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緒 言

日本の平成15年 産のコムギ生産量は85万5200ト ンであるが、 これ は日本の コムギ総需

要量である約630万 トンの約14%に 過ぎず 、そのほとんどを輸入 に依存 している状況であ

る。 コムギの 自給率の向上が求められている現在、西 日本のコムギ産地では、栽培面積の

拡大 と共に、収量の増加 が大 きな課題 となっている。 しか し、西 日本の暖地 ・温暖地にお

けるコムギ栽培では播種適期である11月 頃に降雨に見舞 われることが多 く、そのため播

種 が しば しば12月 以降にずれ込むことも多い。天候 に左右 され る作期 によって収量が変

動す ることは、コムギの安定供給 とい う面で大きな障害である。また、これ らの地域では

水稲作 との作業競合や、 コムギの収穫期にお ける梅雨を回避す るため、早生化が重要 な育

種 目標になっている (藤田1997、 田谷1993)。 しか し、早生化によって生育時期が短縮 さ

れ ることに伴 って収量が低下することも同時に懸念 されている。実際、コムギの早生品種

の収量は低 い レベルにあ り、一穂小穂数が少ない ことによる一穂粒数 の減少が低収 の原因

であることが指摘 されている (田谷1993)。 したがって、西 日本のコムギ産地においては、

播種期 の変動 に伴 う収量の不安定性をいかに安定化 させ るか、早生化 とそれに伴 う低収量

とい うジ レンマをいかに克服 していくかとい う大きな課題 を抱 えている。

作期の変動に伴 う収量の不安定性や早生化 に伴 う低収量 とい う課題 を解決 していくため

には、迂遠な ようで も、収量 の形成過程 の詳細を理解 してお くことが必要 と考 えている。

コムギの収量形成を解析す る場合のアプローチ としては、乾物生産 とその分配特性に着 目

する物質生産学的 もしくは作物生理学的な視点 と、収量を収量構成要素に分解 した上で各

構成要素の決定過程お よび収量に対する寄与 を検討す る発育形態的な視点の、主に二つの

立場がある (Frederick and Bauer 1999、 白岩2003、Slaferら1999)。 これまで国内で行

われた コムギの収量形成 に関す る研究を振 り返ると、乾物生産 とその分配特性に関 しては

古 くか ら研 究が活発 に行われ てきた (高 ら1978、 高 ・玖村1973、1975、1978、 清水 ・津

1



野1957、 高橋 ら1988a、1988b、1989、 田谷1993)。 一方 、収量構 成要 素 に関す る研 究 は、

穂数 あるい は分 げつ に集 中 して お り (中條 ら1989、1990、Fujitaら2000、 福 嶌 ら2001b、

片 山1951、 李 ら1993、 李 ・山崎1993、1994a、1994b、 佐藤 ら1993)、 小穂 数や一 穂粒数

の決 定 に関 して は最近 まで ほ とん ど研 究 が行 われ て こな か った (福 嶌 ら2001a、Itohら

1998a、1998b)。 したが って 、収量 の形成過 程 を詳 しく理解 して い く上 では、 国内 にお ける

研 究 が 立 ち後れ て い る一 穂粒 数 の決 定 に関す る問題 につ いて検討 す る必 要 が あ る。 ここで

い う一穂粒 数 とは、 最終 的 に子 実 を実 らせ た小 花数 の こ とで あ る。 そ のた め、 一穂 全 体 に

お ける小 花 とい う器 官 の数 の推移 が前提 とな るた め、小 花 に 関す る発 育 形態 学的 な研 究が

基 礎 となる。 そ こで 、播 種 か ら成 熟 まで にお け る一 穂粒 数 の決 定過程 に関す る既往 の知 見

を整 理 してお く。

圃場 に播 種 され た コムギ の種子 が吸 水 して生長 を開始す る と、茎 頂 で は葉原 基 の形成 が

再開す る。 コムギ の種 子 中に は通常3～4枚 の葉 原基 が既 に分化 してい るため (Baker and

Gallagher 1983a、 末次1954、Williams 1975)、 出芽 時 の葉 原基数 はお よそ5枚 であ る。

一 つ の葉 原基 が 分化 してか ら次 の葉原 基が分 化す るま での 間隔 は葉 間期 (Plastochrone)

と呼 ばれ るが (森 田2001、Wilhelm and McMaster 1995)、 通 常 は葉位 に係 わ らず ほぼ一定

で ある (Baker and Gallagher 1983b、Delecolleら1989)。 や が て春化 と 日長 の影響 を受

けて 、栄養 相 か ら生殖 相 へ の生 育相 の転換 が起 こ り、小 穂 の形成 が 開始 され る。 小穂 は穂

軸 に沿 っ て左 右交 互 に互生 す るが 、先端部 の小 穂 はそ のひ とつ下 の小穂 に対 して1/4の 開

度 で着 生す る (Bonnett 1966)。 先 端 の小穂 が分化 した時 点が頂端 小穂 分化 期で あ り、 この

時 点 で一穂 全体 の小 穂 数 が確 定す る。頂 端小 穂 分化期 の数 日前 か ら、穂 の 中央 部や や基 部

側 の小穂 にお いて小 花 原基 の 分化 が開始 し、そ こか ら穂 の先 端側 お よび基 部側 の小穂 に向

か って小 花 の分 化 が順 次、 進行 してい く (稲村 ら1955)。 このた め、小 穂 と小花 、お よび

小花 を構 成す る雄 蕊 や雌 蕊 等 の花器器 官 の分 化 は部分 的 にオ ーバー ラ ップ しなが ら進 行す

る (McMaster 1997)。
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小花は各小穂の基部か ら向頂的に分化す る。小穂 あた りの分化小花数 は直線的に増加 し

た後、次第に緩やかにな り最大数 に達することが、一部の特定の小穂について報告 されて

いる (Kirby 1988)。 一穂全体にお ける小花の分化数は、止葉が完全 に抽出する頃に最大数

に達す る とされてい るが (Baker and Gallagher 1983b、Kirby 1988)、 この頃、各小穂で

は下位の数個の小花を除いて、大部分の小花 は途中で発育を停止 している。 このため、開

花期において受精可能な小花、すなわち、内穎、外穎 、雌蕊、雄蕊の花器の形成が認 めら

れる小花 の数は、全分化小花の半分以下 となることもある (Yuら1988)。 開花可能な小花は、

開花 、受精 を経 て成熟期 に子実 を形成す るが、その中には不稔、子実の発育停止、脱粒等

による数の減少が含 まれ るため、最終的な一穂粒数は さらに少な くなる。

以上のように、小穂は比較的大型で、幼穂形成の前半において有限型の分化をするため、

定量的に取 り扱いやす く、ある程度検討が進んでいる。一方、一穂粒数の場合は、前提 と

なる小花の形成が穂の中での位置によって時期的にずれてお り、 しか も小穂の形成過程 と

部分的に重な りなが ら、無限型の分化 を示す とい う特徴がある。 また、最終的に稔実す る

粒数 を取 り扱 うためには、分化 して も開花 しない小花や、開花 して も稔実 しない小花も含

めて検討する必要がある。そのため、一穂あた りの全分化小花数 を定量的に取 り扱 うこと

は、 これまであま り行 われて こなかった。

そ こで、本研究 においては、西 日本 の暖地 ・温暖地におけるコムギ栽培 を想定 して、安

定的に収量を向上 させてい くための一つのアプローチ として、研究が相対的に立ち後れて

いる一穂粒数の決定に着 目し、現状 にお ける問題点をよ り深 く理解す るとともに、 これを

栽培的 ・育種的に改善 してい くための基礎的知見 を得 ることを 目的 に、定量的な検討を行

った。

まず第1章 においては、本研究の前提 として幼穂の形成過程 を走査型電子顕微鏡を中心

に して詳細に観察 した。その結果、一穂全体におけるすべての小花 を追跡 して定量的な取

り扱いができるよ うになった。第2章 では、第1章 における詳細な形態観察をもとに、一
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穂 あた りの分化小花数の決定に関与する葉 ・小穂、および小花の分化数 の決定過程を、モ

デル を利用 しなが ら定量的 に検討 し、分化速度 と分化期間の2つ の要因の重要性 を指摘 し

た。 このモデ リングを利用 して、第3章 においては品種や栽培条件の違いによる一穂粒数

の差について解析 した。なお、以上の解析 においては、一穂粒数を全体 として取 り扱 うか、

小穂 あた りの平均の粒数を取 り扱っている。そこで、さらに実態 に即 して検討するために、

第4章 では小穂 の位置別に、小穂 あた り粒数の変異 を小花の分化開始時期 と分化速度に着

目して検討 した。 これ らの結果を踏 まえて、総合考察では一穂粒数 を 「分化最大数一退化

数」 として とらえ、退化数に関す る推察 も含めて考察 した。
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第1章 幼穂形成過程の走査型電子顕微鏡観察

コムギの穂 の形態 とその形成過程については古 くから研究 されてお り (Percival 1921、

Lersten 1987)、 組織形成 についてもBarnard (1954) による詳細な報告がある。 コムギの幼

穂形成過程 については、国内では稲村 ら (1955) による基準が今 日でも広 く用い られてい

るが、これ は、末次 (1949、1954)、 和田 (1936) による幼穂分化過程に関す る観察に基づ

いて生育段階を整理す るとともに、詳細な実体顕微鏡 を用いた観察結果を加 えたものであ

る。海外では、Bonnett (1936、1966)、Fisher (1973) が幼穂の形成過程 について報告 し、

また、Nersonら (1980)、Gardnerら (1985) が走査型電子顕微鏡観察に基づいた生育段階

の基準を提示 しているほか、Andersen (1954)、George (1982)、Klepperら (1983) による

報告もある。

以上の研究によって、 コムギの幼穂形成過程の概要についてはすでに明 らかになってい

るが、ある特定の生育段階における幼穂の形態を明 らかにすることに重点をおいた研究が

多い。本研 究では小穂や小花 といった器官の分化数の決定過程 を定量的に理解することが

目的のひ とつであ り、そのためには各器官の分化期間を特定す ることが不可欠 である。 し

か し、これ までの報告を再点検す ると、葉の分化 と小穂の分化 との境界については、統一

した基準が示 されていない。

そ こで本章では、本研究で供試す る品種の幼穂形成過程 を詳細に把握するために、幼穂

の形成過程を稲村 ら (1955) の生育段階の基準を利用 しなが ら走査型電子顕微鏡で詳細 に

観察 した。 また、その結果を踏まえて、器官の分化数 の決定過程を定量的に捉えるため必

要な器官分化 の基準や生育段階の境界時期 について考察 した。

材料と方法
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1. 供試材料 と栽培概要

供試 したコムギ品種は、西 日本の暖地 ・温暖地で栽培 され るイワイ ノダイチ、 さぬきの

夢2000お よびチクゴイズ ミの3品 種である。イ ワイノダイチは九州農業試験場で育成 され

たコムギ品種で秋播性程度はIV (塔野岡2000)、 さぬきの夢2000は 香川県農業試験場で育

成 された品種 で秋播性程度はI～II (多田2002)、 チクゴイズ ミは九州農業試験場で育成 さ

れた品種で秋播性程度はI～II (氏原 ら1995) である。 これ らの品種を2001年11月 か ら

2002年5月 にかけて、香川大学農学部内の試験圃場 (畑地) において栽培 した。播種期は

早播き (11月2日 播種)、標準播 き (11月20日 播種) お よび遅播 き (12月5日 播種) の3

播種期 を設 けた。播種様式は ドリル播き状の条播 とし、長 さ1.2mの 播種溝 を20cm間 隔で

配列 した試験区において、1列 に40粒 の種子 を約3cm間 隔で播種 した。覆土後、除草剤の

ペ ンディメタ リン (ゴー ゴーサン乳剤30、BASF) を土壌表面に散布 した。基肥は化成肥料

でN、P2O5、K2Oを それぞれ6.0、4.8、6.0kg/10a施 用 した。追肥は節間伸長期に硫安でN

を2.0kg/10a施 用 した。

2. 材料の採取 と観察手順

出芽時か ら開花期の約6週 間前まで、毎週1回 の間隔で コムギを採取 した。主茎の幼穂

(栄養相では茎頂) を含む部分を切 り出 し、ホルマ リン: 酢酸: 50%エ タノールを5: 5: 90

の割合で混合 したFAA溶 液で固定 した。固定す る際に、特定葉位の葉身を一部残すか、あ

るいは除去す る葉数をサンプ リングごとに統一 して、解剖時に葉原基の葉位 を同定 した。

固定材料を流水で水洗 した後、水を満た したシャー レの中で実体顕微鏡 を用いて幼穂部を

摘出 した。エタノール シリーズで脱水後、酢酸イ ソアミル で置換 し、臨界点乾燥を行 った。

蒸着には 白金 を使用 し、走査型電子顕微鏡 (S-2150日 立) で写真 を撮影 した。なお、幼穂

の形成過程については品種や播種期による大きな違いは認 め られなかったので、本章では

品種や播種期を込みに した うえで、稲村 ら (1955) による生育段階を利用 して記載 した。

6



結 果

第1期

コムギの種子が発芽す ると、茎頂では葉原基形成が再開 され、規則的に葉原基が分化す

る。第1-1図 (1) は出芽時の生長点部分であるが、 ドーム状の茎頂分裂組織の幅は約0.1mm

程度で、高 さはそれ よりやや短い。4枚 目の葉が茎頂の周囲をフー ド状に囲み、茎頂の左下

部に第5葉 の葉原基が分化 している。 コムギ種子の胚の中にはすでに3枚 の葉原基が分化

していることが報告 されてお り (Baker and Gallagher 1983a、 末次1954、Williams1975)、

この場合は出芽までに2枚 の葉原基が分化 したことになる。葉原基は1/2の 互生で着生 し、

中肋側か ら周縁側にむけて生育が進み、やがて茎頂をフー ド状に覆 うようになる。止葉以

前の葉原基の分化期間を第1期 とする。

第II期

止葉原基の分化開始 をもって第II期 とす る。第1-1図 (2) では、最上位の葉原基か ら茎

頂分裂組織の先端 までが第I期 よりやや長 くなっている。 この段階では、第1葉 か ら第10

葉 までの原基が分化 してい るが、この品種 ・作期での主稈葉数は平均10枚 であったことか

ら、この最上位の原基は止葉である可能性 が高い。 これを止葉原基 とす ると、この次に分

化する11番 目の原基は苞の原基であ り、それよ り頂端側 に穂が形成 されることになる。た

だ し、止葉原基 と苞原基 との区別 はさらに生育が進 んだ段階で分か ることであ り、この時

期に形態的な観察だけで両者を判別することは容易ではないことが確認 された。

第III期～第V期

第III期か ら第V期 は苞原基の分化時期であるが、この時期、基部側の苞原基 は環境条件
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第1-1図. 走 査型 電 子顕微 鏡 で 撮影 した コム ギ幼 植 物 の茎頂.(1): 出芽 時の茎 頂 (稲村

ら (1955) の分類 基 準の第I期, 以 下同様).(2): 止葉原 基 の分 化期 (第II期).(3):

苞原 基 の分化 期 (第III～IV期). 図 中の数字 は第1葉 の原基 か ら起算 した原 基の 分化

順 序 を表す (以 下の図 も同様).
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の如何 によって比較的容易に葉に変化す るため、稗 と穂の境界部分は流動的である (和田

1936)。 和 田 (1936) お よび稲村 ら (1955) も、形態学的な観察結果か ら第III期、第IV期 、

第V期 を区別す る明確 な基準を示 していないが、苞の分化数 と幼穂の伸長程度を判断基準

として、第1-1図 (3) を第III～IV期 、第1-2図 (4) を第V期 と同定 した。

第1-1図 (3) の幼穂長 (最下部の苞の下か ら穂の先端 までの長 さ) は約0.4mm、 第1-2

図 (4) の幼穂長は約0.5mmで あ り、第II期 から第V期 にかけて茎頂はさらに縦長に伸長 して

いる。第1-2図 (4) を正面か ら見ると5個 の苞原基の分化が認 められるが
、穂の側面か ら

みると、小穂原基はまだ分化 していないことが確認できる。

第VI期

第Vl期 は小穂原基が分化 を開始 した段階である。第1-2図 (5) の幼穂長は約0.7mmで あ

り、第V期 よりもさらに縦に伸長 している。幼穂の最基部か ら数えて4番 目から6番 目の

苞原基の ところで、それぞれ苞原基の頂端側 に小穂原基の分化が認 められ、苞原基 と小穂

原基が二重隆起 として認 められ る。第V期 までは、苞の原基 と葉の原基 を形態的に区別す

ることが困難 であるのに対 し、第VI期 の二重隆起は、 コムギが生殖相 にあることを示す最

初の明瞭な形態的特徴である。

小穂原基の分化は幼穂 の中央付近で開始 し、そこか ら頂端側お よび基部側 に向かって順

次進行 してい くが、その様相 は両方向で異なる。すなわち、小穂分化開始部か ら基部側で

は既 に苞原基が分化 しているため、苞原基の分化が小穂原基 の分化に先行す る
。一方、頂

端側では小穂原基の分化が先行 し、その後に苞原基が分化する (和田1936)。

第孤期

和 田 (1936) によれば、第VII期は穂 の最基部における苞の腋に小穂原基が分化 した時か

ら、幼穂の中央部分に護穎の原基が分化す る前までの期間である。稲村 ら (1955) は第田
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第1-2図. 苞分化期 から小穂 分化期のコムギの幼穂 . 同 じ丸数字の写真 は同一個体であ

