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種 子 の 休 眠 と 発 芽

藤　　 伊　　　　　　正

　 （筑波大学生物科学系）

　　　　　　　　休 眠 の 形 態

　多 くの 植物 が 活発 な 生育期 に あ る と き よ り も休眠 中の

ほ うが よ り強 い 環境変化 に 対 する耐性を示す こ とか ら，

休眠 の 生物学的 意 義 の 重 要性 は 耐性 の 獲得 に ある と考 え

られ る 。

　休眠 dormancy と い う現 象 は便宜 的で は あ る け れ ど

器官内の 生理的要因，あ る い は環境要 因 に よ っ て 生理活

性 が 低下 し ， 生育が 停止 し た 状態 で あ る と定義す る こ と

が で き る．しか しこ こ で わ れわれは，環境要因 の 不適 に

よ っ て もた ら され る 休眠 と，生理的要因 に よ っ て もた ら

され る休眠 との 違 い を は っ きりと認識 して お か な け れ ば

な らな い ．

　形態的 に 種 子 は 胚 embryo とそ れ を と りま くい くつ か

の 構 造 とか らな りた つ 器官で あ る ．ある種 の 植物 で は よ

く発達 した 胚 乳 endosperm が あ り， 珠 皮 integしullcllt

に 由 来す る 種皮 testa に 包 ま れ て い る ．また ，あ る 種 の

もの で は果皮 pericarp に 包 ま れ る もの もある．

　種子 の 休眠は 大別 して ，  胚 を と りま く構 造 に 原 因を

求 め う る もの と，（B）胚 じた い に 原因 を 求 め う る もの とが

あ る， さ ら に 前 者 は （D 種 皮 の 水湿 に た い す る不透性 に

由来す る もの と，｛2｝種皮 の 酸素お よ び 二 酸化炭素 に た い

す る 不透性 に 由来す る もの が あ り，後者 で は （3）胚 の 未

熟 に 由来す る もの と （4）胚 の 代謝阻害 に 由来 す る もの に

分 け る こ と が で きる ．しか し種子 の 休眠は必ず し も単
一

の 原因 に よ っ て お こ るとは限 らず，  い くつ か の 原因 が

共働す る 場合も知 ら れ，さ らに （6）二 次休眠 secondary

dormancy と よ ばれ，発 芽 しうる状態 に な っ た 種子が 不

適 な 環境 に お かれ た た め に ふ た た び 休眠状態 に は い る

もの な どが ある． 胚 を取 り巻 く構造 や ， 温 度，水 湿 の

不適 な ど外的要因 が 生育に不適 当な 場合 に ひ き お こ さ

れ る 休眠 は 強制休眠 imp 。 sed 　 dormancy　 or 　 cnferced

d。 rmancy とよばれ る，こ れ に 対 し ， 胚 じた い に原囚が あ

り，必ず し も不適 当 な 外的環境 が 休眠 の 直接 の 原因 で は

な い 場合 は 自発的休眠 innate　d・ rmntncy ・ r・spo ・1taneous

dormancy と よ ばれ る ，

　 種皮 の 存在が休眠 の 原因 と な っ て い る よ う な 種子 で は，

種皮 の 機械的な損傷 ， 剥離 ある い は濃硫 酸な ど の 薬剤処

理 に よ り，種皮 そ の も の に 変化 を 与 え ，休眠 を打破 し，

発芽を容易 に す る こ とが で きる ．自然 の も と で は ，砂粒

に よ る 種皮 の 損傷 あ る い は 土壌中 の 微生物に よ る種皮

外層 の 侵食な どが
， 種皮の 水 湿 や ガ ス に 対す る透 過 性を

高め る もの と考 え ら れ て い る．

　多 くの 昆虫 に お い て ， そ の 発 生過程 の 一
時停止

一 休

眠 と い う現象 が ，環境 に 対応 して お こ る受動 的な もの で

は な く， む しろ 積極的 な 現象 と して 発生過 程 の な か に 組

み こ ま れて い る もの で あ る こ と は よ く知 られて い る．こ

の 休眠 は 変態 を 進 行 さ せ る 内分泌制御に おける代 謝制御

に よ っ て もた らさ れ る もの で あ り，休眠状態 か ら脱 し，

変 態 可 能 な 状態 ICもど る た め に も，当然よ り高位 の 代 謝

制御 が 要求 さ れ ，そ の た め に 低 温 経過 が 必要な こ とはあ

ま りに もよ く知 られて い る こ と で あ る ．

　植物 の 冬芽，りん 茎 ， 球茎 ，根 茎 ，種 子 な ど に み られ

る 自発 的休 眠 の 場合 も，休眠 を制御す る タ イ ミ ン グま で

遺伝的機構 の な か に 組 み こ ま れ て お り，発 生 が一定 の 段

階 に 達 す る と，自動的 に 制 御 が お こ な わ れ て 発生 が 停止

し，一
定期間 の の ち，今度 は そ れを解 く方向 へ の 制御 が

お こ な われて ，発 生 の 進行 が 再開す る か，な い しは再開

可能な状態 に な る ．こ の た ぐい の 胚 の 休眠 は動物 の 休眠

と きわ め て 類似 した 様相 を 示 し，休眠 を解除 し，発芽を

誘起 す る た め に 光照射 を必 要と し，低 温処理 を 必要 と す

る．多 くの 場合，休眠器官 に 含まれ る ホ ル モ ン 類 あ る い

は ，
2 ， 3 の 生長制御物質 の 存在 に よ っ て 制御 されて い

る の で あろ う．

　　　 休眠 の 誘 導 ・解 除と生長 制御物質

　前述 の よ うに ，自発的休眠状態 に あ る 器官 は活発な生

育 を お こ な っ て い る 組織 で は た ら く代 謝 過程 の い くつ か

が妨 げ られ た 状態に あ る と考 え る こ と が で き る ．い か に

外的環境条件 が 満た された と して も，胚組織 内で の 代謝

過 程を妨げて い るい くつ か の カ ギ が は ず さ れ て い な い か

ぎ り，休眠状態 は維持 さ れ る で あろう．われわ れ が こ の

カ ギ の 一つ 一つ を はず して い くこ とが で き れ ば ，こ れ は

休眠解除に つ なが る で あろ う し ， そ れ が 休眠 の 生化学的

研究 の 足 が か りと な る で あろ う こ と は 疑 い もな い ．も し

生長物質 の レ ベ ル で 休眠現象を考 え る な らば
“

休眠
”

