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Abstract: We observed chromosome behavior during meiosis of Arabidopsis thaliana just 
after polyploidization.  Two strains of A. thaliana, Columbia (Col) and Landsberg erecta 
(Ler), were treated with colchicine to induce polyploid lines, and the treated generations 
were analyzed.  Flow cytometric analysis revealed that a tetraploid line was obtained from 
the treated Col and an octoploid line from the treated Ler.  Meiotic chromosomes of pollen 
mother cells of these polyploid lines were visualized by DAPI staining and observed.  Both 
lines underwent meiosis as normal, as did most of the established tetraploid lines on the 
whole.  At metaphase I, however, their numbers of bivalent chromosomes were fewer than 
expected and chromosome alignment of the octoploid was occasionally disturbed.  There 
was no significant difference between the fertility of diploid and tetraploid, but that of 
octoploid was significantly reduced, which might be correlated with the disturbance of 
chromosome configuration. 
Keywords: Arabidopsis thaliana, polyploid, colchicine, meiosis, DAPI (4’,6-diamino 
-2-phenylindole), fertility 

 
 

序論
植物においては、基本染色体が倍加することによっ

て生じた高次倍数体が多くの分類群で普遍的に見ら

れ、種分化と関連があることが多くの研究により示

唆されている 1)。したがって、倍数化が植物に与え

る影響を明らかにすることは、植物の進化を考える

上で重要なテーマの１つである。 
 倍数化は様々な面で植物の成長を向上させ、一般

的には植物体の環境適応能力の増大させると考えら

れている 2)。一方、動力学的な解析により、倍数化

によって、確かに細胞体積を増大させる能力は高ま

るが、細胞分裂の能力は染色体が倍加した分だけ低

下いることが示唆されている 3)。これらのことから、

植物の倍数化と成長変化との関連性を解明するため

には、倍数体の細胞分裂時における染色体の動態を

明らかにする必要がある。 
 これまでにも倍数体の染色体に関する研究は数多

く行われており、例えば染色体の精査による倍数体

の起源の推定 4)、倍数化にともなうゲノム構造の変

化の解析 5)などが精力的に進められている。しかし、

こうした染色体の研究は、交雑起源と考えられる異

質倍数体に焦点が当てられているものが大半であり、

同質の染色体が倍加した場合に染色体がどのような

動態を示すのかは十分に明らかになっていない。 
我々はこれまでにシロイヌナズナ（Arabidopsis 

thaliana L.）の Columbia (Col)、Landsberg erecta 
(Ler)それぞれの野生型系統にコルヒチンによる同
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質倍数化処理を行い、４倍体系統を作出した。そし

