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1. はじめに

t!t界のイネ栽培面積の約3分の 1，アジアでは約半分

を占めている天水田では 一般に濯概水田に比べて収量

は半分以下であり，その生産性の向上は喫緊の課題であ

る CMacLeanet al. 2002). また，今後危倶される世界的

な環境変動により，現在世界で約 7500万haある濯蹴水

田のうちの約 20%が2025年までに水不足に陥る危険性

が指措されている (Tuongand Bouman 2003). 本稿では，

天水田における水ストレスを回避する上で重要な根系形

態について検討するとともに，少しずつその一端が見え

てきた根系形成の分子機構について紹介したい.

2.天水田で、の乾燥ストレス回避に重要な根系形態

耐卒性 (droughtresistance)は，従来から乾燥逃避性

(drought escape)，乾燥回避性 (droughtavoidance)，乾燥

抵抗性 (droughtto1erance)，乾燥回復性 (droughtrecovelY) 

に分けて考えられてきた (Fukai and Cooper 1995ラ

Kamoshita et al. 2008).乾燥逃避性は植物体が水ストレス

に遭遇しないように生活環を変える適応戦略で，

種の導入により成功を収めている (Fukai et a1. 1999， 

Jongdee et al. 2006).乾燥回避性は，例えば深根性により

土壌下層からの水吸収を維持し，織物組織が乾燥ストレ

スにさらされる程度を軽減する適応戦略である (Katoet 

al. 2006，2007， Lilley and Fukai 1994， Yoshida and Hasegawa 

1982).乾燥抵抗性は，浸透庇調節のように植物体内の水

分が低下しても代謝機能の低下を防ぐ戦略を指す (ωSeαrr

and Si泊ncla必ir2002， Yamaguchiδhinozaki and Shinozaki 

1994).また乾燥回復性は，乾燥ストレス後の降雨または
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瀧水に応答して成長最を回復させる能力である

(Siopongco et al. 2005，2006， Subere et al. 2009). このうち，

根系形態の改良は特に乾燥回避性を高める戦略と言える.

一般に，天水田には深さ 20cmあたりに硬盤層が存在

し，これにより根の下層への伸長が抑制される 硬盤層

は不透水層であるため， これより下層が湿潤状態であっ

ても根はその水を吸収することができない.そこで著者

らは，土壌深度 20cm部位にビニーノレシートを敷き，根

の下層への伸長と水の上層への移動を阻害することで，

限られた土壌空間より水吸収効率を高めるために重要な

根系形態を解析した.その際，湿j閏から乾燥まで連続的

な土壌水分勾配を発生させることを可能にする Line

source sprinkler法を導入し，様々なイネ品穫を評価した.

その結果，ストレス下での総根長と地上部乾物議との間

には有意な正の相関が認められたため，高いストレス回

避能力は乾燥ストレス下での根長の維持や増加によりも

たらされると考えられた (Kanouet al. 2007) 

一方，地上部形態の大きく異なる品種間において耐皐

性を比べる上では，根系発達の違いが実際にどの程度ス

トレス回避に貢献しているのかを判断するのは国難であ

る.そこで，基本的な遺低背景は日本晴であるが，一部

の染色体断片がKasalath由来の断片に置換されている染

色体断片置換系統群 (CSSL，農業生物資源研究所イネゲ

ノムリソースセンターより分譲)54系統を用いてストレ

ス回避能力を評価した結果，乾燥ストレス下での地上部

成育の維持能力が最も高い系統として CSSL50が選抜さ

れた(図 1A) 混潤条件下における地上部成育，および

根系発育には百本晴と CSSL50との間で有意な差は見ら

れなかったが，本系統の乾燥ストレス下における総根長

は反復親品種である日本精の約2倍にまで達し，また光

合成速度や分げ、つ数は乾燥下においても高く維持されて

いた(図 IB，C， Kano et al. 2011， Kano-Nakata et al. 2011). 

以上より，乾燥ストレス下において根の長さを維持，あ
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図 1. 乾燥ストレスドでの日本1I青と CSSL50の成育の比較

AおよびB: Line source sprinkler法による乾燥ストレス回避能力の評側

B:土壌合水量の低下に伴う光合成速度と分げつ数の推移

C:乾燥ストレス下での根系形態の途い

日本l情に比べ恨張りの良い CSSL50fiJ乾燥ストレス下における地 i二部の生育が維持された.

