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北海道大学農学部農場研究報告 第31号： 13-27 (1999) 

イネにおける 2種の矮性遺伝子（大黒矮性(dl)

と農林28号矮性(dll))の形質発現

林宏信＊・高牟橙逸朗

（北海道大学農学部植物育種学講座，＊現：タキイ種苗（株）研究農場）

(1999年2月9日受理）

緒巨

植物において栄養成長から生殖成長にかけて起

こる劇的な変化を誘導する機構の解明は，重要な

研究課題であり，これまでに多くの解析が行われ

てきた。生殖成長への移行に伴う形態変化のひと

つに茎の伸長が挙げられる。この現象は多くの植

物種で普遍的にみられることから，生殖成長への

誘導と茎伸長には，これらに関連した植物に共通

の発育制御機構の存在が考えられる。しかし，茎

の伸長を発育制御の観点から解析した事例は少な

Vヽ
゜
イネではこれまでに多数の矮性突然変異体につ

いて遺伝子分析が行われ，約60種の矮性遺伝子が

報告されている丸矮性突然変異体は節間長比に

より，上部伸長型，下部伸長型および正常型の 3

型に類別できることが報告された2)。さらに，矮性

突然変異体の節間長比にはいくつかのパターンが

存在し，遺伝形質としてとらえられることが明ら

かとなり，正常型をN型として変異体を節間長比

によって dn型（正常型と節間長比は相似的で各

節間伸長を抑制する型）， dm型（第2節間を特異

的に抑制する型）， d6型（第 2節間以下の節間伸長

を抑制する型）， nl型（各伸長節間の伸長量がほぼ

等しい型）， shp型（第1節間の伸長を特異的に抑

制する型）の 5群に分類された3,4)0

dm型矮性に分類される dl(大黒矮性遣伝子）

は第2節間を特異的に短縮するほかに，植物体の

全体的な矮化や短粒等の多面発現を示す。これま

でに， dlの第2節間で起こる伸長抑制の発現機構

については遺伝的，生理的に比較的よく解析され

てきた。すなわち， dlによる第 2節間の伸長抑制

は遺伝的背景の違いによって大きく変動すること

が知られており， dlによる第2節間の伸長抑制の

表現度（個体内での第2節間の伸長抑制の頻度）に

は，少なくとも 2遺伝子の関与することが明らか

にされている5)。また， dlによる第 2節間の伸長抑

制には温度， 日長，肥料などの環境条件の関与す

ることが報告されている 6)。さらに生理的解析に

より， dlの第 2節間は IAA処理によって伸長率

が上がり， GA処理によって伸長量が増大するこ

と，また，伸長が抑制された節間では IAAオキシ

ダーゼ活性が著しく低下していることが報告され

ている”。一方，第2節間の伸長抑制との関係は調

べられていないが， GA処理によって誘導される

“ーアミラーゼ活性を測定したところ， dl変異体

ではほとんどGA処理に反応せず，ジベレリン非

感受性であることが明らかにされている8)。さら

に， dlの野生型遺伝子である DIがmap-based

cloning(染色体歩行）法によって単離され， DI遺

伝子は GTP-bindingprotein a subunitをコード

しており， dl変異体ではこの遺伝子が発現できな

いために，矮性の表現型を示すことが報告され

た9)0 

dm型の他に特定の節間に作用を示す変異体と

しては， shp型に分類され，第 1,2節間の伸長を

抑制する Shpl,shp210・11>や，第 1節間の伸長を顕

著に増大する eui12>が報告されている。このよう

に特定の節間での伸長異常を示す変異体の形質発

現が第 1, 2節間で認められることは典味深い。

本研究では，生殖成長と関連する節間伸長の発

育制御機構を明らかにすることを目的として，イ

ネの節間伸長に関する突然変異体の解析を試み

た。
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解析には穂首から下2つめの節間（第 2節間）の

伸長を特異的に抑制することが報告されている

dm型矮性のうち， dl,dll変異体を用いた。これ

らの変異体は葉数や伸長節間数に関係なく，上位

節間で特異的な形質発現を示すことから，その伸

長抑制を受ける節間の位置は幼穂側から決定され

ると推定される。したがって，これら突然変異体