り, Fは 幼穂の正面, Lは 左側 面, Rは 右側面か ら撮影 した ことを示す (以下の図 も

同様).(4): 苞原基の分化期 (第V期).(5): 小穂原基の分化開始期 (第VI期), 図中

の原基の分化順序の数字に隣接する二つの矢印は二重隆起を示 し, 上位の隆起が小

穂原基, 下位の隆起が苞原基である (以下の図 も同様).
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期を さらに前期 と後期に区分 したが、前期は最下位の苞原基の部分まで二重隆起が認め ら

れた時期、後期は小穂原基の発育が進んで突起 は丸みを増 し、二重隆起が不明瞭 になった

時期 としてい る。第1-3図 (6) の幼穂長は約0.9mmで あ り、幼穂の最基部よ り一つ上位 の

苞の腋には小穂原基の分化がみ られ るが、最基部に小穂原基 が分化 しているかどうかは苞

に隠れて確認できない。 しか し、第1-3図 (6) は、稲村 ら (1955) の第2図1お よび3に

示 されている第VII期前期の実体顕微鏡写真 とほぼ同 じ生育時期であるため、 ここでは第1

-3図 (6) を第VII期 前 期 と判 断 した。 第1-3図 (7) の幼 穂 は第VII期 後 期で あ り、 幼穂長 は約

1.2mmで ある。小穂原基が発達 して丸みを増 し、苞原基はその下にわずかに認 められる。な

お、和田 (1936) によれば、第VII期は稈 と穂 とを初めて明確 に区別できる時期である。

第VIII期

第VIII期の特徴 は、頂端小穂の分化 と穂 中央部の小穂原基 における護穎の分化である。護

穎原基の分化は、第1-4図 (8) から明らかなよ うに、幼穂 の中央部分に縦のシワとして容

易 に認 められ る。また、各小穂基部の左右に一つずつ分化す る護穎原基 は、左右ほぼ同時

に分化す るよ うである。 このよ うに護穎原基の分化 は明瞭に確認できるのに対 し、頂端小

穂の分化の確認 はそれ ほど容易ではない。第1-4図 (8) の幼穂先端部の右下に原基が認め

られ るが、 この原基が頂端小穂 より下位 の小穂原基であるか、あるいは頂端小穂 の護穎原

基であるかを形態的に判別す ることは難 しい。

第IX期

第IX期 は、小花が分化す る時期であ り、前期、中期、後期の3つ に区分できる。ここで、

前期は一小穂内で護穎お よび第1、 第2小 花 と順次分化 している時期、中期は中央部の小穂

で第1小 花の外穎 ・内穎 ・雄蕊 ・雌蕊の分化が見 られ る時期、後期はこのよ うな小花内部

の諸器官の分化が上下の各小穂、 さらに第2小 花以降にも及ぶ時期である (稲村 ら1955)。
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第1-3図. 小穂分化期 のコムギの幼穂.(6): 幼穂最基部の小穂原基が分化す る時期 (第

VII期前期).(7): 小穂 原 基が発 達 して 丸み を増 し, 苞 は不 明瞭 とな る (第VII期 後期).
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第1-4図. 護 穎 原 基の 分化 開 始か ら小 花原 基 の分 化 開始期 の コムギ の幼穂.(8): 幼穂 中

央部の 小穂 か ら護 穎原 基 が分化 す る時期 (第VIII期).(9): 幼穂 中央部 の第 一小 花の小

花原 基 と外穎 原 基が 分化す る時期 (第IX期 前期).

G: 護 穎 原基, F: 小 花原基, L: 外穎 原基 ,
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第1-5図. 小 花の分 化 時期 の コム ギの幼 穂.(10): 幼穂 中央 部 の第1小 花か ら雄蕊, 雌蕊

が分化 す る (第IX期 中期).(11): 雄蕊, 雌蕊 の分化 が 上下 の小穂 お よび 幼穂 中央部 の

第2小 花 まで及 ぶ (第IX期 後 期).

G: 護 穎, F: 小花, L: 外穎, S: 雄蕊, P: 雌蕊 .

14



第1-6図. 開花期の約6週 間前の幼穂.(12): 小花内の花器器官が さらに発達 し, 外穎の
先端の芒の伸長が認 められる (第X期).
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第1-7図. 第X期 の 幼 穂 中 央 部 の 拡 大.

A: 葯, G: 護 穎, F: 小 花 原 基 , L: 外 穎, S: 雄 蕊, P: 雌 蕊, pa: 内 穎.
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第1-4図 (9) は第IX期 前期 の幼穂であるが、中央部分の小穂において、段状にみえる護穎

原基の上部に、第1小 花の外穎原基の突起 と ドーム状をした未分化の小花原基が認められ

る。各小穂を正面から見て、第1小 花が小穂軸の左右 どち ら側から発生するかは決まって

いないと考 えられる。第1-5図 (10) は第IX期 中期であ り、第1小 花の ドーム状のふ くらみ

が分化 して、3つの雄蕊原基 と、それ らに囲まれた小穂軸側に雌蕊原基の分化が認 められる。

内穎原基 は雌蕊原基 と小穂軸 との間に分化 しているため、 この写真 では確認 できない。 な

お、花器の分化の様子は拡大写真を第1-7図 (13) に示 してある。第1-5図 (11) は第IX期 後

期 であ り、穂 の基部側の3つ 、および先端側の4つ の小穂を除 く全ての小穂 で第1小 花が

分化 し、また、幼穂の中央部分では第2小 花の分化が認 められる。幼穂長は第1-4図 (9)

が約1.9mm、 第1-5図 (10) と (11) は約2.5mmである。分化小花数は第1-4図 (9) が7個、第1

-5図 (10) が30個、第1-5図 (11) が48個である。

第X期

第X期 は各小花内の花器が さらに発達する時期であるが、第1-6図 (12) にみ られ るよ う

に、下位小花外穎の芒の伸長 を基準 として第IX期 後期 と区別できる (稲村 ら1955)。 第1

-6図 (12) は開花期の6週 間前で、幼穂長は約4.5mmで あ り、穂首節間を第1節 間 とした場

合の第IV節 間に1cm程 度の節間伸長が認 められた。 この後幼穂は急速に伸長 して、開花期

の3週 間前に約4cm、2週 間前には収穫時の穂長 と同 じ8cmに 達 している。また、第1-6

図 (12) の分化小花数は92個 であるが、この約2週 間後 には最大数である130個 に達 した。

考 察

1. コムギの幼穂形成 にお ける生育段階

コムギの幼穂形成過程にお ける生育段階 については、すでに引用 した稲村 ら (1955) に
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よる規準が現在、広 く用いられている。海外における研究成果 (Andersen 1954、Gardner

ら1985、George 1982、Klepperら1983、Nersonら1980) についてはGardnerら (1985)

が比較検討 を行 っているが、これに稲村 ら (1955) の基準を加えた ものを第1-1表 に示

した。

海外の研究成果 と比較する と、稲村 ら (1955) の規準は、苞の分化か ら二重隆起の出現

までを3つ の生育時期 に区分 している点が特徴である。しか し、稲村 ら (1955) や和田 (1936)

も指摘 しているように、この間のIII、IV、Vの3つ の生育段階を外部形態か ら同定す るこ

とは難 しい。実際には、苞が分化 しているが小穂原基が分化 していない段階を第III、IV、

V期 とし、茎頂の長 さや分化 した苞の原基数 を参考に して第III、IV、V期 を同定すること

になる。

また、海外の基準 (Gardnerら1985、George 1982、Nersonら1980)で は、頂端小穂 に

護穎原基の分化が認 められ る時期を頂端小穂分化期 としているのに対 し、稲村 ら (1955)

は第VIII期を頂端小穂の分化時期 としている。実際には、和田 (1936) が述べているよ うに、

第皿期に頂端小穂 が分化す ることで小穂数が決定す ると考えられる。 しか し、この時期、

幼穂先端部の側面に分化す る原基が頂端小穂 よ り下位の小穂原基であるか、あるいは頂端

小穂の護穎原基であるかは形態上判別す ること難 しく、それを確認できるのは、頂端小穂

の護穎が分化す る第IX期 前期頃になる。 このことは、次に考察す る小穂 の分化開始期 をど

のよ うに特定するか とい う問題 と同様 に、形態観察だけで小穂の分化期 間を特定す るのは

困難であることを示 してい る。

2. 葉、小穂、小花の分化期間

器官の分化数 の決定過程 を定量的に把握するためには、各器官の分化の開始時期 と終了

時期 の特定が不可欠 となる。 しか し、葉 と小穂の分化期間の境界については、これ まで統

一 した基準は示 され ていない
。 これ は栄養相 から生殖相への転換点に関連す る問題 で、穂

の分化 とい う場合、苞原基の分化開始をさす場合 と、小穂原基の分化開始をさす場合 とが
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第1-1表. コムギ幼穂の分化基準の比較

表中の丸数字は第1-1図 から第1-7図 の写真番号を示す.
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あるので、注意が必要である (末次1954)。

苞は普通葉 と、小穂は腋芽 と、護穎は前葉 と形態学的に相同 と考えられ る (和田1936)。

すなわち、低位 の腋芽は分げつ となるが、高位の葉腋 は分化 しても分げつまで発育 しない。

また、穂の直下の葉腋 には腋芽が形成 されず、それ よ り高位葉 (苞) の葉腋 に分化す る腋

芽が発育 して小穂 となる (Barnard 1954)。 このよ うに考えると、最初に分化す る生殖器官

は小穂原基 とい うことになる。実際、小穂原基の分化 は二重隆起 として容易に確認 できる

ため、従来か ら二重隆起期 を生殖相への転換点 とすることが多かつた (Bonnett 1936、Fisher

1973、 稲村 ら1955)。 しか し、最初 に二重隆起を確認できる時点で、すでに3つ 程度の二

重隆起が認 められ るのが普通である (第1.2図(5))。 また、最終的な小穂数 に対する二重

隆 起期 に分化 してい る小穂 原 基 数 の割合 は品 種や 栽培 環 境 に よ って大 き く異 な る

(Delecolleら1989)。 したがって、本研究のよ うに、小穂数の決定過程を分化期間 と分化

速度か ら検討す る場合 は、二重隆起期 を相転換の基準にすることはできない。

一方、 苞は幼穂の発育 に伴 って次第 に不明瞭 とな り
、出穂時には僅かにその痕跡をとど

める程度になるが(末 次1954)、 形成する位置がそれぞれの小穂の基部であることから穂

の構成器官 の一つ と考 えられ る。そ こで、苞原基 の分化以降 を生殖相 とする報告 も多い

(Baker and Gallagher 1983b、Delecolleら1989、Kirbyら1987、Sternand Kirby 1979)。

ここで、最初の苞が分化 した時を小穂の分化開始期 とすれば、通常葉の分化期間が栄養相、

小穂 の分化以降が生殖相 に一致す る。 したがって、本研究では、苞原基 と小穂原基 を対 と

して取 り扱い、穂 の最基部の小穂 と対をなす苞原基が分化 した時を小穂の分化開始期 と定

義 した。ただ し、止葉原基 と苞原基 とを、形態観察の結果だけか ら区別す ることは困難で

ある(Barnard 1954、 和 田 1936)。 したがって、小穂 の分化開始時期を特定す るには、原

基数の推移のモデ リングなどの方法を検討す る必要がある。

小花の分化は、葉や小穂 の分化 とその様相が大きく異なる。 まず、葉や小穂は頂端の小

穂が分化 した時点で最終的な数が決 まる有限型であるが、小花は各小穂軸上に向頂的に分

20



化す る無限型の分化であ り (Bonnett 1966)、 分化 した小花の一部が退化す る点 も小穂の形

成 と異なっている。小花の分化開始は、「外穎の原基 と対をなした未分化の半球状の構造が

認め られた時」 として定義 され (Whingwiri and Stern 1982)、 形態観察によつて容易に同

定できる (第1-4図 (9))。 しか し、小穂 あた りの分化小花数の推移 については研究が少な

く (Kirby 1988)、 特 に小花の分化終了期をどう特定するかは大きな問題である。

以上、従来の研究成果 を利用 しながら、本研究で扱 うコムギ品種の幼穂形成過程の詳細

を走査型電子顕微鏡を用いて明 らかに した。また、これまでの研究では、葉 と小穂 の分化

期間の境界が曖昧であったので、観察結果をもとに、穂 の最基部 の小穂 と対をなす苞原基

が分化 した時点 を小穂分化開始期 と定義 した。 また、葉 と苞の分化はそれが開始 した時点

においては両者 を形態的に区別することは容易でない。 さらに、今回の走査型電子顕微鏡

観察の結果、すべての小花の分化を追跡す ることができるよ うにな り、一穂小花数の検討

ができるよ うになったが、小花の分化終了期 も形態観察だけで特定するのは困難であった。

このため、小穂や小花の分化数の推移については別のアプローチも必要である。
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第2章 小穂数および小花数の決定過程のモデ リング

第1章 における走査型電子顕微鏡による詳細 な観察の結果、小穂お よび小花の分化過程

が明 らかとな り、一穂 における小穂数お よび小花数を定量的に取 り扱えるようになった。

ただ し、詳細な形態観察によっても器官の分化開始時期 と終了時期 を特定す ることは必ず

しも容易でないため、本章ではモデル を利用 した検討を行った。一穂 当た り分化小花数は

小穂数 と小穂当た り平均分化小花数 との積に分解 できるが、小穂 の分化は頂端 のものが分

化 した時点で最終的な数が決 まる有限型であるが、小花の場合 は無限型の分化であるとと

もに、分化 した小花の一部が退化す る点で小穂 の形成 と異なっている。そ こで、小穂数お

よび小花数 の推移 にそれぞれ適 当なモデル をあてはめ、器官の分化開始期および終了期 の

特定を行い、両者の推移 を器官の分化速度 と分化期間 とい う観点か ら検討 した。

材料 と方法

1. 材料の栽培

材料の栽培は1999年 秋か ら2000年 春 にかけて、香川大学農学部内の圃場 (畑地) で行

った。供試品種 は秋播性程度がI～IIの チクゴイズ ミ (氏原 ら1995) を供試 し、1999年

11月26日 に播種 した。小穂や小花の分化数に変異をつ くることを目的に、窒素追肥 をしな

い区 (N6)、2kg/10aの 窒素を、主茎の幼穂が二重隆起期 (稲村 ら (1955) の分類基準の第

VI期) に追肥する区 (N8DR)、 お よび頂端小穂分化期 (同、第IX期 前～中 期) に追肥す る区

(N8TS) の3処 理区を設けた。追肥時期は主茎の幼穂を週1～2回 ずつ実体顕微鏡 で観察 し

た結果 に基づいて決定 した。基肥 としてN、P205、K20の 各成分を6kg/10a播 種前 に施用 し、

窒素の追肥 には硫安 を使用 した。播種様式は ドリル播 き状の条播 とし、1列 の長 さを1.2m、

列間を20cmと して、1列 に40粒 の種子 を約3cm間 隔で播種 した。覆土後、除草剤のペンデ
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イメタリン (ゴーゴーサン乳剤30、BASF) を土壌表面に散布 した。 なお、いずれの区画 も