は
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図 1　 ク ロ ス グ リの 芽 に 含 まれ る ジ ベ レ i）ン と抑

　　　制物質 の 低温下 に おける変化 の ヒ ス トグ ラ

　 　 　 ム

　 頂 芽の 抽 出物を ク ロ マ トグ ラ フ に か け，わ い 性 ト

　 ゥ モ ロ コ シ の 子 葉 鞘 の 生 長 反 応 を 用 い て ヒ ス ト グ

　 ラ ム を か い た もの ．

』ヨ金 ÷

（D 生長促進物質の 欠如 に 起因す る とい う可 能性 と ｛2）生

長抑制物質 の 蓄積 に 起因す る とい う可 能性の うえ に た っ

て 考え る こ と が で き る で あろ う．

　多 くの 樹木 に お い て ，休 眠 を誘 導 す る よ うな 処理，た

と え ば 短 日 処 理 を ほ ど こ す と ， 葉 お よ び 生長部位 に，あ

る種 の 生長抑制物質が 蓄積す る こ とが 確 か め られ （図

1）， ま た こ の 物質 の レ ベ ル は冬の あ い だ に しだ い に 減

少 し，こ れと平行 して休眠 が解除 さ れる こ とが知 られ て

い る （図 2）．そ の 後 こ の 生 長抑制物質 は ア ブ サ イ シ ン

酸 （ABA ）で あ る こ とが 明 らか に された．　 ABA は 強 い

生長 掬制物質で ，カ バ ノ キや サ イ カ モ ァ カ ェ デ な どの 幼

苗を ABA の 溶液 に つ け た り，あ る い は 茎 の 傷 口 か ら与

え た りす ると正常 な休眠芽の 形成 が 促進 さ れ，さ らに 長

時間処理す る と完全 に 休眠状態 に は い る ，

　ABA は休眠種子 中に も多 く含 まれ ， 種子 の 発芽も著

しく抑制する ．種子中 に は， こ の ほ か に も数種 の 発芽抑

制物質が含ま れ て い る こ とが 知 られ ，数 多 く の 研究 が な

さ れ て い る が ，多 くの 場合、 こ れ ら発芽抑制物質 の レ ベ

ル の 変 動 と休眠解除 との あ い だ に平行関係 の み ら れ る こ

とは 少 な く，休眠 を胚 に 含 ま れ る 発芽抑制物質 の レ ベ ル

だ けで 説 明す る こ と は 難 か しい ．さ らに 休眠器富中に含

ま れ る 発芽促進物質 の 存在 と，抑制物質 と促 進物質 と の

相 関 関係 を 知 らな くて は な らな い ．

　多 くの 樹木の 休眠芽で 休眠 が 解除 さ れ る に つ れ ， ABA
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図 3　 レ タ ス 種 子 の 発 芽 に お け る ジ ベ レ リ ン

　　　（GA ）と ア ブ サ イ シ ン 酸 （ABA ）の 影 響

　　　（PHILLIps ， 1971）

の レ ベ ル が 減 少す る と 1司時に ，ジ ベ レ リ ン （GA ｝が 急激

に 増加 しは じめ る事実 ，休眠 中 の 幼苗を低温下 に お くと

低温処理 の 長 さ に つ れ GA の レ ベ ル が 増大す る事実，

さ らに 植物体 に 与え た GA が休眠解除を促進 し，発芽

を 促す とい う事実 は ，休 眠 解除 に GA が 関与す る こ と

を物語 る もα）で あ っ て，ABA と GA の 二 つ の 生 長 調 節

物質に 関す る か ぎ りに お い て ，高濃度 の ABA と低濃度

の GA が 休眠 を 誘導 し，逆 に 低濃度 の ABA と高濃度

の GA が 休眠 を 解除す る と い う 可 能性を 提 起 す る こ と

が で きる （図 1，2 ），こ の ABA と GA と の 相 互 作用 は，

種子の 休眠 および発芽に もよ く知 られ，ABA は著し く

発 芽を抑制 し，GA は 発 芽 を 促 進 す る （図 3 ）．ま た ジ ャ

ガ イ モ の 塊茎 の 休眠 の 場合 に も同様 の 相 Lt）：作用 が知 られ

て お り器官は異 な っ て も休 眠 お よ び 発 芽 の 機 作 の 類似 性

を 示唆 す る も の と して 興味あ る 問題 で あり ，
こ れ ら の 生

長調節物質の作用機作 を 追求 する こ とが休眠 お よ び発芽

機構の 分子 レ ベ ル で の 解明 の 糸 口 に な る もの と 思 わ れ る．

　　　　　　休眠 を制 御す る環境 要 因

　芽 の 休眠誘導を支配する もっ と も重要 な 要因 の
一

つ に

目長 day・1ength をあげる こ とが で きる 。一
般 に 長 日条

件 1・ ng −day 　 c ・ ndition は 栄養生長 を 促進 し， 短 日条件

short −day　condition （ま伸長生 長 を 抑制 し，休眠芽 の 形成
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　 　 　 SD ＝短 日処 理

