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 栄養繁殖とは，親の体の一部分が分かれて子を増やす無性生殖様式の一つである。葉・

茎・根といった器官に由来し，遺伝的には親個体と同一のクローンが生み出される。地球上

に存在する被子植物は約 30 万種あると言われているが，その中の約７割が栄養繁殖をする

能力を持つという報告もある (de Kroon and van Groenendael 1997)。被子植物では栄養繁殖形

質が繰り返し進化してきたことが示唆されており，多くの分類群は栄養繁殖を行う種と行わ

ない種の両方を含む。栄養繁殖の例として，地下茎（茎由来），匍匐枝（茎由来），塊根

（根由来），無性芽（芽由来）といった器官があげられるが，これらの器官は遠縁の分類群

においても見られ，収斂進化の一つの例といえる。栄養繁殖により生み出された次世代は親

個体と繋がったままのもの（地下茎や匍匐枝など）から，親個体と離れるもの（無性芽な

ど）までさまざまである。親個体と繋がっているものの中には，周囲の栄養条件や光環境に

応じて個体間で情報の授受を行い，資源の分布が不均一な環境では好環境にいる個体が悪環

境にいる個体に同化産物を転流する，あるいはストレスや撹乱による個体の損傷の修復を支

援するために撹乱を受けていない個体から資源が供給されるといった特徴が見られる。この

機構は「生理的統合」と呼ばれ，その地域に存在する集団全体の適応度を上げようとする栄

養繁殖性植物の戦略と考えられている (Ashmun et al. 1982; Lau and Young 1988; Wang et al. 
2008; Liu et al. 2016)。生理的統合は，生態学的にも分子生物学的にも興味深いメカニズムで

あり，両方面からの解析が望まれている。一方，親個体と離れる栄養繁殖性植物種では，遺

伝的には同一でありながら，周囲の栄養や光を奪い合う状態に陥ってしまうため，自他認識

のメカニズムがどのように機能しているのか，また異なる資源環境における個体間の応答の
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違い，集団全体の適応度をどのように維持しているのかなどについて生理学的・生態学的な

観点から研究が進められている (Dudley and Schmitt 1996; Roiloa et al. 2014; Chen et al. 2015; 
Goddard et al. 2020)。 
 栄養繁殖に関わる器官は農業上有益なものも多くあり，その成長発達に関わる分子機構を

解明することは，農業への直接的な貢献にもつながる。また，親個体と遺伝的に同一である

ことから，一度病気に感染すると全ての個体が罹患してしまうというリスクもあるため，保

全や農業の現場で有用個体をどのように管理・維持していくかという点についても関心が高

い。しかし，栄養繁殖性植物の多くは，ゲノムが読まれていない，形質転換系が整っていな

いなど，分子生物学的実験を行うには難しい部分も多い。そのため，生理学や生態学的研究

はありつつも，その発生や発達に関わる分子機構については未解明な部分が多い。モデル植

物のシロイヌナズナやイネは種子繁殖性植物であり，栄養繁殖性植物についての遺伝子レベ

ルの研究はジャガイモを中心に進められてはいるものの，世界的にもまだまだ数が少ない状

況である。 
 本総説集は，日本植物学会第 86 回大会（2022 年 9 月）で開催されたシンポジウム「栄養

繁殖性植物研究への招待〜メカニズムからその活用まで〜」の内容をもとに総説として取り

まとめたものである。このシンポジウムは，栄養繁殖性植物を扱う難しさ，栄養繁殖性植物

の面白さを遺伝学，生理学，分子生物学，生態学的観点から解析する研究者を招き，その魅

力について存分に語ってもらうことを目的に企画された。講演者には，イネ地下茎の研究を

推進するオーガナイザーの別所-上原に加え，キャッサバ研究で最先端をいく内海好規博

士，ゼニゴケの無性芽ができるしくみを解析されている酒井友希博士，ウキクサを用いて栄

養成長と花成とのバランスを解き明かしつつある吉田明希子博士，様々な栄養繁殖性植物を

包括的に比較解析されている荒木希和子博士といった気鋭の研究者をお呼びした。 
 昨今，栄養繁殖性植物を含む多くの植物種のゲノムが次々と解明されており，また，本総

説集の中で示されているように形質転換系の開発も精力的に行われている。そのため，今後

は栄養繁殖性植物においても分子メカニズムまで踏み込むような研究が可能となるだろう。

本総説集を読むことで，栄養繁殖性植物の魅力に読者の皆さんが気づき，その研究仲間に入

ってくれたなら望外の喜びである。 
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イントロ 

 被子植物は多様な繁殖方法を進化させてきたが，遺伝的均一性を保持しながら繁殖する栄

養繁殖（無性生殖）と遺伝的多様性を広げる種子繁殖（有性生殖）に大別できる。とはい

え，多くの植物は栄養繁殖のみで全てのライフステージを乗り切るわけではなく，ある一定

のライフステージを栄養繁殖によって過ごし，必要に応じて種子繁殖に切り替えるなど巧み

な生活環をもつ。栄養繁殖に貢献する器官も多様で，根（塊根：サツマイモ），茎（鱗茎：

ニンニク，塊茎：ジャガイモ，球茎：サトイモ，匍匐茎：イチゴ，根茎：タケ），葉（不定

芽：カランコエ，鱗芽：オニユリ）など，植物種によって様々な器官を栄養繁殖に利用して

いる。種子繁殖の研究は勢い盛んで，雌雄両者から出るシグナルの授受などについて多くの

分子レベルでの研究がなされ，現在も日々新しい知見が生み出されている(Higashiyama et al. 