の上位節間で特異的に形質発現を起こすメカニズ

ムが明らかになれば，穂と節間の関連性について

何らかの情報が得られることが期待される。本研

究ではこれらの突然変異体の形質発現を個体レベ

ルと組織レベルで詳細に解析することにより，遺

伝子作用を推定し，その遺伝子が節間伸長の発育

にどのように関わっているかを検討した。

材料およぴ方法

供試した ID系統は北海道の栽培品種「しおか

り」を反復親として，連続戻し交雑により矮性遺

伝子を導入した準同質遺伝子系統である。ID-1は

本教室の標識遺伝子系統である H-86から，在来

品種「赤毛」の自然突然変異による dl(大黒矮性遺

伝子）を導入した Bu世代である。 ID-11は農林

28号の自然突然変異体である農林28号矮性から

dll(農林28号矮性遺伝子）を導入した B9世代

である。

実験に用いた「しおかり」， ID-1,ID-11および

ID-llXID-1の交雑凡集団は 5月中旬に恒温器

内(30℃)で催芽し，北大農学部世代短縮温室で播

種・育苗した。これらを 4葉期にビニールポット

に移植し，北大農学部付属農場内に設置したビニ

ールハウス内で出穂まで生育させた。栽培は直径

8.5cm, 容積500mlのビニールポットに 1個体

植えで行い，基肥として水稲7号(20kg当たり窒

素1.6kg, 燐酸1.6kg, カリ 1.0kg)を0.8g施

用した。また，種子根の根端分裂組織の観察を行

うために，ファイトトロン(22℃,12時間日長）で

「しおかり」， ID-1,ID-11を育苗し， 3葉期に達

したところで，根端を採取した。

組織観察にはビニールハウス条件で栽培した個

体を用い，それらをほぼ4葉期にあたる 6月13日

と，生殖成長期に入る直前の 6月21日から穎花形

成期にあたる 7月13日にかけて， 2・3日に 1度，

各系統の茎頂近傍を採取した。採取した試料は

FAA(70 %エタノール：酢酸：ホルムアルデヒ

ド=18:1 : 1)で1晩固定した後， 70%エタノ

ールに移し， 4℃で保存した。

組織観察はパラフィン切片法，樹脂切片法によ

り行った。パラフィン切片法については，試料を

エタノールーブタノール系列で脱水した後， 58℃

でパラフィン浸透を行い，試料を包埋した。その

後，回転式ミクロトームを用いて厚さ 8-10μm 

の切片を作成し， Hauptsolutionを塗布したスラ

イドグラス上に貼着した。試料を 40℃で乾燥した

後， 0.1%の炭酸ナトリウムを含んだ0.1%トル

イジンブルー0水溶液で約10分間染色し，カナダ

バルサムで封入後，顕微鏡観察を行った。樹脂切

片についてはテクノビット樹脂を用いて作成し

た。茎頂および根端から採取した試料をエタノー

ルシリーズで脱水した後，試料の樹脂浸漬を行っ

た。試料を 6-7日間， 100%テクノビット溶液で

浸漬した後， Kulzer社のプロトコールに従って樹

脂の硬化を行い，樹脂ブロックを作成した。その

後，回転式ミクロトームでタングステンナイフを

用いて厚さ 2-4μmの切片を作成した。切片は

50℃のホットプレート上で0.1%の炭酸ナトリウ

ムを含んだ0.1%トルイジンブルー0水溶液で約

2分間染色し，ェンテランニューで封入後，顕微

鏡観察を行った。

結果

1. ID-1およびID-11の形質発現（個体レペル）

ハウス条件での「しおかり」， ID-1およびID-11

の主秤について調資した諸形質を Table1に，形

質発現の特徴を Fig.lに示した。

到穂日数については，「しおかり」に較べID-1

では 1日早く出穂したが， ID-11は1週間ほど遅

く出穂した。しかし，幼穂形成初期の茎頂近傍の

縦断切片を観察したところ， ID-1およびID-11

は「しおかり」とほぼ同時期に生殖生長期に移行

していると考えられた。また，葉数を比較すると，

「しおかり」に較べ， ID-1では 1葉， ID-11では

約2葉増加していた。これらのことから， dlおよ
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Table 1. Characteristics of Shiokari, ID-1 and ID-11 grown in plastic house 