出芽率は約9割 であったため、栽植密度は全区画 とも約150個 体m-2で あった。試験区構成

は15列 を1区 画 (3.2m×1.2m) とした3反 復の乱塊法 とした。倒伏防止策 として、各条間

に直径9mm、 長 さ1.2mの 園芸用支柱を条 と平行す るよ うに水平に挿入 し、地上面か ら60cm

の高 さで固定 した。

2. 生育調査 と収量調査

毎週1～2回 、各処理 区か ら12個 体 (4個 体×3反 復) を採取 し、生育調査用 と分化原基

数調査用 とに無作為 に二分 し、生育調査用のサンプルを用いて主茎の葉齢 と小穂数 を調査

した。収穫期の6月2日 には、各処理 区30個 体 (10個 体 ×3反 復) の主茎の穂 を採取 し、

70℃の 通風乾燥機 で1週 間乾燥 した後、各小穂別に粒数 と粒重を調査 した。また、これ と

別に各反復当たり3列 を地際で刈 り取 り、網室内で1ヶ 月はざ干 しした後、全乾物重、収

量および穂数 を測定 した。

3. 分化原基数の調査

分化原基数調査用のサンプル (各処理区6個 体) は、主茎の幼穂 (栄養相では茎頂) を

含む部分を切 り出 して、ホルマ リン: 酢酸: 50%エ タノールを5:5:90の 割合で混合 したFAA

溶液で固定 した。栄養相か ら分化小花数の最大期頃までの固定材料は、流水で水洗 した後、

水を満た したシャー レの中で実体顕微鏡 を用いて幼穂 を摘出 した。 エタノール シリーズで

脱水後、酢酸イ ソア ミルで置換 し、臨界点乾燥を行つた。蒸着には 白金 を使用 し、走査型

電子顕微鏡 (S-2150日 立) を用いて葉および小穂の分化数 と幼穂長 を計測 した。 なお、第

1章 にお ける幼穂形成の観察結果に基づいて、 苞 と小穂の二重隆起は一対の原基 として取

り扱つた。 また、小花 の外穎原基 と対をな した未分化 の半球状 の構造が認め られ た時点を

小花の分化 とした (Whingwiri and Stern 1982)。 なお、幼穂長が5mm以 上 となる3月22
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日以降のサ ンプルは、走査型電子顕微鏡ではなく実体顕微鏡観察を用いて調査 した。

4. モデル

(1) 時間軸 としての有効積算温度

コムギの生育は温度によって大きな影響を受けることが分かってい るため、播種時を00Cd

とし、次式によって算出 した有効積算温度を時間軸 として用いることに した。

有効積算温度=Σ[(Tmax+Tmin)/2-Tb]

ここで、TmaxとTminは 一 日の最高お よび最低気温、Tbは 基準温度であ り、本研究では0℃

を採用 した (Cao and Moss 1997)。 なお、気温は圃場 に隣接 した気象観測施設で計測 した

地上1.5mの 気温を用いた。

(2) 小穂数決定過程のモデ リング

一つの小穂 が分化 してか ら次の小穂 が分化するまでの間隔はいずれの小穂の場合 も一定

であ り、小穂 の分化数の推移 は時間軸に対 して直線 をなす。 このとき、小穂 の分化開始時

期 と終了時期がわかれば、小穂数 の決定過程 は分化期間 と分化速度 とい う二つの要素に分

解することが可能 となる。 しか し、小穂の分化開始時期については、茎頂で分化 した原基

がその後、葉 あるいは小穂 の どち らに発育す るかを外部形態か ら判別することは困難 であ

り、第1章 における詳細な観察の結果 を参考 にして も、形態観察だけか ら小穂の分化開始

時期 を特定す ることはできない。そ こで、葉 と小穂 を込み にした原基数 の推移に対 して、

以下に述べ るモデル式 を適用することに した。すなわ ち、葉あるいは小穂の分化数はいず

れ も時間軸に対 して直線的に推移するが、小穂の分化速度は葉の分化速度の2～4倍 である

ことが明 らかに されている (Baker and Gallagher 1983b、Holmes 1973、Kirby 1974、Lucas

1972)。 したがって、時間軸に対す る葉数 と小穂数の推移 を表すそれぞれ傾 きの異なる直線

の交点が葉 と小穂 の分化 の境界点である。 このような考 え方 を基に、葉の分化期間、小穂

の分化期間、お よび小穂の分化が終了 して以後の原基数が一定 となる期間にそれぞれ傾 き
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の異 な る3本 の連続 した直線 を 当ては め る線 形 ス プ ライ ンモ デル (第2-1図) が考 案 さ

れ てい る (Delecolleら1989、Ewert 1996、Grieveら1993、Stern and Kirby 1979)。 こ

のモ デル は、数 学的 に は次式 で定義 され る。

[1]

この式で、Yは 分化原基数 (葉+小 穂)、xは 有効積算温度、αはモデルの切片で、播種時の

種子中で既に分化 している葉数 を表す。直線の接合点であるD1とD2は 順に原基の分化速度

の変化点、および分化の終了点であ り、 β1はD1ま での原基の分化速度、 β2はD1か らD2ま

での原基の分化速度である。 ここで、分化 の終了点であるD2は すなわち頂端小穂分化期で

あ り、また前述のよ うに葉 と小穂 の分化速度 は異なることから、分化速度の変化点である

D1は 小穂分化開始期 と考えられる。そこで、本研究において実測 した分化数のデータに線形

スプライ ンモデル を適用 し、各パ ラメー タの推定値 を算出 した。なお、本研究では種子中

の分化葉数 (α) を直接確認 していないが、これまでの研究成果 (Baker and Gallagher 1983a、

末次1954、Williams 1975) に基づいて3と した。

(3) 一穂当た り小花数決定過程のモデ リング

一穂 当た り小花数の決定過程に関 しても分化期間 と分化速度 に還元 して定量的に理解す

ることを試みた。小花 の分化数の推移を予備的に検討 した ところ、左右非対称のロジステ

ィック曲線状 の推移を示 した ことから、次式で表 され るGompertzの 生長モデル (Causton

and Venus 1981、Hunt 1982) を適用することに した。

[2]

この式で、Yは 一穂 当た り小花数、xは 有効積算温度、AはYの 飽和水準、eは 自然対数の

底であ り、うとんはそれぞれ 曲線 の位置 と増加率に関与す るパラメータである。実測 した分

化数のデータにGompertzの 生長モデルを適用 して各パラメータの推定値 を算出 した。小花
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第2-1図 線形スプライ ンモデルの概念図. D1: 原基の分化速度の変化点 (小穂分化開始

期), D2: 原基 の分化の終了点 (頂端小穂分化期), β1: 葉の分化速度 , β2: 小穂
の分化速度, α: 種子中で分化 している葉数 (ここでは3).
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の分化 開始 期 は小花 数 が1の 時 とした。分 化終 了時 につい て は、Gompertzの 生長モ デル で

は一穂 当た り小 花数 は飽 和水 準で あ るAに は到 達 できな い こ とか ら、Aの95%の 時点 を小花

の分 化終 了時 と した (Darroch and Baker 1990)。

いず れ のモデ ル ([1]～[2]) にお い て もパ ラメー タの推 定 には統計 ソフ トSAS (NLINプ

ロシー ジャー) を利 用 した (SAS institute 1995、Schabenberger and Pierce 2002)。

結 果

1. 気象 お よび 生育 の概況

(1) 気 象 の概 況

栽 培期 間 中の気 象概 況 を把握 す るた め、 圃場 に隣接 した気象観 測施 設 で測 定 した平 均気

温 、 日射 量お よび 降水 量 を示 した (第2-2図)。 気 温 は2月 下旬 に平年 よ りも大 き く低 下

したが 、全般 的 には平 年並 み か平年 よ りも高 く、特 に1月 上 旬か ら中旬 と5月 上旬 お よび

下旬 の気 温が 平年 よ りも高 か った。降水 量 は5月 中旬 と下旬 に多 く、1月 と3月 は ほぼ平年

並み で あった が、 その他 の月 は平 年 よ りも少 な く、栽培期 間中の積算 降水 量 は193mmで あ

っ た。

(2) 生 育の概 況 と収 量

12月7日 か ら出芽 が始 ま り、12月9日 に は8割 以 上 が出芽 した。 幼穂 の実体顕微 鏡観 察

を行 い、第1章 にお け る観 察 結果 を参考 に して、二 重隆起 期 は2月1日 (407℃d)、 頂端 小

穂 分化期 は3月1日 (529℃d) と判 断 し、 この時期 にそれ ぞれ 追肥 を行 った。出穂期 は4月

19日 (1017℃d)、 開 花期 は4月26日 (1120℃d)、 成 熟期 は6月2日 (1816℃d)で あ り、い

ず れ も施肥 処理 に よ る影 響 は なか った。 生育 は 良好 で あ り、病 虫害の発 生や 凍 霜害 はみ ら

れ な か った。収 穫 調査 の結果 、 いずれ の調 査 項 目に も施肥 処理 によ る有 意 な処 理間 差 は認

め られず 、全 処理 区の平均値 は穂数 、収 量お よび全 乾物重 の順 に、628本m-2、691gm-2、1696gm-2
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第2-2図 圃場に隣接 した気象観測施設で計測 した生育期間中の旬別気温, 日射量およ

び降水量.
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であった (第2-1表)。

生育期間中お よび収量調査時の全てのデータを用いて、各処理区における主茎の葉数 と

小穂数の平均値を求めた ところ、葉数は9.3～9.5枚 、小穂数は15.2～15.3個 であった (第

2-2表)。 葉数、一穂粒数、一穂粒重、小穂 当た り粒数は窒素追肥 区が高かったが、いず

れ も有意な処理間差は認 められなかった。

2. 幼穂の発育過程

走査型電子顕微鏡 で最初に幼穂 を観察 したサンプルは1月18日 (355℃d) に採取 したも

ので、茎頂の高さは約0.2mmで あ り、第9～10番 目の原基が分化 していた。1月21日 (365℃Cd)

には高 さが約0.3mmに 伸長 し (第2-3図 (1))、二重隆起が認 められた2月1日 (407℃d)

には幼穂長が約0.5mmと なった (第2-3図 (2))。2月23日 (504℃d) には幼穂の中央やや

基部側 の小穂において最初 の小花の分化を認められ、この時の幼穂長は約1.mmで あった

(第2-3図 (3) a、b)。3月1日 (529℃d) には幼穂長が約2mmと な り、頂端小穂の護穎原

基 の上部に小花が分化 した(第2-3図 (4) a、b)。3月22日 (683℃d) の幼穂長は約5mmで

あ り、下位小花では雄蕊、雌蕊の形成 と芒 の伸長が進み、小穂 当た りの小花数は最大で7

～8個 であった (第2-3図 (5) a
、b)。 なお、3月22日 の調査 (683℃d) 以降は、下位小花

の発達 した外穎が上位小花を覆い隠 して しま うため、実体顕微鏡下で下位小花の外穎 をひ

とつずつ取 り除きなが ら調査を行った。小花分化数はこの後 も増加 し、4月5日 (830℃d)

頃に小花数の最大期に達 した。

3. 小穂数決定過程のモデ リング

有効積算温度 に対す る葉 と小穂の合計の分化数の推移 を第2-4図 に示 した。 この関係

に線形スプラインモデル を当てはめた結果、N6とN8DRの 処理 区別、また両処理区を込みに

して取 り扱 ったいずれの場合 においても0.996以 上の高い決定係数が得 られ た (第2-4
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第2-1表 収穫調査の結果.

表中の数値は3反 復の平均値 ±標準誤差. 同一英文字間には5%水 準で差がない ことを

示す (TukeyのHSD検 定).
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第2-3図 走 査型 電子 顕微 鏡 で撮 影 した主茎 幼穂 の形成 過程 .(1) 花芽 分化 期 頃 (稲村 ら

(1955) の第IV期 にあ た る, 以下 同様),(2) 二重隆 起期 (第VI期),(3) 小 花 の分化 開始

期 (第IX期 前期),(4) 頂 端 小穂 分化 期 (第IX期 前 ～中 期),(5) 花 分化期 (第X期).

写 真 のサ ンプル の採 取 日 と有効 積 算温度 は本 文 中に記 載 した . 図 中 の矢印 は 二重隆

起 ((2)),小 花原 基 ((3) b) お よび頂 端小穂 に分化 した小 花原 基 ((4)a) を示す .(3) と

(4) にお いて, aは 穂 の正 面, bは 側 面で あ り,(5) はaが 穂 の先端 側, bが 穂 の基 部側
を示 す. 図 中の スケー ルバ ー は, 200μm ((1) と (2)), 500μm ((3)) お よび1mm ((4) と (5))

を表 す.
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第2-4図 分化原基数 (葉+小 穂 と小花) お よび穂長 と有効積算温度 との関係 . 図中のシ
ンボルは実測値, 直線 と曲線 はモデルによる推定線 .
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図 、第2-3表)。 有 効積算 温度 と分 化数 との 関係 、 お よびパ ラメー タに は、両処理 区間 に

明確 な違 いは み られ なか った。D1を 小穂 分化 開始期 、D2を 頂端 小穂 分化期 としてモデル 式か

ら推 定 した主茎 の葉数 は9.7～9.8枚 、小穂 数 は14.6～15.0個 であ った。 一方 、実測値 は

葉 数 が9.3～9.5枚 、小穂 数 が15.2～15.3個 で あ り (第2-2表)、 両者 の差 は、葉 が0.3

～0.4枚、 小穂 は0.3～0.6個 といずれ も小 さかった。 そこで、D1お よびD2の 値をそれぞれ

小穂分化開始期お よび頂端小穂分化期 として、葉 と小穂の分化期 間および分化速度 につい

て検討 した。

両処理 区を込みに して算出 した小穂分化開始期 と頂端小穂分化期の有効積算温度は、そ

れぞれ374℃d (1月24日 、播種後59日 目) と523℃d (2月28日 、播種後94日 目) であっ

た。小穂分化期間は35日 間、有効積算温度で149℃dで あった。葉 と小穂の分化速度は、そ

れぞれ0.0181葉 (℃d)-1と0.0995小 穂 (℃d)-1、分化間隔は55.4 (℃d) 葉-1と10.0 (℃d)

小穂-1で あ り、小穂の分化が葉 よりも5.5倍 速かった。このよ うに、一穂における小穂数の

推移 については、小穂の分化速度 と分化期間に規定され ることが明 らかとなった。

4. 一穂当た り小花数決定数 のモデ リング

小花の分化を最初に確認できたのは2月23日 (504℃d) のサ ンプルであった。その後、

小花数は700℃d付 近まで直線的に増加 したが、やがて増加 は次第に緩やか とな り、830℃d

付近で一穂当た りおよそ120個 に達 した (第2-4図)。 分化小花数の最大期か ら開花期の

1120℃dま でに、全分化小花の6割 以上が発育を停止 した。 このため、開花時において、開

花可能 とみ られ る小花、すなわち、完全な雄ずい と雌ずいが形成 された小花の数は50程 度

であった。収穫時の一穂粒数は全処理区の平均で約40粒 であった ことから (第2-2表)、

開花可能 と考えられる約50個 の小花の うち、10個 程度が開花 しなかった り、不稔であった

り、あるいは脱粒 したことになる。

小花の分化開始か ら最大期 において、有効積算温度に対す る小花数は左右非対称のロジ

34



3
5



3
6



ステ ィ ック曲線 状 の推移 を示 した。 この関係 にGompertzの 生長 モデル を適 用 した ところ、

いず れ の処理 区 におい て も高い決 定係 数 を得 た (第2-4図 、第2-4表)。 モデル のパ ラ

メ0タ に は処理 間 に明確 な違 い がみ られ なか った ので 、以 下、全 処理 区 のデー タを込 み に

して算 出 した結 果 につ いて述 べ る。 小 花の分化 開始期 (小花数=1) をモデル 式 か ら推 定 し

た ところ、462℃d、播 種 後79日 目の2月13日 で あった。同様 に分化 数 が最 大 とな る時期 は、

有効積 算温 度 は821℃d、 播種 後131日 目の4月5日 で あった。小 花 の分 化 開始期 か ら分 化

数 が最 大 とな るま では52日 間、360℃dで あ った。

た だ し、小花 数 は分化 初期 に はほ ぼ直線的 に増加 したため、 この部分 (3月22日 の調 査

以 前 、 ≦683.4℃dま で) の デ ー タに 直線 回帰 式 を当て は め (y=0.481x-236.6、r=0.990、

p<0.001)、 この式 か ら小花 の分 化 開始時期 (小花 数=1) を求 めた ところ、頂端小 穂分 化期

の29℃d (7日) 前 で あ る494℃d (2月21日 、播種 後87日) とな り、小花数 が 直線的 に増

加 す る期 間 中の分化 速度 (直線 回 帰式 の傾 き) は0.481小 花 (℃d)-1と 推 定 され た。 この

小 花 の分化 開始期 か らGompertzの モデル で推 定 した分化数 の最 大期 までの小 花 の分 化期 間

は327℃d (44日 間) で あった。 この よ うに 、一 穂 にお ける小花数 の推移 は、小花 の分化 速

度 と分化 期 間 に よって規定 され る ことが明 らか となった。

考 察

1. 小穂数決定過程 のモデ リング

第1章 で検討 したよ うに、本研究では苞 と小穂 の二重隆起 を一組 として扱い、穂の最基

部の小穂 と対をなす苞原基が分化 した時点を小穂分化開始期 と考えている。 しか し、茎頂

で分化 した原基が葉あるいは小穂の どち らに発育す るかを形態観察か ら判別す ることは困

難であ り、第1章 における走査型電子顕微鏡 による詳細な観察 によっても小穂の分化開始

時期を特定す ることはできない。 そこで、小穂 の分化開始時期 を特定す るためにモデルを
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利用 した。本研究で用いた線形 スプラインモデルによる葉 と小穂の合計数の推定値 は、D2