2001; Okuda et al. 2009; Takeuchi and Higashiyama 2016; Susaki et al. 2022)。一方で，栄養繁殖

の分子機構については，生物学的に興味深いにも関わらずその理解は乏しい。栄養繁殖器官

の中には農作物として重要なものも多数あるため，栄養繁殖器官の発達に関わる遺伝子の同

定や分子機構の解明を行うことで，農作物生産を効率的に進められる可能性がある。また一

方で，タケなどに代表されるように栄養繁殖性の植物を除去することは容易ではなく，その

分子機構を理解することで栄養繁殖を阻害する薬剤開発に貢献することも可能であることか

ら，栄養繁殖器官の形成・発達機構の包括的理解を進める意義は大きい。栄養繁殖器官の１

つである根茎については，これまでタケやイネを中心に，植物ホルモンや光・栄養条件変化

に対する植物の応答という生理学的研究が進められている。また近年では，トランスクリプ

トーム解析を中心に多数のオミクス解析が進められ，その分子機構に迫ろうと試行錯誤がな

されている。 
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 本総説では地下茎，中でも野生イネOryza longistaminataの根茎を中心に，その形態的特

徴，生理的実験から得られた内的・外的環境変化に対する地下茎形態の変化，さらに近年の

オミクス解析により得られている分子レベルでの研究結果についてまとめる。また，遺伝学

的研究についても概説し，地下茎研究を順遺伝学的に進めることの難しさについても触れ

る。最後に地下茎性作物をどのように人間生活に役立てるかという展望を示し，本総説の締

めくくりとしたい。 

 

１. 野生イネOryza longistaminataの地下茎形態と発達様式 

 土壌中にできる栄養繁殖器官で茎に由来するものは地下茎と呼ばれ，塊茎，鱗茎，球茎，

根茎などさまざまなタイプが存在する。本稿ではその中でも根茎（比較的根を連想させる外

観を持つが，茎頂メリステム（shoot apical meristem (SAM)を持つもの）を地下茎として記述

する。 

 地下茎を持つ植物は数多く存在するが，イネの中にも地下茎を作る種がいる。イネ属

（Oryza属）には，私たちの主食として利用されている 2種の栽培イネ（Oryza sativaとOryza 

glaberrima）と 23種の野生イネが存在し，その多くは種子繁殖を行うが，Oryza 

longistaminataとOryza officinalisは地下茎による栄養繁殖と種子繁殖の両方を行う。O. 

longistaminataはアフリカ原産の野生種で，太く長い地下茎を有する（図 1）。O. 

longistaminataは栽培イネO. sativaと同じAAゲノムグループに属し，O. sativaと交雑できるた

め遺伝解析が可能である。一方，CCゲノムグループに属するO. officinalisはO. sativaと交雑で

きないため，O. longistaminataが地下茎研究の材料として主に利用されてきた。 

 

図 1. Oryza属の系統関係およびその繁殖様式。(a) Oryza属の簡易系統樹。★マークは地下茎

で主に栄養繁殖する種，それ以外は種子繁殖のみを行う種，●マークは栽培種 2種を示す。

ピンクの四角内はAAゲノムグループを，O. officinalisはCCゲノムグループに属することを示

している。(b) O. longistaminataで観察される地下茎。 

 

 地下茎は地中を伸長するが，器官としては茎の特徴（SAMを持つ，葉を持つ，葉腋に着生

する腋芽を持つ）を備えており，地上茎と同様，腋芽から発達する。O. longistaminataの地下

茎となる腋芽は，地上茎の腋芽と形態的に大きく異なることが報告されている(Yoshida et al. 
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2016)。地上茎腋芽は扁平で主茎に沿って生育するが，地下茎腋芽は丸く玉ねぎのような形

態をしており，鱗片葉に包まれている。また，地下茎腋芽はある程度発達した後，着生して

いる葉鞘を貫通して伸長し，そのまま地中を節間伸長することで成長する（図 2）。通常，

イネ地上茎の節間伸長は栄養成長期には起こらず，生殖成長期いわゆる穂がつく時期に伸長

する。O. longistaminataの地下茎は栄養成長期においても節間伸長することが１つの特徴と言

える。ある程度節間伸長した地下茎は地上に向かって屈曲し，その後，地上へ出て地上茎に

なる（この段階を「地上茎化」と呼ぶ）。その後，地下茎に着生する土壌中の腋芽が地下茎

として伸長することで，栄養繁殖が継続する。地下茎は「鱗片葉」と呼ばれる，葉鞘と非常

に短い葉身からなる葉を持つ(Toriba et al. 2020)。鱗片葉は葉緑体を持たず，硬い葉鞘から構

成されており，土壌中を伸長していくのに適した構造となっている。地下茎が地上に出る

と，長い葉身をもった地上葉が抽出し，葉緑体を生産し始める(Toriba et al. 2020)。地下にい

るうちは硬い鱗片葉に保護されることによって地盤を掘り進むことができ，地上に出たら光

合成を行うため葉身を大きく広げていると考えられる。このように地下茎たる性質は腋芽時

点から表出しており，地上へ出ていく段階になると，形態的にも生理的にも地上茎へ切り替

わると予想される（図 2）。 

 

図 2. O. longistaminataにおける地上茎および地下茎の発達段階。TB, tiller bud（分蘖芽=地上

茎になる腋芽）; RB, rhizome bud（地下茎になる腋芽）; T, tiller（分蘖＝地上茎）; R, rhizome

（地下茎）; N, node（節）; IN, internode（節間）; LS, leaf sheath（葉鞘）; LB, leaf blade（葉

身）。地上茎腋芽(a)は，伸長する段階になると主に葉を伸長させ，親株の葉鞘を突き破るこ

とは無い (b, c)。一方，地下茎腋芽(d)は，発達時に親株の葉鞘を突き破り(e)，その後節間伸

長によって伸長する (f)。(f)において黄色破線で示しているのが鱗片葉で，葉身はほぼ退化し

ている。その後，地下茎は地上に向かって屈曲し，地上に出た後は葉身を持つ葉を発達させ

る (g)。地下茎の各節にできる地下茎腋芽が(d-f)のように発達し，栄養繁殖が持続する。 

 