Shiokari ID-1 ID-11 

Panicle length(cm) 14.1士1.0 8.1士0.6** 18.8士4.6*

Internode length(cm) 

1st 27.8土2.5 14.7士0.6** 10.3土5.1**

2nd 22.9土1.5 0.7士l.6** 0.2士0.0**

3rd 14.3土1.8 7.8土0.9** 6.6士8.2

4th 3.7土1.8 1.8土l.6* 7.6土3.9*

No. of elongated internodes 4.0士0.0 4.0士0.6 3.8土0.4

No. of primary branches 10.1土0.9 6.8士1.2** 8.5士0.5**

Leaf no. of main culm 11.0士0.0 12.0土0.0 12.8土0.5**

Days to heading 74.9士0.7 73.8士0.9** 81.6土1.0**

*, ** : Significantly different from Shiokari at the 5% and 1% levels, respectively. 

Fig. l. Character expression of dl and dll. 
A: Plant types of Shiokari, ID-11, ID-1 and the double mutant (dl, dll) 

(from left to right). 
B : Second internodes of ID-1 (left) and ID-11 (right). 
C : Spikelets of Shiokari, ID-1 and ID-11 (from left to right). 

D : Panicles of Shiokari, ID-1 and ID-11 (from left to right). 

15 
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ぴdllは花芽分化時期にはほとんど作用しない

が，出葉周期をわずかに短くし，さらに， dllは花

芽分化から出穂までの期間を延長することが示唆

された。

5葉目から止葉の各葉位別の葉身長を調査した

ところ (Fig.2), 「しおかり」と ID-1では止葉

の1葉前が最大葉伸長を示したが，ID-11では 2

葉前が最長となった。ID-1の葉身長は生育期間を

通じて，「しおかり」の約 50-70%に抑制されて
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Fig. 2. Leaf blade lengths from 5th to flag leaves 
of Shiokari, ID-1, ID-11 and the double 
mutant type (dl, dll). 
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いたが， ID-11では，「しおかり」より止葉がやや

短かったものの，その他の葉身の伸長抑制はわず

かであった。

伸長節間についてみると，dm型の最も特徴的

な形質発現である第 2節間の完全な伸長抑制は

ID-1の1個体のみを除いて，安定して発現してい

た (Fig.3)。さらに低頻度ながら第 1, 第3節間

の伸長が完全に抑制される場合もあったことか

ら，両系統で第 1, 2, 3節間について 1個体内

の全分げつについて 0.5cm以下の節間が出現す

る割合を調べた。その結果，ID-1の第 1, 2, 

節間ではそれぞれ3.2%,70.0%, 0%, ID-11で

は25.1%, 95.6 %, 8.0 %であり，節間伸長の完

全な抑制は第 2節間で高頻度で起こるが，第 2節

間以外でも低頻度で生じることが明らかとなっ

た。以上のように， ハウス条件では節間発育の阻

害作用は dllの方が dlより強く現れたが，水田

条件での第 2節間の抑制程度は ID-1で81.6%, 

ID-11では 74.2%だったことから，第2節間の発

育阻害の程度は栽培条件の影響を受けることが推

定された。また，伸長した第 2節間についてみて

みると， ID-11の伸長した第 2節間はすべて 10

cm前後まで伸ぴていたが， ID-1の第 2節間は 1

cmぐらいしか伸長しないものから， 8.6cmまで
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伸びるものまで節間長に変異がみられた。このよ