以降の全データに対 して残差の平方和が最小 となるよ うに求められた水平線であ り、当然

この推定値は観察値 とほぼ一致す る。一方、葉 と小穂の数の割合はD1の 位置によって変動

す るため、D1の 位置 を正 しく推定す ることがこのモデルでは特に重要 となる。ただ し、D1

はあ くまでも原基の分化速度の変化点であ り、これを小穂 の分化開始 とす るには、原基の

分化速度 の変化点 と実際の小穂分化開始が一致 していることを確認す る必要がある。従来

の報告では、両者が必ず しも一致するとは限 らないことが指摘 されているが (Delecolleら

1989、Griffithsら1985、Halse and Weir 1974、Kirby 1974)、本 研究の結果 では、D1を小

穂分化開始期 、D2を頂端小穂分化期 として算出 した葉数 と小穂数の推定値 と実測値 との差は、

葉が0.3～0.4枚 、小穂が0.3～0.6個 と僅かであ り (第2-2表 、第2-3表)、 モデルに

よる葉 と小穂の推定値 と観察値 はほぼ一致 していた。 この結果は、葉数 と小穂数の決定過

程を定量化す る手法 として線形スプラインモデルが有効であることを示唆 している。

2. 一穂 当た り小花数 の決定過程のモデ リング

一穂全体にお ける小花の分化数 を把握するには、高 さが数 ミリの幼穂 に十数個分化 して

い る小穂の、それぞれ の中で分化 している小花 を観察する必要がある。第1章 における電

子顕微鏡観察で も明 らかなよ うに、特に頂端小穂分化期以降の幼穂の形状は急速に複雑 さ

を増 してい くため、小花の観察には解像度 と焦点深度が同時 に要求 され る。本研究で用い

た走査型電子顕微鏡 による観察はこれ らの点で実体顕微鏡 による観察よ りも優れてお り、

すべての分化小花を対象 とす ることができた。 しか し、幼穂長が4～5mmを 超 える時期にな

ると、下位小花の内 ・外穎が上位小花を包み込むよ うに発達 してくるため、実体顕微鏡下

で これ らを一つ一つ取 り除きなが ら分化 した小花数 を確認する作業が必要 となる。一穂当

た り小花数の推移 を調査 した報告数は非常に限 られ ているのは (Yuら1988、Liら1997、

Liら2001、Mirallesら1998)、 小花の観察に多大の時間 と労力を必要 とするためと考え
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られ る。 そのため、それ らの数少ない報告では必ず しも精度の高いデータが得 られている

わけではない。そのため、小花数の推移 を表す方法 も、シグモイ ド曲線や多項式を利用す

るもの (Yuら1988、Liら2001)、 直線で近似するもの (Liら1997、Mirallesら1998)

な どい くつかの試みがあ り、詳細 が明 らかでなかった。本研 究で得 られた結果では、小花

の分化開始から最大期 にかけての小花数の推移 は、左右非対称の ロジスティ ック曲線状の

推移 を示 した。そこで、この関係にGompertzの 生長モデルを適用 した ところ、いずれの処

理区においても高い決定係数が得 られ、小花の分化数 の推移はGompertzの 生長モデルで近

似できることが明 らか となった (第2-4図 、第2t4表)。 しか し、小花の分化初期にお

いては、Gompertzの モデル による推定曲線 と観察値 との間に若干のずれがみ られたため、

小花数が直線的に増加する部分には直線回帰式を適用 して検討 した。

以上の検討の結果、一穂全体の分化小花数の推移 については、 とくに最大数に達す るた

めの過程 について明 らかにす ることができた。ただ し、一穂小花数が最大値 に達 したのち、

退化す る小花 (Kirby 1988) があるため、 これ らを差 し引いた ものが最終的に稔実 した一

穂粒数 となる。 このよ うに小花の退化過程は一穂粒数 の決定について検討する上で極めて

重要であるが、ある特定の時点にお ける形態観察か ら、個 々の小花 が発育を継続 している

途 中にあるのか、あるいはすでに生育を停止 しているかを判断す ることは困難であ り、本

研究では最大期 における小花数 と開花期における小花数 とを測定す るに とどま り、最大期

か ら開花期 までの退化小花数の推移 を詳細 に把握す ることはできなかった。 したがって、

小花が退化 してい く過程を同定す るための基準、あるいは簡便な方法論の確立は、今後に

残 された大きな課題である。

以上のよ うに、小穂数の決定過程については、有効積算温度 に対す る葉 と小穂 の合計 し

た原基数の推移に線形 スプ ライ ンモデル を適用す ることが有効であ り、検討の結果、葉数

お よび小穂数の増加過程をそれぞれの分化期間 と分化速度 とい う2つ の要因に還元 して捉
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えることができた。また、幼穂 の形成過程にお ける小花数の推移 についてはこれまで信頼

に値す る定量的な報告がほ とん どな く、不明な点が多かった。第1章 における走査型電子

顕微鏡による詳細な観察に基づいて定量化が可能 となったが、検討の結果、左右非対称の

ロジステ ィック曲線状の推移 を示 した。そこで、Gompertzの 生長モデル を適用 したところ、

小花数 の決定過程 も分化期間 と分化速度に還元 して検討できることが明 らか となった。た

だ し、最終的な一穂粒数の決定について さらに詳細 に検討するためには、小花の退化過程

について精度 の高いデータを得る必要がある。
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第3章 一穂粒数の変異に関わる要因の解析

第1章 にお ける幼穂形成過程の詳細 な観察結果 をもとに して、また形態観察だけでは不

十分な ところを補 う意味で、第2章 において小穂数お よび一穂当た りの分化小花数の推移

をモデルを利用 して把握 した。 その結果、小穂数および分化小花の最大値は、いずれ も分

化速度 と分化期間の2つ の要因に着 目して解析できることが明 らか となった。 また、最終

的に稔実す る粒数については、分化小花 の最大値 が決定 して以後の小花の退化過程な ども

検討することが必要であることも確認できた。そこで、第3章 においては、西 日本の暖地 ・

温暖地で栽培 され る幾つかの品種 を、播種期 を変 えて栽培 し、小穂数および一穂粒数 に変

異が生 じることを確認 した上で、その変異を各器官の分化速度 と分化期間の観点か ら検討

した。 また、最終的に稔実 した粒数が決まる過程で重要 と考えられた小花の退化について

も、品種や播種期による変異 について検討 した。

材料と方法

1. 材料の栽培 と収量調査

2001年11月 か ら2002年5月 にかけて、香川大学農学部内の圃場 (畑地) において、イ

ワイノダイチ、 さぬきの夢2000お よびチクゴイズ ミの3品 種を栽培 した。イワイノダイチ

は九州農業試験場で育成 された コムギ品種で秋播性程度はIV (塔野岡 2000)、 さぬきの夢

2000は 香川県農業試験場で育成 された品種で秋播性程度はI～II (多田 2002)、 チクゴイ

ズ ミは九州農業試験場で育成 された品種で秋播性程度はI～II (氏原 ら 1995)で ある。処

理 として早播き (11月2日 播種)、標準播き (11月20日 播種) および遅播き (12月5日 播

種) の3区 を設けた。播種様式は ドリル播 き状の条播 とし、長 さ1.2mの 播種溝を20cm間

隔で配列 し、1列40粒 の種子を播種 した。覆土後、除草剤のペンディメタリン (ゴーゴー
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サ ン乳剤30、BASF) を土壌 表 面に散布 した。 試 験圃場 を播 種期 に よって3区 画 に分 け、各

区画 に3品 種 を4反 復 で配置 した。 基 肥 は化 成肥料 でN、P2O5、K2Oを それ ぞれ6.0、4.8、

6.0kg/10a施 用 した。追肥 は節 間伸 長期 に2kg/10aのNを 硫安 で施用 した。

収穫 期 に反復 区 当た り10個 体 を採 取 し、個体 当た りの穂数 と粒 重、お よび主茎 の稈 と穂

の長 さ と乾物 重 、小穂 数 、一 穂粒 数 、一穂 粒 重 を調 査 した。 千粒 重 は一穂 粒 重 を一穂粒 数

で割 って 求 めた。

2. 分化原基数の調査 とモデ リング

出芽以降、毎週各区か ら4個 体 (1個 体 ×4反 復) ずつサンプ リング した主茎の茎頂また

は幼穂 を、第1章 と同 じ要領 で走査型電子顕微鏡 (幼穂長が約5mmを 超えるサンプルは実

体顕微鏡) を用いて観察 し、葉、小穂、小花の分化数 を調査 した。その結果を利用 して、

播種時を0℃dと した有効積算温度 (基準温度は0℃) と葉 と小穂の分化数 との関係に線形ス

プラインモデル、小花の分化数 との関係にはGompertzの 生長モデルを適用 し、各器官の分

化数が決定す る過程 を分化期間 と分化速度に着 目して解析 した。なお、小花の分化期間は、

Gompertzの 生長モデルで推定 した分化開始期 (小花数が1の 時点) か ら分化終了期 (小花

数が飽和水準の95%と なった時点) まで とし、分化期間中の有効積算温度毎に計算 した分化

速度の平均値 を平均小花分化速度 (β3) とした。

結 果

1. 気象および生育の概況

(1) 気象 の概況

第3-1図 に実験期間中の圃場 における旬別平均気温、 日射量、降水量、 日長時間を示

した。また、実験期間中の気温を平年値 と比較するために、圃場から約9km北 西に位置す
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第3-1図 実験期 間 中 (2001年11月 ～2002年5月) の圃場 の旬別 平均気 温, 日射 量,

降水 量, 日長 時 間, お よび 高松 地方 気象 台 にお け る同期 間 中の気温 と過 去30年 間

(1971-2000年) の気 温 の平年値 との差. A: 気温 (℃), B: 降水 量 (mm), C: 日射量

(MJ m-2), D: 日長 時 間 (hr), E: 高松 地方気 象 台 にお ける実験期 間 中の気 温 の平年

値 との差 (℃).
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る高松地方気象台における同期間中の気温 と過去30年 間 (1971～2000年) の平均気温との

差を示 した (注: 気象庁電子閲覧室http://www.data.kishou.co.jp最 終閲覧 日2003年9

月12日)。 なお、 日長時間は計算式 (Jones 1992) によって求 めた値である。2002年 の春

は記録的な高温傾 向にあ り、高松地方気象台における1月 中旬か ら5月 にかけての平均気

温は、2月 中旬を除いて平年値 を大きく上回った。

(2) 生育の概況

播種か ら出芽が揃 うまでの 日数は早播 きが8日 、標準播 きが13日 、遅播きが19日 であ

り、播種期が遅 いほ ど出芽 までの 日数が長 くなった。早播 きは播種後の多量の降雨 (第3

-1図) によって除草剤の薬害が発生 したため、品種の平均出芽数は84個 体m-2 (イワイ ノ

ダイチ)～97個 体m-2 (さぬきの夢2000) と少なかった。ただ し、出芽 しなかった場所は土

壌表面が窪んでいる場所や覆土が浅い場所に集 中 していたため、出芽 した部分に限ると標

準播 きの栽植密度 に比べて大 きな違いはみ られ なかった。標準播 きの出芽率はいずれの品

種 もほぼ100%で あ り、平均出芽数は160個 体m-2で あった。遅播きの平均出芽数はチクゴ

イズ ミが100個 体m-2と 少なく、さぬきの夢2000と イワイノダイチが順に115個 体m-2と120

個体m-2で あった。生育はいずれも良好であり、病害虫の発生や凍霜害は特にみられなかっ

た。開花期は早播きが4月7～8日 、標準播 きが4月15～16日 、遅播 きが4月18～20日 で、

いずれ もチクゴイズミが早い傾向にあった。成熟期 はチクゴイズ ミが早 く、さぬきの夢2000

が遅い傾 向にあったが明確な違いはなかった。このため、早播きは5月21日 、標準播きは

5月28日 、遅播 きは5月30日 に全品種を同 日に収穫 した。

2. 葉数 と小穂数決定過程のモデ リング

有効積算温度 と分化原基 (葉+小 穂) 数 との関係 は、品種や播種期に関わらずいずれ も

同様 の傾 向を示 し、分化速度の変化点は約350℃d、 分化終了は約650℃d付 近にあった (第

3-2図)。 これ らの関係に線形スプラインモデルを適用 したところ、いずれの品種 と播種
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第3-2図 主茎の分化原基 (葉+小 穂) 数 と有効積算温度 との関係. 図中のシンボルは

実測値, 折れ線 はモデル による推定線.
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期において も高い決定係数が得 られた (第3-1表)。 モデルのパラメータか ら推定 した葉

数 と小穂数をみ ると、イワイノダイチ とチクゴイズ ミの葉数は遅播きほど少なかったが、

さぬきの夢2000は 標準播 きが多 く、これに次いで早播 きと遅播 きが同数であった (第3-

1表)。 小穂数は、イ ワイ ノダイチ とさぬきの夢2000で は遅播 きほど少なかったが、チク

ゴイズ ミは標準播 き、早播き、遅播 きの順に多かった。葉の分化速度 はイワイ ノダイチ遅

播 きの0.0151葉 (℃d)-1か らイワイノダイチ、および さぬきの夢2000早 播きの0.0204葉

(℃d)-1の 変異が認 められ、いずれの品種 も播種期が早いほど葉の分化速度は速 かった。イ

ワイ ノダイチの葉の分化期間は早播 きと標準播 きに比べて遅播きが短かったが、 さぬきの

夢2000と チ クゴイズ ミでは早播 きが短 く、標準播 きと遅播きがほぼ同程度であった。小穂

の分化速度は葉の分化速度の2.5倍 か ら4.2倍 速 く、イワイノダイチ早播 きの0.0510小 穂

(℃d)-1からさぬきの夢2000遅 播 きの0.0698小 穂 (℃d)-1の変異が認められた。小穂の分化

期間は、さぬきの夢2000と チクゴイズ ミで早播きほ ど長かったが、イ ワイ ノダイチでは播

種期 との間に一定の傾向はみ られなかった。

3. 一穂当た り分化小花数の決定過程のモデ リング

有効積算温度に対す る小花分化数の推移 をみる と、イ ワイ ノダイチは播種期が早いほど

小花の分化開始は遅かったが、 さぬきの夢2000と チクゴイズ ミでは早播 きが遅 く、標準播

き と遅播きがほぼ同時期であった (第3-3図)。 分化小花数の最大値はいずれの品種 も播

種期が早いほ ど多い傾 向にあった。 これ らの関係 にGompertzの 生長モデル を適用 した とこ

ろ、いずれの品種 と播種期 においても高い決定係数が得 られた (第3-2表)。

Gompertzの 生長モデルか ら推定 した小花の分化開始期は、いずれの品種 も播種期が早い

ほ ど遅 くなる傾 向にあ り、イ ワイ ノダイチの早播きは他の2品 種 の早播きに比べて特 に遅

かった。分化小花数の最大値 (以下、一穂 当た り分化小花数 とす る) は播種期 が早いほど

多く、また、その時期 は遅 くなる傾向にあった。品種別 にみた一穂 当た り分化小花数は
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第3-3図 一穂 あた り分化小花数 と有効積算温度 との関係. 図中のシンボル は実測値,

曲線 はモデル による推定線.
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さぬ きの夢2000が 多 く、チ クゴイ ズ ミが少 なか った。 小 花の 分化期 間 は早播 き と標 準播 き

