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浮稲節間の伸長成長
―植物ホルモンによる調節と細胞壁の変化―

東哲司・笹山大輔・伊藤一幸
（神戸大学大学院農学研究科）

要旨：浮稲は，洪水環境で栽培可能な唯一の作物であり，それは主として深水状態で急速に節間を伸長させる能力に
基づく．環境ストレスに対するこの浮稲の適応機構は，生態学や形態学，遺伝学，生理・生化学， 分子生物学などの様々
な観点から研究がなされてきた．本稿では，浮稲節間の急速な伸長成長に関して，植物ホルモンによる調節と細胞壁
の構造変化を中心に調査してきた著者のグループの研究について主に紹介したい．
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浮稲（Oryza sativa L.）は雨期に大規模な洪水が生じる地
域で栽培されている特殊なイネで，水深 1 mを超える深水
状態が 5カ月も続くような環境でも栽培が可能である
（Catling 1992，Macleanら 2002）．2004-2006年での世界にお
ける浮稲の栽培面積はおよそ 420万 haであり，全稲作面積
の 2 . 8％に相当する（IRRI 2008）．浮稲はアジアとアフリカ
で栽培されており，その栽培面積の約 80％はアジアである．
アジアで浮稲が栽培されている地域は東南アジアと南アジ
アに集中しており，バングラデシュ（117万 ha），ミャンマー
（49万 ha），ベトナム（22万 ha），カンボジア（19万 ha），
ネパール（12 . 5万 ha），タイ（5万 ha）などがあげられる．
これらの国は，ガンジス川，ブラマプトラ川，イラワジ川，
メコン川，チャオプラヤ川といった大河川を有し，それら
のデルタ地帯が浮稲栽培地帯となっている．また，その詳
細は不明であるが，インドやインドネシアでも浮稲が栽培
されているようである．アフリカでの浮稲の栽培面積はお
よそ 70万 haと見積もられ，西アフリカ地域で栽培されて
いるようである（IRRI 2008）．
浮稲の収量は総じて低く，水深1 mから最大4～5 mといっ
た厳しい水位条件にも適応可能な浮稲品種（floating rice，
第 1図）の収量（籾）はおよそ 1 . 0～2 . 5 t / haに過ぎない
（Macleanら 2002）．これらの品種では急激な水位上昇に適
応する能力が優先されるため，育種などによる収量の向上
は難しい．一方，1 m以下の比較的穏やかな水位に適応可
能な浮稲品種は深水稲（deepwater rice）ともよばれ，その
収量はより高く最大で 4 t / haに達する（Macleanら 2002）．
それでもなお，灌漑を利用した水稲生産に比べれば，浮稲
の収量は低い水準といえるだろう．高い収量性と，浮稲の
もつ深水条件に対する高い適応性を併せ持つイネ品種を作
出することは，食糧増産の一助となると考えられ，浮稲の
深水適応性の解明は重要な研究課題であるといえる．
浮稲が有する高い深水適応性は，深水条件下での急激な

節間伸長に基づく．それゆえ浮稲研究は，節間とその伸長
成長に関して数多く行われてきた．日本の栽培品種では，
節間伸長は生殖成長期における幼穂分化から出穂にかけて
みられる現象であるが，浮稲では栄養成長期の比較的早い
段階から伸長節間が形成される．発育に伴って最初に伸長
する節間は伸長最低節間（LEI，lowest elongated internode）
と呼ばれ，LEIの位置は生育条件によってやや変動するも
のの，それぞれの品種に固有の性質であり，深水抵抗性す
なわち浮稲性の指標とされている（井之上 1987）．近年，
いくつかのグループにより LEIを司る QTLの同定が試み
られ，第 3染色体および第 12染色体に座乗することが明
らかにされている（Nemotoら 2004，Kawanoら 2008）．
Oryza属で浮稲性を有する種は O. sativa だけでなく，同じ
く栽培種のO. glaberrima（Watarai and Inouye 1996，Mochizuki

ら 1998，Futakuchiら 2001），それぞれの野生種である O. 