て、この４倍体が数世代経て安定化したところで、

減数分裂している細胞について、正確な染色体数、

及びその動態を調べ、２倍体との比較を行った 6)。 
減数分裂は、受精によって起こる染色体倍加に備

えて、予め染色体数を半減させ、染色体数を保つた

めの分裂である。この減数分裂が正常に行われない

場合、その後の配偶子形成に大きな影響を及ぼし、

稔性にも違いが生じる。減数分裂では１回だけ染色

体が複製された後、２回の有糸分裂が起きる。それ

ぞれ第一分裂、第二分裂と呼ばれ、体細胞分裂と同

様に前期、中期、後期、終期からなる。減数第一分

裂の前期は、染色体が細い糸状に見え始める細糸期

（レプトテン期）、相同染色体がペアリングし始める

合糸期（ザイゴテン期）、完成したシナプトネマ構造

を介して相同染色体同士が互いに接着する太糸期

（パキテン期）、シナプトネマ構造が崩壊し染色体が

さらに凝縮する複糸期（ディプロテン期）、凝縮がほ

ぼ完成する移動期（ディアキネシス期）の 5 つの時

期に分けられる。第一分裂中期には相同染色体が連

結して形成される二価染色体が赤道面に並び、第一

分裂後期でその相同染色体同士が分離して、核相と

しては n となる。第二分裂ではそれぞれの染色体を

形成している姉妹染色分体が分離する。相同染色体

が分離する時期や姉妹染色分体が分離する時期は染

色体数を精度良く数えることができ、倍数体の染色

体数を確認する上でも重要である。 
 倍数化した植物体においては、相同染色体も倍加

するため、対合する相手が複数存在することになる。

すなわち、上述した第一減数分裂中期において、１

つの染色体が 2 つあるいは３つの相同染色体と対合

して、異常を起こす可能性があると考えられる。し

かし、倍数化してから数世代後の植物体の解析結果

では、コルヒチン処理によって倍加した染色体は減

数分裂時に２倍体の染色体と同じような挙動を示し、

減数分裂過程を正常に終了していることが分かった
6)。つまり、倍数化後、数世代を経て安定した植物

体では、第一減数分裂の中期で特に混乱が見られな

かった。このことから、倍数化が安定する過程で、

相同染色体同士が何らかの認識を行い、正常に減数

分裂を終了させるためのシステムが形成されること

が予測された。 
 そこで、本研究では倍数化処理（コルヒチン処理）

を行った世代に関して、倍数化が起きていることを

確認した上で、その植物体の減数分裂時の染色体を

詳細に観察し、これにより倍数化が安定する前の世

代の染色体の動態を明らかにすることを目的とした。

また、材料として、倍数化後数世代を経て安定化し

ている植物体の解析でも用いた４倍体（Col）に加

え、８倍体（Ler）についても作出・観察を行い、

より高次の倍数体での染色体の動態も解析した。 
 
材料と方法 
倍数化系統の作出 
シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana L.）の野生

型 Columbia (Col)、Landsberg erecta (Ler)両系統

の種子を１％スクロース入り MS 培地に播種し、無

菌的に育てた。３枚目の本葉が展開し始めたところ

で、プレートの蓋を開けて植物体の茎頂にコルヒチ

ンゲル（アガロース 0.1%、コルヒチン 0.5%）を 5 µl
をのせ、蓋を閉じて２日間静置した。コルヒチンゲ

ルを除去してから植物体をバーミキュライトの入っ

たポットに植え替え、30-60 µmol photons m-2  s-1

の白色光下（連続明期）、24℃、湿度 60％の条件で、

1000 倍希釈のハイポネックスを週に一度与えなが

ら栽培した。植え替え後、４〜６週間経過した個体

の茎葉を採集し、Johnstonet らの方法 7)に従い、

チョッピング法によってフローサイトトメーター

（Ploidy Analyser PA, Partec）で倍数性を確認した。

なお、対象として同じ条件で栽培した無処理の野生

型 Col の倍数性も確認した。これによって染色体の

倍加が認められた個体の花序を採取し、ファーマー

液（Ethanol, Acetic Acid; 3:1）中、室温で一晩置い

て固定し、その後は-20℃で保存した。 
 
消化展開法 
倍数化が確認された個体の花粉母細胞の染色体試料

作製は Azumi らの方法に従った 8)。固定した試料を

10 mM クエン酸緩衝液（pH4.5）中で洗った後、

cytohelicase（Sigma）、cellulase “ONOZUKA” R-10
（Yakult）、pectolyase （Kikkoman）（各 0.4%
（w/v））を含む同緩衝液中、適宜脱気をしながら、

37℃3 時間保温し、細胞壁を消化した。同緩衝液で

洗った後、4℃で保存した。 
 消化した花序をシャーレ上の 60％酢酸中に移し

た後、適当な大きさの蕾を取り出し、同じく 60％酢

酸を滴下したスライドガラス上で解剖した。葯をつ

ぶして花粉母細胞を拡散させたのち、45℃のホット

プレート上に 1 分間静置した。氷冷したファーマー

液を周囲に滴下し、緩やかに混和させた後、ファー

マー液を捨て、スライドを乾燥させた。DAPI 溶
液（Vector）を滴下し、カバーガラスを載せた後、

顕微鏡（オリンパスＢＸ61）で観察した。 
 
稔性の確認 
倍数化が確認され、減数分裂の染色体動態の観察を
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行った個体について、１つの角果（鞘）あたりに

