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研究成果の概要（和文）：イネにおける光合成産物の転流・代謝機構を解明するために、

葉身にデンプンを高いレベルで蓄積する５系統の突然変異系統を用いて、それらの原因遺

伝子の単離と生理機能の解析を行った。その結果、１系統についてはデンプン分解酵素の

ひとつであるα-glucan water dikinase をコードする遺伝子の機能欠損が原因であること

がわかった。他の系統についても原因遺伝子の座乗染部位や生理形質が明らかになった。 
 
研究成果の概要（英文）：To elucidate the molecular mechanisms of sugar translocation 
and metabolism, five lines of rice mutant that accumulate high levels of leaf starch 
were characterized. In one mutant line named LSE1, disruption of a gene for glucan 
water dikinase was revealed to be a responsible gene. Gene mapping and physiological 
characterization were done also in other four mutant lines. 
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１．研究開始当初の背景 

作物の経済収量の向上戦略を考えるとき、
光合成の場であるソース葉から子実などの
可食部への光合成産物の輸送効率、すなわち
転流効率の向上が重要であることは論を待
たない。そのため、今日まで多くの作物で転
流効率の律速因子について研究が行われ、近
年の分子生物学的研究手法の発展とあいま
って着実な成果をあげている。たとえば、光
合成炭素固定産物の転流形態はほとんどの

作物でショ糖であること、ダイズなどいくつ
かの作物では葉におけるショ糖合成が転流
の律速因子となり得ること、またその際、シ
ョ糖リン酸合成酵素（SPS）の活性がショ糖
合成活性と密接に関わること、ショ糖が転流
の場である篩部に入るときにはショ糖トラ
ンスポーター（SUT）によるエネルギー依存
的な膜輸送がきわめて重要であり、バレイシ
ョやトウモロコシでは SUT遺伝子の発現抑制
もしくは遺伝子破壊により収量や成長速度
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の著しい低下がおきること、などが次々と解
明されてきた。しかし一方で、これらの成果
がイネやコムギなどの世界的な主要作物に
必ずしもあてはまらないことが明らかにな
ってきた。たとえば、ショ糖合成のキーエン
ザイムである SPSをバレイショで高発現させ
ると生長や収量に促進的に働くことが確か
められたが、イネではその効果は顕著ではな
かった。また、イネのショ糖トランスポータ
ー遺伝子のひとつである OsSUT1 の発現抑制
系統では、バレイショやタバコで観察された
ようなソース葉からの糖転流の抑制はみら
れなかった。こうしたことから私たちは、イ
ネの糖転流機構はまだまだ未知の部分が多
く、その制御要因を明らかにするためには、
イネ自身を使って一から調べなくてはなら
ないという結論に至った。そこで本課題では、
そのための方法として私たちが独自に単離
した葉にデンプンを過剰に蓄積する突然変
異系統を用いて研究を進めた。 
 
２．研究の目的 

多くの高等植物では、何らかの理由で転流
が抑制されると、過剰の光合成産物をデンプ
ンとして葉に蓄積することが知られている。
バレイショなどでも前述の SPS活性の低下や
SUT 機能の抑制によっても葉にデンプンが蓄
積する。したがって、転流を制御する遺伝子
が突然変異によって破壊されたイネがあれ
ば、その原因遺伝子を明らかにすることで転
流の制御要因を突き止められると着想した。
そこで、平成 18年度および 19年度にイネ（原
品種「日本晴」）のレトロトランスポゾン
（Tos17）挿入変異系統群を中苗期まで育成
し、ヨード染色によって葉身のデンプン蓄積
の有無を調べる選抜を行い、6377 系統から５
系統の有望系統を得た。これらの系統につい
てさらに調べた結果、いずれも顕著なデンプ
ン蓄積が再現性よく認められ、その形質には
明確な遺伝性があることが確認できた。一方、
サザン解析の結果、これらの変異はいずれも
レトロトランスポゾン（Tos17）ではタグさ
れていないことがわかった。そこで本課題で
は、デンプン過剰蓄積変異系統の原因遺伝子
をマップベースクローニングによって特定
するとともに、変異系統の生理特性を詳細に
調べることによりイネの糖転流の律速要因
の解明を目指した。 
 
３．研究の方法 
本研究では上記５系統のデンプン過剰蓄

積変系統（表１）を用いて、イネの転流機構
とその制御要因の解明するために、各変異系
統と日印交雑品種「タカナリ」との交配後代
を用いたマップベースクローニングによる
原因遺伝子の特定を行う一方、安定同位体ト
レーサーや各種の生理・生化学的手法を用い