rufipogonと O. barthii（Kiharaら 1962，Morishimaら 1962），
南米の野生種である O. glumaepatulaと O. glandiglumis（置
塩・東 未発表）が知られている．
深水条件での浮稲の急速な節間伸長には，エネルギー供
給が必要となる．それゆえ，物質生産の面からも多くの研
究が行われてきた．浮稲を水位上昇処理すると，水面上の
葉の光合成能力が増大し（Yamaguchiら 1989），葉から節
間への同化産物の転流が促進され，シンク器官への分配パ
ターンが変化する（内田ら 1989a, b，Uchidaら 1990，
Hiranoら 1995，1996，1997）ことが明らかにされている．
浮稲に関連した近年の分子生物学の研究分野では，転写
因子としての特徴を備えジベレリン（GA）によって発現
が上昇する遺伝子 Os-GRF1（Growth-Regulating Factor1）の
同定（van der Knaapら 2000），シロイヌナズナのエチレン
レセプターと高い相同性を示し，深水処理で発現が上昇す
る Os-ERL1（Ethylene Response 2 like 1）の同定（Watanabe

ら 2004），アブシジン酸（ABA）不活性化酵素遺伝子の単
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離（Yang and Choi 2006）といった進展が見られる．
このように浮稲の深水下での節間伸長はさまざまな観点
から研究されており，多くの知見が得られている．それら
の研究に関しては既に優れた総説が他に多く発表されてい
るため（菅 1984，1988，井之上 1987，佐野・永口 1992，
Kendeら 1998，Sauter 2000），本稿では，植物ホルモンに
よる節間伸長の調節と細胞壁の構造変化について我々の研
究を中心に述べさせていただく．本稿でご紹介できない部
分については前述の総説をご参考願いたい．

1．植物ホルモンによる伸長調節

エチレンは，植物の多くの生理現象に関与する植物ホル
モンであり，一般に陸上植物においては茎葉の成長を抑制
することが知られている．1970年に Kuらにより，エチレ
ンがイネ子葉鞘の成長を促進することが発見されて以来，
多くの水生・半水生植物の茎葉がエチレンにより伸長する
ことが見いだされた．これらの植物では深水条件におかれ
ると，一刻も早く水面上にその体の一部を抽出するために，
水中で組織内に蓄積するエチレンを伸長成長誘導のための
シグナルとして利用したと考えられている．1983年に
Métraux and Kendeは，浮稲を深水処理すると節間組織内
のエチレン濃度が上昇することと，気中栽培している植物
体をエチレン処理すると節間の伸長が誘導されることよ
り，深水下での浮稲の旺盛な成長にエチレンが重要な役割
を担っていることを明らかにした．
エチレンだけでなく，GAの関与も調査されてきた．浮
稲を浸水すると内生 GA活性が増大し（Yamaguchi 1974，
Suge 1985，Azumaら 1990b），また気中で生育中の植物体
に GAを投与すると節間の伸長が誘導される（Raskin and 

Kende 1984b，Suge 1985，Azumaら 1990b）．Raskin and Kende

（1984b）は，GA合成阻害剤で予め処理した浮稲茎切片（第
2図）を深水処理やエチレン処理しても節間の伸長は誘導
されないが，GAを与えると節間の伸長は回復し，その際
にエチレンを同時に処理すると GAに対する反応性が増大
することを見いだした．これらの結果は，エチレンは内生
GA活性を増大させることにより浮稲節間の伸長を誘導し
ていることを示唆するが，エチレン処理によって内生 GA

活性はむしろ低下することが報告されている（Azumaら 

1990b）．その後，エチレンによる GAに対する節間の反応
性の増大は， GAの拮抗物質である ABAの生体内量がエチ
レン処理によって低下することで説明されている
（Hoffmann-Benning and Kende 1992，Azumaら 1995）．
節間の伸長に及ぼす他の植物ホルモンの作用も調べられ
ている．ABAとインドール酢酸（IAA），ベンジルアデニ
ン（BA）は単独では成長を促進することはなく，GAと共
に与えると ABAと BAは GAが誘導する節間の伸長を抑制
した（Azumaら 1990b）．IAAは，投与濃度によっては GA