におい て、 イ ワイ ノダイチ が他 の2品 種 よ りも短か った。 小花 分化 の相対 生長 率に相 当す

るパ ラメー タkは0.0098～0.0250の 範 囲 、小花 の分 化速 度 (β3) は0.288～0.550小 花 (°Cd)-1

の範 囲 にあ った。 イ ワイ ノダイチ とさぬ きの夢2000に お いて、kお よび小花 の分化 速度 と

播 種 期 との 間 には一 定 の傾 向 がみ られ な か ったが 、チ ク ゴイ ズ ミで は遅播 き ほ どこれ らの

値 が 大 き くな る傾 向に あった。

4. 器官分化数 と分化速度 ・分化期間 との関係

播種期による葉数、小穂数および小花数の変異を分化速度 と分化期 間に着 目して考察す

るため、分化数 (葉 と小穂 は第3-1表 のモデル推定値、小花は第3-2表 の一穂 当た り

分化小花数) と分化速度 (β1、 β2、お よび β3) および分化期間 (D1、D2-D1、および第3-

2表 の小花の分化期間) との関係 を検討 した (第3-4図)。

品種別 にみた葉数 と葉の分化速度、お よび分化期間 との関係 はいずれ も有意性が認 めら

れなかったが、全品種を込みにしてみると、いずれ も5%水 準で有意な正の相関関係が認め

られた。葉の分化速度 と分化期間との間には、品種別、全品種込みのいずれの場合 も有意

な関係は認め られなかった。

品種別の小穂数 と小穂の分化速度お よび分化期間 との関係 にはいずれ も有意性 が認め ら

れなかった。全品種 を込み に した場合 も、小穂数 と分化速度 との間には相関関係 は認め ら

れ なかったが、小穂数 と分化期間との間には5%水 準で有意な正の相関関係が認められた。

小穂の分化速度 と分化期間 との関係には、全品種を込みに した場合 には0.1%水 準、品種別

ではさぬ きの夢2000に5%水 準のそれぞれ有意な負の相関関係が認め られた。

品種別の一穂当た り分化小花数 と小花の分化速度お よび分化期間 との間に有意な関係 は

認 められなかったが、全品種 を込みに した場合、一穂当た り分化小花数 と分化期間 との間

には5%水 準で有意な正の相関関係が認められた。 しか し、小穂数が異なる場合の分化小花
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第3-4 図 葉, 小穂, 小花の分化数 と分化速度お よび分化期間との関係. 図中のシンボ

ルは○が イ ワイ ノダイチ, ●が さぬきの夢2000, 口がチクゴイズ ミ, またシンボル
中の数字は1が 早播き, 2が 標準播き, 3が 遅播 きを表す. *;5%水 準で有意 .
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数の変異を、その分化速度や分化期間の関係か ら単純 に比較す ることはできない と考えら

れる。そこで、一穂 当た り分化小花数を小穂数 と小穂 当た りの分化小花数 (以下、小穂当

た り小花数 とす る) に分解 し、 これ らの相互関係な らびに小穂 当た り小花数 と小花の分化

速度お よび分化期 間 との関係 を検討 した。その結果、全品種を込みに した場合、一穂 当た

り分化小花数 は小穂数および小穂 当た り小花数 の双方 と有意な正の相関を示 したが、その

品種間差 は小穂数 と、播種期間差 は小穂当た り小花数 との関係が強い傾向がみ られた (第

3-5図)。 また、小穂 当た り小花数 と分化速度 との間に負 の、分化期間 との間には正の、

いずれ も0.1%水 準で有意な相関関係が認め られた (第3-6図)。 品種別にみた場合、チ

クゴイズ ミには全品種込みの場合 と同様の関係 が5%水 準の有意性 で認 められたが、イワイ

ノダイチ とさぬきの夢2000に おける相関係数 は有意ではなかった。ただ し、 これ らの品種

でも、分化期間が長い早播 きで小穂 当た り小花数が多かった。なお、小花の分化速度 と分

化期 間との間には、全品種込みの場合に0.1%水 準で有意な負の相関関係 (r=-0.9635) が

認め られた。また、有意性 は認 め られないものの、品種別 の相関係数は-0.9955～-0.8541

の高い範囲にあった。

5. 一穂粒数の変異 とその要因

収穫期の一穂粒数 を品種間で比較すると、イ ワイ ノダイチが少な く、さぬきの夢2000が

多かったが、播種期による一穂粒数の変異は品種 によって異なっていた (第3-3表)。 し

か し、二要因分散分析の結果、品種 と播種期のいずれ も一穂粒数に対す る有意な効果が認

められた。そこで、一穂粒数の変異について、一穂 当た り分化小花数 (第3-2表)、 開花

期 と収穫期の小花生存率お よび稔実率 (第3-3表) か ら検討 した。 なお、小花生存率は

一穂当た り分化小花数 に対す る開花期小花数、 あるいは収穫期の一穂粒数の百分率、 稔実

率は開花期 の小花数に対する一穂粒数の百分率である。一穂 当た り分化小花数は開花期 ま

でに60～70%が 退化 し、開花期 の小花数は41.1～53.2個 、小花生存率は33～43%と なった。
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第3-5図 一穂 あた り分化小花数 と小穂数お よび小穂あた り小花数 との関係. 図中のシ

ンボルは第3-4図 と同 じ. *;5%水 準で有意.
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第3-6図 小穂 あた り分化 小花 数 と小花 の分化 速度 お よび分 化期 間 との 関係. 図 中の シ

ンボル は第3-4図 と同 じ. *, ***; 5%, 0.1%水 準 で有意.
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稔実率には72～100%の 範囲、収穫期の小花生存率には26～42%の 変異が認 められた。 こ

れ らの要因には播種期や品種 による特定の傾向は無 く、いずれ も 一穂粒数 との間に相関関

係 は認 め られなかったが、収穫期の小花生存率はチクゴイズ ミの標準播 きを除いて、遅播

きほ ど高かった。そこで、一穂粒数の変異に対する各要因の関与の程度 を明 らかにす るた

め、一穂粒数を従属変数、一穂 当た り分化小花数 と収穫期の小花生存率を説明変数 とす る

重回帰分析をお こなった。その結果、決定係数は0.1%水 準で有意であ り、標準偏回帰係数

の割合か ら推定 した一穂粒数 に対す る寄与率 は、一穂 当た り分化小花数が約4割 、収穫期

の小花生存率が約6割 であった (第3-4表)。 また、説明変数の収穫期の小花生存率を開

花期の小花生存率 と稔実率に置 き換 えて再度分析 した ところ、決定係数 がさらに高い重回

帰モデルが得 られた (第3-5表)。 検討の結果、一穂粒数の変異には一穂当た り分化小花

数、開花期の小花生存率、稔実率のいずれの要因 も深 く関与 していることが明らかとなっ

たが、品種によって多少傾向が異なってい ることが窺えた。

続いて、遅播 きほ ど小花生存率が高まる原因を同化産物の分配特性か ら検討するため、

穂 と桿 との乾物重の割合を検討 した。その際、開花期までに穂に転流す る同化産物量 を示

す指標 として成熟期の殻重 (穂重か ら粒重 を除いた重 さ) を用いた (Fischer and Stockman

1980、Fischer 1985)。 まず、収穫期の穂 と桿の形態形質をみると、桿長、穂長は遅播 きほ

ど短 く、桿の乾物重は遅播きほ ど軽 くなってお り、二要因分散分析 の結果、いずれに も播

種期による有意な効果が認 められた (第3-3表)。 一方、殻重には播種期による一定の傾

向がな く、効果の有意性 も認 め られなかった。 また、穂 と桿 との乾物重の割合 を表す穂重

桿重比 (全体の重 さ (殻重+桿 乾物重) に対す る穂の重さ (殻重) の百分率) を比較 した

ところ、いずれ の品種 も遅播 きほ ど穂重桿重比が高い ことが明 らか となった。小花生存率

と穂重桿重比 との関係 は、品種別 、全品種込みに関わ らずいずれ も有意な相関関係 が認 め

られなかったが、イ ワイ ノダイチ (r=0.9868、p=0.103) とさぬきの夢2000 (r=0.9836、

p=0.135) は比較 的 高い正 の相 関 関係 にあ った。
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第3-4表 一穂粒数 を従属変数, 一穂 あた り分化小花数 と収穫期の小花生存率 を説

明変数 とした重回帰分析の結果1).

1) 重 回帰式 の切 片 は -34.732、 決定係 数 は0.992 (p<0.001).

***: 0.1%水 準 で有意.
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第3-5表 一穂粒数を従属変数, 一穂あた り分化小花数, 開花期の小花生存率, 稔

実率を説明変数 とした重回帰分析の結果1).

1) 車 回帰 式 の切 片 は-74.292、 決 定係 数 は0.996 (p<0.001).

***:0.1%水 準 で有 意.
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考 察

1. 葉数 の決 定過 程

コムギ の秋播 き栽 培 にお い て、播 種期 を遅 らせ る と主 茎 の葉数 は次 第 に減少 す る こ とが

報告 され てい るが (福鳥 ら2001a、Kirbyら1985、1987、Stapper and Fischer 1990)、

本研 究 にお いてモ デルパ ラメー タか ら推 定 した葉数 も、 さぬ きの夢2000の 早 播 きを除 いて

播種 期 が遅い ほ ど少 な くな った (第3-1表)。 全 品種 を込み に した場 合、葉 数 は分 化速度

と分 化期 間の 両者 の影響 を受 けて いたが (第3-4図)、 分 化速度 は いず れ の品種 も早播 き

ほ ど速 く (第3-1表)、 このた め早播 きほ ど葉 数 が増加 した と推 察 され た。 葉 の分化速度

は 分 化 期 間 中 の 平 均 気 温 と正 の相 関 関 係 に あ る こ とが 報 告 され て い る が (Baker and

Gallagher 1983b、Kirbyら1987、Miglietta 1989)、 本研 究 にお いて も、葉 の分化速 度 と

分 化 期 間 中 の 平 均 気 温 (第3-1表) との 相 関係 数 は い ず れ の 品 種 に お い て も高 く

(r=0.7978～0.9984)、 チク ゴイズ ミでは5%水 準の有 意性 が認 め られ た。全 品種込 み の場

合 には1%水 準の 有意 な正 の相 関 関係 が認 め られ (r=0.854、p<0.01)、 気 温 が高い ほ ど葉 の

分 化速 度 が速 ま る傾 向が示 され た。

葉 の分化 期 間 に は 日長 と春 化 が関係 す る ので、 品種 の秋 播性 を考 慮す る必 要 があ る。 秋

播 性程 度 がIVの イ ワイ ノダイ チ の小穂 分化 開始 期 は 、早播 きで全 品種 中最 も遅 く、遅 播 き

では最 も早 か ったが (第3-1表)、 これ は春 化 に必要 な低温 に遭遇 す るまで の期間 が早播

きで長 く、遅播 きで 短 かっ たた め と考 え られ る。 これ に対 し、秋 播性 程 度 がI～IIの さぬ

きの夢2000と チ クゴイ ズ ミの花 芽分化 は春 化 をほ とん ど必要 と しない ため、葉 の分化期 間

は主 に 日長 に影響 され る と考 え られ る (Hay and Ellis 1998)。 実 際、葉 の分化期 間 と分化

期 間 中の平均 日長 時 間 (第3-1表) との 関係 には、 さぬ きの夢2000 (r=-1.000、p<0.01)

とチ ク ゴイ ズ ミ (r=-0.9984、p<0.05) のいず れ に も有意 な負 の相 関関係 が認 め られ た。 し
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たがって、 これ らの品種 にお ける葉の分化期間は、主に 日長時間によって決定 され ると推

察 され る。

2. 小 穂数 の決 定 過程

小穂 数 は、 イ ワイ ノダイチ とさぬきの夢2000で は播 種期 が遅 い ほ ど少 な く、チ ク ゴイ ズ

ミは標 準播 き、早播 き、 遅播 きの順 に多 かった (第3-1表)。 さぬ きの夢2000と チ ク ゴ

イ ズ ミでは 、早 播 きの 分化速 度 が遅 く、遅 播 きほ ど分 化期 間 が短 か ったが 、イ ワイ ノダイ

チで は早播 き、遅播 きの分 化速 度 が遅 く、分 化期 間が長 か った (第3-1表)。 小穂 の分化

速 度 と小穂 数 との間 に有 意 な相 関 関係 はなか ったが (第3-4図)、 小穂 数 と分化期 間 との

間 に は全 品種 を込 み に した場合 に有 意 な正 の相 関関係 が認 め られ た。 ま た、小 穂 の分化速

度 と分化期 間 との間 には強 い負 の相 関 関係 が存 在 した。Stern and Kirby (1979) は4品 種

の播 種期 を変 えて栽 培 した結果 、小穂 数 は ほ とん ど変化 しなか ったが 、播種 期 が遅 い ほ ど

小 穂 の分 化速 度 は速 く、分化 期 間 は短 くな った こ とを報告 してい る。 この よ うな小穂 の分

化 速度 と分化 期 間 の相 互補償 的 な 関係 が認 め られ るメカ ニズ ムや その 生理 的 な意義 につ い

て は明 らかに され てい ない(Allison and Daynard 1976、Delecolleら1989、Rahman and

Wilson1977、Ewert1996)。

これ まで に、 小穂 の分 化速 度 と温度 お よび 日長 との間 に正 の相 関関係 が認 め られ るこ と

が指摘 され て い るが (Allison and Daynard 1976、Delecolleら1989、Kirbyら1987、

Rahman and Wilson1977、Rawson 1971、Stern and Kirby 1979)、 本研 究の結 果 で は、小

穂 の分 化速 度 お よび 分化 期 間 は、全 品種込 み でみ て も、 品種別 に みて も、平 均気 温 あ るい

は平均 日長 時 間 (第3-1表) との 間 に一 定 の傾 向 は認 め られ な か ったが 、今 後継 続 して

小穂 の分化 速 度 、分 化期 間 と環境 要 因 との関係 につ いて さらに検討 を進 めてい く必要 が あ

る。
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3. 一穂当た り分化小花数の決定過程

一穂 当た り分化小花数はいずれの品種 も遅播 きほ ど減少す る傾向にあり (第3-2表)、

全品種を込みにす ると、一穂 当た り分化小花数 と分化期間との間には正の相関関係 が認 め

られた (第3-4図)。 この結果は、一穂当た り分化小花数に関す る数少ない定性的な報告

(Whingwiri and Stern 1982、Liら2001、Ewert 1996) と矛盾 しない。 なお、一穂当たり

分化小花数は小穂数 と小穂 当た り小花数 との積 と考 えることができる。そこで、これ らの

相関関係 を検討 した結果、一穂 当た り分化小花数 と小穂数および小穂 当た り小花数 とは、

全品種込みの場合、いずれ も有意な正の相関関係にあった (第3-5図)。 しか し、品種別

の分化小花数は小穂数、播種期別の分化小花数は小穂 当た り小花数の方によ り強 く影響さ

れていた。すなわち、播種時期に関わ らず品種別の一穂当た り分化小花数はさぬきの夢2000

が多 く、チクゴイズ ミが少なかった (第3-2表) が、これは さぬきの夢2000の 小穂数が

多 く、チクゴイズ ミの小穂数 が少ないこ とが原因であった。また、いずれの品種 において

も、播種期が早いほ ど一穂 当た り分化小花数 が多い傾向がみ られた (第3-2表) が、こ

れは早播きほど小穂 当た り小花数が多いため と考え られた。 さらに、小穂 当た り小花数 と

小花の分化速度お よび分化期間 との関係 を検討 した結果、小穂 当た り小花数 と分化速度 と

の間に負の、分化期間と間には正の、いずれ も密接 な関係が認 められた (第3-6図)。 ま

た、小穂の場合 と同様 に、小花の分化速度 と分化期間の間にも負の相関関係が存在す るこ

とが明 らか となった。

なお、Ewert (1996) は小花の分化速度 と日長 との正の相関関係 をライコムギで認めてい

るが、本研究では、チクゴイズ ミにおいて、分化速度 と分化期間中の平均気温 (第3-2

表) との間に正の (r=0.9994、p<0.05)、 分化期間 と平均気温 との間に負 の (r=0.9982、p<0.05)、

それぞれ有意な相関関係が認 められた。 また、全品種 を込みに した場合に分化期間 と分化

期 間中の平均 日長 時間 (第3-2表) との間 に負の相 関関係 が認 め られた (r=0.6925、

p<0.05)。 これ らの ことか ら、遅播きほど小花の分化は長 日条件下で進行するため分化期間
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が短縮 し、小穂 当た りの分化小花数が増加せず 、分化小花数の減少 につながったと推察 さ