２. 野生イネOryza longistaminataにおける遺伝学的研究 
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 前述したようにO. longistaminataはモデル植物であるO. sativaとの交雑が可能であることか

ら，この 2種の交雑後代を用いて地下茎形成に関わる遺伝子座乗領域の同定を試みた研究が

複数報告されている。例えば，HuらはO. longistaminataとO. sativaを交雑したF2集団を用いた

QTL解析*により 12本あるイネ染色体のうち，第 3染色体と第 4染色体上にO. longistaminata

の地下茎形成に関わる原因遺伝子があると報告している(Hu et al. 2003)。また，同論文にお

いてソルガム野生種の地下茎形成に関わる原因遺伝子座もイネ第 3染色体とシンテニー関係

にあるソルガム染色体上に座乗していることが示されている。これまでに我々のグループで

もO. longistaminataとO. sativaを交雑したF2やF3を用いて地下茎形成に関わるQTL解析を行っ

たが，上記の第 3，第 4染色体上のQTLを含む 5つ以上のQTLが検出され，またその寄与率

は最も大きいものでも 11.1%であった（unpublished data）。また，Liらが近年報告したO. 

longistaminataとO. sativaのF2を用いたQTLでも 12個のピークが検出されており，その寄与率

は最大のもので 10.5%であった(Li et al. 2022)。さらに，O. sativaと O. longistaminataのF1にO. 

sativaを戻し交雑した 1世代目であるBC1F1において地下茎を持つ個体の割合が 162個体中 1

個体であったという観察結果もある(Tao et al. 2008)。これらの結果は，地下茎形成は効果の

大きい少数の遺伝子座に制御されているのではなく，効果の小さい多数の遺伝子座によって

制御されていることを示唆している。 

 また，これまでに，O. sativa遺伝背景にO. longistaminataの染色体断片が置換した，染色体

部分置換系統群（CSSL, chromosome segment substitution lines）が作出されている(Ogami et al. 

2019)。CSSLとは背景親の染色体の一部を供与親の染色体に置き換えたもので，供与親由来

の染色体断片の一部が重複するよう連続的に並べられ，全系統群で供与親の染色体全体を網

羅するように作出された系統群のことを指す。しかし，O. sativaとO. longistaminataのCSSLを

育成し，地下茎表現型を調査したところ，O. longistaminataの各染色体の１部分を持つだけで

は地下茎は形成されないことが明らかとなった（unpublished data）。この結果は地下茎形成

は単一遺伝子座ではなく，複数の遺伝子座によって制御されているという前述の仮説を支持

している。また，CSSL同士を交雑することにより，複数の候補QTL領域をO. longistaminata

型ホモで固定したQTLピラミディング系統を作出したが，4つの候補QTL領域をO. 

longistaminata型ホモで持つ系統においても地下茎形成は確認されなかったことから，地下茎

に必要な領域は少なくとも 4つ以上存在すると考えられる（unpublished data）。また一方で

Sacksらが示したように地下茎の形成は環境による影響を受けやすく(Sacks et al. 2006)，栽培

環境の違いにより地下茎形成個体の出現頻度に差が生じたことで，研究結果が不安定で複雑

なものになった可能性は否定できない。これまで，30年以上にわたってO. longistaminataの

地下茎形成に関する遺伝学的研究は行われてきたが，未だに原因遺伝子の同定に至っていな

いことからも，地下茎形成には非常に複雑な遺伝機構が存在すると考えられる。 

 さらに，地下茎形成に関わる遺伝的要因を明らかにする障壁として，稔実した種子を得る

のが難しいという点も挙げられる。O. longistaminataは地下茎によって栄養繁殖する種である

ため，多くの種子は不稔であり，また他個体と交雑する他殖性も高く，稀に得られる少数の

種子も遺伝的に均一では無い。イネにおける遺伝子導入やゲノム編集には種子由来のカルス
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を利用するが，O. longistaminataではカルス形成や再分化の成功率は極めて低い。このような

技術的ボトルネックにより，同定された候補領域に座乗するどの遺伝子が地下茎形成の原因

であるのかについては未だ明らかとなっていない。しかし，この数年でイネ野生種の形質転

換の成功例も多数報告されており(Sato et al. 2021; Yu et al. 2021; Zhang et al. 2022a)，

CRISPR/Cas9を用いたゲノム編集も一層勢いを強めている(Xiang et al. 2022; Abdullah et al. 

2022)。複数系統のO. longistaminataのゲノム情報が明らかになったことも(Reuscher et al. 

2018; Li et al. 2020; Kajiya-Kanegae et al. 2021)，地下茎形成の原因遺伝子領域をゲノム比較解

析により明らかにする追い風となっている。このような技術や情報の蓄積から，地下茎形成

の原因遺伝子が同定される未来はくると期待している。 

*QTL解析：Quantitative trait lociの略で、量的形質に影響を与える染色体上の領域を絞り込む解析手

法のこと。２系統の交雑後代（F2以降）の表現型と遺伝子型をデータとして取得し、相互の関連を統

計学的に検定する連鎖解析により表現型に寄与する遺伝子領域を絞り込む手法のこと。 

 

３.地下茎発達における生理学的研究（植物ホルモン，光，栄養） 

 植物の形態形成を制御する内的要因として植物ホルモンや代謝産物が，外的要因として光

や栄養条件が知られている。これまでに報告されている地下茎発達に関わる内的・外的要因

について図 3にまとめた。 

 

図 3. 地下茎発達に関わる内的および外的要因。地下茎の各発達段階における促進および抑
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制に関わる要因を図示した。また，仮説としてあるもののまだ実験的に証明されていない要

