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研究成果の概要（和文）：本研究では，日本型とインド型の多収品種の収量構成要素，乾物生産，光合成を比較解析す
るとともに，新たに考案した動的なメタボローム解析手法（炭素安定同位体解析とオービトラップ質量分析法とを組み
合わせたブドウ糖のアイソトピック比の解析）により，茎の澱粉動態の品種間差を解析した．その結果，インド型品種
の北陸193号が出穂後に茎から穂へ炭水化物が速やかに転流するのに対して，日本型品種モミロマンでは，出穂後も茎
内の澱粉集積が継続しており，出穂後も茎がシンクとして機能していることが強く示唆された．以上のことから日本型
多収品種では，茎での炭水化物の子実への分配遅れが収量制限要因になっている可能性が考えられた．

研究成果の概要（英文）：In this study, we developed a new prefixed 13C tracer analysis by combining a 
mass spectrometry with 13C tracer analysis, together with a partial enzyme degradation method. This 
method has been applied to the high-yielding rice to study the subspecies difference on carbon transport 
in the stems of Japonica- and Indica-dominant high-yielding rice cultivars (Momiroman and Hokuriku 193, 
respectively) developing in field condition. The data showed that there was a clear difference on starch 
accumulation/degradation durations functioning in the stems as sink among two cultivars. It has been 
suggested that starch breakdown in Momiroman occur much later than Hokuriku 193, consistent with the 
observed patterns of non-structural carbohydrate in the stems. We therefore conclude that the observed 
yield difference among two subspecies might be attributed to the functional and temporal difference of 
carbohydrate metabolism in stems.

研究分野：作物学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１． 研究開始当初の背景 
気候変動の増大に伴い，全国的に水稲収量

の不安定化が深刻化していることから，気候

変動に連動した高温や高温乾燥風などの環境

ストレス下における国内向け食用米である日

本型品種の多収化が求められている．  
 
２． 研究の目的 
 高温耐性品種や多収品種では，穂揃期に茎

（葉鞘・稈）内に蓄積する非構造性炭水化物

（NSC）量が多く蓄積されており，NSCが高
温等の不良環境下では子実成長の炭素源とし

て利用されることが知られている．また，近

年，インド型多収品種では出穂直後から茎内

NSC が減少し玄米生長に利用されるのに対
して，日本型多収品種では，出穂後1週間を経
て茎内NSC が減少し始めることが報告され
ている．これらの報告を踏まえ，良食味性を

もつ日本型品種の不良環境条件下での登熟向

上に関して，主に茎における炭水化物分配に

ついて，また，日本型品種において発育停止

籾発生率の高い弱勢穎果（後述）の登熟不良

のメカニズムを明らかにすべく，炭素安定同

位体を用いたメタボローム解析により，育種

的、あるいは栽培的な改善方向を提言する．  
 
３．研究の方法 
（１）不良環境条件下における転流能力につ

いて：ポット稲（日本型品種，コシヒカリ）

を供試し，登熟中期に高温乾燥風の不良環境

条件を付与した時の，茎から子実への炭素分

配を解析した．その中で，炭素安定同位体と

オービトラップ質量分析計を組み合わせ，13C
標識した稲体において，13Cグルコースの 12C
グルコースに対する比率（アイソトピック

比）をオービトラップ質量分析計法で計測す

る分子トレーサー法を新たに考案した．この

手法を用いて低水ポテンシャル条件下にお

ける子実の澱粉代謝（主に，澱粉分解）につ

いて，経時的にアイソトピック比を追跡する

動的な解析を行った． 
（２）インド型品種（北陸 193 号）と日本型

品種（モミロマン）を圃場で栽培し，移植日

を調節することで出穂日を揃えた．穂揃期・

成熟期の乾物生産量，収量を調査し，モミロ

マンにおける登熟不良要因を解析した． 
（３）茎の炭水化物の集積・分配に関する品

種間差の解析：圃場および人工気象室条件下

でインド型（「北陸 193号」）・日本型（「モミ
ロマン」）多収品種を栽培した．日本型品種

特有の出穂後の NSCパターン，即ち，日本型
品種の茎から子実への NSCの集積・分配の遅
れが報告されている．この既往の成果に基づ

くと，茎からの炭水化物の分配の遅れは，出

穂後も比較的長期間に渡って茎がシンクと

して機能し続けている可能性を示唆してい

る．そこで，この仮説を検証するため，NSC
測定，器官レベルの炭素安定同位体実験とと

もに（１）の分子トレーサー法を応用し，次

に述べるように圃場レベルで動的に解析し

た．  
圃場で栽培した北陸 193号・モミロマンに
おいて，出穂前 10 日目（第 3 節間への同化
産物蓄積が活発化する時期）に第 2葉に炭素
安定同位体を標識・同化させた．同化された
13Cが第 3節間に NSCの形で蓄積したと想定
し，出穂 6日目（北陸 193号で NSC含量が低
下するが，モミロマンでは蓄積が続いている