による伸長促進をさらに増大させた（Azumaら 1990b）が，
エチレン発生量も同時に増加したので，この促進はエチレ

第 1図　水位上昇処理により 2 m以上に伸長した浮稲．

第 2図　浮稲茎切片の模式図．
　　　浮稲は幼穂形成を伴わずに伸長節間を形成するため，栄

養成長期の主稈と分げつから左図のような最上位で伸長
中の節間を有する茎切片を作成することができる．実際
の茎切片では，最上位の節間は上から 2番目の節由来の
葉鞘で包まれている．茎切片に含まれる伸長中の節間は，
深水処理やエチレン処理，ジベレリン処理によって無傷
植物と同様に伸長する（Raskin and Kende 1984a, b）．右図
は処理後の茎切片の様子を示す．節間の伸長により，茎
切片の上部から節間の上の葉が出現し，さらにその上か
ら葉の伸長により次位の葉が抽出する．節間の下から 2－
5 mmの箇所に節間分裂組織があり，それより上の約 3 cm 

の範囲が細胞の伸長領域となる．茎切片を用いることで，
実験系が単純化できると共に汎用化できるため，浮稲の
深水適応の研究に大きな貢献を果たしてきた．
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ンによる作用かも知れない．ブラシノライドはわずかに節
間の伸長を促進した（東 1991）が，その合成阻害剤による
処理は GAが誘導する節間伸長に全く影響を及ぼさなかっ
た（Azuma and Kende 未発表）ので，急速な節間伸長にブ
ラシノライドが関与しているとは考えにくい．
その後，Kendeら（1998）は，深水条件におかれた浮稲
が急速な節間伸長を示すまでの反応を，第 3図に示すよう
にエチレン・GA・ABAの 3つの植物ホルモンの関与で説
明している．この反応の因果鎖の仮説と対比させて，以下
に我々の研究結果を述べさせていただきたい．
（1）エチレンに依存しない低酸素による節間伸長の促進

第 3図に示した反応鎖において，伸長を誘導するための
最初のシグナルは組織内のガス組成の変化である．その組
成の変化の中で，特に酸素濃度の低下が，エチレン合成の
鍵酵素であるアミノシクロプロパン -1-カルボン酸（ACC）
合成酵素の活性を高めることでエチレン合成を促進すると
されている（Cohen and Kende 1987）．確かに，浮稲茎切片
を低酸素（3％）のガス環境で培養すると，節間伸長の促
進とエチレン発生量の増加が認められる（Raskin and 

Kende 1984a）が，エチレンの合成阻害剤であるアミノオ
キシ酢酸（AOA）を投与して，エチレンの発生量をコント
ロールレベル以下に低下させても低酸素による節間の伸長
促進は依然として認められた（Azumaら 2001）．そこで 0

から 20％の酸素濃度で茎切片を培養し AOA処理の影響を
調べたところ，1～5％の酸素濃度で節間の伸長が促進され
（最大は濃度 2％の時），その濃度反応曲線は AOA投与に
よりエチレン発生を抑制しても全く変化しなかった（定井
ら 2008）．また，葉の成長も低酸素（4～5％）により AOA

処理に関係なく促進された．浮稲茎切片を深水処理した場
合，節間の成長だけでなく葉の成長も促進される（Azuma

ら 1990a）のに対し，エチレン処理した場合は節間の伸長

は促進されるが葉の成長は抑制される（Raskin and Kende 

1984a）．したがって，深水下での葉の成長促進には低酸素
環境が関係していると思われる．
低酸素環境で茎切片を培養すると節間のエチレン発生量
が増加する（Cohen and Kende 1987）が，ジベレリン処理
や深水処理によっても増大する（Azumaら 1994，2001）．
これらの処理は全て節間の伸長を促進する処理である．節
間組織から切片を切り出し，それら節間切片を GA処理や
低酸素処理しても伸長は誘導されずエチレン発生も増加し
ないのに対し，オーキシン処理では伸長とエチレン発生の
両方が促進された（Azumaら 2001）．これらのことより，
低酸素環境が誘導するエチレン合成の増加は低酸素に特異
的なものではなく，成長が促進される際に見られる共通の
現象であると考えられる．
深水条件では水中でのガス拡散速度の低下により，容易
に植物体内にエチレンが蓄積する．また，浮稲を明所の下
で水に沈めると，光合成により放出される酸素がトラップ
されるため組織内は低酸素状態にはならない（東ら 1994）．
それでは，深水状態で低酸素による伸長促進が重要となる
場面があるのだろうか？浮稲は大河川流域で栽培されてい
るため，濁った流水の下で深水環境となる．そのような環
境では，流水のためエチレンは拡散しやすく，また光が水
中に届きにくいため植物体内が低酸素状態になると考えら
れる．このような環境では，エチレンとは独立の低酸素に
よる節間の伸長が起きていると著者は考えている．
（2）エチレンとGAが誘導する節間伸長と水分環境