れ る。

4. 一穂粒数の変異 とその規定要因

一穂粒数 の変異 の要因を、一穂 当た り分化小花数 (第3-2表) と開花期、収穫期の小

花生存率、および稔実率 (第3-3表) か ら検討 した結果、収穫期の小花生存率はチクゴ

イズ ミの標準播きを除いて遅播 きほ ど高かったが、その他 は特定の傾向は認 められなかっ

た。重回帰分析の結果か ら、一穂粒数の変異 には一穂 当た り分化小花数、開花期の小花生

存率、稔実率のいずれ も密接に関与 していることが明 らかとなったが (第3-5表)、 品種

によって多少異なる傾 向も認 められた。すなわち、さぬきの夢2000の 場合、一穂当た り分

化小花数 と収穫期の小花生存率は有意な負の相 関関係にあ り (r=-0.9973、p<0.05)、 この

ため、播種期による一穂粒数の変異は小 さくなった。イ ワイ ノダイチもさぬきの夢2000と

ほぼ同 じ傾向であったが、遅播きの開花期の小花生存率が特に高かったため、遅播 きの一

穂粒数が多い結果 となった。チクゴイズ ミの一穂当た り分化小花数 も早播 きほ ど多 く、開

花期 の小花生存率はいずれの播種期 もほとん ど同 じであったが、稔実率が低いことにより、

標準播 きの一穂粒数が最 も少 なくなった。 このよ うに、一穂 当た り分化小花数か ら一穂粒

数が決定するまでの様相は品種間でそれぞれ異なっていることも明 らかとなった。

ただ し、収穫期の小花生存率はチ クゴイズ ミの標準播きを除いて、遅播 きほど高かった

ので、穂 と桿 との乾物重の分配の視点から検討 した。分化小花数の最大期か ら開花期 まで

の期間は穂 と桿 との間で同化産物の競合が最大 となる時期であ り (Brooking and Kirby 1981、

Fischer and Stockman 1980、Kirby 1988)、 この期間中に穂へ転流す る同化産物の割合が

増加す る と小花 の生存率 が向上す ると考え られ ている (Siddiqueら1989、Slafer and

Andrade 1993)。 今回の結果では、殻重には播種期の影響が無かったが、桿の乾物重は遅播

きほど減少 したため、穂重桿重比はいずれ の品種 も遅播きほど高かった (第3-3表)。 こ
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の ことか ら、遅播 きは早播 き、標準播きに比べて穂への同化産物の分配割合が多く、この

ため小花生存率が高まった と推察 され る。

以上、品種 と播種期 を組み合 わせて栽培 した結果、小穂および一穂粒数に変異が認 めら

れたので、それぞれ の器官 の分化速度 と分化期間 とに着 目して検討 した ところ、いずれの

要因 も深 く関係 しているが、分化期間と密接に関係 している場合 が多い ことが確認 され る

とともに、分化速度 と分化期間 との間に補償的な関係が認められることが明 らかとなった。

小穂や小花 の分化速度 は主 として温度、分化期間は主として 日長に大きく影響 され ること

が推察されたが、両者が相互 に関係す るため、各環境要因の影響には一定の傾 向は認め ら

れず、品種によって栽培試験 のデータを蓄積する必要がある。

以上 は、一穂 当た り分化小花数の最大値 についての問題であるが、最終的に稔実す る一

穂粒数 は、最大の一穂 当た り分化小花数が決定 した後 に退化す る小花や、開花 しても稔実

しない小花 を差 し引いたものとして決 まることになる。 したがって、分化小花数が最大 と

なった後の小花の挙動 について解析す る必要がある。第1章 における幼穂の形成過程に関

す る詳細な観察か ら明 らかなよ うに、ある時点で特定の小花が生育を継続 しているか、す

でに終了 しているかを判断す ることは、少 なくとも現時点では不可能に近 く、開花 した小

花数および念実 した粒数 を確認す ることができるに留まっている。一穂粒数の決定過程 を

詳細に理解す るためには、一穂当た りの分化小花数の最大値が決定 して以後の過程 も詳細

に検討す る必要があるが、開花 した小花数や稔実 した粒数である程度、議論を進めてお く

ことも意味があると考 えている。すなわち、一穂 当た りの分化小花数の最大値 が品種や栽

培条件 によって変異す ることは確認 されてい るが、その中で開花 しなかった り、開花 して

も稔実 しない ものの数や割合 にも変異が認 められ、最終的に稔実す る粒数が分化小花数の

最大値 の半分以下である場合がほ とん どであることを考えると、分化小花数を増やす こと

とともに、あるいはそれ以上に最終的な稔実粒数の割合を上げる必要がある。本研 究の範
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囲では詳細な議論をす るデータを持 ち合わせていないが、穂重と桿重の間における乾物の

分配が関係 してい ることを示唆す るデータは得 られている。
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第4章 小穂の位置別着粒数の変異に関わる要因の解析

前章までにおいて、詳細な形態観察やそれ に基づ くモデ リングによって、一穂における

小穂数お よび粒数 について検討 し、それぞれ の分化期間お よび分化速度が重要なポイン ト

になることを明 らかに した。 しか し、そこでは一穂粒数 を全体 として取 り扱 うか、一穂粒

数 を小穂数 と小穂 当た りの平均粒数 との積 と考 えて検討 を進 めていた。 しか し、実際の小

穂当た り粒数は小穂の位置 によって異なってい る。小花の分化速度や分化期間についてさ

らに詳細に検討す るためには、このよ うな考 え方だけでは不十分で、穂軸 に沿った小穂の

位 置に着 目して、小穂 当た り粒数の変異の要因をみていく必要がある。そこで、まず西 日

本で栽培 されてい るコムギ4品 種の小穂 当た り粒数の分布 を検討 した。その上で、小穂位

置による小穂当た り粒数の変異について、小穂位置別 の分化小花数の問題 を、小花の分化

開始時期 と分化速度 に着 目して検討 した。

材料と方法

1.小 穂位 置 別着粒 数 の品種 間差

1998年 か ら2003年 にか けて香川 大学農 学部 の 圃場 (畑地) におい て、西 日本 において重

要 であ るダイ チ ノ ミノ リ、イ ワイ ノダイチ 、 さぬ きの夢2000お よび チ クゴイ ズ ミの4品 種

を慣行 栽 培 した。播 種様式 は いずれ も ドリル 播 き状 の条播 と し、1列1.2m、 列 間20cmと し

た。列 当た り40粒 (1998年 播 種 は60粒) を11月19日 か ら26日 の間 に播 種 した。出芽率

はいず れ も90%以 上 であ り、栽植密 度 はお よそ150個 体m-2 (1998年 播 種 は225個 体m22)

で あ る。雑草 防除 に は播 種後 に除 草剤 のペ ンデ ィメタ リン (ゴー ゴーサ ン乳剤30、BASF社)

を土壌 表 面 に散布 した。施 肥 はNを6～10kg/10a、P2O5を4.8～10kg/10a、K2Oを6～10kg/10a

の範 囲 で施用 した。 成熟 期 の主茎 を対 象 に、 一穂粒 数 、小穂 数 、穂 長お よび桿長 を計 測す
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るとともに、小穂 の位置別 に粒数を調査 した。

2.遮 光 と窒素追肥による小穂当た り粒数の変異

1997年 から1998年 にかけて香川大学農学部の圃場 (畑地) において栽培 した コムギ品種

ダイチ ノミノリを、材料 として供試 した。播種様式は ドリル播き状の条播 とし、長 さ1.2m、

列間20cmの 列に、1列 当た り60粒 を11月25日 に播種 した。播種前にN、P2O5、K2Oを いず

れ も10kg/10a全 量基肥で施用 した。処理 区として、主茎幼穂の二重隆起期か ら15日 間の

遮光処理 を行 った遮光区、二重隆起期 に窒素追肥 を行 った窒素追肥区、および対照区(無

処理)の3区 を設 け、反復数を3と した。遮光 区には群落の上部10cmの 高 さに遮光率51%

の寒冷紗を設置 した。窒素追肥は、二重隆起期に5kg/10aのNを 硝酸アンモニウム水溶液

で施用 した。二重隆起期は週1～2回 、主茎 の幼穂を実態顕微鏡で観察 して決定 した。幼

穂 の発育過程は2月5日 か ら3月2日 までの期間中に6回 、各処理 区か ら9個 体採取 して

走査型電子顕微鏡観察により小穂数、小花数、幼穂長を測定 した。2月16日 、2月24日 、

3月2日 のサンプル は小穂位置別 に分化小花数、お よび雄蕊、雌蕊が分化 した小花数を調

査 した。二重隆起期の2月5日 と頂端小穂分化期頃の2月21日 の個体乾物重を調査 して、

この小穂分化期間中の相対生長率 を算出 した。 また、2月21日 の乾燥試料を粉砕 して非構

造性炭水化物含有量、お よび窒素含有量を測定 した。炭水化物については、乾燥粉末試料

か らエ タノール と温水で抽出 し、アンス ロン硫酸法で定量 した水溶性炭水化物量 と、残渣

をオー トクレープで糊化分散後、 αア ミラーゼで澱粉を糖化 して定量 した澱粉量の合計 を

非構造性炭水化物量 とした。NはCHNコ ーダー (MT-3ヤ ナ コ) で定量 した。成熟期の5月

16日 には各処理 区60本 の主茎の穂につき小穂位置別 に小穂 当た り粒数 を調査 した。

3. 小穂位置別 にみた小花の分化 と退化

第2章 で材料 としたチクゴイズ ミを対象 とした。材料 の栽培、処理区の設定、試験区の

66



構成および分化原基数 の調査 については、第2章 で記載 した とお りである。有効積算温度

と各小穂別の小花数の関係 には直線回帰式を適用 し、直線回帰式の傾きを小花の分化速度

とした。 また、収穫期に着粒 が認 め られた小花の うち、それぞれの小穂 における最上位 の

小花が分化 した時点を最終生存小花分化期 とした。最終生存小花分化期は、有効積算温度

と小花数 との直線回帰式に収穫時の小穂 当た り粒数 を代入 して推定 した。

結 果

1. 小穂位置別着粒数 の品種間差

ダイチノ ミノ リ、イ ワイ ノダイチ、 さぬきの夢2000お よびチクゴイズ ミについて、主茎

の一穂粒数 、小穂数、小穂 当た り平均粒数、穂長、桿長お よび穂長桿長比の比較を行った

(第4-1表)。 一穂粒数はダイチノミノリとイ ワイノダイチが約37粒 と少なく、チクゴ

イズ ミは40粒 、 さぬきの夢2000は45.1粒 で最 も多かった。小穂数はダイチノ ミノリとさ

ぬきの夢2000が 共に18.7個 で多 く、次いでイワイノダイチの18.0個 であ り、チクゴイズ

ミは16.2個 と他の3品 種 と比べて特に少なかった。一穂平均の小穂 当た り粒数はダイチノ

ミノリとイ ワイ ノダイチが共に2.0粒 であ り、 さぬきの夢2000と チクゴイズ ミは約2.5粒

であった。穂長は さぬきの夢2000の8.0cmか らイワイノダイチが9.4cmの 範囲に変異 し、

ダイチ ノミノリとチクゴイズ ミはこの中間の約8.5cmで あった。 さぬきの夢2000の 桿長は

79.2cmで 他 の3品 種の平均値83.1cmよ りも有意に短かった。穂長桿長比はダイチノミノ リ

とイ ワイノダイチが約10%で 、 さぬきの夢2000と チクゴイズ ミよりも有意に高かった。

小穂位置別の小穂 当た り粒数の分布 を第4-1図 に示 した。いずれの品種 も小穂 当た り

粒数は第7小 穂付近が最 も多 く、そ こか ら頂端側および基部側 に向かって次第に減少 して

いた。ただ し、頂端側への減少に比較 して、基部側への減少の方が急激であり、特に、全
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第4-1図 小穂位置別粒数の品種間差.
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品種の第1小 穂およびダイチ ノミノ リの第2小 穂にはほとん ど着粒が認 められなかった。

一穂粒数の多少 を小穂の位置別 についてみ ると、かな らず しもすべての小穂 において同様

に粒数が変化 しているわけではなく、一穂粒数が多い品種ほど、まず基部側、続いて頂端

側の小穂 当た り粒数が多い ことが分かった。

2.遮 光 と窒素追肥による小穂 当た り粒数の変異

小穂分化期間中の個体乾物重 と相対生長率は追肥 区で高 く、遮光区で低かったが、いず

れ も対照区との有意差は認め られ なかった (第4-2表)。 遮光 区の非構造性炭水化物含有

量は対照区 と追肥 区よりも有意に少なかったが、追肥区の窒素含有量は他の処理区 と有意

差はなかった。頂端小穂分化期は対照区 と窒素追肥区が2月24日 であ り、遮光区は1日 遅

れて25日 であった。幼穂長 と小穂数の推移 に処理間差は無かった (第4-2図)。 小花の

分化は各処理 区とも頂端小穂分化期の約10日 前である2月13日 から2月16日 の期間中に

開始 した。頂端小穂分化期 と3月2日 における一穂 当た り分化小花数は、窒素追肥区で増

加、遮光区で減少す る傾向にあった。

小穂位 置別 にみた小花の分化順序は、いずれの処理区でも同 じであった。最初の小花は

第6小 穂か ら分化 し、穂の先端側お よび基部側に向けて分化が進行 した (第4-3図)。 頂

端小穂分化期 の小穂 当た り分化小花数は第6小 穂 と第7小 穂が最 も多かった。遮光区では

ほぼ全ての小穂位置で小花分化が遅れたが、特に幼穂 中央部分で遅れが 目立 った。一方、

窒素追肥では穂 の中央部分か ら上部の小穂にかけて分化が促進する傾 向にあった。 なお、

穂の最基部小穂の小花分化 は第15小 穂または第16小 穂 と同時期であ り、第16小 穂 より上

位小穂の小花分化が最 も遅かった。

成熟期に着粒 していた小花の うち、頂端小穂分化期 までに分化 していた小花 の割合 は62

～74%、 その約1週 間後の3月2日 までに分化 していた小花の割合は92～98%で あった。

この割合は遮光 区で低 く、窒素追肥区で高かった (第4-3図 、第4-3表)。 この ように、
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第4-2表 2月21日 にお ける個体乾物重、非構造性炭水化物 (NSC) と窒素含有量、

お よび二重隆起期 (2月5日) か ら2月21日 までの期間中の相対生長率.

*異 なるアル ファベ ッ ト間には5%水 準で有意差があることを示す.
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第4-2図 有効積算温度を基準にした穂長, 小穂数および小花数の推移. 図中のDRは 二

重隆起期, TSは 頂端小穂分化期を示す. 図中の縦棒は標準誤差.
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第4-3表 分化小花数, 一穂あた りの小花分化速度, 成熟期まで生存 した小花の うち下記の調査 日

までに分化 した小花割合 、および雄蕊、雌蕊が分化 した小花数.

1): 異なるアルファベ ッ ト間には5%水 準で有意差があることを示す .
2): 成熟期まで生存 した小花の うち、調査 日の時点で分化 していた小花数の割合。
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第4-4表 成熟期における小穂位置別の小穂当た り粒数.

*: 小穂位置別の処理区間の比較において、異なるアルファ

ベ ッ ト間に5%水 準で有意差があることを示す.
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成熟期に子実を形成 した小花 のほぼ全ては頂端小穂分化期 の約1週 間後 には分化 していた

小花であ り、第16小 穂や第17小 穂な どの頂端部分 に着粒 したものがそれ以降に分化 した

小花であった。

雄蕊の形成 は2月21日 か ら頂端小穂分化期 までの期間中に開始 し、雌蕊は頂端小穂分化

期以降に開始 した。これ らの形成 も窒素追肥区で早ま り、遮光区で遅かった (第4-3図 、

第4-3表)。3月2日 において、小穂 当た り分化小花数は穂の中央部分の小穂 と穂の先端

側および基部側の小穂では大きな差があったが、雄蕊が形成 され ている小花の数には小穂

位置による差は分化小花数の差に比べて小 さかった (第4-3図)。

成熟期における一穂粒数 は対照区が39.0、 窒素追肥区が38.3で あ り、これ らと比較 して

遮光区は34.7と 有意 に減少 していた。遮光 区の小穂 当た りの粒数は穂の中央部分 と先端側

の小穂で有意に減少 し、窒素追肥区ではほぼ全ての小穂で小穂当た りの粒数が減少 してい

たが、第10小 穂のみ有意性が認め られた (第4-4表)。

3. 小穂位置別 にみた小花の分化 と退化

一穂当た り分化小花数が有効積算温度に対 して直線的に増加す る期間 (≦683.4℃d) は、

小穂別にみた分化小花数 も有効積算温度に対 して直線的に増加 していた。第15小 穂を除 く

全ての小穂 と処理 区において、有効積算温度 と分化小花数 との間に有意 な正の相関関係 が

認 め られたので (第4-4図)、 両者 の間に得 られた直線回帰式 に基づいて、第15小 穂を

除 く全ての小穂別に分化速度や小花分化開始期 の解析を進めた。

第2-2表 (第2章) に示 したよ うに、収穫時の一穂 当た り粒数は全処理区を平均す る

と約40粒 であった。 これ を小穂別にみると、穂の基部側で最 も少な く、第5～第8小 穂付

近が最大 とな り、それ より上位 は頂端小穂 に向けて次第に減少 していた (第4-5図a)。
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各小穂別の小花の分化開始期 (小花数が1の 時) を直線回帰式から推定 した ところ、いず