図 4　 ア メ リカ ヤ マ ボ ウ シ の 切 枝 を 18峙間 の 長 日

　　　条件下 （a，b，　c）あ る い は12時間 の 短 口条 el・

　　　下 （d）に お い た 場合 （WAXMAN ，1957）

短 日条 件 下 で は，芽 は 休 眠 状 態 を 保 ち，片側 ある い は 部

分 的 に 葉 を 短 H 条 件下 （SD ） に お くと，長 日 条 件 下 で

も芽の 生 長 は 部 分 的 に 抑 制 さ れ る ，

を促進す る と考 え ら れ て い る （図 4 ）．

　長 日 条件 下で 生育を つ づ ける植物の 休眠芽形成 に は，

花芽形成に み ら れ る 光周 反 応 photo −periodic　response

と 同様に 限界目 長 critical 　 daylength が あ り ，　し か も

明期 の 長 さよ りむ しろ暗期 の 長 さ に よ っ て 休眠芽 の 形成

が 決定 さ れ る．限界暗期 の 存在 に よ っ て 休 眠 芽 の 形 成 が

促進 さ れ，暗期 中に 照射 された低 エ ネル ギ ーの 光 中断

light・break に よ っ て 暗期の 効 果は消失 し，休 眠芽の 形

成 は 遅 れ る ．こ の 場合 ，光中断 の 光の 作用 ス ペ ク トル の

も っ と も有効 な 波長域 は 赤色光 で あ り ，
こ の 赤色光 の 効

果 は ひ きつ づ き与 え られ た 近赤外光に よ っ て 打 ち消さ れ

る こ とか ら， フ ィ トク ロ
ーム phytochrome が関 与 して

い る こ と が わ か る （図 5 ）．

　今 日，わ れ わ れ は 不 幸 に して ，環境要因 に よ る 種子 の

休眠誘導 の 制御 に つ い て の 知識をあま り持 ちあわせ て い

な い ．そ れ は 受精か ら種子形成 に い た る ま で の 過程 の 進

行 と環境要因 との 精 密 な 研究 が な さ れ て い な い こ と に 基

因す る もの で あ ろ う．は た して 種子 の 休眠 が 日長条件に

よ っ て 支 配 さ れ る もの で あ る か ど うか は 興味あ る 問題 で

あ り，今後 の 研究 を 待 た な け れ ば な らな い で あ ろ う．

　
一

方，休眠器官 に お け る と 同様に種子が休眠状態 に あ

る 場合に，0℃ に 近 い 低温 に しか も湿潤状 態 に 数 日 か ら

数カ 月間そ の 種子を さ らす処 理 が ，
そ の 種子 の 休眠 を 打

破 し．発 芽を誘起 す る の に 有利 で あ る こ とが知 られ て い

図 5　 カ ラ マ ツ の 切枝に 短 日処 理 を ほ ど こ した も

　　　 の （a，b，CJd ）

　 b ；暗期 中，短 時間 の 赤 色 光 を 与 え た もの ．
　 c ： b 処 理 の 赤 色 光 照 射後 ， 短 時間 の 近 赤 外 光を

　 　 　 5 え た も の ．
　 d ： c 処 理 の 近 赤外 光 照 射 後短 時 間 の 赤 色 光 を 与

　 　 　 え た もの ．
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図 6　 イ ヌ タ デ種子 の 発 芽 に た い す る 冷湿処理 の

　　　効果

　　　 A ： 冷湿 処 理 を し ない もの ．
　　　 B ： 6 日間 冷湿 処 理 を し た もの ．
　　　 C ；10日間 冷湿 処 理 した もの ．
　　　 D ：20 日 間 冷 湿処 理 し た もの ．