時期）と，出穂 16 日目（モミロマンで NSC
含量が低下し始める時期）の 2タイミングで
第 3節間（同化産物蓄積が最も多い茎）を摘
出し，節間から抽出した澱粉画分を 42 分間
にわたってα-グルコシダーゼで部分分解す
ることで澱粉表面からグルコースを遊離さ

せた．42 分間中，1 分 25 秒毎に反応溶液を
計 30画分回収し，各画分中に遊離された 13C
標識されたグルコースのアイソトピック比

を計測した． 
（４）シンク能力の解析：穂培養法を用い，

弱勢穎果の子実成長解析を行うとともに，成

長する玄米における胚乳細胞を対象にプレ

ッシャープローブエレクトロスプレーイオ

ン化法により代謝産物解析を行った． 
 

４．研究成果 



（１）高温乾燥風処理中，稲体の水分状態は

大幅に低下し，光合成も低下していたものの，

炭素安定同位体試験結果から，高温乾燥スト

レス時に葉鞘・稈では 13Cの分配率が低下し，
穂・成長中の弱勢穎果では分配率が上昇した

（図 1）．動的なトレーサー解析から，少な
くとも 24 時間の高温乾燥風処理では玄米で
澱粉分解が有意に起こらなかった（表１）こ

とから，比較的軽度の水ストレス下条件下で

は浸透調節が発現，一時的に茎からの転流が

上昇し，穂・玄米への糖流入が促進され，転

流された糖は子実の成長に貢献することが示

された． 
（２）2012年（平温年），2013年（高温年），
2014年（低温年）の 3カ年，いずれの年も供
試 2 品種の出穂日を±1 日以内に揃えた上で
品種間差を解析した．モミロマンでは，全籾

数と精玄米千粒重の積で表されるシンク容

量が北陸 193号のそれと比べると高かったも
のの， 2014年を除き，精玄米収量は北陸 193
号に比べ劣り，充填率はいずれの年も北陸

193号のそれと比べて有意に低かった．  
本試験では，穂揃期の地上部全乾物重は北

陸 193 号とモミロマンの間には有意差がなか
った．また，同じ光条件下で栽培したポット

稲において LI-6400を用いた個葉レベルの光-
光合成速度曲線にも品種間で有意差は認めら

れなかった．以上の結果を踏まえて，転流能

力，シンク能力に注目して品種間差の解析を

行った． 

（３）転流能力について 
①茎内非構造性炭水化物（NSC）の動態パタ
ーン解析：圃場・ポット稲において，既報に

類似する品種間差を確認した．即ち，北陸 193
号では出穂前10日目にNSCのピークがあり，
出穂後 3日目までに減少傾向に転じたが，モ
ミロマンでは出穂後 7～10日目以降に低下す
る傾向が確認された． 

②炭素安定同位体解析：13C 標識法を用いて
先述の仮説を検証した．ポット稲を供試し，

出穂前 10日目に止葉に 13C標識し，その後の
器官内の 13C 分布を調査した．このステージ
において，標識後のモミロマンの茎（特に第

2，第 3節間）で 13Cの分配率が有意に上昇し
たが，穂および強勢穎果への 13C の蓄積は北
陸 193号のそれに劣っていたことから，仮説
が支持された． 
トレーサー解析により，NSCの動態を明ら
かにすべく，分子レベルで仮説検証した．そ

の結果，北陸 193号の茎では出穂後 6日目に
は累積反応時間が 27 分を過ぎてもアイソト
ピック比が高く保持されていたのに対し，モ

ミロマンでは累積反応時間 27 分以上を経過
すると，アイソトピック比が有意に低下した．

このことは，出穂前 10 日目～出穂後 6 日目
に至る間に，北陸 193号では，モミロマンと
比べて，澱粉のより内層に 13C 標識されたグ
ルコースを多く合成していたことを示唆し

ており，出穂後 6日目には 2品種間で，デン
プン含量に差はあるものの，澱粉のサイズ分

布に品種間差が見られなかったことを踏ま

えると，北陸 193号では，この間澱粉合成が
活発に進行していたことが示唆された．一方，

出穂後 16 日目になると，アイソトピック比
に逆転現象がみられた．即ち，北陸 193号茎
では酵素処理開始直後 12 分にかけて，モミ
ロマン茎と比較して有意な低下が確認され