因については（？）として図示した。植物ホルモンは青色，非生物ストレスは赤色で示し

た。図中のイラストはO. longistaminataを示しているが，地下茎発達に関わる要因は複数の地

下茎性植物の研究から明らかになったものであり，O. longistaminataに限定するものではな

い。 

 さまざまな植物種の地下茎発達について，植物ホルモンとの関わりに着目して研究が行わ

れてきた。シバムギ（Elymus repens）の地下茎における植物ホルモン内生量を測定した結

果，地下茎の伸長段階ではジベレリン（GA）が多く蓄積していること，またサイトカイニ

ン（CK）によって地下茎数は上昇するもののGAは逆に地下茎数を抑制することが報告され

ている(McDowell and Gang 2013)。芝生種として有名なトールフェスク（Festuca 

arundinacea）では，サイトカイニンの一種であるBAPが地下茎形成を促進し，GAが地下茎

の伸長を促進することが報告されている(Ma et al. 2016)。同様の現象はO. longistaminataにお

いても観察されており，CK処理によって地下茎数が増加し(Kawai et al. 2022)，GA処理によ

り地下茎の節間伸長が促進される（unpublished data）。またO. longistaminataの地下茎形成に

おいて，オーキシンは成長抑制因子として働き，GAは促進因子として働くという報告もあ

る(Hu et al. 2011)。Kohleria eriantha（イワタバコ科）では，土壌中の水分量が少ない場合に

は地上茎の発達は抑制され，地下茎の発達は促進される。しかし，逆に土壌中の水分量が多

い場合にはそのパターンは逆になる(Almeida et al. 2005)。加えてエチレン阻害剤である硝酸

銀の投与により地下茎数は減少し，アブシシン酸（ABA）の投与により増加することから，

乾燥によるABAやエチレンの誘導がK. erianthaの地下茎発達に寄与していると予想される

(Almeida et al. 2005)。また，地下茎は土壌細菌等に常に囲まれているためか，ヨシ

（Phragmites australis）の地下茎では病害応答に関わるサリチル酸が高蓄積している

(Drzewiecka and Mleczek 2017)。 

 地下茎は土壌中で発達することから，通常は光が照射されない。しかし，地上で感知した

日長のリズムが地下茎発達を制御する例も報告されている。例えば，ハス（Nelumbo 

nucifera）の地下茎であるレンコンにおいては短日条件下で地下茎の肥大が促進され，長日

条件下では逆に伸長が促進される(Masuda et al. 2007)。また，地上部に照射する光の強さを

弱めると地上茎の数が増え，逆に強めると地下茎の生育を促進する(McIntyre 1970)。では，

地下茎に直接光を与えた場合はどうなるだろうか？ナガハグサ（Poa pratensis）の地下茎に

直接光を 3週間当てた場合，地下茎節間の長さは暗黒下のものに比べて有意に短くなり，葉

身をもつ葉が増える(Nyahoza et al. 1974)。また，ギョウギシバ（Cynodon dactylon）の地下茎

に赤色光を照射すると地下茎が地上茎へと変化する(Willemoës et al. 1987)ことから，特定波

長の光が地下茎を地上茎化させる鍵になっているとも考えられる。 

 さらに，地下茎が地上茎へと転換する際に鍵となる因子として，光だけでなくスクロース

も重要であることが示されている(Bessho‑Uehara et al. 2019)。O. longistaminata親株から切除

した地下茎にコントロールとして水を与えた処理区およびグルコースやマルトースを与えた

処理区では，地下茎はすぐに地上に向かって屈曲するが，スクロースを投与した処理区では



植物科学の最前線 14:56 (2023) 

 

 K. Bessho-Uehara -  
BSJ-Review 14:56 (2023) 

7 

水平方向に伸長を続ける。自然条件下の地下茎においてもスクロースおよびデンプンの濃度

勾配は基部から先端にかけて減少することから，スクロースの減少がシグナルとなり，地下

茎から地上茎へと変化して自ら光合成を開始するのかもしれない。 

 McIntyreは土壌の栄養条件や温度によってもその発達は変化すると述べている(McIntyre 

1967)。土壌中に窒素化合物が十分にある場合にはO. longistaminataの地下茎腋芽の発達が促

進されて地下茎数が増加するが，これは窒素供給によりCK合成が促進されるためだとされ

ている(Shibasaki et al. 2021)。また，空間的に不均一な窒素栄養条件に晒された場合には，窒

素が不足する側のラメット（親株と地下茎で繋がってはいるものの、独立して光合成を行う

植物体）からシグナル因子であるCEP1タンパク質が地下茎を介して移動し，窒素が豊富な

側のラメットでより多くの窒素を吸収・同化することが，近年明らかとなった(Kawai et al. 

2022)。このことは，栄養豊富な土壌にあるラメットの成長を優先させることで，群落とし

て不均一な窒素栄養環境に巧みに応答しながら成長することを示唆している。 

 これらの生理学的解析により植物ホルモンや光，栄養といった複数の要因が複雑に作用

し，地下茎発達に影響を与えるということが明らかとなってきた。 

 