浮稲茎切片をエチレンあるいは GAで処理すると，深水
処理した場合と同様に，節間の伸長が誘導される（Raskin 

and Kende 1984a, b）．我々は，エチレンおよび GAが誘導
する節間伸長と湿度条件との関係を調査した結果，エチレ
ンと GAは高湿度環境では共に節間の伸長を促進するが，
低湿度環境ではエチレンが誘導する節間伸長はほぼ完全に
抑制されるのに対し，GAが誘導する節間伸長は低湿度で
も生じることを見いだした（第 4図；Azumaら 1991）．低
湿度環境でエチレンが節間の伸長を誘導しない現象は茎切
片だけでなく，エチレン発生剤（エセフォン）を含む培養
液を用いて屋外で水耕栽培した無傷植物体でも認められた
（Azumaら 1995）．これらの植物体は，高湿度で節間伸長
を誘導するのに十分な濃度のエチレンを生体内に含んでい
たが節間の伸長促進はみられず，それらを深水処理するこ
とにより伸長が誘導された（Azumaら 1995）．深水下での
浮稲の表面には水との間に空気層が形成され（Raskin and 

Kende 1983），この空気層は水蒸気で飽和している．した
がって，深水状態は植物体に高湿度環境をもたらし，この
環境が，エチレンが誘導する節間伸長に必要であることを
以上の結果は示している．
次に我々は，エチレンが誘導する節間伸長が低湿度環境
ではみられないことを，水ストレス状態で含量が増加する
ことが多くの植物で報告されている ABAの含量変化で説

第 3図　深水と節間の伸長促進とを結ぶ反応鎖仮説．
　　　深水環境では，低酸素状態になることでエチレン発生が

増大することと，ガス拡散速度の低下により節間組織内
でエチレンが蓄積する．蓄積したエチレンがアブシジン
酸含量の低下を導き，このことがジベレリンの反応性を
増加させることで急激な節間伸長が引き起こされるとさ
れている（Kendeら 1998）．
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明することを試みた．しかしながら，エチレンは低湿度環
境で節間の伸長を誘導しないにもかかわらず，ABAレベル
を顕著に低下させた（Azumaら 1995）．それゆえ，この現
象を ABA含量の変化で説明することはできないといえる．
では，GAはどうして低湿度環境でも浮稲節間の伸長を
誘導することができるのだろうか．一般に，植物細胞の伸
長は，細胞内と細胞外（アポプラスト）の水ポテンシャル
の差により生じる細胞の吸水力によってもたらされる．低
湿度環境では，蒸散が促進されるためアポプラストに陰圧
がかかり，外液の水ポテンシャルが低下する．これに対抗
して成長に必要な吸水力を得るためには，細胞内の水ポテ
ンシャルを低下させることが必要で，そのためより多くの
浸透溶質を細胞内に必要とする．GAが細胞伸長を促進す
る際に浸透調節を行うことがいくつかの植物で報告されて
いる．そこで，低湿度環境で浮稲節間の伸長を誘導するこ
とのできる GAの作用を浸透調節の面から調査した．深水
処理や高湿度条件でエチレンや GA処理した茎切片では，
節間の伸長部位の細胞液浸透ポテンシャルは，伸長するに
つれて次第に増加したのに対し，低湿度で GA処理したも
のでは浸透ポテンシャルは低く保たれていた（Azumaら
1997）．また，この浸透ポテンシャルの維持には，細胞内
の可溶性糖含量の増加とインベルターゼ活性の増大を伴っ
ていた．以上の結果は，低湿度環境での GAによる節間伸
長の促進は，糖供給に基づく浸透調節作用が関与している
ことを示唆する．低湿度でエチレンが節間伸長を誘導でき
ないのは，エチレンには浸透調節作用がないことが原因で
ある可能性はあるが，実証するのは難しい．というのは，
低湿度条件ではエチレンにより節間伸長が誘導されないた
め，高湿度条件のエチレン処理で伸長が誘導された節間と
細胞液の浸透ポテンシャルを比較しても，エチレンの浸透
調節作用を検討することはできないからである．
前述したように，低湿度条件では蒸散が促進されるため，
この条件で細胞伸長を誘導するにはより多くの浸透溶質を
細胞内に必要とし，細胞伸長にとっては不利な環境であると