表 1. 登熟中期のポット稲に不良環境条件（⾼温
乾燥）を24ｈ処理した際の成⻑中の弱勢穎果澱粉
画分中のブドウ糖分子（ 13C-labeled sodiated 
glucose）のアイソトッピック比(%)．アイソトッ
ピック比はm/z = 203に対するm/z = 204で算
出． 
処理区 アイソトピック比 
  % 
対照区 6.64 ± 0.05 
24h 処理 6.54 ± 0.04 
P値 0.08 

 

 
図1．⾼温乾燥⾵処理中の穂（A），成⻑中の弱勢穎果の⽞⽶（B），
⽌葉（C），葉鞘・稈（D）における 13Cの分配率を⽰す．  



た．換言すると，出穂後 16 日目の北陸 193
号の澱粉内の 13C 標識されたグルコースは澱
粉の比較的外側の層に多く含まれていた．反

対にモミロマンでは，澱粉の表層から内層に

かけて 13C 標識されたグルコースが多く含ま
れていた．以上から，北陸 193 号の茎では、
出穂後 10 日目以降には澱粉分解が活発に進
んでいたのに対し、モミロマンでは澱粉分解

が何らかの理由で滞っており、少なくとも出

穂後 16 日目まではシンクとして機能し続け
る可能性が示唆された． 
 
（４）シンクの能力について 
①穂培養実験：ポットで生育させた北陸 193
号とモミロマンにおいて出穂後 5 日目および
10 日目（モミロマンにおいて茎の NSC 含量
の低下が始まっていない時期）に稈を単離し，

穂首節間より下，約 11.5cmの位置で第一節間
を切除し，切除した第一節間より上部を 4%シ
ョ糖の液体培地 30mL 中に浸漬することで，
玄米生長が誘導されるかを調査した．その結

果，炭素源として供与した 4％のショ糖処理
区において 2 品種とも顕著な穂の新鮮重，乾
物重の増大が確認された．さらに，モミロマ

ンにおける乾物重の増加は北陸 193 号と有意
差がなかったことから，モミロマンの弱勢穎

果でも吸水伸長・乾物集積による玄米成長の

促進効果が確認された．  
 
②シンク器官におけるオンサイト細胞代謝産

物解析：プレッシャープローブエレクトロス

プレー法を用い，Gholipourらの手法により，
成長中の弱勢穎果の胚乳細胞を対象に代謝産

物解析を行った．胚乳組織で最も細胞拡大す

る細胞層にキャピラリーを挿入し，その細胞

から採取した細胞溶液中に含まれる代謝産物

を解析した．膨圧計測後，細胞溶液を採取し

て，質量分析計に導入すると，エンジンオイ

ル由来のバックグランドイオンの質量電荷比

域が分析対象物の質量電荷比と重なることか

ら，バックグランドイオンを除去し，感度を

向上させる必要性が生じた． 
そこで，従来法である Gholipour らのデザ
イン（導線をキャピラリー先端の表面に設置

し，キャピラリー外から印加電圧を付与する

イオン化法）を改良し，i)キャピラリーホル
ダー内にチタン線を埋設する方式を採用す

ることで，電圧を直接細胞溶液に印加すると

ともに，ii)イオン化効率を向上させるため，
Gholipour らの用いたモリブデンイオンの混
入したエンジンオイルに替え，イオン液体を

採用した．そこで，シンク器官のモデルとし

てトマト果実表皮に局在するトライコーム

細胞を対象に，イオン化法を改良した．その

結果，キャピラリー内の電気伝導度が大幅に

増大し，従来法に比べてポジティブモードで

5000-162000 倍に，ネガティブモードで
4000-20000倍まで感度向上を達成した． 

 
以上の結果を総合すると，日本型多収品種

では弱勢穎果の玄米成長阻害に起因した登熟

歩合の低下が収量制限要因になっている可能

性が高いことが示唆された．日本型多収品種，

モミロマンの第 3節間では出穂前にNSC蓄積
がインド型多収品種の北陸 193 号と比較して
少なく，茎内の澱粉集積が緩慢に進行する可

能性が示唆された.また，炭素安定同位体を用
いた動的なメタボローム解析から，モミロマ

ンの茎では出穂後も長期間に渡って茎がシン

クとして機能し続けている可能性が強く示唆

された．さらに，短期の水ストレス条件下で

は浸透調節を介して一時的に茎からの転流が

上昇し，子実の成長に貢献する場合があるこ

とも示唆された．穂培養実験からは，日本型

であっても茎からの転流が開始すれば，成長

する潜在能力を持つ可能性が推測された．シ

ンク細胞の代謝解析では，プレッシャープロ

ーブエレクトロスプレー法を改良し，シンク

器官の一細胞でオンサイトにかつ高感度な分

析を実証した． 
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