４. 地下茎発達に関するオミクス研究（ゲノム，トランスクリプトーム，プロテオー

ム，メタボローム） 

 シークエンス技術や分析技術の隆盛により，非モデル植物においてもゲノム解読や網羅的

遺伝子発現解析（トランスクリプトーム解析），プロテオーム解析，メタボローム解析が行

われるようになり，その数は日々増加している。例えば，O. longistaminataのトランスクリプ

トーム解析により，地下茎特異的にGA合成酵素の発現やオーキシン応答遺伝子群の発現が

上昇することが報告されている(Hu et al. 2011)。また，ソルガムの野生種であるSorghum 

halepenseの地下茎先端にはGA反応に関わるシス調節因子が多く発現し(Jang et al. 2006)，別

のソルガム野生種であるS. propinquumの地下茎節間部にはCK応答因子が高発現している

(Zhang et al. 2014)。ヨシ（P. australis）の地下茎先端部では，ABAやエチレンの代謝および

応答に関わる遺伝子が多数高発現している(He et al. 2012)。これらは上述した植物ホルモン

の蓄積パターンとも一致する部分があり，特にGAやCKは地下茎発達において重要な役割を

果たしていると考えられる。また，両ソルガム野生種の地下茎先端部では，転写または翻訳

後調節遺伝子の発現が増加しており(Zhang et al. 2014)，O. longistaminataの地下茎先端では，

AP2，bHLH，NAM， TCP，YABBYファミリーなどの転写因子が特異的に発現していること

(Hu et al. 2011)から，多くの遺伝子群が網羅的に発現変動していることがうかがえる。 

 O. longistaminataのゲノムは 2015年に解読され(Zhang et al. 2015)，2018年にはより高精度

なゲノムが公開された(Reuscher et al. 2018)。O. longistaminataのゲノムサイズは約 360 Mbで

あり，O. sativaのゲノムサイズ（約 380 Mb）とほぼ変わらないが，ゲノムの約 40%がリピー

ト配列であることが明らかとなった。2018年以前のトランスクリプトーム解析はO. sativaの

ゲノム配列にマッピングされることが多かったが，地下茎を作る原因遺伝子領域はO. 

longistaminataのみが持つ遺伝子かもしれない。そう考えると今後はO. longistaminataのゲノム
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をトランスクリプトーム解析時の参照配列とすることで，これまでに見つかっていないO. 

longistaminata特異的な地下茎関連遺伝子の発現変動を捉えることができると期待される。 

 トクサ（Equisetum hyemale）の地下茎を用いたプロテオーム解析の結果，地下茎の先端領

域と伸長領域では異なるタンパク質が検出され，先端領域ではRNA結合タンパク質，アシル

キャリアタンパク質，KHドメインタンパク質が，伸長領域ではホスホマンノムターゼ，ガ

ラクトマンナン－ガラクトシルトランスフェラーゼ，エンドグルカナーゼなど糖代謝関連酵

素が高蓄積していることが明らかとなった(Balbuena et al. 2012)。また，O. longistaminataを含

む 6種の地下茎性植物を用いたプロテオーム解析の結果によると，全ての植物種の地下茎先

端および伸長領域両方において 60Sリボソームタンパク質，26Sプロテアーゼ制御タンパク

質，プロリンの異性化を触媒する酵素FKBP62などが高蓄積していることが報告されている

(Salvato et al. 2015)。これらの結果とトランスクリプトームの結果を合わせて考えると，地下

茎先端や伸長領域では転写翻訳が活発に起きていることがうかがえる。 

 また，メタボローム解析の結果によると，タケの地下茎組織にはフルクトース，スクロー

ス，グルコース-1-リン酸などの糖類や，アスパラギン，グルタミン，メチオニンなどのアミ

ノ酸が蓄積していることが明らかになった(He et al. 2014)。また，デンプン枝切り酵素，ト

レハロース 6-リン酸合成酵素，β-グルコシダーゼといった糖代謝酵素が成長したタケの地下

茎に多く含まれていたことから(Wang et al. 2010)，タケ地下茎成長時にはこれらの糖が重要

な働きをしていると考えられる。この結果はO. longistaminata地下茎が地下で成長し続けるた

めにスクロースが重要であるという知見と共通するように見受けられる(Bessho‑Uehara et al. 

2019)。 

 このようにマルチオミクス解析の結果を照合することで，地下茎発達を現場で支える下流

遺伝子やホルモン，代謝産物のダイナミクスがわかりつつある。 

 

５. 地下茎発達および多年生に関する分子機構 

 地上茎と地下茎における発達の分子メカニズムはどの程度共通しているのだろうか？近

年，地上茎，地下茎ともに葉形態の変化にBOP1という遺伝子が重要な働きをしていること

が明らかとなった(Toriba et al. 2019; Toriba et al. 2020)。BOP1遺伝子はイネ葉鞘において強く

発現し，葉身を作る段階になるとその発現は消失する(Toriba et al. 2019)。すなわち，イネ地

上茎でのBOP1の発現は 1葉齢（葉鞘からなり，葉身がほとんど発達しない葉）に限定され

ている。しかし，O. longistaminataの地下茎においてはその発現時期が延長され，地上茎へと

転換するまではBOP1が高発現したままであることが示された(Toriba et al. 2020)。このた

め，地下茎に着生する葉は葉鞘のみの固い鱗片葉であり続け，固い地盤中を伸長することが

できると考えられる。また，BOP1が地下茎において高発現しているのはmicroRNA156

（miR156）が常に高発現しているためということも同時に示されており，miR156–BOP1の

遺伝子発現パターンの変化が新規形態の獲得に繋がったことが示唆された（図 4a）。さらに

Toribaら (2020)は地下茎を持つO. longistaminataとO. sativaのF2を用いることによって形質転
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換に成功し，BOP1と地下茎鱗片葉の形態変化との関係を実験的に証明している(Toriba et al. 