た変異系統の転流および関連する生理機能
の解析を行った。 
 
表１ デンプン過剰蓄積変異系統 

系統 蓄積部位 生 長 登 熟 

LSE1 全 体 良 正常 

LSE2a
成熟葉 

不良 不良 
LSE2b 不良 不良 
LSE2c 不良 枯死 

LSE3 伸長葉 やや不良 やや不良

 
４．研究成果 
(1)LSE1 系統 
遺伝子マッピングにより、LSE1 の原因遺伝

子候補としてα-glucan water dikinase 
(GWD)をコードする OsGWD1(Os06g0498400)が
見つかった。解析を進めた結果、LSE1 系統の
OsGWD1 遺伝子は全長約 11kbp のうち 3.4kbp
に及ぶ欠失があり、その結果、コード領域の
1/3 以上を欠いた異常な転写産物が生じてい
ることがわかった。さらに、LSE1 系統に正常
型の OsGWD1 遺伝子を導入した遺伝子組換え
個体では葉中デンプンの過剰蓄積は起こら
なくなり、一方、正常型個体の OsGWD1 を RNAi
によって機能抑制すると葉中デンプンの過
剰蓄積が再現された。これらから、LSE1 の原
因遺伝子が OsGWD1 であることが確認された
（図１）。GWD 遺伝子の機能欠損変異体の報告
例は、これまでに双子葉植物で 3例知られて
おり、いずれも葉中デンプンの可溶蓄積が生
じる。したがって、LSE1 は単子葉植物しては
世界で初めての報告例である。また、双子葉
植物の GWD 変異体の研究結果から、GWD が葉
中デンプンの分解系で重要な役割を果たす
と考えられている。LSE1 の解析結果は、この
葉中デンプン分解のメカニズムが双子葉、単
子葉を問わず、高等植物に普遍的に存在する
ことを示唆している。 
生理解析の結果、LSE1 の葉身中デンプン含

量は昼夜を通じて正常型の 10 倍以上の高い
レベルである一方、ショ糖含量には正常型と

図１ LSE1の相補試験および正常型のOsGWD1

抑制試験（成熟葉身をヨード染色したもの） 



 

 

差がなかった（図２）。また、LSE1 は生育初
期の乾重増加や出葉速度において正常系統
と差がなく、個葉光合成速度や 13C 同化産物
の葉身からの転流速度にも両者に差が見ら
れなかった。一方、収量形質では穂数、登熟
歩合、粒重において LSE1 が正常系統よりも
劣っており、結果的に 30%程度の減収となっ
た。この原因としては、稈・葉鞘における出
穂前蓄積炭水化物代謝に対する GWD1 変異の
影響が示唆されたが、今後さらに解明を進め
る必要がある。 
ところで、これまでに報告された GWD の変

異系統はいずれも顕著な生育阻害が観察さ
れており、同じ GWD の変異でありながら生
長・収量への影響が限定的な LSE1 とは明ら
かな差異がみられる。これまでの報告例であ
るアラビドプシス、ミヤコグサ、トマトのい
ずれも葉中のショ糖/デンプン比がイネより
も著しく小さい（＝デンプンが相対的に多
い）。このことをあわせて考えると、GWD を介
した葉中デンプン分解経路は高等植物に普
遍的に存在すると考えられる一方、葉中デン
プンの生理的重要性は種によって大きく異
なることが本研究によって示唆された。 

(2)LSE2a、LSE2b および LSE2c 
遺伝子マッピングおよび遺伝解析の結果、

LSE2aと 2bは同一の1遺伝子の劣勢変異によ
るものと推定された。また、両変異系統が
Tos17 変異体作出における兄弟系統であるこ
とから、両変異系統は全く同じ変異を共有し
ている可能性が高いと考えられた。そこで主
として LSE2bを用いてさらに遺伝子マッピン
グを進め、第 8 染色体の 60cM 付近に原因遺
伝子が座乗していることを突き止めた。 
LSE2a および LSE2b の両系統は、正常系統

に比べて生育が非常に悪いが、貧弱ながらも
出穂して少数の種子をつけた。生理解析の結
果、両系統の成熟葉身にはデンプンばかりで
なくショ糖も高濃度に蓄積しており、LSE1 と
は明らかに異なっていた。 
一方、LSE2c 系統も 1 遺伝子劣勢変異に起

因すると推測された。遺伝子マッピングの結
果、この原因遺伝子は第３染色体の 138cM 付
近に座乗することがわかった。しかし、LSE2c
変異体は全て第５葉期頃には枯死してしま
い、ホモ個体を用いた詳細な生理解析ができ
なかった。 
(3)LSE3 系統 
LSE3 変異体は生育が緩慢で、正常個体に比

べて生長・収量に関連する諸形質が大きく劣
るものの、出穂・登熟することができた。LSE3
と「タカナリ」の交配後代において、LSE3 表
現型の出現率は 1:5 程度となり、1 遺伝子変
異で想定される 1:3よりも小さかった。一方、
遺伝子マッピングの結果、第 11 染色体 102cM
近傍に原因遺伝子が存在するとがわかった。
したがって、LSE3 変異は 1遺伝子の作用に起
因する可能性が高いが、その変異は後代の遺
伝分離を歪める何らかの作用をもつことが
示唆された 
(4)まとめ 
以上述べたように、本研究によって葉中デ

ンプン過剰蓄積変異体 LSE1 が、単子葉植物
としては世界で初めての GWD遺伝子の変異体
であることが明らかになり、また葉中デンプ
ンの生理的な意義について新たな知見を得
ることが出来た。一方、当初の目的である糖
転流に限って言えば、GWD の機能阻害の影響
は限定的であった。その点では、他の LSE 変
異系統がより有望な解析材料であると判断
された。本研究期間内ではそれらの原因遺伝
子の特定には至らなかったが、今後もさらに
研究を進めてまいりたい。 
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