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要　　　　旨

　岡本章秀・曽根一純・沖村　誠（2010）Fragaria属植物３種における多胚のうをもつ胚珠の出現。
九州沖縄農研報告　53：25 － 32．
　Fragaria属のアポミクシスにおける無胞子形成を定量的評価し，その特性を明らかにすることを
目的に，F. vesca二倍体（2n=2x=14）および四倍体（2n=4x=28），F. yezoensis（2n=2x=14）および F. 
×ananassa（2n=8x=56）を供試し，1小花当たりの多胚のうをもつ胚珠の出現率（多胚のう胚珠率）
を調査した。胚珠の組織学的観察を行ったところ，多胚のうをもつ胚珠は通常 2～ 3個の胚のうを
形成していた。中には 5個のものも認められた。多胚のうをもつ胚珠には 8核性の Polygonum型の
胚のうだけが認められ，有性生殖の胚のうと無胞子形成由来の胚のうを形態から区別することはで
きなかった。1小花ごとの多胚のう胚珠率を透明化法により調査したところ，値は小花ごとのバラ
つきが大きかった。5月採取小花の多胚のう胚珠率は種間で有意に異なり，F. vesca二倍体（52.8％）
は，F. vesca四倍体（20.8％）および F. ×ananassa（23.6％）よりも有意に高かった。F. vesca二倍体
の小花を 3月と 5月に採取し多胚のう胚珠率を比較したところ，5月採取（52.8％）の多胚のう胚
珠率が 3月採取（33.3％）に比べて有意に高く，多胚のう胚珠率に季節的変化が存在した。
　キーワード：アポマイオシス，アポミクシス，無胞子形成，透明化法，イチゴ。
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Ⅰ　緒　　言

　Fragaria属の繁殖法には，自家受粉および他家
受粉による有性生殖と，匍匐枝およびアポミクシ
スによる無性生殖がある（DARROW, 1966）。F. vesca 

L.（2n=2x=14）と F. ×ananassa Duch.（2n=8x=56）と
の異倍数体間交配では，種子親と同じ形態を示す個
体が現れることが認められ，これらはアポミクトと
推定されている（岩田ら，2009；李ら，2000；森下ら，
1996）。このときアポミクシス率は，F. vescaが種子
親の場合，32.5％（岩田ら，2009）， 72.5 ～ 100％（森
下ら，1996），F. ×ananassaが種子親の場合， 49.7％（李
ら，2000）， 96.7％（岩田ら，2009）と報告されている。
　配偶体アポミクシスの発現様式に関して，非減数
性胚のうの形成（アポマイオシス）には，無胞子
形成（apospory）と複相大胞子形成（diplospory）の
2型がある。無胞子形成では胚珠の体細胞（通常は
珠心）から直接的に非減数性胚のうが形成され，複
相大胞子形成では生殖細胞（胞原細胞や胚のう母細

胞）から，1）有糸分裂によって直接的に（Antennaria

型），または 2）解対合とその結果生じる復旧核に
よって間接的に（Taraxacum型および Ixeris型），非
減数性胚のうが形成される（NOGLER,1984）。また，
複相大胞子形成には，これらの他に胞原細胞期にお
ける核内倍加とその後の減数分裂による非減数性胚
のう形成（Allium型）がある（小島，2001）。非減
数性胚のうでは，体細胞と同じ染色体数の卵細胞
が，単為発生によって無性的に胚に発達する能力
を有し，胚乳の形成には，極核が受精することが
必要な場合（偽受精）と，単為発生する場合があ
る（NOGLER,1984）。Fragaria属のアポミクシスに関
するレビュー（ASKER・JERLING, 1992）では，アポマ
イオシスについて，無胞子形成および複相大胞子形
成が起こること，F. ×ananassaと F. moschata Duch. 

（2n=6x=42）の交雑時に起こる複相大胞子形成には
Antennaria型と Taraxacum型の両方があること，胚
乳の形成には偽受精が必要なことが述べられてい
る。
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　Fragaria属におけるアポミクシスの利用目的に
は，ウイルス伝播の回避（ASKER・JERLING, 1992）
や，耐寒性，四季成り性および生産性等優良形質
の固定化（SUKHAREVAら , 2002）があげられ，その
他，我々は将来的にアポミクシスを利用した種子繁
殖性イチゴの実現を目的としている。アポミクシス
を育種に利用するためには，アポミクシス性を定量
的に評価し，遺伝様式を解明する必要がある。アポ
ミクシス性は，アポミクシス率に加え，アポマイオ
シス率および単為発生率から評価されるが（小島，
2001；NAUMOVAら，1999），Fragaria属ではアポマ
イオシスおよび単為発生に関して定量的な評価を
行った報告はほとんどみられない。この理由として，
Fragaria属の子房が球状の花床表面に 1個ずつ着生
し，慣行のパラフィン切片法では胚珠の観察に労力
を要することがあげられる（李ら，2000）。本報告
では，胚珠の観察に透明化法（HERR, 1982）を採用
し，アポマイオシスの一つである無胞子形成の程度
を多胚のうをもつ胚珠（有性生殖の胚のう＋無胞子
形成由来の胚のう）の出現率によって定量的に評価
することを試み，これまで明らかにされていない
Fragaria属の無胞子形成の特性について検討した。