れ の処理 区においても幼穂 中央付近の小穂が早 く、穂 の先端側お よび基部側 に向かって次

第に遅 くなった (第4-5図b)。 全処理 区のデータを込みにして計算 した結果、小花の分

化開始が最 も早いのは第7小 穂で (492℃d、2月20日)、 最も遅いのは第1小 穂 (583℃d、3

月8日) であ り、その差は91℃d (17日) であった。小花分化開始期の分布は小穂 当た り粒

数の分布に対 してほぼ完全な対称形 を示 してお り、いずれの処理 区においても両者の間に

は有意な負の相関関係が認 められた (r=-0.855～-0.955、p<0.001)。 小花分化速度 (直線

回帰式の傾き) は穂 の基部側の小穂 で多少のばらつ きがあったが、穂の基部 から先端側に

向かって次第に遅 くな る傾向にあった (第4-5図c)。 全処理区のデータを込みに して計

算 した結果、分化速度が最 も速いのは第1小 穂の0.0383小 花 (℃d)-1、最も遅いの第14小

穂の0.0270小 花 (℃d)-1で、その差は0.0113小 花 (℃d)-1であった。最終生存小花分化期 も

穂 の基部側 の小穂 に多少 ばらつ きがあったが、穂の基部から先端側に向かって次第に遅れ

る傾向にあ り、541℃d (3月3日) から611℃d (3月13日) の範囲に分布 した (第4-5図

d)。 小穂 の位置 による最終生存小花分化期の変異は、小花分化開始期の変異 と比べて小 さ

かった。 このため、小花分化開始期か ら最終生存小花分化期までの期間は全ての小穂で一

定ではな く、穂 の中央部分の小穂 で長 く、穂の基部側 と先端側の小穂で短かった (第4-

5図e)。

考 察

1. 小穂位置別の着粒数に関する品種間差

各品種の一穂粒数および関連形質 は、さぬきの夢2000は 小穂数 と小穂当た り平均粒数が

いずれ も多く、一穂粒数が最 も多かった。チクゴイズ ミの一穂粒数は さぬきの夢2000に 次

いで多かったが、 これは、チ クゴイズ ミの小穂数 は特に少 ないものの、小穂 当た り平均粒
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数が全品種中最 も多いことに起因 していた。 ダイチ ノミノリとイワイノダイチの一穂粒数

は約37粒 と少なかったが、これは小穂 当た り平均粒数がいずれ も2.0粒 と少ないことが原

因であった。

一穂粒数 を全体 として、 あるいは小穂数 ×小穂 当た り粒数 と考 えて平均値 で考えると以

上のよ うな品種間差異が認 められた。 これを小穂位置別の小穂 当た り粒数の分布 でみてみ

ると、いずれの品種 も全体 としては同 じよ うな傾向を示 していたが、詳細にみると品種の

特徴 も認 め られた。た とえば、チクゴイズ ミは、穂の中央部か ら先端側の小穂で粒数が相

対的に少 なかったが、基部側 では相対的に多い傾向が認め られた。

2. 遮光 と窒素追肥 による小穂 当た り粒数 の変異

次に、栽培条件 を変えた場合に、小穂の位置別の粒数が どのよ うに変化す るかについて

検討 した。その結果、成熟期 における小穂 当た り粒数の分布 は、頂端小穂分化期の1週 間

後 における小穂 当た り分化小花数の分布 よりも、雄蕊の分化 した小花数の分布に近 く (第

4-3図)、 小穂 当た り分化小花数は穂 中央の小穂 と先端の小穂 とで大きな差があるのに対

して、雄蕊の分化 した小花数の差は小 さかった。 このことは、各小穂においては上位 に位

置す る小花ほ ど花器の形成が遅い ことを示 している。た とえば、成熟期 にお ける第6小 穂

の小穂 当た り粒数は全処理区平均で約3粒 であるが、3月2日 には第5小 花までが分化 して

いるのに対 し (第4-3図 、第4-4表)、 第17小 穂 と第18小 穂の小穂 当た り粒数は全処

理 区平均で1～1.5粒 であるが、3月2日 の時点で第1小 花まで しか分化 していない。すな

わち、第6小 穂の第4小 花 は、第17小 穂の第1小 花よ りも早 く分化するにも関わ らず ほと

ん どが退化するのに対 して、第17小 穂の第1小 花はほぼ全てが成熟期まで生存 している。

この結果 は、小花の生存や退化 には小花の分化開始期だけではな く、分化後の小花の発育

速度が密接に関係 していることを示唆 してい る。また、各小穂において上位の小花ほど雄

蕊 の形成が遅かったことから、分化後の小花の発育速度 は主に小花の穂上位置によって規

80



定 され る もの と推察 され る。

遮 光 区 では一穂 当た りの小花 分化 速度 や雄 蕊 の形成 が 遅れ て いた が (第4-3図 、第4

-3表)、 頂端 小穂 分化 期 の非 構造 性炭 水化 物含 有量 の低 下 が示す よ うに (第4-2表)、

これ は同化 産物 の不足 が原 因 で あ る ことは明 らか で あ る。 同様 に、穂 上位 置 に よ る小 花の

発 育速 度 の差 に も同化 産物 量 が 関わ って い る と考 え られ るが、 そ の場 合 、発 育 中の小 花 の

シ ンク活性や 維管 束連 絡 が どの よ うに関係 して い るかにつ いて今 後、検討 す る必要 が ある。

一 方、 頂端 小穂 分 化期 にお け る非構 造性 炭 水化 物含 有量 は追 肥 区で最 も多か った が、対

照 区 との 間 に有 意差 は認 め られ なか った (第4-2表)。 しか し、一穂 当た りの小花 分化速

度 が速か った ことか ら、頂端 小穂 分化期 と3月2日 にお け る分 化小花 数が増加 し、雄蕊や

雌蕊 の分 化 した小 花数 も処 理 区 中最 も多か っ た (第4-3図 、 第4-3表)。Langer and

Hanif (1973) とWhingwiri and Stern (1982) は、小花 の分化 速度 や分化期 間 は窒素 量 に

よっ て影 響 されず 、小穂 当た りの小 花数 は変化 しな い と してい るが、Peltonen (1992、1993)

とPeltonen-Sainio and Peltonen (1995) は窒 素量 の増加 に よ り小 花 の分化 が促 進 し、分

化 小 花数 の最 大値 も増加 した こ とを報告 してお り、今 の ところ定説 はない。 本試 験 では分

化 小 花数 の最 大 値 まで調 査 してい ない が、一 穂 当た りの小 花 分化速 度 や花器 形成 が促 進 さ

れ る傾 向 は確 認 され てい る。 ただ し、そ の よ うな小花 の分化 速度 や発 育 の促 進 は 、必ず し

も成 熟期 の一穂 粒数 の増加 に結び つ かな かっ た。 出穂 期 ま での窒 素施 用 は小花 の着 粒能 力

を向上 させ る こ とが報 告 され てい るが (Darwinkel 1983、Langer and Liew 1973、Peltonen

1993、Sibony and Pinthus 1988、Whingwiri and Kemp 1980、Whingwiri and Stern 1982)、

今 回 の結果 で粒数 が増 加 しなか った原 因につ いては 、窒素追 肥 に よって稈の生長 も促進 し、

そ の結果 、穂 と稈 との 同化 産物 の競 合 が強 ま った可能 性 が考 え られ る。 実際 、収 穫期 の殻

重 と稈+葉 鞘 の乾物 重 か ら計算 した穂重 稈重 比 ((全 体 の重 さ (殻重+稈 乾物 重) に対す る

穂 の重 さ (殻 重) の 百分率 、第3章) は、対 照区 の24.3%に 対 して、追肥 区 は23.3%、 遮

光 区は23.2%で あ り、 対照 区 と追 肥 区お よび遮 光 区の間 に有意差 が認 め られ た。
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3. 小穂位置別にみた小花の分化の開始 と速度

以上のよ うに、栽培条件 によって小穂の位置別の粒数に変異が認 められた点について、

発育形態学的な視点か ら検討 しておきたい。本章で も確認 したよ うに、小穂の位置別にみ

た粒数は穂 の中央部分 で多 く、基部側および先端側の小穂 に向かって次第に減少す るの分

布を示す現象 自体はすでに報告 されている (Kirby 1974、Sibony and Pinthus 1988、Miralles

ら1998)。 それぞれの小穂における小花の分化は穂の中央部分 に位置す る小穂か ら開始 し、

穂の基部側 と先端側の小穂 に向けて分化が進行す る (Langer and Hanif 1973、Kirby 1974)。

したがって、小穂当た り粒数の決定には小花の分化開始期が深 く関与 していると推察 され

るが、両者 の関係はあま り検討 されていない (Kirby 1974)。 本研究の結果か ら、一穂当た

り小花数が直線的に増加す る期間中 (≦683.4℃d)、 有効積算温度 と小穂別の小花数の間に

は、第15小 穂 を除いた全ての小穂において有意な正の相関関係が認 め られた (第4-4図)。

そのため、 この直線回帰式を利用することによって、小穂当た り粒数 の決定に関与す る小

穂位置別の小花分化開始期、小花分化速度、最終生存小花分化期お よび小花分化開始期か

ら最終生存小花分化期 までの期間を推定す ることが可能 となった。

小穂別の小花分化開始期は、幼穂中央付近の第7小 穂 で最 も早 く、穂の先端側および基

部側に向かって次第に遅 くな り、第1小 穂が最 も遅かった (第4-5図b)。 このような小

花分化開始期の分布 は、小穂の分化開始時期 と密接に関係 してい ることが推察 され る。す

なわち、苞原基 と小穂原基を対 として取 り扱い、このいずれかが分化す る時期 をみると、

分化は穂の基部か ら頂端側 に向けて進行するが、分化の順序は小穂の位置 によって異な り、

穂の基部側 ほ ど苞原基が、反対に穂の先端側ほ ど小穂原基の分化 が先行する (第1章 、稲

村 ら1955)。 このため、小穂原基の分化は穂の中央部分で最も早 く、穂の先端側お よび基

部側が遅 くなる。小花の分化開始期の分布は、 このよ うに決まる小穂原基の分化の順序を

反映 した結果 と考 えられ る。
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また同時に、小花の分化速度は穂の基部か ら先端側 に向かって次第に遅 くなる傾向にあ

り、全処理 区を込みに して計算 した結果では、最 も速いのは第1小 穂の0.0383小 花 (℃d)-1、

最 も遅いの第14小 穂の0.0270小 花 (℃d)-1であった(第4-5図c)。 このよ うな検討が可

能 となったのは、一穂全体のすべての小花 を小穂別に検討することができたか らであるが、

小花分化開始期に係わ らず、小花 の分化速度が この ような分布 を示 したのは、光合成産物

の供給やその基盤 となっている維管束の走行や連絡が関係 してい る可能性が考え られ る。

Whingwiriら (1981) による と、穂の先端側ほ ど穂軸から小穂へ入 る維管束数が少なく、個々

の維管束 も小 さくなる。遮光実験 の結果な ども参考にする と、このよ うな維管束の形態が

同化産物量の供給に影響を与えるために分化速度が異なる可能性が考え られ る。

以上の よ うに、一穂粒数を小穂の位置別 にみると変異が認め られた。 これは、一つには

小穂の位置によって小花の分化開始に遅速があるためであるが、小花の分化速度 も影響 し

てい る。小花の分化は穂軸のほぼ中央部分から開始 して、先端側 と基部側が遅れ るが、分

化が開始 した小花の分化速度は基部側か ら先端側に向かって遅 くなる傾向があ り、両者の

相互関係 によって小穂別 にみた最終的な粒数が決まることになる。

以上の ように、小穂位置別の粒数 の変異 について、小花の分化開始期 と分化速度 とに着

目して検討 した結果、小穂 当た り粒数の分布 には両要因が関係 しているものの、小穂位置

による小花 の分化速度の変異は分化開始期 ほど大き くはなかった。また、分化 した小花が

生存す るか退化す るかは、比較的短 い期 間内に全ての小穂位置でほぼ一斉 に決定す ると考

えられ るため、小穂分化開始期が早い小穂ほ ど小穂 当た り粒数が多い傾 向が認め られ るこ

とになる。ただ し、小穂数が異な る品種間では、小穂 の位置別 にみた小花の分化開始時期

と分化速度 との関係が異なる可能性があるので、別途、検討する必要があると考えられ る。
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総 合 考 察

西 日本において広 く栽培 されている品種を中心 として、コムギにおける収量形成 を、収

量構成要素、 とくに一穂粒数に着 目して検討 した結果は、以上の ようなものであった。 こ

こでは、これ らの結果 について、研究手法の問題 を含めて総合的に考察 したい。

1.発 育形態学的研究 とモデ リング

コムギの収量形成 を収量構成要素、 とくに収量を規定 しているとい う意味で重要である

にも関わ らず、相対的に研究が立ち遅れている一穂粒数に着 目して定量的に研 究する場合、

すべての小穂 およびすべての小花の形成過程を詳細に捉えてお く必要がある。 コムギの幼

穂形成 については古くか ら研究が行なわれてお り (Bonnett1936、1966、Fisher1973、

Gardnerら1985、 稲村 ら1955、Lersten 1987、Nersonら1980、Percival 1921、 末次

1949、1954、 和 田1936)、 その概要についてはすでに明らか となっているが、一穂全体

の小花の数を確定するためのすべての小花 を対象 とした詳細な観察が不足 していたことと、

小穂および小花の分化の開始時点 と終了時点の特定が必ず しも明確になっていなかった と

い う2つ の大 きな問題点が残 されていた。前者 の問題については、本研究において走査型

電子顕微鏡 を中心 としながら、実体顕微鏡による観察 も組み合わせて幼穂形成の全期間を

通 じて詳細な観察を行なった結果 、小花の分化開始 を明確 に特定することができたため、

一穂の全小花数 を定量的に把握す ることが可能 となった。従来、 小穂数についてはある程

度研究が行なわれていたが、一穂全体の小花数 を定量的に取 り扱 うことができていなかっ

た点について、本研究の結果、かなり前進 したといえる。

後者の問題 に関 し、小花の分化過程については詳細 な検討が可能 となったものの、退化

過程を捉 えることは方法論上の制約か ら現段階ではできておらず、小花の分化最大数 と、
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最終的に稔実 した粒数で議論せ ざるを得ない ところは問題 として残 されている。また、本

研究における詳細な形態観察を行なっても、それぞれの器官が分化を開始 した時点で、将

来的に どの器官になるかを判別することは不可能であるといってよい。そこで、器官分化

と密接 に関係す る有効積算温度 を指標 として、各器官の数についてモデルを利用 して検討

した。その結果、形態観察だけでは推定が難 しかった各器官の分化の開始時期 と終了時期

を特定す ることが可能 とな り、それ を踏まえて、分化期間の長短を高い精度で議論できる

よ うになった。同時に、分化速度 も算出できるようになり、小穂お よび小花の分化数を分

化速度 と分化期間 とい う2つ の要因か ら考察す ることが可能 となった。 その結果、器官に

よって、あるいは品種や栽培条件によって常に同 じ結果が得 られているわけではないが、

分化器官数が分化速度 と分化期間の両者に規定 されている様相 を明らかにできた。

2. 一穂の小穂数お よび小花数の決定過程

以上のよ うに、本研究で採用 した詳細な形態観察 とそれに基づ くモデ リングによって、

一穂 の小穂数および小花数を高い精度で定量的に取 り扱 うことが可能 とな り、分化速度 と

分化期間の影響を検討できた。その結果 を簡単にとりま とめると、各器官の数は分化開始

時期 の遅速によって規定 され る側面 と、分化が開始 してか らの形成速度によって規定され

る側面があることを明 らかにできた。すなわち、前者の分化開始時期は、小穂の場合 も小

穂 に形成 され る小花の場合 も、穂軸のほぼ中央部分が最も早く、先端側 と基部側に向かっ

て遅れ る傾向が認 められた。一方、小穂 の位置別 に詳細な検討を行なった結果、小花の分

化速度は小穂 の位置別 に異なってお り、基部側か ら先端側 に向か うにしたがって遅 くなる

傾 向が認 められた。そのため、両者の相互関係によって最終的な分化数が決まることにな

るが、実際には分化開始時期 に比較 して分化速度の変異が相対的に小 さいため、最終的な

分化数 は分化開始時期によって大 きく規定 され ることになる。 これに関連 して、もう一つ

大きなポイン トは、小花の分化開始時期や分化速度の違いに関わ らず、分化 した小花が生
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存するか、退化す るかは、比較的短い時間内に全ての小穂 でほぼ一斉に決定す るとい うこ

とである。 この点も、本研究の結果、明 らかになった重要な点である。

3. 一穂粒数の制御 と利用の可能性

本研究の結果、一穂粒数の形成 に関わる小穂 と小花の分化数は分化速度 と分化期間の両

者によって大 きく影響 を受 けることが明 らかとなった。 これ らは、温度、 日長および春化

によって影響 を受ける (Hay and Kirby 1991、Slafer 1996、Slafer and Rawson 1994)