いえる．それに対し高湿度や水中環境は，蒸散が抑えられ
浸透調節の必要が少ないため細胞伸長には都合のよい環境
となる．このように，蒸散速度の違いが細胞伸長に影響を及
ぼすと考えられるので，エチレンやGAが浮稲茎切片の蒸散
速度に及ぼす影響を次に調査した．低湿度条件では，エチ
レンは節間の伸長を促進することができないにもかかわら
ず，茎切片の水の取込量および蒸散量は GA処理した茎切
片や対照の茎切片に比べて有意に高かった（Azumaら 

2003a）．一方，エチレンとGAが共に節間の伸長を誘導でき
る高湿度環境では，これらのホルモン処理により茎切片の蒸
散量に差はなかった．以上のことより，低湿度条件でエチレ
ンが節間の伸長を促進できないのは，この環境ではエチレン
により蒸散が促進されることにより，細胞外液の水ポテン
シャルがさらに低下することがその一因となっていると考え
られる．興味深いことに，低湿度環境でエチレンと低濃度の
GAとを共に与えると，ABAは節間の伸長を促進した（Azuma

ら 2003b）．この ABAの作用は高湿度環境では見られなかっ
たことから考えると，エチレンは低湿度環境で蒸散を促進す
るが，ABAは気孔閉鎖を導くことによりその蒸散を抑制し，
その結果，節間の伸長が促進されたものと推察される．
エチレンによる細胞伸長が湿度によって影響を受けると
いう現象は，浮稲節間だけではなく，イネ実生の葉でも見
られた（Azumaら 2007）．この場合，エチレン処理は，高
湿度環境では葉の成長を促進したのに対し，低湿度環境で
は成長を抑制した．一方 GAは湿度に関係なく葉の成長を
促進した．またこの湿度環境によるエチレンの異なる作用
は，インド型である浮稲のような長稈品種だけでなく，日
本型矮性品種の短銀坊主でもみられた．エチレンは，イネ
組織の成長を抑制あるいは促進するという両方の作用を有
しており，その作用の発現は周りの水分環境の違いにより
誘導されると考えられる．

2．節間伸長と細胞壁の変化

深水条件での浮稲節間の伸長は，節間基部に位置する介

第 4図　節間の伸長に及ぼす大気湿度の影響．
　　　浮稲茎切片をエチレン（10 μL / L）とジベレリン酸（10 μM）で処理し，相対湿度 30％あ

るいは 100％で培養した．
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在分裂組織における細胞分裂速度の増加と，それによって
新たに生じた細胞の伸長促進によって達成される（Kende

ら 1998）．植物細胞の伸長は吸水による成長であり，それ
には細胞壁の伸展が不可欠である．以下に，浮稲節間の伸
長を細胞壁の構造および伸展性の変化の面から調査した研
究結果について紹介する．
（1）細胞壁多糖類