含まれる総種子数と成熟した（稔性があると考え

られる）種子の数をそれぞれ無作為に選んだ５つ

の鞘について測定した。また、成熟した種子数を

総種子数で除したものを稔性を示す指標として算

出した。また、対照としてコルヒチン処理をして

いない野生型（2 倍体）、コルヒチン処理をしたが

倍数化が確認されなかった個体（2 倍体）につい

ても同様の測定を行った。 
 
結果 
４倍体植物（Col）,８倍体植物（Ler）の作出と倍

数性の確認 
コルヒチン処理を行った Col および Ler 系統の植

物体について、フローサイトメーターによる倍数

性の測定を行ったところ、野生型の Col（図１A）

と比較して、２C にピークがなく、４C 以降にの

みピークが見られる植物体（Col）（図１B）と、

８C以降にのみピークが見られる植物体（Ler）（図

１C）が見つかった。これらはそれぞれコルヒチ

ン処理により倍数化し、４倍体（Col）および８

倍体（Ler）になった個体であると考えられる。

以降の解析では、これらを４倍体、８倍体として

用いることとした。 
 これらの植物体はいずれもコルヒチン処理の影

響によって矮性化していたものの、枯死せずに成

長を続け、花序を形成し種子をつくった。矮性化

が起きているため、倍数化していても倍数化して

数世代を経て安定化した個体のように各器官およ

び植物体全体の成長の促進は認められなかった。 
 
４倍体 Col の染色体観察 
第一減数分裂において、この４倍体では既にザイ

ゴテン期（図２A）の段階から、２倍体の結果 6)

と比較して染色体の量が増えていることが蛍光量

から明らかであった。このことはフローサイト

メーターでの測定（図１A, B）を裏付けた。この

蛍光量の違いはディプロテン期（図２B）になる

とより顕著になった。さらに、第一分裂中期にお

いては凝縮した二価染色体が観察され、蛍光量が

多かったために明確に本数を数えることはできな

かったものの、１０本よりは明らかに少なかった

（図２C）。さらに、その後、第一分裂後期で両極

に数本ずつの染色体移動していることが観察され

た（図２D）。 
 また、第二分裂後期においては、染色体は問題

なく分配されており、基本的に正常に減数分裂が

進んでいることが確認できた（図２E）。 

８倍体 Ler の染色体観察 
４倍体（Col）と同様に、８倍体（Ler）においても

第一減数分裂のザイゴテン期（図３A）の段階から、

２倍体の結果 5)と比較して蛍光が明らかに強く、染

色体が倍加していることが示された。また、４倍体

図 1. 野生型植物体及び倍数化処理（コルヒチン処理）を
行った植物体のフローサイトメーターを用いた倍数性の
測定結果.  (A) 野生型 Col（２倍体）. (B)コルヒチン処理
した Col（４倍体）. (C)コルヒチン処理した Ler（８倍体）.
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（Col）の結果（図２A）と比較した場合も蛍光量は