る （図 6 ）． こ の 処理 は ，一般 に 冷湿処理 stratification

と よ ばれ，こ の 期間 中に お こ る 種 子 内部 の 生 理的変化 が

休眠 と い う特殊 な 生理的状態を改善す る の に 役 立 つ もの

で あ ろ う．しか し，こ の冷湿処理 の 休眠打破機構 に つ い

て はま だ 明 らか な 解答 は与え ら れ て い な い ．

1

ジ ベ レ リ ン に よ る休眠 解除の 機 作

　種子ばか りで な く，休眠器官は 発芽に と もな い ，貯蔵

物質 の 分解を お こ な い ，そ れ に よ り新組織 形 成 の 材料 と

エ ネル ギーとを生長点部位 に 供給 しな け れ ば な らな い ．

した が っ て 各種酵素類 の 合成 ，活性化 お よ び不活性化が

休眠解除 に 大きな 意味を もつ こ と は い う ま で もな い ．

　で ん ぷ ん 種子 と して 知 られ る オ オ ム ギ の 種 子を水に浸

漬す る と，種子 中の 加水分解酵 素 とくに α
一
ア ミ ラ

ーゼ

の 活性が著 しく上昇 し， 胚乳 中の 貯 蔵 で ん ぷ ん の 加水分

解が は じま る 。こ の 場合 ，α
一ア ミ ラ

ー
ゼ は胚 か ら分泌 さ

れ る GA の 働 きに よ り，糊 粉層 の 細胞 で 合 成 さ れ る

（図 7 ）．
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庫

　0　　　　　　　80　　　　　　20　　　　　30　　　　　　40〔時 儒隠）

　 　 　 　 　 　 　 浸 漬時 問

オ オ ム ギ 糊粉 層 組織 の α
一
ア ミ ラ

ーゼ 合成

に およ ぼ す GA の 影響

GA ： 10
−eM ．

　GA 処 理 に よ る α
一

ア ミ ラ
ー

ゼ の 合 成 は，　de　novo 合成

で あ り， た ん ぱ く質合成阻 剤 と して 知 られ る　p・フ ロ ロ

フ ェ ニ ル ア ラ ニ ン や サ イ ク ロ ヘ キ シ イ ミ ドで 処 理 す る こ

と に よ っ て 抑 制 さ れ，ま た RNA 合成阻害剤 と して 知 ら

れて い る ア ク チ ノ マ イ シ ン D や 6一メ チ ル プ リ ン に よ っ

て も抑制さ れ る．こ の こ とは GA に よ る α
一

ア ミ ラ
ー

ゼ

活性 の 誘導 に は ，た ん ぱ く質合成 さ らに は RNA の 合成

が必要で あ る こ とを示唆 して い る ．伝令 RNA （mRNA ＞

合成 阻 害剤，ア ク チ ノ マ イ シ ン D の 処 琿 は，GA 処理後

6〜 8時間 （α
一
ア ミ ラ

ーゼ 合成 が は じ ま る ま で の 誘導期，

図 8 ） の あ い だ に お こ な わ れ た と き の み 効果 的 で あ り，

そ れ 以後 に 処理 さ れ て も，α
一
ア ミ ラ

ー
ゼ の 合成阻害 は み

られな い ．こ の こ と は GA 処理後 6 〜 8 時間 の あ い だ

に α
一

ア ミ ラ
ーゼ の 合成 に 必娑 な mRNA の 合成を促 し

て い る こ とを 示 して い る ．

　GA は RNA 合成 の 速度の み な らず RNA の 種類に

も影響を 与え て い る もの と 考え られ る． GA が 特定 の

mRNA の 合 成 を 促 進 す る と す れ ば ，こ れ は 特定 の 酵素

の 合成 に 反 映す る で あ ろう．GA は酵素 の 合成 に 関す る

遺伝情報 の 発現抑制 を 解 除す る 働 きを持 ち，こ の 解除 が

休眠 を打破 し，発芽過程を進行す る
一

つ の 原因とな っ て

い る こ と は 確か な よ うで あ る ．

　GA は α
一
ア ミ ラ

ーゼ の ほ か に も，プ ロ テ ア
ーゼ， リ

ボ ヌ ク レ ァ
ーゼ な ど 多 くの 加水分解酵素 の 合成 を 誘導す

るが，ど の 酵素が休眠 あ る い は 休眠解除 の key　 enzyme

で あ る か は 不明で あ る．少 な く と も α
一

ア ミ ラ
ーゼ の 合

成誘導 の 実験例 は そ の モ デ ル 系 と して 考 え る こ と が で き

る で あ ろ う．

　　 ア ブ サ イ シ ン 酸 に よ る休眠 誘導 の 機 作

　前述 の ご と く，ABA は休眠芽を 形 成 し，種 子 の 発芽

を著 しく阻 害す る 働 きが ある （図 3 ）．オ オ ム ギ 種子 の 糊

粉層 で GA に よ りひ き お こ さ れ る 種 々 の 加水 分解酵素

の 生成を ABA が阻害 し，しか も こ の 系に お い て
一

般 の

RNA や たん ぱ く質 の 合成に は な ん ら影響をおよ ぼ さな

　 　 50一

纜 1
　　　 「瀦
数 　
　 　 O　　　 4　　　 8　　　120 　　　 4

　 　 　 　 　 　 　 　 ア プ サ イ シ ン 酸 処 理 時 簡

ア プ サ イ シ ン 酸

水 対 照

LL 」 LLLI812
（卩寺月”）

図 9　 ア ブ サ イ シ ン 酸 （ABA ）で 処理 した セ ィ ヨ

　 　 　 ウ ト ネ リコ の 胚 に お け る ウ リ ジ ン ーSII
お よ

　　　び ロ イ シ ン ー3H の とりこ み （VILLIERS，1970）
幼 根 の 分 裂 細 胞 に お け る 銀粒 了を オ ート ラ ジ オ グ ラ フ で

調 べ た．

い こ とか らも，ABA は α
一
ア ミ ラーゼ を は じめ と す る酵

素 の 合 成 に 必要 な 特殊 RNA の 合成を 阻 害 して い る の で

あ ろ うと考え られ る．こ の 点か ら考え て ，GA と ABA の

作用点は近 く，GA が特殊 な 酵素 の 合成 に 関す る遣伝 情

報 の 抑制を解除する もの で あ る な らば，ABA は同 じ遺

伝情報 の 発現 を 妨げ て い る 可 能性 も考 え られ る ．

　事実 ABA は セ イ ヨ ウ トネ リコ の 胚 を休眠状態 の ま ま

保 つ と 同時 に ，ウ リジ ン
ー3H ，チ ミ ジ ン

ー3H
の 核酸 へ の

とり こ み を 強 く抑 制す る が，ロ イ シ ン ー3H の た ん ぱ く質

へ の とりこ み をおさえ る こ と は な い （図 9）．同様 の こ

と が ジ ャ ガ イ モ の 芽 の 休 眠 に つ い て も報 告 さ れ て お り ，

ABA ，　GA な ど の 生 長制御物質 が休眠 お よ び 休眠解除に

重 要な役割を持 つ こ と を示唆 して い る ，

　　　　　　　　 休 眠 と核酸 代 謝

　休眠 および休眠解 除に 関し，mRNA 合成 が 重要な制

御要因 の
一

つ に な っ て い る こ と を述べ た が，休眠期聞中

に 核酸 の 合成 が 進行 して い る こ ともよ く知 られ て い る こ

と で あ る．

　 こ れ に 関す る 証 拠 は か な り 多 く，ジ ャ ガ イ モ の 休眠 芽

で は RNA 合成は お こ なわれ て い な い が ， 休眠を解 除

する よ うな 処理 を ほ ど こ す と RNA 合成が開始す る こ

と が 示 さ れ て い る．ま た 休 眠 芽 か ら抽 出 した DNA は

RNA 合成を支持 しな い が ， 休眠 が解除 さ れ た芽か ら抽

出 した DNA を 用 い る と RNA 合成 を お こ さ せ る こ と

が で きる とい う報 告 もあ る．ま た 休眠 解 除 後 に お け る

RNA 合成 で は mRNA 合成の 阻害剤と して 知 られ て い

る ア ク チ ノ マ イ シ ン D で 処 理 す る と抑制 さ れ る ．こ れ ら

の 事実 は ，ジ ャ ガ イ モ の 芽 に お け る 休 眠 解 除 は 明 ら か に

mRNA 合成 の 限害機構 と 関連 して い る こ と を 示 して い

る ．

　 コ ム ギ の 種子の よ うに休眠 の み られ な い 種子で は ， ア

ク チ ノ マ ィ シ ン D を 処理 す る と mRNA 合成 の 阻 害 が み

られ る に もか か わ ら ず発芽の 初期 過 程 と そ の 期間 中で の

タ ン パ ク 質合成を お さ え る こ と は な い ．こ の 場合 に は ，

種 子中 に は す で に 発芽に 必要な mRNA が 存在 して い

一 85

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

て ，
こ れ が 発芽の 初期過 程 に 必要 な key　 enzymes の 合

成 をお こ な い ，発芽過程を進行させ る もの と解釈す る こ

とがで きる ．した が っ て ，こ の よ う な 種子で の 発芽は す

で に 存在 す る mRNA の 活性化 に よ っ て 進行 す る もの で

あ り，こ の 活性化 は 種子 の 吸 水 に よ っ て は じま る もの と

考える こ とがで きる．

　現在 の と こ ろ， 休眠 および 発芽 に か か わ る 特 殊 な

mRNA が ど ん な もの で あ り， そ れ に よ り 誘導 さ れ る

key 　 enzymes が何で あ る かをみ い だす こ と は き わ め て

むずか しい 問題 で あ る が ， ABA の よ うな 内生 ホ ル モ ン

の 存在 に よ り そ の 合成 が 制 御 さ れ て い る こ と は 確 か な よ

うで あ る．

発芽 の 初 期代謝

　近年，乾燥種子が活性化さ れた 生理 状態 に な る
“
発芽

始 動期
”

