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研究成果の概要（和文）：本研究では浮きイネの深水依存的な節間伸長の分子メカニズムの解明を進めた。遺伝学的な
解析を行い、２つの遺伝子(SK3及びSK4)を同定することに成功した。SK3は機能未知の遺伝子であり、深水依存的に節
の細胞分裂を行う組織で発現することが明らかになった。SK4はジベレリン（GA）の合成酵素遺伝子であり、浮きイネ
のSK4は一般的なイネに比べ高いGA合成活性を保持すること、また深水依存的にSK4の発現が誘導されることが判明した
。浮きイネでは、深水に伴い節間伸長部位でSK3が細胞分裂を活性化し、SK4がGAを生産し細胞伸長を行うことで節間伸
長を行うことが推測された。

研究成果の概要（英文）：Deepwater rice elongates its internodes in response to increasing water level to 
keep its leaves above the water surface and avoid anoxia. We investigated the molecular mechanism of 
internode elongation in deepwater rice. By genetic and physiological studies, we identified two genes 
(SK3 and SK4) which regulate internode elongation in deepwater rice. SK3 encodes unknown protein and it 
is highly expressed in the internode. SK4 encodes a gibberellic acid (GA) biosynthetic enzyme and it is 
also expressed in the internode. The GA biosynthetic activity of SK4 protein in deepwater rice was 
significantly higher than that of non-deepwater rice. The SK4 expression in the internode drives GA 
accumulation. We hypothesize that SK3 in the internode enhances cell division and SK4 driven GA 
accusation, induces cell elongation. The respective function of SK3 and SK4 in the cell division and cell 
elongation may explain internode elongation in deepwater rice.

研究分野：植物育種

キーワード： 浮きイネ　環境適応

  ３版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 

  水は生物にとって生きていく上で不可欠な
要素であり、特に移動することのできない植物
にとって河川や湖畔などの水辺に生息すること
は水分の確保という意味では大変有利である。
一方、このような地域に進出した植物は雨季の
豪雨や長雨による洪水により深水になると溺死
してしまうリスクを常に負わなければならない。
一般的に、洪水には２つのタイプが存在する。
１つは東南アジアのモンスーン地帯や南米の雨
季に発生する長期間にもわたる大規模な洪水で、
数 mの深水になる(deepwater flood)。一方、冠
水洪水(flash flood)と呼ばれる洪水は一時的
な豪雨による 2〜4 週間程度の短期間の洪水で
あり、水深も深水洪水前者に比べて数十 cm と浅
い。イネの中にはこのような異なる 2つの洪水
にそれぞれ適応したものが存在し、異なる 2つ
の生存戦略を獲得したことが明らかとなってい
る（図１、永井 et al.2011）。 
 
 これまで、イネの水ストレス耐性に関する研
究では、イネの幼苗期に発生する Flash flood
と呼ばれる 1〜2 週間の短期間への深水耐性に
関する研究が行われてきたが、イネの生育期間
全般にわたる Deepwater flood 長期間の洪水に
対する水ストレス耐性のメカニズムについては、
そのメカニズムがほとんど明らかにされていな
い。実際、東南アジア、西アフリカ、南米アマ
ゾン川流域では雨季に河川が氾濫し毎年定期的
に大規模かつ長期間に渡る大洪水が発生する。
また近年では現在、地球環境の変化に伴い、砂
漠化と多雨による洪水の両極端化が起こってお
り、2009 年 7 月にはアマゾン川では過去 200 年
で最高水位を記録するなど世界各地で洪水の問
題は深刻化している。 
この洪水という過酷な環境に適応した浮きイネ
と呼ばれるイネがある。通常のイネ（1ｍ程度）
は深水になると呼吸が出来ず溺死する。一方、
浮イネは浅水の条件では通常のイネと変わらず
1m 程度の草丈であるが、洪水などの急激な水位
の上昇に対して1日20〜25cmの急激な節間伸長
を行い、葉の先端を水面に出すことで呼吸を確
保し 10m 以上の深水でも生存できるよう進化し
た（図 2）。 
 
この浮イネが持つ深水に対する適応性（以降、
この性質を浮イネ性と表記する。）の遺伝子を単
離しその分子メカニズムを解明することは、一
般的なイネが浅水でしか生存出来ないのに対し、
どのようにして洪水に適応したかという、植物
の環境適応性についての生物学的知見を与えて
くれると期待される。また、東南アジアのデル
タ地帯では、洪水に対応したイネ品種育成が進
んでおらず、毎年多大な被害が出ている。多収
性や耐病性等と浮きイネ性を保持したイネ品種
の早急な作成が望まれており、本研究では、東
南アジアにおける洪水多発地帯で栽培されてい
るイネ品種の育成にも寄与できると期待される。 
 これまでの浮きイネの深水条件下での節間伸
長の研究は形態的・植物生理学的研究に終始し