細胞壁は，結晶性のセルロースによって構成される微繊
維（セルロースミクロフィブリル）を骨格とし，その間に
多様なヘミセルロースおよびペクチンからなるマトリック
ス多糖が埋め込まれている構造をもつ．ヘミセルロースは
セルロースと結合することで細胞壁に強度と弾力性を与え
ており，ヘミセルロースの切断やつなぎ換えといった構造
の変化は細胞壁の伸展性を増加させると考えられている
（Cosgrove 2005）．細胞壁の構造において重要な役割を担う
これらの多糖の量と種類に関して，深水下で急激に伸長し
ている節間と空気中で緩やかに伸長している節間では明ら
かな違いがみられる．深水下で伸長中の節間の細胞壁は，
気中で生育中の節間の細胞壁と比較して，単位長さあたり
のセルロースとヘミセルロースの量が数倍低く，これは深
水下で伸長中の節間の細胞壁がかなり薄い構造になってい
ることを意味する（Azumaら 1996）．ヘミセルロースを構
成する単糖の組成を分析したところ，主要な糖としてアラ
ビノース，キシロース，ガラクトース，グルコースが検出
された．節間の伸長領域ではグルコースが最も割合の多い
糖であり，一方伸長をすでに終えた領域ではキシロースの
占める割合が最も高く，これらの組成は深水条件と気中条
件で生育中の節間で同様であった（Azumaら 1996）．
伸長領域で高い割合で存在するグルコースの分布は，イ
ネ科植物の成長中組織の細胞壁における主要なヘミセル
ロースの 1つである（1→ 3）,（1→ 4）β-D-グルカンの分布
と一致した（Sauter and Kende 1992，村永ら 2001）．イネ科
植物では，細胞壁中の（1→ 3）,（1→ 4）β-D-グルカンの加
水分解が，細胞壁の伸展性の増加をもたらすことによって
細胞伸長を導く可能性が示唆されている（Hoson 1993，
Carpita 1996）．そこで，浮稲節間の細胞壁中の（1→ 3）,
（1→ 4）β-D-グルカン加水分解酵素の活性を調査したが，深
水条件の節間と気中条件の節間との間で，あるいは伸長領
域と非伸長領域の間で有意な差は認められなかった（村永
ら 2001）．したがって，深水条件での節間の急速な細胞伸
長には，細胞壁中の（1→ 3）,（1→ 4）β-D-グルカンの加水
分解は関与していないようである．
浮稲茎切片を深水条件から空気中に移すことによって節
間の伸長速度が低下する際に，細胞壁中のヘミセルロース
中のグルコース量はほとんど変化しない一方で，キシロー
ス量は顕著に増加する（笹山ら 2008，Sasayamaら 2008）．
このキシロースを含む多糖の増加が，節間の伸長において
負の調節をしている可能性が考えられる．

（2）フェノール酸

イネ科植物の細胞壁中では，パラクマル酸やフェルラ酸
などのフェノール酸がマトリックス多糖に多数エステル結
合している．成長中の組織において，マトリックス多糖に
結合しているフェルラ酸どうしが二量体化してジフェルラ
酸を形成することにより細胞壁多糖が架橋され，それに
よって細胞壁の伸展性が低下して成長が停止すると考えら
れている（Fry 1986）．
そこで，深水条件および気中条件の節間細胞壁における
パラクマル酸，フェルラ酸，ジフェルラ酸の蓄積について
調査を行った（Azumaら 2005a）．まず節間における分布を
調べたところ，フェルラ酸およびジフェルラ酸量は，深水
条件および気中条件の両節間ともに，基部の介在分裂組織
の部位で最も低く，そこから細胞伸長領域にかけて節間上
部に移るにつれて徐々に増加した．一方，パラクマル酸の
量は細胞伸長領域全体で低く，細胞壁が肥厚すると共に増
加した．
深水条件で生育中の茎切片を空気中に移し，節間の伸長
領域でのフェノール酸含量を経時的に測定したところ，
フェルラ酸とジフェルラ酸は節間伸長の停止に先だって細
胞壁内に蓄積したのに対し，パラクマル酸は伸長の停止後
に顕著に増加した（Azumaら 2005b）．この場合も，パラ
クマル酸量の変動は細胞壁重量の変動と同じパターンで
あった．
以上の結果より，細胞壁におけるフェルラ酸およびジ
フェルラ酸の蓄積は節間伸長の停止に関与していると考え
られ，逆にこれらの蓄積を抑えることで急速な節間伸長が
誘導されている可能性が示唆される．一方，パラクマル酸
の蓄積は伸長停止後の二次細胞壁の形成に関係している可
能性が強い．パラクマル酸あるいはフェルラ酸の投与は，
GAが誘導する節間の伸長を抑制したが，その抑制作用は
パラクマル酸よりもフェルラ酸の方が強かった（Azumaら 