かなり多く、８倍体化しているというフローサイト

メーターでの測定結果を裏付けた（図１B, C）。ディ

プロテン期（図３B）においても、４倍体（図２B）

とはどちらの蛍光量が多いかやや不明瞭だが、２倍

体よりは明らかに蛍光量が多いことが確認できた。 
 第一分裂中期（図３C）においては、２倍体、そ

して４倍体（図２C）よりも赤道面に並んでいる二

価染色体が多いことが観察された。また、４倍体の

場合と同様に、蛍光量が多いため正確な本数を数え

ることができなかったものの、8 倍体化した時の基

本染色体数である 20 本よりは少ないことが確認で

きた。また、この第一分裂中期では、赤道面に並ば

ず、不規則な配置になる染色体が見られた（図３C, 
白矢印）。こうした不規則な配置は 4 倍体ではまれ

にしか見つからず、８倍体は比較的高い頻度で観察

された。 
 その後、第一分裂後期で両極に染色体が移動して

いることが観察された（図３D）終期では分配され

た染色体の本数は、蛍光量が多いこともあって正確

には数えることができなかったが、少なくとも４倍

体で観察された 10 本（図２E）より多いことは明ら

かであった。 
 また、さらに減数分裂の過程が進んだ第二分裂後

期においては正しく分配された染色体が観察され、

全体として減数分裂が正常に行われていることが確

認できた（図３E）。 
 
倍数化処理した植物体の稔性 
Col においては、未処理の野生型（２倍体）と倍数

化処理はしたものの倍加しなかった個体（２倍体）

では、総種子数、成熟種子数はほとんど差がなく、

稔性についても若干の低下は見られたものの、有意

な差ではなかった（図 4A）。これに対し、実際に倍

加して４倍体になった植物では、野生型、倍加しな

かった処理個体に比べて全種子数、成熟種子数が大

きく低下したが、稔性には有意な差は見られなかっ

た（図 4A）。 
 一方、Ler については未処理の野生型（２倍体）

に比べて倍数化処理はしたものの倍加しなかった個

体（２倍体）では、全種子数、成熟種子数ともに有

意に減少していた。特に成熟種子数の差は大きく、

このため稔性も倍数化処理した個体は大幅に低下し

ていた（図 4B）。倍数化が起きて８倍体になった個

体ではこの低下傾向がさらに大きく、全種子数、成

熟種子数はともに野生型はもちろん、倍数化しな

かった処理個体よりも有意に低下していた。また、

稔性についても同様の傾向が見られた（図 4B）。 

図 2. ４倍体 Col の花粉母
細胞の減数分裂時の染色
体.  (A)ザイゴテン期. (B)
ディプロテン期. (C)第一
分裂中期. (D)第一分裂後
期. (E)第二分裂後期. 

図 3. ８倍体 Ler の花粉母
細胞の減数分裂時の染色
体.  (A)ザイゴテン期. (B)
ディプロテン期. (C)第一
分裂中期. (D)第一分裂後
期. (E)第二分裂後期. 
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討論 
安定化した倍数体との染色体の挙動の違い 
これまでに解析をおこなった倍数化してから数世代

を経た倍数体（安定化倍数体）の減数分裂時におけ

る染色体の動態 6)と同様に、今回解析をおこなった

倍数化処理世代の倍数体においても、減数分裂の過

程には大きな混乱はなく染色体の整列、分配が行わ

れていることが分かった。しかし、第一分裂中期に

ついて、安定化世代の４倍体では基本的に倍加した

10 本の二価染色体が観察されたのに対し、倍数化処

理世代では４倍体、８倍体ともに倍加した数（10 本

および 20 本）の二価染色体が明確には見られず、

基本的にそれより少ない数の染色体が赤道面に整列

している様子が観察された。 
 このことは相同染色体を認識するメカニズムが倍

数化世代と安定化世代では異なる可能性を示唆して

いる。今後、染色体の動態をより精査し、いくつか

のマーカーを用いた FISH 解析も行うことによって

この点が明らかになっていくと期待される。 
 
稔性と倍数性との関連 
Col の結果から、４倍体では倍数化によって、全種

子数と成熟種子数が大きく低下し、雌蕊の形成に影

響が出ていることが示された。一方で、稔性にはほ

とんど変化がなかったことから、配偶体形成に関し

ては影響がないと考えられる。また、Ler の結果か

ら、８倍体については全種子数、成熟種子数がとも

に減少したことに加え、稔性についても有意な低下

が見られた。このことから、８倍体では配偶体の形

成にも影響が出ていることが示唆される。４倍体と

８倍体の間で、全体的な減数分裂に大きな違いはな

かったが、第一分裂中期で赤道面に並ばない不規則

な染色体が８倍体では 4 倍体よりも比較的高い頻度

で観察されており、これが稔性に影響を及ぼしてい

ることも考えられる。 
 しかし、野生型と倍加しなかった倍数化処理個体

を比較すると、Col では両者に大きな差がなかった

のに対し、Ler では処理個体で全種子数、成熟種子

数、稔性全てが有意に減少していた。このことから、

Ler の方が Col に比べてコルヒチンによる倍数化処

理の影響を受けやすく、稔性への影響も異なる可能

性がある。したがって、今回の解析だけでは、稔性

の低下が高次倍数化による影響であると判断するこ

とはできない。同じ系統で４倍体、８倍体、さらに

高次の倍数体を作出し、倍数化が進むことによって

減数分裂、稔性それぞれにどのような影響を与える

かを明らかにする必要がある。 
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