ており(Kende et al. 1998, Plant Physiol.)、
浮イネ性の分子遺伝学的研究はほとんど行われ
ていない。その一因として浮イネ性が複数の遺
伝子座に支配される量的形質であり、これまで
量的形質に関する遺伝解析が困難であったこと
が挙げられる。2004 年にイネゲノム配列が公開
され、染色体任意の領域に分子マーカーが設計
できるようになり、量的形質座解析（QTL 解析）
が現実的なものとなった。QTL 解析は突然変異
体による遺伝解析と異なり、興味ある形質を制
御する効果の小さい遺伝子座でも複数同時に検
出出来る点や、機能が重複した遺伝子でも捕捉
できる点で有効な解析手法である。これまで、
申請者は浮きイネの深水における節間伸長性の
QTL 解析を行い、第 1、3 及び 12 染色体に座乗
する3つのQTLを検出した（Hattori et al. 2007 
Breeding Science）。また、各 QTL に関して準同
質遺伝子系統(NIL: Nearly Isogenic Line)を作
出し、それぞれの QTL の効果を明らかにした
（Hattori et al. 2008 Breeding Science）。2009
年度には第 12 染色体に座乗する QTL を同定し、
植物ホルモンの 1つであるエチレンの情報伝達
遺伝子であることを明らかにした（Hattori et 
al. 2009）。 
 
２．研究の目的 
 地球上には多様な環境があり、中には、乾燥、
冷害、塩害地域など生物の生物にとって過酷な
環境も沢山存在する。しかし、生物はこれらの
過酷な環境を克服する多様な機能を獲得し、厳
しい環境にも適応している。昆虫や動物と異な
り、移動することのできない植物は過酷な環境
を受け止め、その環境に耐えうる様々な機能を
獲得してきた。例えば、砂漠などの極度の乾燥
地に適応したサボテンは、蒸散を極力避け、水
分を保持する形態に進化し、海水と淡水が混じ
り合う汽水域に適応したマングローブは塩害を
回避する機能を獲得した。このように、植物は
地球上の様々な過酷環境に適応し、生物多様性
（Biodiversity）を構築してきましたが、これ
は Natural variation（自然変異）の選択と淘
汰の結果である。これまでに、生物の不良環境
耐性の分子メカニズムは殆ど明らかにされてい
ない。 
 本研究では、不良環境の中でも、水ストレス
について焦点を絞り、イネの多様性を用いて、
水ストレス耐性についての分子メカニズムを明
らかにすることを目的とする。具体的には浮き
イネを含むイネ品種間の多様性や栽培種と近縁
野生種との多様性を利用することにより、これ
まで変異体では検出・同定が困難であった水ス
トレス回避耐性を制御する遺伝子群を単離し、
分子生物学的・生化学的手法を用いてその分子
メカニズムを解明すると共に、それぞれの遺伝
子の相互作用を明らかにすることで、植物の耐
水性メカニズムを明らかにすることを目的とす
る。 
そのために、まず QTL 解析により得られた本課
題では、浮きイネ性を制御する新たなローカス
を見いだすこと、また第 1、および第 3 染色体



に座乗する QTL を同定し機能解析を行う。こと、
また、この 3つの QTL では浮イネ性をすべて説
明することはできないため（寄与率 70％）、制
御に関わる新たな遺伝子座の同定に取り組む。
これらの課題を達成したうえで、最終的にこれ
までに同定された３つの QTL と本課題で同定す
る新たな QTL のネットワークを解析し、浮きイ
ネの洪水耐性メカニズムを分子レベルで明らか
にすることを目的としている。 
 
３．研究の方法 
 遺伝学的解析を行い、深水依存的な節間伸長
を制御する染色体領域を検出し、その後、ポジ
ショナルクローニング法を用いて遺伝子を同定
する。同定した遺伝子については、分子生物学
的・生化学的手法を用いて遺伝子の機能を明ら
かにする。以下具体的な研究手法を示す。 
 