うな両系統の特徴は水田条件でも同様に認められ

た。

他の節間をみると， ID-1では第2節間を除いた

各節間長は「しおかり」の約 50%前後に抑制され

ていた。 ID-11では各節間長にばらつきがみられ

たが，第 1節間は概して「しおかり」より伸長が

抑制されており，第3, 4節間では「しおかり」

並あるいはそれ以上に伸長している場合も認めら

れた (Table1, Fig. 3)。したがって， ID-11では

第3, 4節間は完全に伸長が抑制されている場合

もあるが，伸長した場合にはその節間長はあまり

抑制されていないことが分かった。

穂長についてみると， ID-1は「しおかり」の 57

％に抑制されており，その短穂化の原因としては，

穂のファイトマーの滅少と穂軸の伸長が抑制され

ていることが考えられた。一方， ID-11の穂は「し

おかり」より長く，これは主に穂軸の最下位の節

間が大きく伸長した穂があったためであった。ま

た， ID-1およびID-11では穎花の伸長も抑制さ

れており，短粒を示した。

以上のことから， dl,dllの主な作用は多面的

に器官の伸長を抑制することであると推測され

た。しかし， ID-11では第2節間，止葉，穎花の他

の器官における伸長抑制の作用は必ずしも大きく

なく， dllの遺伝子発現は dlに較べ，より複雑で

あると考えられた。

2. ID-1およびID-11の組織観察

dlおよびdllによる第 2節間の伸長抑制の原

因を明らかにするために，伸長節間の分化期を中

心に「しおかり」， ID-1およびID-11の組織切片

を作成し，第 2節間の発育過程を調査した。 ID-1

およびID-11では第 2節間が伸長する場合もあ

るが，同条件で栽培した ID-1およびID-11の主

稗については 12個体中， ID-1の1個体を除くす

べての第 2節間の伸長が完全に抑制されていたた

め，観察した試料のほぼすべては第 2節間の完全

抑制を発現すると推定できる。

3系統の節間の発育を比較するにあたって，幼

穂の発育段階を同一にすれば，ほぼ同じ発育ステ

ージの節間を観察できることが分かったので，幼

穂の発育ステージを指標にして， 3系統の節間の

発育を比較した。幼穂の発育ステージは以下に示

す松島・真中13)の分類に従った。

ステージ 1: 止葉始原体分化期

II 2 : 穂首分化期

＂ 
3 : ほう始原体分化期

” 4 : 第1次枝梗始原体分化初期
” 5 : ” 中期

II 6 : 
＂ 後期

II 7a: 第2次枝梗始原体分化初期

” 7b: ＂ 中期

＂ 
8 : 
＂ 

後期

＂ 
9 : 穎花始原体分化開始期

＂ 
10: ” 初期
＂ 
11: ” 中期

II 12: 
＂ 後期

節間の分化は，円形で小さな細胞群から構成さ

れる組織的に未分化な状態である基本分裂組織に

おいて，より発育の進んだ下方の細胞が徐々にそ

の形を変えることによって認められるようになっ

た。「しおかり」ではステージ 5(Fig. 4A)になる

と，第2節間領域の細胞は体積を増すと同時に，

やや角張った形状を示すようになった。その後，

節間細胞はさらに肥大を続けるとともに，細胞分

裂によって縦方向と横方向の細胞数を増加し，ス

テージ 7bになると節間の分化は組織的に明らか

となった(Fig.4B)。この時期では茎軸方向の細胞

層は不規則だが，この後さらに節間の発育が進む

と茎軸方向に盛んな細胞分裂が起こり，茎軸方向

に規則正しく並んだ縦列細胞層が認められるよう

になり，そして介在分裂組織が節間上部に局在す

るようになった (Fig.4C)。

一方， ID-11ではステージ 7aになっても，第2

節間領域の細胞は円形で小さく，基本分裂組織と

区別することができなかった。ステージ 7aから 7

bにかけて第 2に節間領域の細胞はわずかに拡大

するが，依然として節間の分化は認められず，そ

の細胞の体積は「しおかり」に比べてずっと小さ
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区
~ 

IN2 

IN2 

IN2 

Bar. 200μ,m 

Fig. 4. Development of 2nd internodes in Shiokari. (Longitudinal 
section) 
A : Stage 5, B : Stage 7b, C: Stage 11. 
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かった(Fig.5B)。その後，第 2節間の発育が進行 め，第 2節間に「しおかり」でみられるような縦