Ⅱ．材料および方法

　異倍数体間交配でアポミクトの出現が認められた
F. vesca二倍体および F. ×ananassa（岩田ら，2009），
新たに異倍数体間交配でアポミクトの出現が認めら
れた F. yezoensis Hara（2n=2x=14）（未発表）に加え，F. 

vesca四倍体（2n=4x=28）を供試した。F. vesca二倍
体は３個体，F. vesca四倍体は１個体，F. yezoensis

は１個体，F. ×ananassaは２品種（‘カレンベリー’
および‘こいのか’）を用いた。これらはいずれも
雌雄同株であった。F. vescaおよび F. yezoensisは，
九州沖縄農業研究センター久留米研究拠点の無加温
ガラス室で，通年プラスチック製鉢（直径 16.5cm）
に植えられ，管理されている。F. ×ananassaは同研
究拠点で７月に匍匐茎を採取し，苗養成した株を９
月にビニルハウスに定植したものである。
　F. vesca二倍体は３月および５月に，F. vesca四倍
体，F. yezoensisおよび F. ×ananassaは５月に開花３
～７日後までの小花を採取し，花床を FAA（ホル
マリン：70％エタノール：酢酸＝ 1：18：1（v/v/v））

で 24 時間固定した後，70％エタノール中に室温で
保存した。３月採取の F. vesca二倍体について，胚
のうの組織学的観察を行った。固定した花床を n-

ブタノールシリーズで脱水し，パラフィン包埋し
た後，回転式ミクロトームで厚さ 12 μ mの縦断お
よび横断面の連続切片を作製した。１％酸性フクシ
ンおよび 0.2％ファストグリーンで二重染色した後，
オイキット液を滴下しカバーガラスをかけ封入し，
永久プレパラートとした。胚のうの観察には生物顕
微鏡を用いた。
　３月および５月に採取したすべての種について，
１小花ごとの多胚のうをもつ胚珠の出現率（以下，
多胚のう胚珠率）を透明化法により調査した。固定
した花床は蒸留水で 70％エタノールを洗浄後，１
N水酸化ナトリウムで５（二倍体種）～７分（八倍
体種）アルカリ処理を行った。その後，蒸留水に１
時間以上浸漬し，十分に吸水させた。実体顕微鏡下
でピンセットを用いて子房を花床から外し，続いて
子房壁を切開し胚珠を取り出した。胚珠は BB-4 1/2

液（乳酸：抱水クロラール：フェノール：チョウジ
油：キシレン：安息香酸ベンジル＝ 2：2：2：2：1：
1（v/v/v/v/v/v））を滴下したスライドガラス上に置
き，カバーガラスをかけ，室温下で 24 時間処理した。
胚のうの観察にはノマルスキー微分干渉顕微鏡を用
いた。透明化法を用いることで，１小花中に形成さ
れたほとんどの胚珠を対象とした調査が可能であっ
た。胚のうが退化している胚珠，核分裂異常等の異
常胚のうを示した胚珠，胚のう完成前の胚珠および
胚乳の遊離核分裂が進んでいる胚珠は，胚のう数の
算定が困難であったため，出現率の算出から除外し
た。
　多胚のう胚珠率は百分率で表わされたため，統計
分析の際には SOKAL・ROHLF（1983）に従い逆正弦
変換した値を用いた。

Ⅲ．結　　果

　組織学的観察を行なったところ，胚珠数は種にか
かわらず通常１子房中に１個であった。ただし，１
小花中１，２個の子房に胚珠が２個認められた。多
胚のうをもつ胚珠では，２，３個の胚のうが形成さ
れ（第１図 Aおよび B），中には５個のものも認め
られた。多胚のうの場合，１胚珠中に１個の胚のう
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が形成されたときと同様，胚のうには反足細胞が認
められた（第１図 C）。調査した胚珠中には，複数
の胞原細胞が退化せずに胚のう近傍に認められるこ