るいは増加できる能力が，限られた水の積極的な吸収を

通して光合成量，ひいては乾物生産の減少を回避する上

で非常に重要であることが確認された

しかしながら， CSSL50においても低土壌水分条件下

では湿潤条件下に比べ地上部成育の完全な維持はできて

いないことを考慮すると，ストレス下で生産された限ら

れた光合成同化産物の大部分を根系発育のために使用す

るのは得策とは考えがたい.つまり，根系の発達を間指

した品種育成を進めていく上では，常に地上部との光合

成向化産物の競合を考慮する必要があるイネの根系は，

大まかには基部茎葉節から発生する不定根(冠根)と，

それらから発生する側根により構成される.冠根はその

直経の太さから，側根と陪じ長さを確保するのにはより

多くの光合成同化産物が必要であり，ストレス下での総

根長を維持，および発達させる上では， より側根の発達

が優れた根系形態へと改良することが有効であろう.

3. 根の発生および伸長成長の分子機構

地上部諸形態の著しい遺伝的改良の成功例に比べ，根

系形態の改良はめざましい成果が得られていない この

要因に，根系形成機構の遺伝支配に関する情報が他の器

官に比べ庄倒的に少ないことがあげられる. イネの根系

は冠根と側根により構成されるが，上述のように根系形

態の改良を目指す上では両者を産別して進める必要があ

る.そこで著者らは，冠根および側根間の遺伝支配の共

通性および相違性を把握するため，両者あるいはいずれ

かの根の数が著しく減少する crownrootless (crt)変異体，

およびL、ずれの根の伸長も著しく阻害される rootgrowth 

inhibiting (rt)変異体の特徴を精査するとともに，それ

らの原因遺伝子の単離とその機能を解析することを通し

て，徐々に根系形成機構の一端を明らかにしてきた(図2).

(1)オーキシンの輪送およびシグナル伝達を制御する遺

缶子

根の発生にはオーキシンが正に作用することが古くか

ら知られている.イネにおいても，オーキシン生合成に

関与する OsYUCCA1遺伝子の過剰発現により根の発生が

しく増加することが報告されている (Yamamotoet al 

2007) .オーキシンは方向性をもって能動的に輸送される

ことが知られており， このオーキシン極性輸送は細胞内

において主に細胞膜に局在する PIN-FORMED(PIN) タ

ンパク質輸送複合体によって制御されている (Galweiler

et al. 1998， Okada et al. 1991) その結果として形成される

オーキシンの濃度勾配は，重力など環境に対する応答や

目玉発生および器官発生などに欠かせない要因である

(Blilou et al. 2005， Friml et al. 2003， Gr允neisenet al. 2007). 

らは，諸根および但u根の発生数がいずれも減少す

るcrl4変具体の原因遺伝子の単離をマップベースクロー

ニング法により試み，CRL410sGNOMはシロイヌナズナ

のGNOMIEMBRYODEFECTIVE30 (EMB30)に相同性の

高い遺伝子であることを明らかにした(Kitomiet al. 2008， 

Liu et al. 2009). GNOMIEMB30はエンドソームと細胞膜

との聞の小胞輸送に関わる GTP結合性タンパクである

ADP ribosylation factor (Arf)を活性化させる Arfguanine

exchange factor (Arf-GEF) をコードしており，オーキシ
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図2. CRL遺伝子群による線形成の制御機構

根の発生は植物ホノレモンのオーキシンにより正に， また

サイトカイニンにより負に制御される CRL4遺伝子が

オーキシンを根形成領域へ局月rr的に集積させ，オーキシ
ン信号伝達を促すこれにより，CRLlやCRL5遺伝子の

発現が上昇し，最終的に新たなi恨の形成が誘導されるそ

の際，CRL5遺伝子はOsRRl遺伝子等の発現を促し，サイ

トカイニンによる魚の作用を打ち消している. (Inukai el 

al. 2005， Kitomi el al. 2008， 2011より作図)

