集団 よ り小 さい ことが示 され た。 このこ とか ら,気 孔 密度 の差 は,葉 緑 体 の

配置 と密 に相関 している ことが示唆 され た。

気孔 の配列 をみ ると,NAD-ME型 は,維 管束中心か ら気孔 までの距離 および気 孔 間 隔 の

双方 を変化 させて種が変異 していた。 この ことがNAD-ME型 の気孔密度 の低 い要因 と考 え

られる。一方,PEP-CK型,NADP-ME型 は 維管 束か ら気孔 までの距離が ほ と んど変

らず,気 孔 間隔 に種間 の変異が み られた。

生態学 的研究 によ り,NAD-ME型 は,特 に降雨量 の少 ない乾燥地 に多 く生育 す る ことが

知 られてお り(EIlis1980),NAD-ME型 の維管束系の少 な さと気孔密度 の低 さは,乾 燥適

応に よる変異 と推察 され た。
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第二章 瀧7珈6κ 属およびPαη蜘 駕属における

種間交雑の試 み とその後代の 遺伝学

的研究

1.z4'r'P陀 駕属,Pα πεcπ配 属 のC3xC4,C4×C3の 種 間交雑の試み

Pαπ`・μ鵬属植 物は花器 が小 さいため ,温 湯処 理,Ethre1処 理 などの大量除雄の方 法を検討 し

たが有効 な手 法は確立 でき なか った。 そのため,各 種の開花特性 に合せて,ピ ンセ ッ トで除雄

す る方法 を適用 して,C3,C4,中 間 型種 間の交 配を試み たが雑種植物は得 られなか った。

為 ・`p'砿属 では,4・ … α(C4)と4pα 出♂α(C3)の 間 に雄花の着花状態お よび無 限伸長性

に差が 認め られ た。 ∠.pα副 αを母本 とした場合には交配後 も適確 に除雄 を重ね る事 によ って,

ま た,4・ … αを母本 と したときには,枝 の先端 部を切除す ることによ って除雄 し,種 間 で 正

逆交雑F1が 得 られ ることがわか った(表 一1)。

C3(♀)×C4(♂)の 組合せで は,4.ρ α出zα×4・ … α1個 体(交 配花 数,991花),夙 肋・ご・卜

・`・f.`脱 ・α×4・ …d個 体(交 配花数,143花)が 得 られ たが後者 は幼植物で枯死 した。C4

(♀)×C3(♂)の 組 合せでは,4… θα×濯.Pα飢`α3個 体(交 配花数,923花)と 浸.r… α×

4.んα・`αα1個 体(交 配花数,625花)が 得 られたが,こ の場合 も後者は幼植物で枯死 した。

4pα`・ ∫αx4…eα およ び躍.・・5eα×4p伽`α の花粉稔性 は,前 者が72%,後 者 が83%で,そ

れぞれ を自殖 してF2種 子 を得 る ことが でき た。

2.孟f涯pJ侃 属C3xC4正 逆 雑種 および その後代 の形態的特性 と光合 成特性

2-1.雑 種F1

外 部 形態 は,4・ … α(C4)×4ρ α副 α(C3)(以 下C4×C3と 記 す),4.pα ごμ」α(C3)× 濯.

…eα(C4)(以 下C3×C4と 記 す)の いずれ もが4P・ ご・'αに似 てい たが,4P・`・'・ の特徴であ

る十字対生 は くずれ,ほ ぼ中間的 な葉序で あ った。葉の内部形態 は,正 逆雑種 とも維管束鞘細

胞(B.S.CJが 発達 不全 であ り,葉 緑体 は葉 肉全体 に分布 していた。C3親 の δ13C値 は 一26.6

%oで あ り,C4親 の それ は 一17.5%oで あ った。C3×C4F1は20.5%oで 両親 の中間の 値 を 示 し

た。C4×C3F1の3個 体 は一34.6(%o),一31.9(%o),一30.7(%o)で,C3親 よ り もさらに

低 か った。正逆交雑 のF1は 形態 的に類 似す るが δ13C値 は異 な り,12Cを 分 別す る代 謝活 性 が

異 なることが示 唆 され た(図 一8)。

2-2.雑 種F2の 外 部形態

得 られた雑種F2個 体は,C3×C4の 組 合せ で52個 体で あ り,こ の うち7個 体は,子 葉,葉
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序,葉 形等 に変異が生 じた。C4×C3で は,22個 体 の うち1個 体 に変異が生 じていた。 花 粉

稔性は両親(98%以 上)よ り低 くほぼ74%～92%の 範 囲に あった。 外部形態に変異が生 じ

花粉稔性が52%で あ ったC3×C4の1個 体 を除 き,減 数 分裂期の染色体行動 は正常 であ った。

2一・3.雑 種F2の 内 部形 態

BS.C.内 に葉緑体 の存在 した個体 は,C3×C4で2個 体,C4×C3で は,1個 体 であ った。

次 に,C3親,C4親 で差 の み られ る主要 な8形 質 にっいての比較 を まとめて図 一9に 例示 した。

C4親 を100と し,雑 種F2の 形 質 の変異をみると,あ る形質 はC3親 的に変異 し,ま た,あ る形

質 はC4親 的 に変異 してお り,全 形質 がC4親(楕 円上)に 重 なる個体 は出現 しなか った。

2-4.雑 種F2の 光 合成速度,蒸 散 速度,暗 呼吸速度等

C3親 とC4親 の間 には,光 一同化 曲線 に顕著 な差 がみ られ るが,C3×C4のF2個 体 は,弱

光下で も強光下 で もC3親 と同程度 かあ るいは,そ れ よりも低 く,C4×C3で は いずれ もC3親

よ り低 か った(図 一10;数 個 体 の例 を示 す)。 弱光(5ρ00ル クス)下 と強光(60.000ル クス)