しても細胞は拡大せず，細胞間に空隙が目立ち始 列細胞層の分化は認められなかった (Fig.5C)。

2
 
z
 

-
＿
 

IN2 

Bar. 200μ,m 

Fig. 5. Development of 2nd internodes in ID-11. (Longitudinal section) 
A : Stage 4, B: Stage 7b, C :4Stage 12. 
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ID-1の第 2節間の発育過程も ID-11とほぼ同 り節間組織の分化が進んでおり，発育異常の程度

様な特徴を示したが，ステージ 12では ID-11よ は小さいようであった (Fig.6)。

Bar. 200μ,m 

Fig. 6. Development of 2nd internodes in ID-1. (Longitudinal section) 
A : Stage 6, B : Stage 8, C : Stage 12. 

IN2 

IN2 
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また， ID-11では第 2節間でみられるような異

常が他の伸長節間でもみられた。ステージ 2の茎

頂近傍を「しおかり」と比較すると，分化したば

かりの第 3節間の細胞は明らかに小さく丸かった

(Fig. 7)。さらに，より発育の進んでいる第 4節

間をみると，「しおかり」では長方形の細胞が規則

正しく配列しているが， ID-11では依然として細

胞は円形を示し，その配列も不規則であった。な

お，この栽培条件下の ID-11では第 3, 4節間の

伸長を同時に阻害した例は認められなかったこと

から，少なくともどちらかの節間はその後，細胞

発育が回復し，節間伸長すると考えられる。 ID-11

＿ 
50μ,m 

Fig. 7. Longitudinal sections of 3rd and 4th internodes in Shiokari (A) and ID 
-11 (B) at stage 2. 
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では第 1節間，穂軸節間の発育にも異常が見られ

た。「しおかり」ではステージ 8に前後して，第 1

節間および穂軸節間が下位から分化し始め，ステ

ージ 10では幼穂は穂軸の節間が分化することに

よって伸長している。それに対して， ID-11では第

1節間， 穂軸節間の縦列細胞層の分化はステージ

12まで認められず，そのためステージ12の幼穂

長は極端に短くなっていた。一方， ID-1では第 2

節間以外では節間の顕著な発育異常は認められ

ず，第 1と穂軸の節間も「しおかり」とほぼ同時

期に分化した。

栄養成長期の節間形成を観察したところ， ID-1

およびID-11では「しおかり」とは異なり，節お

よび節間の発育に異常が認められた。ID-1,ID-11 

の節間細胞は基本分裂組織でみられるような楕円

形を示しており，上位節間同様，節間の発育進行

による細胞の形態変化が起きていないと考えられ

た。

さらに，種子根における形質発現を組織的に調

査した (Fig.8)。根は分裂域，伸長域，分化域の

3つの領域に大別でき，分裂域では盛んに細胞分

裂が行われ，伸長域では形成された細胞が徐々に

伸長を開始する。そして，伸長域と分化域の境界

ではほぼ細胞はその伸長を停止し，最終的な細胞

長を示すようになり，その後分化域で根の組織は

完成される。ID-11の根をみると，「しおかり」に

比べて伸長域が大きく延長していることが分かっ

た。このことは ID-11の根では細胞の拡大が「し

おかり」に比べて緩やかに起こることを示唆して

いる。一方，ID-1の根の発育は「しおかり」と大

100μ.m 

Fig. 8. Longitudinal sections of seminal roots in Shiokari (A), ID-l(B) and ID-11 (C). 