とがあった（第１図 D）。
　多胚のうをもつ胚珠では，有性生殖の胚のうが形
成される場所とは異なる所に胚のうが形成された。

第１図　Fragaria vesca二倍体胚珠の組織切片の顕微鏡写真
Aおよび B，胚珠１個の連続切片。胚珠断面に胚のうが２個認められる；C，胚珠縦断面に反足細胞が２カ所認められる；
D，胚珠横断面に３個の胚のう（矢印）とその上部に複数の胞原細胞が認められる。a，反足細胞；e，卵装置；p，極核。
棒線は 100㎛。

第２図　Fragaria属植物の透明化法で処理した胚珠の顕微鏡写真
A，F. ×ananassa‘こいのか’の胚珠。有性生殖の胚のうに対して，胚珠の長軸方向にずれた位置に無胞子形成由来の胚の
うが形成されている（矢印）。；B，F. yezoensisの胚珠。有性生殖の胚のうに対して，胚珠の短軸方向にずれた位置に無胞
子形成由来の胚のうが形成されている（矢印）。c，中心核；e，卵装置。棒線は 100㎛。
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それらには２型あり，有性生殖の胚のうに対して胚
珠の長軸方向にずれた位置に形成される場合（第２
図 A）と，胚珠の短軸方向にずれた位置に形成され
る場合（第２図 B）があった。
　各個体・品種につき３花調査した結果，多胚のう
胚珠率は同じ品種・個体内でも小花単位でバラつき
があった。このため，第１表では個体・品種の平均
値ではなく，１小花ごとの値を示した。５月採取の
小花に関して，バラつきが大きかった個体・品種と
して， F. vesca二倍体「No.２」（44.4 ～ 75.2％），同
「No.３」（38.6 ～ 63.3％）および F. ×ananassa ‘カレ

ンベリー’（10.9 ～ 61.2％）があげられた。
　分散分析の結果，多胚のう胚珠率は種間で有意
に異なったが，F. vesca二倍体内（個体間）や F. 

×ananassa内（品種間）で異なるとはいえなかった
（第 2表）。有意差が認められた種間の比較を行った
ところ，F. vesca二倍体（平均 52.8％）は，F. vesca

四倍体（平均 20.8％）および F. ×ananassa（平均
23.6％）に比べて有意に高いことが示された（第 3
表）。F. yezoensis（平均 41.0％）は他種との間に有
意差は認められなかった。
　F. vesca二倍体における３月採取と５月採取の小

第１表　Fragaria属３種における１小花当たりの多胚のうをもつ胚珠の出現率
種（倍数性） 個体・品種 観察した

胚珠数
胚のう数／胚珠 多胚のう胚珠

出現率（％）b１個 ２個以上 不明 a

３月採取
F.vesca (2x) No.1 134 85 45 9 36.0

99 58 26 15 31.0
115 58 20 37 25.6

No.2 95 52 28 15 35.0
86 36 17 33 32.1
73 33 15 25 31.3

No.3 87 55 15 17 21.4
108 38 41 29 51.9
105 49 27 29 35.5

５月採取
F.vesca (2x) No.1 163 64 51 48 44.3

95 40 27 28 40.3
88 23 47 18 67.1

No.2 90 27 25 38 48.1
85 40 32 13 44.4
119 28 85 6 75.2

No.3 118 40 69 9 63.3
134 62 39 33 38.6
95 39 45 11 53.6

F.vesca (4x) No.1 80 49 9 22 15.5
82 44 11 27 20.0
140 46 17 77 27.0

F.yezoensis (2x) No.1 48 18 17 13 48.6
56 23 17 16 42.5
55 32 15 8 31.9

F.×ananassa (8x) カレンベリー 119 65 12 42 15.6
99 33 52 14 61.2
119 82 10 27 10.9

こいのか 133 104 29 26 21.8
72 38 9 25 19.1
109 60 9 40 13.0

a　胚のう退化，異常胚のう，胚のう完成前および胚乳の遊離核分裂のため，胚のう数が調査できなかった。
b　多胚のう胚珠出現率（%）＝胚のう数２個以上／（胚のう数 1個＋胚のう数２個以上）× 100。