下 にお ける光合成速度 と蒸散速度 をみ ると,雑 種F2個 体 は,蒸 散速度 の変異 が大 き く,強 光

下では,蒸 散速度 に比 して光 合成速度 が増 大 しないことが示 され た(図 一11)。 暗 呼吸速度は,

C3xC4で は,両 親に近 い ものか ら中間的な もの まで広 く変異 し,C4×C3で は,C4親 に近 い

もの,C3親 に近 い ものがみ られ た(図 一12)。 δ13C値 は,図 一8に 雑種Flの 結 果 とともに

示 した。C3×C4のF2は,一22.9～ 一28.2%oま で 変異 したが,全 体的にC3親 に近 くC4×

C3も や は りC3親 に 近い値 を とることが示 され た。

3.1猛r'p`ε 」じ属 のF3,C3xF2お よ びF1個 体 におけるCO2補 償 点,光 呼吸,ク ロロフ ィル

a/b比

本節 では,F2植 物 において種々の葉形質 に変異が生 じた系統をF3に 展 開 し供試 す るとと も

にC3×F2,お よ び新 たに得 られ たF、 植物 も比較 に供 した。

雑種F3は,形 態 的にはF2で み られ た子葉や葉序 の乱 れが なお 出現 し,生 育 も両親に くらべ

悪か った。CO2補 償 点(CCP.)はF3に お いては,C3親 よ り若干低 い個体 もみ られ たがC4

親 に近 い値 を とるものはなか った。 また正逆雑種問 に顕著 な差 はみ られ なか った(図 一13)。

C3×F2個 体 は,C3親 よ り10ppm程 度 低 いC.CP.を 示 す個体が1個 体 み られ た。雑種F1

は,C3親 よ り低 く,10～20ppmのC.C.P.を 示 した。光呼吸活性 は,測 定 した5個 体 のF3に

お いては,い ずれ もC3親 に近 い値 を示 した。 クロロフィルa/b比 は,C4親 がC3親 よ り高 く,

雑 種F3で は,ク ロロフ ィル総量 の変異 が大きいに もかか わ らず,ほ ぼ両親の 中 間 の値 を とる
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個体が多か った。C3×F2個 体 の ク ロロフィルa/b比 はC3親 に 近 く・雑種Flの それは・C4親 .

に 近 いことがわか った。

結 語

本研究で材料 としたPαπ`・脇 属のC3種C4種 は,自 然に成立 している種であるが,こ れ らを

比較すると,光 合成系のみならず,維 管束系 と気孔系も一定の法則性を保ちっっ変異しており,

水分代謝系 もまた適応的に変異 していることが指摘できた。

さらに,洗 ・`p伽属の光合成系を異にする種間で人為種間交雑を試み,その後代を検討 した。

このうち,4…eα(C4)×4p伽 ♂α(C3)は,Bjδrkmanら(1971)も 成功 し分析 している

ところであるが,本 研究では,そ の正逆交雑に成功 し,特 に葉構造に焦点をあてて雑種後代の

特性を検討 した。一部形質については,細 胞質の関与が示唆されるが,核 遺伝子の支配が相対

的に強いことがわかった。また,こ のよ うな光合成系の異なる種間雑種では,F2,F3に おけ

る遺伝質の分離が顕著で,葉 組織の整合性が得 られず,光 合成活性が低下するものと思われた。

σ3種にC4光 合成系を導入することを考えると,こ のような葉組織の整合性をどのように組み

立てるかが主要な問題であると考えられる。
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審 査 結 果 の 要 旨

本研究は,高 等植物の光合成系の変異型であるC3光 合成系とC4光 合成系の遺伝 ・分化の問題

を種問比較およひ交雑実験を用 いて解析 したものである。

第一章においては,Panic㎜ 属中に含まれるC3種 ・C4種,中 間型種を比較検討 し,葉 におけ

る水の出入口である維管束系と気孔数の間に,C3種 ・C4種 それぞれに一定 の関係があることを

認め,C3種 およびC4種 がそれぞれ に水分条件について適応 していることを明らかにした。また

C4種 内では脱炭酸酵素型によ って もそれが異っていることを指摘 した。これ らの事から,C3種

・C4種 は光合成系と水分代謝系が関連を保ちつつ適応的に分化 していることを明らかにした。

第二章においては更に,Atriplex属 のC3種 とC4種 の正逆交雑に世界ではじめて成功 し,その

F2,F3の 後代について詳細な観察を行 う一方,光 合成の特徴と葉の組織形態の関連性を検討 し

た。F2以 降においてはC3型 の光合成系をもつ個体のみが出現することを観察 して,そ の理由の

一っを葉の組織解剖的整合性の面か ら検討 し,C4光 合成系は高度に組織化された系であ って,そ

の出現には相当数の遺伝子の組合せが必要であ ることを指摘 した。

以上本研究は,光 合成系の適応的変異およ び遺伝発生について,新 しい知見を加えた ものであ

って,本 論文の著者に農学博士の称号を授与するに値するものと判定した。
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