林 ・高牟橙：イネにおける 2種の矮性遺伝子(dl,dll)の形質発現 23 

きな違いは認められなかった。

3. 2重変異体の解析

dlとdllの遺伝子間相互作用を明

らかにするために両遺伝子を有する 2

重変異体を作出し，その形質発現を調

査した。 ID-1とID-11の交雑E集団

では正常型と両親型の他に極矮性を示

す個体が分離し，正常型： dl型： dll 

型：極矮性型は 9: 3 : 3 : 1の分離

比に適合した。したがって，極矮性個

体は dlとdllの2重変異体であると

推定された。

2重変異体では，草丈が両親型より

さらに低く (Fig.1), 葉身長は ID-1よ

りさらに短かった (Fig.2)。稗につい

ては低頻度で第 1節間が伸長すること

はあったが，ほとんどすべての節間伸

長が抑制されていた (Fig.9)。また，

枝梗，穂軸の節間については，まれに

伸長する例もみられたが，ほとんどの

場合，伸長が抑制され，穂は非常にコ

ンパク トになった。穎花は両親よりさ

らに小さくなり，完全不稔を示し，穎

花形成が途中で停止した穂も多くみら

れた。したがって， 2重変異体ではす

べての節間の伸長が抑制されていると

考えられた。

幼穂形成期の 2重変異体の節間形成

領域の縦断切片を観察したところ，ス

テージ8から 10の10個体では，すべ

ての上位節間で正常な節間組織は認め

られず，それらの構造は ID-11の第 2

節間に類似しており， ID-1およびID-

11の第 2節間と同様に，基本分裂組織

から節間が分化する際の細胞の発育異

常によって節間発育に障害を引き起こ

していると考えられた。また， ID-11と

同様に穂軸節間の分化は阻害されてい

たが，幼穂を形成する細胞は全く拡大

が認められず，幼穂はさらに短かった。

また， ID-11ではステージ 12になると穂軸節間の

分化が認められたが， 2重変異体では正常な節間

組織の分化は認められなかった。

L
 

— 

E
O
N
 

]
a
 

I I 
b 

>
c

Fig. 9. Phenotypes of the double mutant (dl, 
dll). 
A : Panicles and naked culms. 
a : 1st internode elongation type. 
b : Rachis elongation type. 
c: No elongation type. 
B : Panicles. 
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考 察