の 重 要性 が 認識 さ れ る よ うに な っ て き た ．こ の

過稈 は適度 の 水湿 条件下で 数分か ら数時間 を要 し，浸漬

期間 imhibition　period と もよ ば れ て お り，こ の 期間 中

に 次 の 三 つ の 重 要な 事柄が進行す る．

　第一は ，種子を つ くる 膠質 に よ る急速な物理 的吸水 で

あ り， 第 二 は種子形成の 時期 に つ く られ ， 種 子の 乾燥の

た め に 不活性化 され て い る既存 の 高分子物質 ，あ る い は

小器官 な ど の 再活性化 で あ り，第 三 は 呼吸 の 活性化 とそ

れ に ともな っ て 生 ず る同化活性 に 必 要 な 種 々 の 基 質 ， 補

酵素，酵素な どを つ くる に 必要な エ ネ ル ギ ー
（ATP ）の

生 産で あ る．

　第
一

段階 の 異常は ， 強制休眠 を ひ きお こ す が ，第 二 ，

第三 段階 の 異常は ， 代謝阻害 に起因する もの で あ っ て 自

発 的休眠 の 原因 と して 考え る こ と が で き る ．

　 MARcus らは胚 の ホ モ ジ ュ ネ
ー

トを 30℃ で ATP と

い っ しょ に 反応 さ せ る と，リボ ゾ
ー

ム が活性化され ，ポ

リゾ
ーム が つ くられ る こ とを観察 した ．こ の 系 は ア ク チ

ノ マ イ シ ン D や デ オ キ シ リボ ヌ ク レ ア
ーゼ に よ っ て 影響

を 受 けず ，
RNA 分解酵素 リボ ヌ ク レ ア

ーゼ や た ん ぱ く

質合成阻害剤 で あ る サ イ ク ロ ヘ キ シ イ ミ ドで 強 く阻 害さ

れ る こ とが 示 され，リボ ゾ
ー

ム の 再活性化 ，および ポ リ

ゾ ーム の 形成 に は あ らか じめ 種子 に存在 して い た RNA

お よ び たん ぱ く質 の 合成系が 必要で あ る こ と を暗示 して

い る．

　種 」
二の 登 熟の さい に 形成 され，発芽 の お りに，直接 た

んぱ く質 合成 に 関与する寿命 の 長 い mRNA （long−lived

mRNA ）の 種 子 中で の 存在 が 阻 害剤を用 い た 多 くの 実験

に よ り証 明され て い る．

　 こ の leng−lived皿 RNA は ，ウ ニ の 卵 に お い て み られ

る よ う に ，た ん ぱ く質 で つ く ら れ た 殻 の な か に つ つ ま れ，

い わ ゆ る情報粒子 （inform 。 some ＞ を形成 して い る と考

え ら れ て い る ．プ ロ テ ァ
ー

ゼ は 多 くの 種子 に 既存 の 酵素

で あ り，発芽初期 に こ の プ ロ テ ァ
ー

ゼ が は た ら き，情報

工nformosome

Io囗9
−1ived
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図10 情報粒子 か ら寿命の 長 い mRNA が

　　　遊 離 す る過 程

粒子 の た ん ぱ く質性 の 殻 を 溶解 し，］ong −lived　 mRNA

を 遊 離 さ せ る もの で あ ろ う （図 10）．

　 ワ タ の 種子を用 い た 実験 に お い て ，発芽 の さ い に た ん

ぱ く質分解酵素プ ロ テ ァ
ーゼ を つ くる 情報 は，種子形成

の 中期以前 に す で に 転写 transcribe さ れ る が ，同 時 に

存在す る 阻 害物質 の た め に ほ ん 訳 tra・　 nslate されず，そ

の た め に プ ロ テ ア
ーゼ の 合成 が お こ な われ な い 状態 に あ

る こ とが示されて い る ，種子が完熟 した状態 に な る と ，

こ の 阻害物質は もは や作用を示さず，そ の 情報は プ ロ テ

ア
ーゼ 合成 の 鋳 型 と して 活性 を 示 す よ う に な る ．

　 阻害物質 の 存在 に よ り，プ ロ テ ア
ーゼ が はた らか ず，

long ・lived　 mRNA が 機能 し得 な い 場合 も自発的休眠 の

原因 とな る で あろう．しか し，浸漬 に よ り，阻害物質 が

減少 し，プ ロ テ ァ
ー

ゼ が はた らき long −lived　mRNA が

機能 し た と して も，そ の 中 に 発 芽を誘起す る に は 不 可欠

な key　 en7ymes を合成す る mRNA が欠如 して くれば

ま た休眠を続け る で あ ろ う．

　　　　　　　　 発 芽 の 始 動 期

　発芽時 に種子中に 既存 の 酵素や 小 器 官が
．
門

：活性化され

る1頃序と，そ れ らの 活性化の 程度 は，種子発芽の 初期過

程 に お い て も っ と も重 要 な 要因 と な る で あ ろ う．

　 シ ロ ガ ラ シ の 種子 を ト リチ ウ ム 水 に 浸漬 し，放 射能 の

動 きを追 うと， 5分後 に まず γ
一

ア ミノ ラ ク 酸 に と くに

多 く放射能が検出さ れ る．10分後に は さ らに グ ル タ ミ ン

酸 とア ラ ニ ン な ど が標識 さ れ ，
3 時間を経て は じめ て リ

ン ゴ 酸 や ク エ ン 酸 な ど が 標識 さ れ る よ うに な る ，

　 こ れ らの 事 実は，発芽 の 初期 に は ア ミ ノ 酸代謝 が も っ

とも早 く始動 す る こ と を 示 して い る ．続 い て ア ミノ 酸 が

脱 ア ミ ノ 化 さ れ ，
TCA 回路 や 呼吸 に 必要 な 種 々 の α

一
ケ

ト酸を っ くりだ す もの と考 え られ る．発芽 の初期 に はや

く標 識され るグル タ ミ ン 酸 が，コ ム ギ の 胚乳 に お い て 脂

肪分解酵素 リパ ーゼ の 活性を誘起 す る こ と も知 られて お
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り ，
こ の ほ か に も こ れ らの ア ミ ノ 酸 が あ る特定 な 酵素の