29岡本ら：Fragaria属植物 3種における多胚のうをもつ胚珠の出現

花の多胚のう胚珠率を比較したところ，採取月で有
意差が認められ（第４表），５月採取（平均 52.8％）
は，３月採取（平均 33.3％）に比べて値が高かった。

Ⅳ．考　　察

　有性生殖の胚のうと無胞子形成由来の胚のう
（以下，無胞子形成胚のう）との識別について，
Panicum maximum Jacq.では，無胞子形成胚のうは
4核性（Panicum型）であり，反足細胞の有無，極
核の数，形成される位置から容易に８核性の有性
生殖胚のうと区別することができる（NAKAJIMA・
MOCHIZUKI, 1983）。Paspalum rufum Neesの無胞子形
成胚のうについても反足細胞を欠き，大きさが有性

生殖胚のうに比べて小さいため区別することができ
る（NORRMANN ら，1989; SIENA ら , 2008）。Fragaria

属では，多胚のうである場合にすべての胚のうに反
足細胞が認められ，無胞子形成胚のうは８核性の
Polygonum型と考えられた。このため，形態からは
有性生殖胚のうと無胞子形成胚のうとを区別するこ
とができなかった。形成される位置から無胞子形成
胚のうを推定することは可能であったが，現時点に
おいて無胞子形成を定量的に評価する方法として
は，多胚のう胚珠率を指標とすることが最良と考え
られた。
　配偶体アポミクトはほぼ常に倍数体であり，四倍
体が最も一般的とされる。また，アポミクト二倍体
は，人為的に作出できることが報告されているが，

第２表　Fragaria属３種７個体・品種における１小花当たりの多胚のうをもつ
胚珠の出現率（５月採取）に関する分散分析

変動因 自由度 平方和 平均平方 分散比（F）
全個体（品種）間 6 0.52706586 0.087844 3.0104*b

種間 a 3 0.49491429 0.164971 5.6536*
F.vesca (2x)  個体間 2 0.00781444 0.003907 0.1339n.s
F.×ananassa  品種間 1 0.02433713 0.024337 0.8340n.s
誤差 14 0.40851900 0.029180
a　Fragaria vescaについて 2倍体と 4倍体は別種として扱った。
b　* および n.s. はそれぞれ 5％レベルで有意差ありおよび有意差なしを示す。

第３表　Fragaria属 3種における 1小花当たりの多胚のうを
もつ胚珠の平均出現率（5月採取）

種 調査小花数 多胚のう胚珠
出現率（％）a

F.vesca (2x) 9 52.8ab
F.vesca (4x) 3 20.8b
F.yezoensis 3 41.0ab
F.×ananassa 6 23.6b

Fragaria vescaについて二倍体と四倍体は別種として扱った。
a　第 1表参照。
b　Tukey-Kramer 法により異なる文字間に 5％レベルで有意差あり。

第４表　Fragaria vesca二倍体の異なる小花採取時期における 1小花当たりの多胚
のうをもつ胚珠の出現率に関する分散分析

変動因 自由度 平方和 平均平方 分散比（F）
採取時期間 1 0.22229531 0.222295 13.1770***a

誤差 16 0.26991931 0.016870

小花の採取は 3月と 5月に行った。
a　*** は 0.1％レベルで有意差ありを示す。
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作出された植物体は弱く，ほとんどが花粉不稔を示
す（ASKER・ JERLING, 1992）。それ故，倍数性はアポ
ミクシスの発現に絶対に必要というわけではない
が，アポミクシスの発現を高めるための役割を果た
すとみられている（BICKNELL・CATANACH, 2006）。二
倍体の配偶体アポミクトは，Brachiaria decumbens 

Stapf. （NAUMOVA ら，1999） お よび Paspalum 属種
（NORRMANNら，1989; SIENAら，2008）等で報告があり，
同属の倍数体種に比べて低率ではあるが無胞子形成
が確認されている。今回供試した Fragaria属二倍
体種の F. vescaおよび F. yezoensisは，多胚のう胚珠
率がそれぞれ 52.8％および 41.0％と，Fragaria属は
二倍体における無胞子形成を比較的起こしやすい植
物種であることが示唆された。アポミクトは氷河レ
フュジアで起原し，氷河の後退が始まると，近縁な
有性生殖型の種よりも急速にそれらの地域から拡散
していくことができたと考えられている（ASKER・
JERLING, 1992）。BATURIN（2009）は，F. vesca二倍体
における配偶体アポミクシスの機構が，訪花昆虫の
不調や花粉の質的低下を起こす受粉に不利な環境条
件下での種子発達を可能とすることを指摘してい
る。これらのことから，高緯度に分布する F. vesca

および F. yezoensisと高率な多胚のう胚珠率との間
の関係性が推察された。
　アポマイオシスの季節的変化について，Paspalum

属の P. rufumおよび P. cromyorrhizon Trin.では，無
胞子形成胚のうだけの胚珠および多胚のうをもつ胚
珠の出現率が季節によって変化することが報告さ
れている（NORRMANN ら，1989； QUARIN, 1986）。B. 