第１染色体、3 染色体に座乗する浮きイネ QTL
の同定と機能解析 
これまでの研究で、浮きイネの深水依存的な節
間伸長制御 QTL がイネ第 1染色体および第 3染
色体に座乗することが明らかになっており、こ
れらの QTL の同定を目指す。浮きイネ性 QTL の
同定には、準同質遺伝子系統(NIL: Nearly 
Isogenic Line)を作出し、それぞれの QTL のみ
が分離する雑種集団の存在が不可欠である。申
請者はこれまでに、第１染色体および第 3染色
体に座乗する浮きイネ QTL について NIL および
QTL のみが分離する雑種集団を既に作出済みで
ある。そこで、第１染色体 QTL および第 3染色
体 QTL がそれぞれ分離する雑種集団、約 5,000
個体を展開し、幼苗期に遺伝子型を判別後、深
水処理を行い表現型調査を行う。遺伝子型と表
現型から連鎖解析を行い、第１染色体および第
3 染色体 QTL の詳細な染色体座乗位置を決定す
る。浮きイネの BAC ライブラリーから座乗領域
を含むクローンを選抜後、塩基配列を決定する
とともに遺伝子予測を行う。また非浮きイネ系
統である日本型品種 T65 の塩基配列と比較して
QTL の推定を行う。続いて、BAC クローンから推
定した QTL 領域を、アグロバクテリウムを用い
て非浮きイネの T65 に導入し、浮きイネ性が獲
得出来たか表現型を調査する。また QTL の過剰
発現体を作出し、表現型を調査する。さらに、
アンチセンス法や RNAi 法を用いて遺伝子破壊
系統を作出して第１染色体および第 3染色体に
座乗する浮きイネ性 QTL の同定を行う。また各
QTL のプロモーターGUS を作出して遺伝子の発
現場所や時期、ホルモン誘導性等を調査する。
同定した QTL に関して遺伝子予測を行い。遺伝
子予測に即して機能解析を行う。例えば、酵素
や転写因子と予測された場合、酵素活性や転写
活性の調査、その酵素の基質や転写因子のター
ゲット探索探査、細胞内局在性など分子生物学
的手法を用いて機能解析を進める。また新規な
遺伝子で合った場合や遺伝子予測が出来なかっ
た場合は、マイクロアレイ、yeast- two-hybrid
法、ChIP-seq 解析など分子生物学的手法、生化
学的手法を用いて遺伝子の機能を明らかにする。 

 
新規奇 QTL の検出 
これまでに、検出した 3つの浮きイネ性 QTL を
非浮きイネ T65 に交配で導入した QTL ピラミデ
ィング系統（NIL1-3-12）を用いて作出し、浮き
イネ性の能力検定を行った結果、3 つの浮きイ
ネ性 QTL は浮きイネ性の 70％を説明すること
が明らかになった。この結果は 3つの QTL 以外
にも浮きイネ性の約 30％を説明する未同定の
QTL が存在することを示唆している。これまで
に、浮きイネ性を制御する新たな QTL を検出・
同定するために、浮きイネ性 QTL ピラミディン
グ系統（NIL1-3-12）と浮きイネを交雑した F2
集団を作成している。この集団ではこれまでに
検出した3つの浮きイネ性QTL領域は分離せず、
それ以外の染色体のみが分離する系統となって
おり、これまでに検出した浮きイネ性 QTL の効
果を排除した状態で新たな QTL を検出すること
ができる。この集団 400 個体について全遺伝子
型を決定後、深水依存的節間伸長性を観察し
QTL 解析を行い、これまでに検出できなかった、
新規奇浮きイネ性 QTL を検出する。 
 
浮きイネ性 QTL のネットワーク解析 
浮きイネ性を制御する QTL に関して、それぞれ
転写レベルでの相互作用、タンパク質相互作用
について分子生物学的手法を用いて解析する。
また、申請者はこれまでに検出した 3 つの QTL
に関して、それぞれの NIL を作出している。ま
たそれぞれの NIL を交雑して 3つの QTL の内、2
つ QTL を導入した QTL ピラミディング系統、3
つの QTL を導入したピラミディング系統を作出
済みである。これらの系統群を利用して、それ
ぞれの QTL 存在下での遺伝子の発現レベルの調
査、酵素活性、転写活性を調査し、浮きイネ性
QTL のネットワークを明らかにする。 
 
浮きイネの洪水耐性の分子モデルの構築 
これまでに明らかになった浮きイネ性 QTL の機
能とネットワーク解析から、深水依存的な節間
伸長メカニズムについて分子レベルでモデルを
構築する。またそれぞれの QTL に関しては、イ
ネ野生種における保持の有無について調査し、
いつ、どの野生種が機能を獲得したかなど、進
化的側面からもモデルを構築する。 
 