合成あ る い は活性 の 誘導物質 として は た らい て い る 可能

性 も強 い ．光 発 芽種子な ど で 光 照 射後 に ア ミ ノ 酸代 謝 に

関わ る酵素の 活性化 が 起 る こ とも知 られて お り，
GA 処

理 な ど に よ り発芽 の 始動 に ともな い ア ミ ノ 酸代謝が活発

化 す る こ と な ど か ら も，休眠解除 に 関わ る　key 　 enzy −

mes の ほか に，発芽を始動す る ため の key　 enzymes の

・合成，活性化が重 要で あ る こ と を示唆 して い る ．

発 芽 と環境要因

a ） 光 　要　因

　日常，わ れわれ の とりあ つ か っ て い る 園芸，農作用植

物の 種子 の 多 くは ， 明暗い ず れ の 条件 の もとで もよ く発

芽 し，光 が 発芽 の 決定的な 要因 に は な っ て い な い ．しか

し，今 日一般 に は 野外種子 の 大部分 が，さ まざま な 程度

の 差 は あ る に せ よ ，光 の 影響を受け る こ と が 知 られ て い

る ．

　発 芽 を 誘 起 す る に 必要 な 光 の 強さ
， お よ び 照 射時 間 な

ど の 種 類 に よ る相違 は，厳密な平行関係は み と め られ な

い に し て も，系統 的 に 近 い
一

科，あ る い は一
属 の な か の

植物 で 類似 の 光依 存性を示す場合が多い こ と は興味ある

問題 で あ る ．しか し，
こ れ らの 特性は，もち ろ ん 外部環

境 として の 温 度，酸素圧，種 皮 の 状態，あ る い は 胚 自体

の 生 理 的状態 に よ っ て もか な り変更 され る性質 の もの で

あ る ．したが っ て ，種子発芽 の 光依存性があ る 程度種子

の 遺 伝 的特性 に よ っ て 決定 さ れて い る と は い え ，

“
光発

芽
” ‘‘

暗発芽
”
な ど の 名称は，そ の 種子に 固有の もの と し

て と りあ つ か う べ き もの で は な く，む しろ 種 子発芽時 の

生 理 的状態 に た い して 名 づ け られ る べ きもの で あ る とい

え よ う．

　 カ バ ノ キ の
一．一

種 Betrtla　Pubescensの 種子 は 15℃ の

温 度下 で は ， そ の 発芽は艮 日条件を必要と す る が，20℃

で は 短 日 ・長 H ，い ず れ の 条 件下 で も よ く発芽 し，25℃

以 Eの 温度 で は 暗 黒 巾で もよ く発芽す るよ うに な る こ と

が 知 られ て い る ．こ れ らの 事実 は，種子発芽時 の 光依存

性 が外部環境の 変 化 に 応 じた 種 子内部 の 生 理 的状態 に よ

っ て 決定 さ れ る もの で あ る こ と を示 し ， 光発芽性 を 示 す

表 1　 カ ゼ ク サ 種 子の 後熟 に ともな う光依存性

　　　 の 変化

一
16

数月の

1412

後一
〇

　

1

集　

8

採　

6
件条光

連　続 　光　下

連　続 　暗　中
36時間暗 ＋

　　　ユ2 時間光

5．0　19．0　65．5　80．5　82．5　85．0

0．〔｝　　1．5　 13．0　20，5　41 ．5　75．0

64，5　73．0　89．0　95．0

種 子で あ っ て も発 芽誘 起 に た い して 光 が本質 的 に 必要 な

もの で な い こ とを物語 っ て い る ．

　採集直後 の カ ゼ ク サ の 種子 は 休 眠状 態 に あ る が， 6 ケ

月を経 た種子 は 連続光下 で も暗黒 中 で も発芽 せ ず浸漬後

一定期間の暗期 とそ れ に つ づ く光期 の 存在 に よ っ て の み

高 い 発芽率を 示 す ．さ らに 後熟 が 進 む と， 暗期 の 必要性

が 減少 し光下 で よ く発芽す る が ，次第 に 光必要性も減少

し，つ い に は そ の 発芽 はま っ た く光 に 依存せ ず ，暗中，

光
．．
ドの 別 な く高い 発芽率を 示 す よ うに な る （表 1 ）．こ れ

ら光依存性を もた らす種子 の 生理 的変化 に つ い て は，ま

だ明 らか で な い が，カ ゼ ク ザ の 種 子 が 後熟が 進 む に つ れ，

水湿，お よ び ガ ス に た い す る 透過性が増大 し， 同時に漸

次光依存性が低下す る 事実，また後熟 の 進行 に と もな い

光依存性の 消 失 した 種 子 を 低 酸 素分圧下 に お くと，そ の

発芽に 光依 存性 が 再現する事実 か ら，種 子の 光 依存性の

程 度 は ，胚 の 生長活性 と酸素供給量 との 相対比 に よ っ て

決定 さ れ る と考 え る こ ともで き る ．

b ） 温 度 要 因

　発芽は胚 の 生長過程 で あ り，物質代謝 の 結果 で あるか

ら，一
般 の 化学 反 応 と 同様 に 温度 の 上 昇に ともな っ て さ

か ん に な る が ，温度 の ト昇 は ま た 胚 の 生活物質 を 変性 さ

せ る結果 と もな る ．した が っ て
， あ ま り低 い 温度 で もま

た あま り高 い 温度 で も発芽 は誘起 さ れ ず，個 々 の 種子は

そ れ ぞ れ発芽時 に 最低，最適，最高 の 三 つ の 温度条件 が

決定 さ れ る ，しか し，種 子 の 構成 は 複雑 で あ り，さ らに

発芽 は複雑な物質代 謝
．
の 結果 で あ るか ら，種子 の 発芽が

温度 の 制約を受け る 原因 は 決 して
一

様で は な い ．

（％ ｝
tOO80

発
　 5D
芽

耶　4020

o1
ω 522273238 重 旦 三 亙 重 LO　i璽 1P し9　LO　 LS　LS呈515 理 留
　 　 　 　 　 　 　 15　22　27　3238 　15　22　27　32　38　22　27　32　3日　32　38