decumbensでは，夏（18 時間日長）と秋（11 時間日長）
で有性生殖胚のうに対する無胞子形成胚のうの比率
に違いはないが，夏よりも秋の方が両胚のう共に退
化が多く，結果的に無胞子形成胚のう数が少なくな
る（NAUMOVAら，1999）。今回行った F. vesca二倍
体を用いた試験では，５月採取の多胚のう胚珠率が
３月採取よりも高く，無胞子形成に季節的変化の存
在が明らかになった。
　栽培種である F. ×ananassa については，低い多胚
のう胚珠率を示す品種しか見いだせなかったが，‘カ
レンベリー’小花の１つで 61.2％を示し，この小花
が何らかの環境要因によって高い多胚のう胚珠率を
示した可能性があった。従って，今後は高い多胚の
う胚珠率を有する品種および系統を探索することに

加え，無胞子形成が誘導される環境条件を明らかに
することも必要と考えられた。
　種子繁殖性イチゴの育種では，優良形質の遺伝的
純度が高い母本を作出し，それらの交配により F1
品種を育成することが検討されている（森，私信）。
このとき，アポミクシスを利用することができれば，
育種年限の短縮および種子生産の効率化に繋がると
期待される。Fragaria属のアポミクシスは有性生殖
と共存し，環境要因によってアポミクシス率が変動
する条件的アポミクシスである。柳ら（2008）は F. 

vescaに F. ×ananassa花粉を交配したとき，同じ種
子親でも花粉親に用いる品種の違いでアポミクシ
ス率が変動することを示した。BICKNELL・CATANACH

（2006）はアポミクシスの評価では，アポミクシス
率による直接的な評価よりも，むしろ相関のあるア
ポマイオシスおよび単為発生による評価を実現する
ことが重要と述べている。このため，今後単為発生
を定量的に評価する手法を確立し，Fragaria属のア
ポミクシス性の評価がアポミクシス率のみでなく，
アポマイオシス率および単為発生率を加えた形で行
われるようにする必要がある。また，アポミクシス
の遺伝様式の解明に向けた取り組みのためには，完
全な両性生殖性を示す二倍体個体の獲得が必要であ
る。
　Fragaria属に認められるアポマイオシスのもう一
方の経路である複相大胞子形成に関して，Fragaria

属と同じバラ科の Potentilla属および Rubus属の種
は，多細胞性の胞原組織を形成し，大胞子母細胞と
隣接する珠心細胞との間で移行が生じるため，複相
大胞子形成と無胞子形成を見分けることが困難とさ
れている（ASKER・JERLING, 1992）。F. vesca二倍体胚
珠の組織切片の観察では，複数の胞原細胞が胚のう
近傍に認められ，Fragaria属が多細胞性の胞原組織
を形成すると考えられた。このため，複相大胞子形
成の評価は，アポミクシス率への寄与を勘案した上
で，取り組み方について検討していきたい。
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Ovules with Multiple Embryo Sacs in Three Fragaria Species

Akihide Okamoto, Kazuyoshi Sone 1） and Makoto Okimura 1）

Summary

　To obtain information on the quantitative aspects of apospory in Fragaria, we investigated the rate 
of ovules with multiple embryo sacs per fl oret (ROF) for diploid (2n=2x=14) and tetraploid (2n=4x=28) 
F. vesca, F. yezoensis (2n=2x=14), and F. ×ananassa (2n=8x=56). Histological observation revealed that 
two or three embryo sacs were normally formed in ovules with multiple embryo sacs, and occasionally 
five embryo sacs were observed in one ovule. Only eight-nucleate embryo sacs (Polygonum type) 
were recognized in the ovules with multiple embryo sacs, so aposporous sacs were not distinguished 
morphologically from meiotic sacs. ROF was examined using Herr’s clearing technique and varied 
widely at the fl oret level. A statistically signifi cant difference (P=0.05) among species was found in ROF 
of sampling in May. Diploid F. vesca (52.8%) exhibited signifi cantly higher ROF than both tetraploid F. 
vesca (20.8%) and F. ×ananassa (23.6%). When the fl orets of diploid F. vesca were sampled in March and 
May, the ROF of sampling in May (52.8%) was signifi cantly higher (P=0.001) than that of sampling in 
March (33.3%), demonstrating seasonal change in ROF.
 
　Key words: apomeiosis, apomixis, apospory, ovule clearing, strawberry.
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