2005c）．さらに，節間伸長と細胞壁中のフェルラ酸および
ジフェルラ酸の蓄積との間には，パラクマル酸に比べてよ
り強い負の相関が見出されたことなどからも，フェルラ酸
およびジフェルラ酸の蓄積が節間伸長の調節に関与してい
る可能性が支持される．
（3）エクスパンシン

エクスパンシンは 1992年にMcQueen-Masonらによって
単離・同定された細胞壁タンパク質であり，酸性条件下で
細胞壁の伸展を媒介する作用をもつ（Cosgrove 2000）．浮
稲節間において，エクスパンシンをコードすると予想され
る 12の遺伝子が，GAの投与によって発現が上昇すること
が報告されており，これらの遺伝子が深水下での節間伸長
の促進に関与していると推察されている（Cho and Kende 

1997c，Lee and Kende 2001，2002）．しかしながら，それ
ぞれの遺伝子産物がエクスパンシン活性をもっているかに
ついてはほとんど報告がなく，現在のところ活性が確認さ
れているのはOsEXPA4のみである（Cho and Kende 1997a，c）．
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Cho and Kende（1997b）は，節間細胞壁のエクスパンシン
に対する反応性およびイムノブロット分析によるエクスパ
ンシンタンパク質量の調査により，深水条件での急激な節
間伸長にエクスパンシンが関与している可能性を初めて示
唆した．我々は，節間伸長におけるエクスパンシンの関与
について，実際の活性に基づく調査，すなわち浮稲節間に
おけるエクスパンシンの活性と細胞壁のエクスパンシンに
対する反応性に着目して調査を進めている．
まず，浮稲の深水条件での節間伸長にエクスパンシンが
実際に作用している可能性についての検討を行った．エク
スパンシンが作用しているならば，浮稲の節間の伸長は酸
性条件で促進されると考え，節間組織を pH 4 . 5～7 . 0の
緩衝液に浸し伸長量を測定した．その結果，深水下で伸長
中の節間は pH 5 . 5の酸性緩衝液で最も伸長したのに対し，
気中で生育している節間では酸性条件での伸長促進はほと
んどみられなかった（Sasayamaら 2007）．したがって，深
水下での急速な節間伸長に，酸性条件で作用するエクスパ
ンシンが関与している可能性が考えられる．次に，内生の
エクスパンシンが媒介する節間細胞壁の伸展を測定したと
ころ，節間の伸長領域では高い伸展性がみられ，特に深水
下で生育中の節間で著しく高い伸展性を有していた．この
細胞壁の伸展性の差を，節間細胞壁中のエクスパンシン活
性と節間細胞壁のエクスパンシンに対する反応性に分けて
調査した．細胞壁中のエクスパンシン活性は，深水条件と
気中条件の節間と差がみられなかったのに対し，細胞壁の
エクスパンシンに対する反応性は，深水条件の節間の方が
有意に高いことを見出した（Sasayamaら 2007）．この結果
から，浮稲の深水条件での節間伸長はエクスパンシン活性
の変化よりも細胞壁のエクスパンシンに対する反応性の変
化によって調節されている可能性が示唆される．
次に，茎切片を深水条件から気中条件に移すことによる

節間の伸長の低下におけるエクスパンシンの活性および細
胞壁の反応性の関与について調査した．深水条件から気中
条件に移した茎切片の節間の伸長速度は急速に低下し，そ
の後節間伸長は停止した．この変化と，エクスパンシンが
媒介する細胞壁の伸展性の変化との間には非常に強い正の
相関がみられ，この細胞壁伸展性の変化は，細胞壁中のエ
クスパンシン活性とは相関がなく，細胞壁のエクスパンシン
に対する反応性との間に強い正の相関が認められた（笹山
ら 2006，Sasayamaら 2009）．これらの結果からも，浮稲の
深水下での節間伸長は，細胞壁のエクスパンシンに対する
反応性の調節を通じて制御されている可能性が考えられる．
では，節間細胞壁のエクスパンシンに対する反応性は，
どのようなメカニズムで調節されているのだろうか？まず
考えられるのは細胞壁の構造変化である．上述したように，
節間の伸長に伴い量が変化する細胞壁構成成分として，セ
ルロース，ヘミセルロース，フェノール酸などが挙げられ
る．そこで，これらの物質の含量変化と細胞壁のエクスパ
ンシンに対する反応性との関係を調べたところ，ヘミセル
ロース中のキシロース，フェルラ酸，ジフェルラ酸と壁の
反応性との間に有意な負の相関が認められた（第 1表）．
一方，節間細胞壁のエクスパンシンに対する反応性の高い
部位（Sasayamaら 2007）は，節間細胞壁の（1→ 3）,（1→ 4）
β-D-グルカンを多量に含む部位（村永ら 2001）とほぼ一致
する．したがって，細胞壁中の（1→ 3）,（1→ 4）β-D-グル
カンがエクスパンシンに対する反応性に寄与している可能
性もある．