　 　 　 　 　 　 　 　 種 々 の 温度 の 組 合わ せ
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図 11 セ ロ リー Apium 　graveolens の 発芽 に

及ぼ す変温効果 （盛 永，ユ925）

種 々 の 温度 （
°C ）の 組 合 わ せ は ，浸 漬後 暗

黒 中で 12時間 周 期 で 与 え られ た．
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　ま た 多 くの 植物の 種子発芽 に 好ま しい 温度条件 の一
つ

と して ，二 種以 上 の 温度 を 周期 的 に交代 させ る 変温効果

が知 られて お り（図11）， イ ネ科 を は じ め 多 くの 草本や木

本 ， な らび に 栽 培植物 な ど の 種子発芽 に ひ ろ く見 られ る

現象 で あ る．もちろん変温 の 長 さ ，時期，あ る い は 変温

に 用 い られ る 温 度条件な どに つ い て の 研究 も多 くな さ れ

て お り，種子 の 種 類 に よ っ て も さ ま ざま に 異 な る ．

　 こ の ほ か に も種子 が休眠 状態 に あ る 場合 に 0℃ に 近 い

極端な低温 に さ らす事 が ，そ の 種子 の 休眠を打破 し，発

芽 を 誘起す る に有利 で あ る こ とが 知 られ て い る．

　 い ず れ に して も，種子 が そ の 発芽 に さい して 各 自固有

の 最 適 温 度を もち，さ らに は冷湿，変温など の 処理 が休

眠 を 破り ， あ る い は発芽 に 有利 に は た ら くと い う事 実 は

季節適応 ， あ る い は温度 の 冂 較差 へ の 適応を考え合わせ

て ，生 態 学上 興 味あ る 問題 で あろ う．

〔討 論 〕

司会　折 　谷　 隆　志

　　　 （富山県 立 技短大）

佐 藤 （北大 ）　 た と え ば光 発 芽 だ と種子 の ど の 部分で 光

を感 じて い るの ですか ，組織 レ ベ ル は ど こ で ，細胞 レ ベ

ル はど こ な の で し ょ うか ．

藤伊　光発芽の 場合に は 胚 が 直接 光 を 感 じ る と い わ れ て

お りま す ．そ の 際 ， 細 胞 の 膜 に バ イ ン ドす る フ ィ トク ロ

ーム の 転換 とい う こ とが 膜 の 他 の た ん ぱ くへ 刺激を伝 え

て ，そ れ に よ っ て 膜の イ オ ン に 対す る透 過 性 を 変 え る の

で は な い か と考え て お ります ．ホ ル モ ン の 影響に つ い て

は，今 ま で に は ど の 材料を使 うとどうな る と い う こ と は

言 われて い た の で す が ，
そ の 作用点 と い う も の に つ い て

は殆 ん ど分 っ て い ま せ ん ．今ま で の デ ータ か らは，膜

の イ オ ン 透過性 を 支 配 す る と い う こ とと メ ッ セ ン ジ ャ
ー

RNA 合成 の と こ ろで 作用 す る と い う こ と と の 二 つ に 絞

る こ と が で きる の で は な い か と患 い ま す．だ い た い ホ ル

モ ン の 作用 も光 の 作 用 もまず第
一

義的 に は 膜に 働 くだろ

う と 思 うの で す が ， た とえ ば オ
ーキ シ ン が 膜 に 働 くと ，

そ こ に は TF ，　transcription 　factorと い う た んぱ くが あ

り ま して ，そ の た ん ぱ くが 膜 か らは ず れ て 核 へ 行 っ て ，

核 で transcription を 促進す る と い う報告がされ て い ま

す ．

森田 （新潟大）　 低温処理 と い う の は 何度 く ら い の と こ

ろで い うの か，なぜ そ の 温度 だ と効 くの か ，とい う メ カ

ニ ズ ム は分 っ て い る の で し ょ う か 。そ れ か ら，よ く温 度

の 日 変動を変 え て や る と休眠 が 解除さ れ る 場合があ りま

すけ どそ の メ カ ニ ズ ム に つ い て も，低温処理 と本質的に

同 じ意味が あ る の か ど うか ．

藤伊 　低温 処理 の 効果は例 えば 0℃ とか o℃ 以下 で は

駄 目で 大体 2℃ か ら 5°C が い い と昔 か ら言 わ れ て お り

ます，こ れ もあま りよ くは分 っ て な い の で すが た ん ぱ く

質 の 変成点 と い うの が 大体 4℃ に あ りま す．そ うい う

こ とか ら低温処理は た ん ぱ くに 何 か 影響を与え て い る の

で は な い か とい う気 が します．キ ャ ベ ツ の 葉 を 5℃ 位

に して や ります と葉 の 中の フ ラ ク シ ョ ン 1 た ん ぱ くの ア

ミノ 酸組成がが ら っ と変 っ て 疎水性の た ん ぱ く質が で き

て く る。そ の た ん ぱ く は 安定性 で あ っ て 炭酸固定の 回復

が 早い と い う こ と があ ります．

　 H 変動 の 方 の こ と は よ く分 りませ ん が 温度変化 の リズ

ム が呼吸活性の あ た りに 効 い て くる の だ ろ う と思 い ます ．

吉 岡 （京大）　 われわ れ が種子 の 発芽で 問題 に する時は

induced よ りもむ しろ enforced の 場合 が 多 い ん で す が，

生 理 学の デ
ー

タ で は induced の 方 が多い の で す．そ こ

で induced の 方 の 覚 醒 の しか た と enforced な休眠 の 深

さとを どう関連 づ けた らい い の か．

藤伊　い わ ゆ る 強制休眠 の 場合で す と，種 皮 の 厚 さ で あ

る とか ， 種類 に よ っ て は ク チ ク ラ層が種皮 の まわ りに 付