が、有効積算温度 と日長 は相互に関連 しながら変化する し、年次変動もあ り、その反応は

品種 によっても異なる。 したがって、各器官の分化数を規定す る分化速度や分化期間に、

気象要因や遺伝要因がどの様 に関与 しているかを明らかに してい くことが重要である。一

穂粒数 とい う観点か らいえば、温度 と日長条件が大 きく変化す る播種期は重要なポイ ン ト

である。

本研究では西 日本 におけるコムギ作を想定 し、そ こで広 く栽培 されてい る主要品種を中

心に検討を行なった。西 日本では播種適期である11月 頃に降雨に見舞われ ることが多 く、

播種が12月 以降に遅れ ることも多い。 この様な播種期の遅れが収量や収量構成要素に及

ぼす影響を明 らかにす ることは、コムギ生産量の予測や改善を行 う上で必須の情報である。

播種期ひいては作期 は経済性や前後作 との関係な ども考慮 しなければな らないため、単独

で決まる問題ではないが、播種期の違いによる一穂粒数の変異 を有効積算温度 と日長に規

定 される分化速度 と分化期間に着 目して検討することができるようになった。ただ し、有

効積算温度 と日長 に対す る反応は品種の遺伝的背景によって も異なるので (Slafer 1996、

Slafer and Rawson 1994)、 最適な作期については拙速 に一般化せず、品種 と地域 ごとの

生態条件 と栽培管理 とを考慮 してデータを蓄積 しなが ら、他の要因 との関係 も考慮 して決

めて行 くことになるであろ う。
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4. 一穂における小花の分化数 と退化数、お よびその制御

以上は、一穂 において分化 した小花の最大数についての議論である。実際には、最終的

に稔実 した粒数は、それよ り少な くなる。それは、分化が開始 しても開花に至 らない小花

があることと、開花 しても稔実 しない小花があるためである。 この問題について も定量的

な検討 を行なった結果、最終的に稔実 した粒数は、小花の分化数 と開花期の生存率と稔実

率の3者 によって大きな影響を受けていることが明 らか となった。すでに述べたよ うに、

ある時点における形態観察によって、小花が発育途中にあるか、発育を停止 して退化途中

にあるかを判別す ることは現時点ではできないといって よい。そのため、小花の生存 と退

化の様相を推測す るために小花の発育段階の分類基準 (Waddingtonら1983) に従って、

発育段階の進み具合か ら判断す る方法が用い られ ているが (Gonzalezら2003、Langer

and Hanif 1973、Yuら1988)、 調査に時間がかかるため、調査対象は数個の小穂 に限ら

れてお り、このような方法 を一穂全体のすべての小花に適用す るのは現実的ではない。ま

た、Sibony and Pinthus (1988) は収穫期の穂 を観察 し、全ての小花位置について着粒を

含む最終的な小花の発育段階を示 しているが、成熟期 の穂 は上位小花が完全 に退化 して鮮

度を失っているため、観察が技術的に極めて難 しい点が問題であるし、今回、研究対象 と

している西 日本にお ける栽培品種について同 じ手法が使える保証はない。 したがって、小

花の退化過程については研究手法の開発を含めて、今後に残 された大きな問題 であ り、現

時点では分化最大数 と最終的に稔実 した粒数だけから議論せ ざるをえないが、それでもあ

る程度の考察は可能である。少な くとも、分化最大数 と稔実粒数の値が品種や栽培条件に

よって異なることが明 らか となった点は意義があると考えている。

今後 、一穂粒数を増加 させ ようとすれば、分化最大数 を増やすか、退化数 を減 らすか、

あるいはその両者 か とい うことになる。栽培面か らの取 り組み として、分化最大数を増や

すためには分化速度や分化期間に影響を与える積算温度 と日長 を効果的に利用す るよ うな

作期の設定や、肥培管理が考 えられ る。前者の問題については、播種期の問題 として簡単
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で はあ るがす でに触れ た とこ ろで あ る。後 者 の肥 培管 理 に関連 して 、一穂 粒数 に対 す る窒

素 の影 響 は これ までの研 究結 果 か ら統 一的 な見解 が得 られ てい ない が、少 な く とも節 間伸

長期 にお ける窒素施 肥 に よっ て増加 す るこ とを示す 報告 は多 い (Darwinkel 1983、Langer

and Liew 1973、Peltonen 1993、Sibony and Pinthus 1988、Whingwiri and Kemp 1980、

Whingwiri and Stern 1982)。 したが って、幼穂 の形 成過程 の詳 細な観 察 を前 提 と して 、

いつ 、 どれ くらい窒 素 を施肥 す る こ とが小花 の分化 最 大数 を増 や し、退化数 を減 らす か と

い う視 点か らの検討 が必要 とな る (Peltonen 1992、1993、Peltonen-Sainio and

Peltonen 1995)。 す な わち 、最 終 的に稔 実す る粒 数 が分化最 大数 の半分 以下 に なる よ う

な場合 は、退化 す る小花 の数 が問題 とな る。す で に述 べ た よ うに個 々の小花 が形成 過程 に

あるか退化 過程 にあ るか は方法論 上 の制約 か ら困難 な ところが あるが、単 に最 終的 な差 し

引きだ けで な く、小花 の退 化過程 を検 討す るこ とに よ って これ を減 少 させ るため の ヒン ト

が得 られ る可能性 が あ ろ う。現 段階 で は、矮化剤 な どの使 用 によ って 、物質分 配 を ある程

度制御 して穂 と茎葉 部 との競合 を緩 和す るこ とが考 え られ る。 収穫指 数 をあげ る こ とがで

きれ ば 、言い換 え る と全体 のバ イオ マス生産 量 を下 げず に 、穂 へ の同化産物 の分 配割合 を

増や す こ とがで きれ ば、収 量構成 要 素 としての一穂 粒 数 を増 やす (退化数 を減 らす こ とを

含 めて) ことが で き る可 能性 が大 きい。す な わち、 一穂粒 数 の増加 には、開花 期 の20～

30日 前 の期 間 中に、 よ り多 くの同化 産物 を穂 に転 流 させ て退 化す る小花数 を減 らす こ と

が重 要 で ある と指 摘 され てい る (Brooking and Kirby 1981、Fischer and Stockman 1980、

Siddiqueら1989、Slafer and Andrade 1993、Stockmanら1983)。 これ には 同化 能力

の 向上や 同化産物 の競合器 官 で あ る稈へ の転流 を抑 える ことが必要 であ る。 前者 に対 して

は個 葉光 合成速 度 、受 光体 勢 、 日射利 用効率等 の検 討 が必要 で あ り、後者 に対 して は短 稈

化 や 、穂 と稈 の生 育時 期 をず ら して競合 を回避す る (Gonzalesら2003、Slaferら

2001) な どの方 法 が考 え られ る。栽 培 の改善 だけで な く育 種的 な改 良 も考慮 しなけれ ばな

らない こ とはい うまで もない。
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以上、本研究においては、コムギの幼穂形成 に関する詳細な形態観察 とそれに基づ くモ

デ リングによって、収量構成要素の一つである一穂粒数 を定量的に検討す ることができる

ようになった。その結果、一穂粒数が小穂および小花の分化速度 と分化期間の相互関係 を

含 んだ大小 によって規定 されること、また最終的に稔実 した粒数 を問題 とするには小花の

分化過程に関す る理解 を深 めなが ら、対象地域の生態的 ・社会的条件を考慮 した栽培試験

が必要 と考えられ る。 もちろん、収量の向上は一穂粒数の ような個別の要因の改善によっ

て大幅に増加することは少ないであろ うが、少なくとも重要な形質の一つである一穂粒数

を育種的 ・栽培的に増加 させ るための基礎的な知見が得 られた と言 える。
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要 旨

日本では現在、コムギの自給率の向上が求められてお り、西 日本の コムギ産地では、栽

培面積の拡大 と共 に、収量の増加が大きな課題 となっている。 しか し、これ らの地域は播

種適期の11月 頃 に降雨に見舞われ ることが多 く、播種が遅れると収量が変動するため、

コムギの安定供給 とい う面で大きな障害 となってい る。また、 これ らの地域では、水稲作

との管理作業の競合や、収穫期 における梅雨を回避するために早生化が重要な育種 目標 に

なっているが、生育期間の短縮 による収量の低下 も懸念 されている。 これ らの課題を解決

していくためは、収量の形成過程を収量構成要素に着 目して詳 しく理解することが必要で

あ り、特に国産 コムギについての研究が相対的に立 ち後れてい る一穂粒数の決定過程 につ

いて検討する必要がある。一穂粒数 を検討す るためには一穂全体における小花の数の推移

を把握することが前提 となるため、発育形態学的な視点か ら現状 における問題点をより深

く理解するとともに、これ を栽培的 ・育種的に改善 していくための基礎的知見を得 ること

を 目的 として、小花数 の定量的な検討を行った。

1. 走査型電子顕微鏡による幼穂形成過程 の観察

一穂粒数の決定過程を発育形態学的に解析するためには、一穂全体 におけるすべての小

穂 の形成、およびすべての小花の分化 と退化過程に関す る詳細な観察が前提 となる。コム

ギの穂の形態やその形成過程 については古 くか ら研究 されてお り、幼穂形成過程の概要に

ついては既に明らかになってい る。 しか し、本研究において小穂や小花の分化数を定量的

に取 り扱 うためにはそれぞれ の分化期間を特定す る必要があるが、従来の研究ではその点

が厳密 ではなかった。そこで、本研究で扱 う西 日本で栽培 されているコムギ主要品種の幼

穂形成過程 を、走査型電子顕微鏡 を用いて詳細に観察 した。その観察結果を基に、これま

で曖昧であった葉 と小穂の分化期間の境界について、 「穂 の最基部の小穂 と対をなす苞原
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基が分化 した時点を小穂分化開始期」 と定義 した。また、走査型電子顕微鏡 と実体顕微鏡

による観察を組み合わせて行な うことで、すべての小花の分化を追跡す ることができるよ

うにな り、一穂小花数の検討ができるようになった。ただ し、形態観察のみか ら小穂の分

化開始期や小花の分化終了期を厳密に特定す ることが困難 であることも明らかとなった。

2. 小穂数お よび小花数の決定過程のモデ リング

コムギの幼穂 においては、穂軸に沿って向頂的に小穂が分化す る過程 と、それぞれの小

穂 においてやは り向頂的に小花が分化す る過程 とが、部分的に重な りながら進行する。そ

の場合、小穂 の分化は頂端のものが分化 した時点で数が決 まる有限型であるが、小花の場

合は無限型の分化 であるとともに、分化 した小花の一部が退化する点で小穂の形成 と異な

っている。そ こで、両者をそれぞれ定量的に捉 えるために、幼穂の形成過程に関す る詳細

な形態観察を踏 まえて、小穂数お よび小花数の決定過程のモデ リングを試みた。まず、小

穂についてみ ると、栄養相における葉の分化の延長 として小穂の形成 に先立つ苞の分化が

あるが、外部形態 の観察だけで葉 と苞のいずれが分化 したかを判別することは困難である。

そ こで、有効積算温度に対する葉、苞お よび小穂の累積数の推移を検討 した ところ、葉の

分化期間、小穂の分化期間、および小穂の分化終了以降の3つ の期間に、それぞれ勾配の

異なる連続 した3本 の直線をあてはめる線形スプラインモデルを適用することが有効であ

った。 この結果を利用 して、葉数お よび小穂数の増加過程 をそれぞれの分化期間 と分化速

度 とい う2つ の要因に還元 して考察することが可能 となった。一方、幼穂の形成過程にお

ける小花数の推移 についてはこれまでほとん ど報告がな く、不明な点が多かった。本研究

において、走査型電子顕微鏡 による詳細な観察に基づいて定量化 を試みた ところ、有効積

算温度に対す る一穂 の小花数の推移は左右非対称のロジスティック曲線状の推移 を示 した

そ こで、両者の関係にGompertzの 生長モデル を適用 したところ、 うま くあてはま り、小

花数の決定過程 も分化期間 と分化速度に還元 して検討できることが明 らか となった。ただ
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し、粒数の決定過程 にお ける小花の退化については、さらに客観的に判断す るための基準

の確立が必要である。

3. 一穂粒数の変異に関わる要因の解析

西 日本の暖地 ・温暖地で栽培 されてい るコムギ品種イワイノダイチ、さぬきの夢2000、

チ クゴイズミを、播種期を変えて (早播 き、標準播 き、遅播 き) 栽培 した ところ、小穂数

お よび一穂粒数に変異が認 められることが確認できた。その変異に関わる要因について分

化速度 と分化期間に着 目して検討 した ところ、いずれの要因も深 く関係 しているが、 とく

に分化期間が大 きく影響 していることが確認 されるとともに、分化速度 と分化期間 との間

に補償的な関係が認 められ ることが明らか となった。小穂や小花の分化速度は主として温

度、分化期間は主 として 日長 に大きく影響 され ることが推察 されたが、両者が相互に関係

するため、各環境要因の影響には必ず しも単純な一定の傾向は認 められなかった。また、

「一穂粒数=分 化小花数一退化小花数」 と考えて検討を進 めた結果、遅播 きしたものほど

分化小花数の最大値は少ないが小花の生存率が高まる傾向が認 められた。 なお、最終的に

稔実す る粒数が分化小花数の最大値の半分以下である場合が多い ことを考える と、分化小

花数を増やす こととともに、あるいはそれ以上に退化小花数 をへ らす ことで最終的な稔実

粒数の割合 を上げる必要があると考えられた。 この点に関 しては、穂重 と稈重の間におけ

る乾物 の分配が退化小花数の多少 に関係 していることが示唆 された。

4. 小穂 の位置別着粒数の変異に関わる要因の解析

以上は、一穂粒数を全体 として取 り扱 うか、一穂粒数 を小穂数 と小穂当た りの平均粒数

との積 と考 えて検討を進めてきた。 しか し、穂の構造の実態に即 して小花の分化速度や分

化期間についてさらに詳細に検討するためには、穂軸 に沿った小穂 の位置に着 目して、小

穂 当た り粒数の変異 について検討する必要がある。そこで、まず西 日本で栽培 されている
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コムギ4品 種の小穂当た り粒数の分布 を確認 した上で、小穂位置による小穂当た り粒数の

変異について、小花の分化開始時期 と分化速度に着 目して検討 した。小穂 当た り粒数はい

ずれの品種 においても第7小 穂付近で最も多く、そこか ら頂端側および基部側 に向かって

次第に減少 していた。 ただ し、一穂粒数の多少を小穂 の位置別 についてみると、かならず

しもすべての小穂 において同様に粒数が増減 しているわけではなく、一穂粒数が多い品種

ほ ど、まず基部側 、続いて頂端側 の小穂 当た り粒数が多くなっていることが分かった。 こ

のような小穂 の位置別の粒数について検討 した結果、小花の生存や退化には小花の分化開

始期だけではなく、分化後の小花の発育速度 も密接 に関係 していることが示唆 された。 し

か し、小穂あた り粒数の変異は、これまで小花の分化速度や分化期間の視点から検討 され

ていない。そこで、有効積算温度 に対す る小穂別の小花数の推移をみたところ、すべての

小穂 において両者 の間に有意な正の相関関係が認められ、直線回帰式を利用 して小穂位置

別の小花分化開始期、小花分化速度、および生存す る最上位の小花が分化する時期 (最終

生存小花分化期) を推定す ることが可能 となった。小穂の位置別の小花分化開始期は、幼

穂中央付近の小穂で最 も早 く、そこか ら穂 の先端側および基部側に向かって次第に遅 くな

った。小穂 の位置別の小花分化速度は穂の基部か ら先端側 に向かって次第に遅 くなる傾向

に、また、最終生存小花分化期は穂の先端側に向か うほど遅れ る傾向にあったが、いずれ

も小花の分化開始期ほど変異が大きくなかった。 また、分化 した小花が生存するか退化す

るかは、比較的短い期間内にすべての小穂 においてほぼ一斉に決定す るため、概 して小穂

分化開始期が早い小穂ほ ど小穂当た り粒数が多くなることが明らか となった。

以上、本研究においては、コムギの幼穂形成に関す る詳細な形態観察 とそれに基づ くモ

デ リングによって、収量構成要素の一つである一穂粒数を定量的に検討す ることができる

よ うになった。 その結果、一穂粒数が小穂および小花の分化速度 と分化期間の相互関係 を

含 んだ大小によって規定 され ることが明らか となった。最終的に稔実 した粒数を問題 とす
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るには小花の退化過程 についてさらに理解を深める必要があるが、本研究の結果、一穂粒

数 を栽培的 ・育種的に増加 させ るために役立つ基礎的な知見が得 られた。
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