2020)。野生イネであるO. longistaminataを直接形質転換することは難しいものの，O. sativaと

の交雑後代を用いることでその障壁を突破した好例といえる。 

 ジャガイモの塊茎はmiR172によって誘導されることが知られている(Martin et al. 2009)。ま

た，miR156を過剰発現させたジャガイモではmiR172の発現量が減少し，形成される塊茎の

数量が減少する(Bhogale et al. 2014)。多くの植物種においてmiR172は生殖成長期の，miR156

は栄養成長期のマーカーとして機能することが示されており，この 2つのmiRNAはアンチパ

ラレルな発現パターンを示す(Wu et al. 2009)。また，一般的にmiR172の発現が上昇すること

で花成スイッチの抑制が外れ，花芽形成が促進される(Zhu and Helliwell 2011)。ジャガイモの

塊茎に話を戻すと，花成を促進する鍵因子であるFlowering locus T（FT）のパラログ，

StSP6aが塊茎を誘導することが示されている(Teo et al. 2016)。これらの結果を合わせて考え

ると，塊茎形成はmiR156によって抑制され，miR172とFTパラログによって促進される（図

4b），すなわち栄養成長と生殖成長を制御する鍵因子群の拮抗作用により塊茎形成が調節さ

れていると言い換えることができる。 

 また，イチゴの匍匐枝は地上にできる茎だが，地面と水平に伸長し栄養繁殖に貢献すると

いう点で地下茎と共通する。二倍体イチゴ（Fragaria vesca）の匍匐枝形成においては

GA20ox4というGA合成遺伝子の発現上昇が重要であり，匍匐枝の成長と反比例して花の成

長は抑制される(Tenreira et al. 2017)。また，Terminal Flower 1（TFL1）はFTと同じファミリ

ーに属する遺伝子だが，その機能は逆で花成を抑制する。TFL1の変異体イチゴはWTに比べ

て花の数が増加し，逆に匍匐枝の数が減少するが，GAを処理することにより匍匐枝の数が

増え逆に花が減るという結果もある(Guttridge and Thompson 1964)（図 4c）。すなわち，生殖

成長に寄与する花をつける茎と，栄養成長に寄与する匍匐枝になる茎はどちらも腋芽に由来

し，その数は一個体の中でバランスを取るように制御されていると言える。さらに，イチゴ

のGA生合成の調節には日長が関与しており，GA量の蓄積と腋芽の相転換が日長に依存して

変化することが示されている(Tenreira et al. 2017)。 

 地下茎性植物ではないが，Cardamine flexuosaという多年生のアブラナ科植物では，地上部

が花を咲かせている，すなわち生殖成長に移行している時期においても，地際に近い腋芽で

はmiR156を強く発現させることで腋芽を栄養成長状態で維持し，花が枯れたあとはすぐに

腋芽を発達させ，多年生草本として生活するということも知られている(Zhou et al. 2013)（図

4d）。このようなmiRNAを介した栄養成長期の維持機構は，栄養繁殖性植物と多年生植物と

で共通しているのかもしれない。 

 地下茎と地上茎は，生育環境が大気中と土壌中という違いから光，酸素濃度，病虫害な

ど，大きく異なる生物的および非生物的要因にさらされており，その発達制御機構は一部共

通しつつも，内的な遺伝子動態は大きく異なると予想される。実際，コンロンソウ

（Cardamine leucantha）地下茎の遺伝子発現は，地上部（茎頂部分・葉）と根の中間的なパ

ターンであるということが示されている(Araki et al. 2020)。さらに，植物個体内で栄養成長

と生殖成長のバランスをとる過程で，栄養生殖器官である地下茎や匍匐茎の発達・成長が制
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御されるということも明らかとなってきた。これらの結果を合わせて考えると，地下茎の発

達制御機構を議論する際には，地上茎との比較や長期的なタイムスパンでの観察が重要な鍵

となるであろう。また，種を超えて地下茎発達（および多年生）に関わる共通因子として

miRNAや花成関連因子が浮かび上がってきた（図 4）。アスパラガス属においては側枝で葉

の発生に関わる遺伝子群が転用されることにより仮葉枝と呼ばれる葉状の器官が発達するこ

と(Nakayama et al. 2012)からも，遺伝子の転用が栄養繁殖器官の発達に寄与している可能性

は十分にある。今後，種を超えた地下茎比較研究を行うことで，地下茎発達に関わる新規遺

伝子や新規の遺伝子転用が見つかるかもしれない。 

 

図 4. 栄養繁殖器官の発達および多年生に関わるmiRNAや花成因子を介した栄養成長期の維

持機構。 

(a) O. longistaminata地下茎の発達とmiRNAの関わり。(b)ジャガイモ塊茎発達に関わるmiRNA

とFTパラログのStSP6a。(c)２倍体イチゴFragaria vesca匍匐枝発達に関わる因子。(d) 多年生

植物Cardamine flexuosaにおけるmiR156を介した栄養成長状態の腋芽の維持。 

 

６. 地下茎で増えるイネの将来展望 

 イネといえば 3大穀物の１つであるが，地下茎で増えるイネは農業に役立つのだろうか？ 

 地下茎で増殖する植物はタケやシバに代表されるように，駆除の難しい雑草というイメー

ジがあるかもしれない。なぜなら地下茎には沢山の腋芽があり，その殆どは休眠状態だが，

地上部の刈り込みなどによって休眠が打破されれば，地下茎として伸長し増殖するからだ。

また，タケの地下茎が人家の床下を掘り進み，家を破壊するなど，人間にとっては不利益を
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もたらすような報道もある。しかし，これら地下茎は栄養繁殖という性質と多年生という性