ン排出キャリアーである PINlのリサイクノしを制御して

いる (Geldneret al. 2003， Steinmann et al. 1999). そこで

cr14変具体の地上部および地下部におけるオーキシン輸

送能をトレーサー実験により測定し，野生型の輸送能と

比較した結果，cr14変異体のオーキシン輸送能は野生型

に比べ著しく低下していた.加えて，基部茎葉節でのオー

キシンの局在を可視化するため，DR5:GUSをcr14変異体

と野生型に導入した形質転換体を作出した DR5はオー

キシン応答性シス配列 (AuxRE)を複数連結させた人工

プロモーターであり， このコンストラクトを導入するこ

とで植物体内のオーキシン局在を GUS染患により可視化

できる (Sabatiniet al. 1999， Scarpella et al. 2003). 野生型

の基部茎葉節における DR5:GUSの染色は，維管束と辺

局部維管東環に接する柔細胞で観察されたが，crl4変具

体においては維管束での GUS染色はほとんど観察され

ず，かすかな GUS染色が柔細胞全体に広がり，野生型で

見られた明らかな局在性は観察されなかった. これらの

結果から，CRL41OsGNOM はイネにおいてシロイヌナズ

ナの GNOMIEMB30と同様にオーキシン極性輸送に関与

し冠根および側根原基形成領域での局所的なオーキシ

ンの蓄積や農度勾配を確立することで根の形成を促すこ

とが示唆された

一方，オーキシンシグナルの伝達はAUXIN(AUX) I 

INDOLEふ ACETICACID (IAA)タンパク質と AUXIN

RESPONSE F ACTOR (ARF)タンパク質の相互作用によっ

て制御される(Liscumand Reed 2002). オーキシンが存

在しないときはAUX/IAAタンパク質と ARFタンパク質

がヘテロダイマーを形成し， ARFの転写活性能が抑制さ

れてオーキシンシグナルは伝達されない. しかしオーキ

シン存在下では， SCFT1乳lユピキチンリガーゼ複合体と 26S

プロテアソームによるタンパク質分解活性の上昇や，

AUX/IAAタンパク質自身による負のフィードパックに

よって AUX/IAAタンパク質が分解される (Gr可 etal. 

2001). AUX/IAAタンパク質が分解されると ARFタンパ

ク質の転写活性能が田援してオーキシンシグナルが下流

へと伝達され，最終的に根の発生が誘導されるしたがっ

てAUX/IAAタンパク質が安定化し分解されにくくなっ

たシロイヌナズナの機能獲得型突然変異体では側根数が

減少することが報告されている (Fukaki et al. 2002， 

Hamann et al. 2002， Rogg et al. 2001， Tatematsu et al. 2004， 

Tian and Reed 1999， Uehara et al. 2008， Yang et al. 2004). 

者らもこの Aux/IAAファミリーに属する遺伝子の機能獲

得型イネ突然変異体 (Osiaa13)を見出した結果，本変異

体では側根数のみが減少し冠根の形成には異常が認め

られなかった(著者ら未発表).ArιGEFをコードする

CRL4遺{云子と相向性の高い遺伝子はイネゲノム中に2コ

ピーのみであったのに対し，AzωIIAAファミリーに属す

る遺伝子は31コピー存在している.したがって，後者に

属する偲々の遺伝子はそれぞれ機能分化が進んでいるこ

とが想定され，冠根と側根を区別して根系形態を改良す

る上での有用利用が期待される.

(2)オーキシンシグナル伝達後に根康碁形成を誘導する

遺伝子

上述のように，通常， AUX/IAAタンパク質によりオー

キシン信号法違は阻害されているが，オーキシンの受容

後にはAUX/IAAタンパク質が分解され，その結果とし

てARFタンパク質の転写能が回復し，下流因子の制御を

通してオーキシン反応、が進行する しかしながら，どの

ような遺信子群がARFタンパク質の下流で機能している

のかはほぼ未解明のままであった.著者らは，冠根の発

生数が著しく減少する crll，およびcrl5変異体を選抜し

ポジショナルクローニングによる原因遺伝子 (CRLl/

ARLl， CRL5)の単離，および機能解析を通して，これら

の遺伝子はともにARFタンパク質の直接の標的悶子であ

る可能性が高いことを示した このうち crll変具体は，

十分な養水分を与えた場合には野生型とほぼ同様に成育

が可能であり，CRLlん4RLl遺伝子の根特異的な作用性が

認められた(Inukaiet al. 2001). この CRLl/ARL1選倍子

は植物特有の転写因子であり，新しい器官が作られる部

位で特異的に機能することが報告されている

ASYMMETRIC LEAVES2 (AS2) ILATERAL ORGAN 

BOUNDARIES (LOB) ファミリーに属する遺伝子であっ

た (Shuaiet al. 2002， Inukai et al. 2005， Liu et al. 2005).興

味深いことに， この遺伝子庄の変異程度の違いにより冠

根形成能力に大きな差異が認められ， null alleleである αrll

変異体は生育期間を通して全く冠根を形成できないのに

対して， weak alleleである crll変具体は正常個体に比べ

数は少ないもののある程度の冠根を形成することが可能
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であった.このことは，CRLl/ARLl遺伝子の変異箇所や

発現量に注闘することで，話根形成数を人為的に望まし

い数に制御できることを示唆している.