４．研究成果 
イネ第１染色体に座乗する浮きイネ性 QTL 同定
と機能解析 
第１染色体に座乗する QTL を同定するために、
高精度連鎖解析を行い、QTL 座乗領域を約 30 kb
に特定した。またこの領域を包含する浮きイネ
の BAC クローンを選抜し、塩基配列の決定を行
った。この領域にはジベレリン合成酵素遺伝子
GA20ox2 が座乗していた。発現解析の結果、深
水依存的に GA20ox2 の発現が著しく上昇するこ
とが明らかになった。そこで、浮きイネの
GA20ox2 酸化酵素遺伝子を浮きイネ準同質遺伝
子系統（NIL12）に導入したところ、深水依存的
に節間伸長したことから、GA20ox2 が第１染色



体に座乗する浮きイネ性 QTL であると結論づけ、
SK4 と命名した。また浮きイネの GA20ox2 は非
浮きイネの GA20ox2 に比べ、GA53 から GA20 へ
の触媒活性が約 25 倍高く、GA12 から GA9 へ触
媒活性が約 500 倍高いことが明らかになった。
以上の結果より、浮きイネでは、深水依存的に
活性の高いジベレリン合成酵素遺伝子 GA20ox2
酸化酵素遺伝子が節間特異的に発現することで
GA が生産され、節間伸長を誘導していることが
示唆された。 
 また、植物生理学的解析、分子生物学的解析
を行い、浮きイネでは、深水依存的にエチレン
が蓄積し、エチレン情報伝達因子である、
OsEIL1a に GA20ox2 のプロモーターに結合し、
GA20ox2 の発現を誘導することが明らかになっ
た。 
 
イネ第３染色体に座乗する浮きイネ性 QTL の同
定と機能解析 
 浮イネの実生を用いた GA 処理実験によって、
GA に応答して浮イネの節間特異的な伸長を制
御する遺伝子の存在が示された。一般的なイネ
品種 T65 と浮イネ品種 Bhadua の RILs を用いた
QTL 解析により、GA に応答した節間伸長を制御
する主要な QTL を第 3、 9 番染色体上に検出し
た。さらに、two-QTL スキャンによる QTL 間の
相互作用解析の結果、第 3染色体上の QTL は GA
に応答した節間伸長の制御に中心的な役割を果
たしていることが示唆された。 
 続いて、NIL12、NIL3-12 を用いて GA 処理を
行い、外来性 GA 存在下における第 3番染色体上
QTL の効果を調査した。その結果、NIL3-12 は
NIL12 と比較して約 1 週間の早い期節間伸長を
誘導した。そこで、NIL3-12 と NIL12 を交配し、
自殖して作成した集団のうち第 12 番染色体上
QTL をホモに持ち、第 3 番染色体上 QTL の候補
領域内の様々な箇所で組換えを起こした個体を
使用して、GA 処理による早期の節間伸長の有無
を指標にポジショナルクローニングを行った結
果、機能未知の遺伝子 Snorkel3 (SK3)を単離し
た。SK3 の塩基配列比較を行った結果、浮イネ
C9285 型 SK3（SK3 (C9)）と一般的なイネ T65
型 SK3 （SK3 (T65)）との間には CDS 内に 1 bp
の挿入 / 欠失があり、異なるタンパク質が翻訳
されることが予想された。NIL12 と NIL3-12 を
GA 処理して TIL を比較した結果、NIL3-12 はよ
り早期に節間伸長を誘導したことから、C9285
型の SK3 が GA に応答し、続いて節間伸長に寄与
していることが明らかになった。SK3 のアミノ
酸配列を NCBI の BLAST で検索し、他の植物種に
おける SK3 様タンパク質の分子系統樹を作成し
た結果、SK3 は他の植物種にも広く保存されて
いることが予想された。また、SK3 は深水に応
答した節間伸長を制御する QTL 解析によって検
出された第 3染色体上 QTL 領域に含まれていた
ため、GA 処理によるマッピングに使用した個体
を深水処理してポジショナルクローニングを行
い、SK3 が深水に応答した節間伸長を制御する
第 3染色体上 QTL の原因遺伝子かどうか検証し
た。その結果、GA 処理と同様に SK3 を原因遺伝