着す る割合 で ある と か が重要な フ ァ ク タ
ー

と して 効 い て

くる ような 気 が します．と こ ろ が ， 自発休眠 の 場合 に は

そ うで は な くて 胚 自体 で の 遺伝 的な もの と考えた方が い

い の で は な い か と思 い ます．あ る 意味で は 全然別 の もの

と して 扱 っ て い い と思 い ます ．

吉岡　も っ と実 際的 に は，induced で 得 ら れ た 種 子の 休

眠 の 深 さか ら実 際 の 発芽 の 場 面 に つ い て もの をい い た い

わけ で す．

藤伊　そ れは言 え な い の で は な い で すか．

吉 岡 　両方 の 休 眠 の 間 に 相関を示す きれ い な デ
ー

タ が な

い か な と思 っ て い た の で す が ．

藤伊　そ れ は な い と思 い ます．昔は休眠 の 定義 を 何 を し

て も 発芽 しな い 状 態 と言 っ た の で す が ，最近 の よ う に 処

理 に よ っ て は 何 で も発 芽 して しま う と い う こ と に な り ま

す と，休眠 して い る とわれわれが思 っ て い て もそ うい う

種子 の 殆ん どで 本 当の 意 味 で の 自発的休 眠 が 破 れ て い る

ら しい の で す ．そ こ を分け る の は難 しい と思 い ます．

山西 （北大）　 種子 の 休眠 と冬芽 な どの 休眠 と は本質的

に は同 じもの と考 え て い い の か，そ れ と も全然別 の もの

と考 え る べ きもの な の か ．

藤伊　完 全 に 同 じか ど うか は分りませ ん が 生理 的 な 面 か

らは同 じ と考 え る べ きデ
ータ が 多い と思 い ます．た だ 種

子 の 場合 に はそ の ま わ りを と りま く構造が複雑だ し，外

か らも水 を 与え な い と 動 きが と れな い と い うよ うに 脱水

の 状態が違 い ます．で すか ら，い わゆ る 強制休 眠 に 関 し

て は大分違 うだ ろ うと思 い ます が ，代謝 の 面 で は ほ ぼ 同

じ メ カ ニ ズ ム が 働 い て い る と 考え て い ます ．

佐藤 （北大）　 休眠 の 深さ と い うの を実験で は 何 日 とい

う単位 で 測 ります ね ．こ の や り方は 昔か らすす ん で い な

い よ うな 気 が します が こ れ を も っ と 簡 単 に 定 量 的 に や る
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方法 は あ りま せ ん か ．

藤伊　休眠 を 深 い 浅 い と表現す る こ と自体がおか しい よ

うな 気 が す る の で す ．発芽 もそ うで すが，昔か ら発芽率

と い う も の で 表現す る け れ ど も実は そ の 発芽 と い うの は

ull 　 or 　 none の 騒で す よ ね ．休眠 も本来解除 さ れ るか さ

れ な い か all　or 　none の 問題 だ と 思 うの で す ．た だ そ れ

を 集団 として 扱 っ た 場合 に パ ーセ ン トで 表わ して い る わ

け で す ．ブ 卩 ッ ク の か か っ て い る箇所 が い くつ あ るか に

よ っ て 浅 い 深い と い う こ と が で き る か と思 い ま す け れ ど

も，定量的 に 表わす の は 不 ・」能な の で 浅 い 深 い と い う言

葉 を 使 っ て い る の で し ょ う．浅 い 深い と い う言葉 も使 い

分 け な ければ い け な い と い う気 も しま す ．

広木 （名大）　 先稈 ブ ナ科植物で は一
応休眠 はな い と言

っ た の で す が ，一
般 に 冷温帯 の 樹木，例 え ば トネ リ コ

の 仲間 は休 眠が深 い と言われ て い ま す け ど， decp　 dor−

mancy とい う言 葉 に つ い て 解説 して い た だ け ま せ ん か．

藤伊　解説 と 爵われ て も，困る の で すが．

折 谷　私 の 方か らち ょ っ と．Deep　dormancy と い う言

葉 は ソ 連 ・」ヒ欧の 文献 で よ く使 わ れ て ま す ね ．低温処 理

と い っ て ，低温 （2℃ 〜5℃ ）で 湿 っ た 状態 に お くと，休

眠 が 簡単 に 破れ るもの と，高山植物 や ジ ャ ガ イ モ の よ う

に 1 ケ 月〜 2 ケ 月あ る い は も っ と 長 く低 温 処 理 を か け て

も破 れ な い 種類があ る の で す．そ う い う，休眠 を 破 る た

め に 必要 な 低湿処理期 間が長 い とい う意味で dcep　dor ・

mancy と い う 言葉 を普通 使 っ て い る と，そ う 考 え て い

い と思 い ます．

矢原 （東大理 ）　 5 ケ 月位低湿処理 をす る と もの すご く

よ くで るよ うに な る と い うデ
ー

タ が あ る わ けで す ね ．

折谷　そ うで す ね．

矢原 　と こ ろ が 実際 の 亜 高 山帯や 高山帯で は 2〜 3 人 の

人 に 確認 して み る と地表温度 は 0℃ まで 下 る とい う こ

とで す．先程 の お話で は O℃ で は ダ メ で 5℃ 位 で な い

とい けな い とい う こ とで す が，そ うす る と 屋外 で 低 湿処

理 の 効 く期 間と い う の は 5 ケ 月 も な くて ，も っ とず っ と

短 い は ずだ と 思 う の で す が ．

藤伊　0℃ で は効か な い と い う こ とで は な く効 き方が 悪

い と い っ た の で す ．
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