質を併せもつ。現在の農業においては，より少ない資源での作物生産や土壌の健全状態の維

持が課題とされており，作物の多年生化はその解決策の１つとして重要視されてきた。昨

年，O. sativaとO. longistaminataの交雑後代において，短い地下茎を持ち，多年生の形質を維

持しつつも種子収量を維持した系統（多年生イネ）が報告された(Zhang et al. 2022b)。毎年田

植えの必要がある一年生イネでは，田植えのたびに労力が必要であったのに対し，多年生イ

ネは一度田植えをしてしまえば，出穂・登熟した種子（を含む地上茎）を刈り取ることで地

下茎腋芽から新たな地上茎が成長し，再度田植えをする必要がなく，4年間で 8回連続の収

穫が可能であった。また，面積あたりの収量は，一年生イネでは平均 6.7 Mg/ha，多年生イ

ネでは平均 6.8 Mg/haであった。このことは多年生イネを植えることによって，農家の労働

力を削減しつつ，収量は維持・向上できることを示している。一方この論文の中でZhangら

は，多年生イネを選抜する過程で花粉稔性や結実率の高いものを選抜していくと，地下茎の

数は減少し，地下茎の長さは短くなることを報告している(Zhang et al. 2022b)。項目 5でも触

れたように，一個体の中で栄養成長に寄与する器官と生殖成長に寄与する器官の間にはトレ

ードオフが存在し，多年生イネではそのバランスがギリギリ保たれていると見なせる。その

ため，種子を収穫する作物種においては，栄養成長に寄与する器官の発達は種子の収量減少

につながるとして，地下茎を導入するような試みはこれまであまりなされてこなかった。し

かし，Zhangらの研究により収量と地下茎性，ひいては多年生の維持が可能であることが示

された。まだ一報のみの報告ではあるが，この論文を皮切りに多くの作物の地下茎化および

多年生化による収量増産（もしくは維持）の報告が相次げば，地下茎を利用した新しい多年

生作物による農業革新が起きるかもしれない。 

 地下茎形成は複雑な分子機構によって制御されていると考えられ，それを紐解くことは容

易ではない。しかし，地下茎形成に関わる遺伝子を明らかにすることは植物の発生と進化に

関する基礎知識を向上させるだけでなく，植物に多年生形質を付与し，生産性を高められる

可能性がある。ゲノム解析やオミクス解析にあわせて，形質転換系の確立を行うことで，栄

養繁殖形質に関わる形態形成，発達，生理，生態に関わる分子レベルでの研究が発展するこ

とが期待される。 
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１． はじめに 

ジャガイモ，サツマイモ，ハス，イモ類，鱗茎類などの植物は有性生殖の他に茎，根から

次世代の植物を無性的に形成して繁殖する栄養繁殖を行う。茎，根は栄養素の貯蔵器官とな

って栄養繁殖を支えている。貯蔵器官を形成できる植物は多様性に富み，独特な方法で貯蔵

器官を形成する。ジャガイモ塊茎の場合，地下の茎から，ストロンという茎が地上部近くを

はって伸びる。ジャガイモはこのストロンの先が太ったものである。キャッサバやサツマイ

モの場合，通常の根（細く白い根）が，塊根へと変化する。貯蔵器官では次世代の初期成長

の栄養分として澱粉などを貯蔵し，人類は貯蔵器官を栄養源として消費している。一方，土

壌中に貯蔵器官を形成するため，その形成機構に関して，十分に研究されていない。本稿で

は，栄養繁殖性の植物である熱帯作物キャッサバを使って，根の貯蔵器官である塊根の形成

メカニズム，形質転換系や新規澱粉開発に関する研究について紹介する。 

 

２． キャッサバについて 

キャッサバ（Manihot esculenta Crantz）はキントラノオ目トウダイグサ科イモノキ属に分

類される。その起源は古く，4,000 年前から南米アンデス地域で栽培され，16 世紀ごろアフ

リカ，19 世紀にインド南部，20 世紀に東南アジアにまで伝搬された。キャッサバの葉は飼
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料として，茎は挿し木として栽培に利

用される。根では塊根が形成され，塊

根中には生重量当たり 20～30%の澱粉

を蓄積する（図 1）。 

キャッサバの栽培は比較的容易で，

他の作物にとって育ちにくい土地でも

一定の収穫を得られ，他作物との混作

や輪作も行われ，熱帯作物として有利

な特性を備えている。現在，キャッサ

バはアフリカおよびアジアの熱帯，亜

熱帯地域で広く栽培されている。キャ

ッサバは食料安全保障上重要な位置づ

けにあるばかりでなく，澱粉産業を中

心に原材料として地域経済を大きく担

っている。日本にもキャッサバ澱粉は

多く輸入され，食料品や工業材料とし

て利用されている。日本にとっても産業上不可欠な作物である。このようにキャッサバは気

候変動下で熱帯地域の食糧安全保障やバイオマスエネルギー利用などの気候変動緩和策の観

点から昨今特にその重要性が高まっている（内海ら 2022）。 

キャッサバのゲノム情報は研究を推進するうえで骨幹となる部分であるが，現在，キャッ

サバの推定ゲノムサイズは 770.3Mbp（Hu et al. 2021）であり，コンティグにアラインされた

塩基長は約 637.1Mbp である。タンパク質をコードする遺伝子数は 32,858 個あり，キャッサ

バ EST の 95.7% がキャッサバゲノム情報 version 8 にマッピングされている

（http://www.phytozome.net/）。一方で，キャッサバは高いヘテロ接合性ゲノムを有しており，

例えば，遺伝子配列 1 kb あたり 3.4－3.8 個の SNP のバリエーションをもつ（Wang et al.2014）。

生命科学研究・イノベーションの基盤となるキャッサバ遺伝資源について，コロンビアのカ

リに本部を置く Centro Internacional de Agricultura Tropical（CIAT）が南米やアジア由来のキャ

ッサバ 6,492 系統（2023 年 2 月）を管理している。またアフリカのナイジェリア，イバダン

に本部を置く，International Institute of Tropical Agriculture （IITA）がアフリカ由来のキャッサ

バ 4,359 系統を管理している。キャッサバ遺伝資源は食料・農業植物遺伝資源条約標準素材移

転契約（sMTA）を介して，組織培養植物の形でやり取りすれば，比較的容易に入手できる。 

 