子として単離した。このことは、SK3 が深水に
応答した節間伸長を制御する第 3 染色体上 QTL
の原因遺伝子である可能性を示唆した。 
 続いて、SK3 について様々な機能解析を行っ
た。定量的 PCR による発現解析により、深水処
理によって SK3 (C9)の発現が顕著に上昇するこ
とが明らかになった。この結果は pSK3 :: GUS
形質転換体を用いた発現調査においても支持さ
れた。SK3-ox、SK3-RNAi 形質転換体の表現型の
調査によって、SK3 (C9)の発現上昇は早期節間
伸長に必要であるがそれだけでは十分でなく、
GAの存在下でSK3が機能することで早期節間伸
長が誘導されることが示唆された。また、ミナ
トカモジグサにおける SK3-ox 形質転換体は、GA
を未処理の個体においてもしなくても顕著な節
間伸長が観察された。また SK3-RNAi 形質転換体
は TIL の低下が観察された。このことは、SK3
様の遺伝子が他のイネ科植物においても広く保
存されており、さらに GA に応答した節間伸長に
関与していることが示唆された。 
 
深水依存的な節間伸長を制御する新規 QTL の検
出 
これまでの研究で浮きイネの深水依存的な節間
伸長を司る QTL をイネ第１、３、１２染色体の
３カ所見いだし、交配と分子間カマーカー選抜
を用いて非浮きイネ品種 T65 にこれら３つの
QTL 領域を導入した QTL 集積系統 NIL1-3-12 を
作出した。この NIL1-3-12 は深水依存的に節間
伸長を行うが、その効果は約 70%程度で、浮き
イネ系統 C9285 の節間伸長性には及ばないこと
から、この３つの QTL では全ての浮きイネ性を
説明できないことが明らかとなった。そこで
NIL1-3-12 ではと浮きイネ深水反応性の違いを
解析し、NIL1-3-12 では浮きイネ（C9285）に比
べ特に初期生育中の深水反応性が劣ることが判
明した。そこで、NIL1-3-12 と浮きイネ（C9285）
を交雑し F2 集団を作出後、深水時の初期生育に
関する QTL 解析を行い、新たに第 2、第 4 染色
体に 2つの QTL を検出した。この 2つの QTL を
第１、３、１２染色体 QTL と同時に保持した個
体は、深水状態でより節間伸長を誘導すること
が明らかになった（Nagai et al。. Breeding 
Science 2012）。 
 
浮きイネの洪水耐性のネットワーク解析 
これまでに同定された第 12 染色体 QTL(SK1、 
SK2 遺伝子)の分子メカニズムの解明を進めた。
SK1、 SK2 遺伝子のプロモーターに GUS を連結
したコンストラクトを導入した植物を用いて
SK1、 SK2 遺伝子の発現を解析したところ、SK1
及び SK2 は節および葉鞘の基部で発現している
ことが明らかになった。また浮きイネを GA 阻害
であるウニコナゾール存在下で深水処理しても
節間伸長が起こらなかった。そこで、浮きイネ
の深水依存的節間伸長に GA が関与しているか
遺伝学的手法を用いてさらに検証を行った。日
本型イネの染色体背景に浮イネの節間伸長を制
御する３つのメジャーQTL を集積したピラミデ
ィング系統（NIL1-3-12）を用いて、生理学的お



よび遺伝学的調査を行った。まず、NIL1-3-12
を深水処理したところ、優位に節間伸長を誘導
しましたが、深水条件で GA 合成阻害剤を添加し
た場合、節間伸長の誘導は見られなかった。ま
た、さらに浅水条件下で GA を処理すると節間伸
長が見られた。これらの結果は浮きイネの節間
伸長に GA が必要であることを示唆した。続いて、
NIL1-3-12 と GA 合成変異体及び GA 情報伝達変
異体を交雑した後代より、浮イネの節間伸長に
必要な3つのメジャーQTLと GA合成および情報
伝達の変異遺伝子を集積した系統群を作出し深
水条件での反応を観察した。NIL1-3-12 では劇
的な節間伸長が見られた観察されましたが、こ
の遺伝的背景に GA 合成もしくは情報伝達の遺
伝子に変異を保持すると全く伸長が誘導されな
かった。以上の結果から、浮きイネの深水依存
的な節間伸長には GA が不可欠であること結論
した。 
 
本研究では浮きイネの深水依存的な節間伸長の
分子メカニズムの解明を進めた。遺伝学的な解
析を行い、２つの遺伝子(SK3 及び SK4)を同定す
ることに成功した。SK3 は機能未知の遺伝子で
あり、深水依存的に節の細胞分裂を行う組織で
発現することが明らかになった。SK4 はジベレ
リン（GA）の合成酵素遺伝子であり、浮きイネ
のSK4は一般的なイネに比べ高いGA合成活性を
保持すること、また深水依存的に SK4 の発現が
誘導されることが判明した。浮きイネでは、深
水に伴い節間伸長部位で SK3 が細胞分裂を活性
化し、SK4 が GA を生産し細胞伸長を行うことで
節間伸長を行うことが推測された。 
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