dm型矮性に分類される ID-1およびID-11の

組織観察の結果，第2節間の伸長抑制は節間形成

における細胞拡大の異常により正常な節間組織が

形成されないために起こると考えられた。このよ

うな細胞拡大の異常は幼苗期の節間形成でも認め

られた。そこで，種子根の組織を観察したところ，

ID-11の根では伸長域が「しおかり」に比べて大き

＜延長しており， dllは細胞拡大の進行を緩やか

にする作用を有すると考えられた。ID-1の根の発

育は「しおかり」と大きな違いは認められず，根

において dlの作用は認められなかった。また， dl

とdllの2重変異体では，単独型よりもさらに伸

長節間の細胞拡大が抑制されていたことから， dl

とdllの両遺伝子は細胞拡大に何らかの異常が

あると考えられた。以上の結果は，正常型の対立

遺伝子である DIおよびDllは細胞拡大に重要

な働きを持つことを強く示唆する。また， dlと

dllの個体レベルでの遺伝子作用の違いは明確で

あったが，細胞レベルにおいても，第2節間形成

においては dllの方が細胞拡大の抑制程度が強

く，さらに dllでは第2節間以外の伸長節間およ

び穂軸においても細胞発育の異常が認められた

が， dlでは顕著ではなかった。このことから， dl

の細胞拡大の阻害作用は dllより弱いと考えら

れた。個体レベルでの第2節間抑制の表現度は dl

より dllで高かったが，これは細胞レベルでの作

用力の違いに起因していると考えられる。

細胞拡大は細胞内の高い浸透圧と細胞外の低い

浸透圧との差によって，細胞内へ水を取り込み，

それに応じて細胞壁が伸展することによって起こ

る。しかし，細胞の形を物理的に決定する細胞壁

は，水の膨圧に耐えられるだけの力学的強度を持

っため，細胞が拡大を続けるには細胞壁の物理的

強度を緩和し，水の取り込みを可能にする仕組み

が必要となる。現在この細胞壁緩和は主に，ェク

スパンシンタンパク質による細胞壁のポリマー間

（セルロースーヘミセルロース間）の結合緩和と，

ェクスパンシンによる細胞壁の伸長程度に影響す

るグルカナーゼ，他の細胞壁の加水分解酵素，キ

シログルカンーエンドー糖転移酵素による細胞壁

マトリクスの粘弾性の変更によって起こると考え

られている 14}。この細胞拡大のモデルから， DIお

よびDllの機能について以下の可能性が考えら

れる。

第 1にDIおよびDllがエクスパンシン遺伝

子の発現に関係し，細胞壁の伸長を制御する可能

性が考えられる。イネではすでに 4種のエクスパ

ンシン遺伝子が単離されており 15,16), さらにその

他にも同様な働きを持つ遺伝子の存在することが

示唆されている 17)。これら遺伝子の発現領域はそ

れぞれ異なっている場合が認められている。

第2にDIおよびDllは細胞内への水の取り

込みに関与している可能性が考えられる。液胞膜

主要タンパク質である y-TIPは水チャンネル機

能を持つことが報告されており，液胞内への水の

取り込みに関与すると考えられている。シロイヌ

ナズナ y-TIP遺伝子の発現領域を調査したとこ

ろ，伸長している茎と根の若い組織で発現してお

り， y-TIPの発現調節が器官形成における細胞拡

大に重要な役割を持つことが明らかとなった 18)0 

dl, dllでは伸長組織における細胞拡大が阻害さ

れていると推定されたことから， dlおよびdll

はy-TIPの発現を抑制しているのかもしれな

い。特に本研究から Dllが根の伸長域で発現して

いることが示唆されたが，シロイヌナズナ y-TIP

遺伝子の発現領域と一致する。

イネエクスパンシン遺伝子，シロイヌナズナ y-

TIP遺伝子はともにジベレリン処理によってそ

の発現が大幅に増大することが報告されてい

る17)。dlはジベレリン非感受性の矮性遺伝子であ

ることが報告されており叫そのためにイネエク

スパンシン遺伝子あるいは y-TIP遺伝子の発現

が抑制され，細胞拡大の阻害が起こるのかもしれ

ない。

第3に，最終的には細胞壁の伸展によって，細

胞拡大が起こるので，細胞壁の異常によって細胞

拡大が抑制される可能性が考えられる。細胞壁で

は力学的に安定したセルロース微繊維にヘミセル

ロースがからみつくように結合し，力学的には強

いが，ェクスパンシンがその接着を弱めることが
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できるような「ホットスポット」を持つような形