おわりに

浮稲節間の深水下での急速な伸長は，エチレン・ABA・
GAからなる反応鎖で誘導されると説明されてきた（第 3

図）が，上述したようにエチレンを介さない低酸素環境が
誘導する反応経路も存在するようである．低酸素環境が，
内生の ABA含量や GAの作用に影響を及ぼしているかど
うかに関してはさらに調査が必要であるが，エチレンによ
るものと低酸素によるものとの 2つの反応経路が存在する
ことは，浮稲が深水環境を生き抜く可能性を増大させるみ
ごとな適応であるといえるだろう．また，急速な節間の伸
長は，細胞壁のエクスパンシンに対する反応性が重要な役
割を担っているようである．この反応性の変化は，細胞壁
の構造と組成の変化によりもたらされ，その制御を解明す
ることが今後の課題であろう．
冒頭で述べたように浮稲の収量は低く，1970年代後半の
ポルポト政権下のカンボジアではその収量の低さから浮稲
の栽培が禁じられたほどである（清野 2001）．しかしなが
ら浮稲栽培は，直播栽培が一般的であるなど省力的であり，
また洪水によって上流より栄養分が運ばれ，一方で洪水に
より雑草の成長が抑制されるため，肥料や除草剤の必要性
が少なく，自然環境を利用した低投入の持続的農業である
といえる．浮稲田は徐々に減少しており，その多くは灌漑

第 1表　節間の細胞壁構成成分とエクスパンシンに対する反応性と
の相関係数．

細胞壁構成成分
（μg /mg cell wall）

相関係数

　セルロース －0.817

　ヘミセルロース －0.837

　　　アラビノース 0.434

　　　キシロース －0.947 *

　　　ガラクトース 0.836

　　　グルコース 0.305

　パラクマル酸 －0.873

　フェルラ酸 －0.969 **

　ジフェルラ酸 －0.917 *

内生のエクスパンシンを熱失活させた節間切片を，エクスパン
シンを含む酸性緩衝液中に入れ，張力下で誘導される細胞壁の
伸びをエクスパンシンに対する反応性とした．相関係数は，笹
山ら（2006，2008）および Azumaら（2005b）の結果をもとに
算出した．**，*；1％，5％水準でそれぞれ有意．
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田へと転換され，灌漑を利用した高投入型の稲作によって
高収を達成しているが，今後，浮稲の重要性が見直される
時が来るのではないかと著者は考えている．
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Elongation Growth in Internodes of Floating Rice : Hormonal Regulations and Cell Wall Modifi cations : Tetsushi AZUMA, Daisuke 
SASAYAMA and Kazuyuki ItOH (Grad. Sch. Agr. Sci., Kobe Univ., Kobe 657-8501, Japan)
Abstract : Floating rice is the only crop that can be grown in fl ooded plains due to the capacity to elongate internodes rapidly 
under flooding conditions. The mechanisms of adaptation to flooding stress have been investigated from ecological, 
morphological, genetical, physiological, biochemical and molecular biological points of view. In this review, we mainly describe 
our research that has focused on the regulation of growth by plant hormones and the change in cell wall structure during rapid 
elongation in internodes of submerged fl oating rice. 
Key words : Cell wall, Deep water rice, Ethylene, Expansin, Floating rice, Hypoxia, Internode growth, Plant hormones. 