一方，CRL5遺伝子はAP21巳RF型転写因子をコードす

る新たな根の制御閤子であった.上述のように，根の発

生はオーキシンにより正に制御される m方，サイトカイ

ニンには負の制御を受ける.サイトカイニンを外生投与

すると根の発生が阻害され (Laplazeet al. 2007)，サイト

カイニンの分解に関与する遺伝子を過剰発現させた形質

転換体では根の発生が増加することが報告されている

(Wemer et al. 2001).このように両ホルモンは根の発生に

対して拾抗的に作用するが，この桔抗作用の分子機構は

未解明の部分が多く残されていた これに関して著者ら

は， 1) CRL5過剰発現体では野生型に比ベサイトカイニ

ンの根形成阻害作用の影響を受けにくい， 2)実際にサイ

トカイニンシグナル倍達を負に制御する OsRRl遺伝子等

の発現量が過剰発現体では場加し，逆に crl5変異体では

減少する，および3)crl5変異体においてサイトカイニ

ンシグナル伝達の負の制御悶子である OsRRlをCRL5プ

ロモーター制御下で発現させた形質転換個体

(ProCRL5:0sRR1/crI5)では，有意な諸根数の増加が観察

されることを明らかにした (Kitomiet al. 2011). 

以上より，オーキシンにより誘導を受けた CRL5遺伝

子はサイトカイニン信号伝達を負に制御することを通し

て冠根の発生を促すと考えられ，本遺伝子は両ホルモン

間の措抗作用の制御に関して中心的な役割を扱うものと

推定された.加えて，この CRL5遺伝子の過剰発現伺体

では顕著に側根数が増加することが判明し，狽u根発育の

優れた根系形態への改良は CRL5遺伝子やその下流因子

であるサイトカイニン関連遺伝子群の発現量の改変によ

り可能になると期待される.

(3)根原基形成後の伸長成長を制御する遺伝子

著者らは，細胞伸長の異常により冠根および側根のい

ずれの伸長も著しく抑制される rt変異体の原因遺伝子を

単離した結果，RT遺伝子は膜結合性エンド型 1，4-sグル

カナーゼをコードしており，、ンロイヌナズナの

KORR1GAN (KOR) と相向性が高いことを明らかにした

(Inukai et al. 2012). これまでの報告により ，kor変具体

では細胞監の主成分であるセルロースが著しく減少して

いることなどから，KOR遼信子はセルロース合成に関わ

ることが報告されている (Nicolet al. 1998， His et al. 2001， 

Lane et al. 2001， Sato et al. 2001) しかしながら rt変異

体ではそのようなセルロース成分の減少は認められない

一方，ヘミセルロース含量が有意に増加していたことから，

RT遺伝子はセルロース合成ではなく細臨壁のdissassembly

過程を制御することにより，細胸壁の強度をゆるめ，根

の伸長を促すと考えられた Onukaiet al. 2012). 

前述のように諸根はその直径の太さから，俣u根と同じ

長さを確保するのにはより多くの光合成同化産物が必要

犬飼

であるため，地上部成育との競合回避を考慮すると，冠

恨の伸長のみが抑制される根系形態が乾燥ストレス回避

にとって理想的であろうと考えられる しかし，これま

でに数多くの鐙根性を示すイネの突然変異体が報告され

ているが，それらの全てはrt変異体と同様に，冠根およ

び側根のいずれの伸長も阻議されていた (Rebouillatet al. 

2009) .そこで現在，著者らは rt変異体において正常な

RT遺伝子を側根特異的発現プロモーターの制御下で発現

させることにより，冠根の伸長は抑制されたままである

が，例j根の伸長は回復する形質転換体の作出を試みてい

る. このような解析からも，乾燥回避にとって理想的な

根系形態に関わる有用な情報が得られることを期待した

し¥

4. おわりに

天水田における水ストレスは畑状態で起こる乾燥スト

レスとは質的に奨なり，硬盤層より上の作土は不定期な

降雨によって湛水(嫌気)と乾燥(好気)条件をくり返

し，この変動が生産性の低下を招くと指摘されている

(Wade et al. 2000). 実際に，天水田環境に適した品種は

乾燥条件から蒋濯水を行った場合に根系発育が捉され，

これにより蒸散の回復能力が他品種よりも擾れているこ

とが報告されている (Banocet al. 2000， Siopongco et al 

2005， 2006， Subere et al. 2009). これに関して著者らは，

前述の染色体部分置換系統群を用い，日本晴に比べ

CSSL47は乾燥ストレス条件を経て嫌気条件に移された

場合には，根端への酸素輸送機能を担う通気組織の形成

能力が高く，また逆に嫌気条件を経て乾燥ストレス条件

に移された場合には側根発生能力が高いことを明らかに

した (Suraltaet al. 2008a， 2008b， 2010). さらに土壌水分

変動ストレスを繰り返し処理した居場栽培試験下におい

て， CSSL47は日本晴に比べてより高く光合成速度を維

持しまた最終的な収量性も高い傾向を示した (Niones

etal. 2012). したがって天水田での安定生産性を目指す

上では， このような根系形態の可塑的反応性に関わる遺

伝子座についても注目し，乾燥に強いだけでなく，激し

く変動する土壌水分環境に適応、できる品種を育成するこ

とが重要であろう.今後の研究課題としたい.
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