で構成されると考えられている 14)。DI,Dllの欠

損によって細胞壁の構造異常を引き起こし，ェク

スパンシンが効果的に作用できないようにしてい

るのかもしれない。また，細胞壁はその粘弾性を

変更することによって，ェクスパンシンによる細

胞壁の伸長程度に影響し，その変更にはグルカナ

ーゼや細胞壁の加水分解酵素，キシログルカン一

エンドー糖転移酵素が関与していると考えられて

いる 14)。このことから，DIおよびDllは細胞壁の

粘弾性に関与し，その欠失によって，効率的な細

胞拡大が阻害されている可能性も考えられる。

ID-1およびID-11では，シロイヌナズナ DIM

遺伝子のイネのホモログ遺伝子の転写量が減少し

ていることが報告されている 19)。シロイヌナズナ

DIMのlossof function突然変異体では正常な

細胞拡大が阻害され，植物細胞の成長に重要な働

きを持つ¢ーチューブリン遺伝子の TUBlの発現

が抑制されていた。また， dim変異体は暗所では

その伸長能力を幾分回復することが報告されてい

る20)。イネ DIM遺伝子の染色体上の座位は DI

およびDllとは異なっているため，DI,Dllはイ

ネDIM遺伝子の発現を直接的か間接的に上位で

調節すると考えられているが，イネ DIM遺伝子

の機能については分かっていない。したがって，

dl, dllの示す表現型とイネ DIM遺伝子の発現

抑制との関係は不明な点が多く，今後の解析が待

たれる。

イネ科の節間伸長で特徴的なのは介在分裂組織

を分化することであるが， dlおよびdllの第 2

節間の組織観察では，節間細胞の拡大が不十分な

状態で，介在分裂組織が形成されなかった。この

ことは， dlおよびdllの非伸長節間では，細胞拡

大が緩やかに起こるために，それらと関連して起

こる細胞の発育全体が遅延しているためかもしれ

ない。

今回の実験結果から， dlおよびdllでは，第 2

節間以外でも細胞発育の異常が認められたこと

ゃ，単独型では多くの場合，第 2節間のみ伸長阻

害するのに対して， dlとdllの2重変異体では

すべての節間の介在分裂組織が分化せず，伸長が

阻害されたことから，なぜ第 2節間で特異的に伸

長の抑制が起こるのかは不明である。第2節間で

は他の節間よりも介在分裂組織の分化阻害が起こ

りやすいために，特異的に伸長抑制されることが

考えられる。第 2節間は栄養成長から生殖成長へ

の転換時期に前後して分化している。この相転換

によって穂の分化といった劇的な形態変化を生じ

るが，そのためには内的な変化も大きいと考えら

れ，このことが節間形成に何らかの影響を与える

可能性は高いと考えられる。

摘要

(1) dm型矮性に分類される dlおよびdllは全

体的なサイズの減少を示し，第 2節間特異的に節

間の伸長を抑制する。第2節間の伸長抑制は節間

分化初期に認められる細胞発育の異常によって，

介在分裂組織の形成が阻害されるために起こるこ

とが推定された。

(2) dlおよびdllは第 2節間以外の節間におい

ては伸長阻害には至らないが，第 2節間と同様な

細胞発育の異常が認められた。

(3) 根の組織観察から， dllは細胞拡大の進行を

抑制すると推定された。

(4) dlとdllの2重変異体ではすべての節間の

介在分裂組織の分化が阻害され，伸長が抑制され

ており， dlとdllは細胞発育の阻害に対して，相

加的に作用すると考えられた。

(5) 第2節間は栄養成長から生殖成長への相転換

の時期に分化することから，相転換に伴う植物体

の内的変化のために，他の節間に比べて dlおよ

びdllによる介在分裂組織の分化阻害を受け易

<, dm型（第 2節間非伸長型）が形成されると考
えられた。
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Summary 

In rice, about 60 dwarf genes have been reported and characterized. Takahashi & Takeda (1969) 
and Takeda (1977) revealed that by taking the internode ratio as an index, dwarfism could be classified 

into five basic types: dn, dm, d6, nl and shp. In this study, we investigated character expressions of two 
genes, dl and dll, which were included in the dm type. The dm type was characterized by the 
noticeably shortened second internode. A normal type cultivar, Shiokari, and two near isogenic lines, 
ID-1 and ID-11 having dl and dll, respectively, were used. 

Cytohistological comparison on second internodes suggested that abnormal cell developments of 
ID-1 and ID-11 at the early differential stage of the second internode induced inhibition of intercalary 
meristem formation and inhibition of second internode elongation. Although first, third and fourth 

internodes of ID-1 and ID-11 elongated, their abnormal cell developments were observed like to be 
second internodes. Cytohistological observation on seminal roots showed that dll suppressed the 
process of cell enlargement. In the double mutant (dl, dll) segregated in F2 population of the cross, 
ID-1 X ID-11, inhibitions of intercalary meristem differentiation and elongation of all internodes were 

observed. This phenotype indicated that additive effects on inhibition of cell development were 
between dl and dll. In this study, we could not determine why inhibition of elongation was observed 

at only the second internode. The stage of second internode differentiation was synchronized with the 
phase change from vegetative to reproductive growth. It was supposed that endogeneous change at the 
phase change of growth affected the cell development of the second internode in ID-1 and ID-11. 
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