３． キャッサバ形質転換系の開発 

高いヘテロ接合性ゲノムを有するキャッサバにとって，有用遺伝子を直接形質転換する分

子生物学的技術はキャッサバ品種開発の迅速化を図る上で最も重要な技術といえる。また近

年のゲノム編集技術の出現により，この技術の重要性はさらに高まっている。キャッサバの

形質転換技術で最も汎用性のある方法として，小粒状の胚形成カルス（Friable Embryogenic 

Callus；FEC）を介する方法が知られている。キャッサバの脇芽または小葉をオーキシン存

図１ キャッサバは食糧安全保障や貧困削減など

の地球規模課題に貢献する重要な澱粉資源作物で

ある。 
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在下で培養して，Somatic embryo（SE）を誘導し，さらに SE を培養して FEC を得る。FEC

とアグロバクテリウムを，アセトシリンゴンを含む培地上で共存培養後，過剰のアグロバク

テリウムを極力除去し，ハイグロマイシン存在下で培養する。選抜された FEC から植物体

を再分化させ，形質転換株を得る（Taylor et al. 2004 ; Bull et al. 2009; Utsumi et al. 2017）。形

質転換に用いるキャッサバ系統として，FEC が誘導でき，再分化効率もよいアフリカ由来の

キャッサバ品種を中心に形質転換法の開発が進んでいる（Zainuddin et al. 2012 ; Chetty et al. 

2013 ; Alfred et al. 2014 ; Nyaboga et al. 2015）。しかし，FEC 形成能および再分化能に品種間

差異があり，特に東南アジアの優良キャッサバ品種を用いた形質転換技術は開発されていな

かった。アジアの優良キャッサバ品種の場合，FEC 形成能が低いことが問題であった。窒素

の総量や硝酸態窒素とアンモニア態窒素の比率はカルスの成長，シュートと根の器官形成，

胚形成，シュートの増殖など，さまざまな生理的影響を与える（George and Klerk 2008）こ

とが知られており，我々は Murashige and Skoog 培地（Murashige and Skoog 1962）に含まれ

る主要栄養素と微量栄養素を一つずつ減らしながら，FEC 誘導効率を検討した。その結果，

培地中の主要栄養素である窒素（硝酸態窒素とアンモニア態窒素）・リン酸・カリウムの量

を制限して，エネルギー生産を改善するためビタミン B1 を過剰に加えた培地上で FEC 誘導

効率が最も高くなった（Utsumi et al. 2017）。我々はこの培地を用いて，東南アジアで最も

栽培されている優良キャッサバ品種 KU50 から FEC を効率よく誘導することができ，世界

に先駆けて形質転換体の作成にも成功した（図 2）（Utsumi et al. 2022a）。 

 

４．キャッサバ塊根形成 

ジャガイモ塊茎やキャッサバ塊根を含め貯蔵器官形成の誘導のタイミングや貯蔵器官のサ

イズは収量に影響を与える重要な農業形質の一つであり，これまでジャガイモを中心に貯蔵

器官形成に関する研究が進んできた。ジャガイモの場合，環境条件や植物の代謝状態の変化

に伴い，地上部の信号を介して塊茎形成が誘導される。その後，細胞の再構築，拡大成長，

図２ KU50 形質転換体の GFP 蛍光観察 

A 東南アジアのキャッサバ品種 KU50 から誘導した FEC 

B 形質転換植物の葉，GFP 蛍光がみられた 

C 非形質転換植物の葉，GFP 蛍光は観察されない 

D 形質転換植物の根，GFP 蛍光がみられた 

E 非形質転換植物の根，GFP 蛍光は観察されない 
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貯蔵物質の蓄積等が生じる（Zierer et al. 

2021）。一方，キャッサバやサツマイモのよ

うな塊根形成に関する情報はジャガイモ塊茎

形成と比較して少なく，貯蔵器官の誘導・発

達のメカニズムを包括的に理解する必要があ

る。ジャガイモ塊茎形成に関するこれまでの

報告と比較しながら，この項ではキャッサバ

塊根形成の初期過程や塊根形成過程の分子機

構についてこれまでの知見を整理して議論し

た。 

塊根形成過程の分子機構を明らかにするた

め，タイの圃場で栽培されたキャッサバ塊根

を塊根の直径をもとに区分けし，植物ホルモ

ン，代謝物の変化を通常の根と比較した。植

え付け後 8 週目や 12 週目のキャッサバから

様々なサイズの塊根が得られる（図 3）。こ

こでは，塊根になる前の直径１mm 以下の

根，直径 1～5mm の塊根，直径 5mm 以上の塊根と大まかに 3 つの区分に分けた（図 3）。

植え付け後 4 週目に収穫した根には塊根がないため，通常の根とした（Utsumi et al. 

2022b）。代謝物一斉分析の結果，植え付け後 8 週目や 12 週目から得られた全ての試料で澱

粉が蓄積していた（図 4A）。また，澱粉代謝の基質となるグルコース-6-リン酸，ショ糖，

ウリジル二リン酸グルコースが，通常の根と比較して増加しており，塊根の直径の大小にか

かわらず，澱粉合成が活性化されていた（Utsumi et al. 2022b）。植物ホルモンの量を測定し

た結果，全ての試料で活性型サイトカイニン（CK）（トランスゼアチン型［tZ］とイソペ

ンテニルアデニン型［iP］）の量が通常の根と比較して増加していた。直径 1mm より大き

い塊根中のオーキシン（IAA）量が通常の根と比較して微増した。また，直径 1mm より大

きい塊根中のアスパラギン酸結合型オーキシン（IAAsp）の量が大幅に減少した。また，直

径 1mm 以下の根ではアブシジン酸（ABA）の量が通常の根と比較して増加していた（図

4B）。 

植物ホルモン解析結果と塊根形成との関係性を明らかにするため，キャッサバ無菌栽培の

実験系を用いて植物ホルモン処理を行った。キャッサバ無菌栽培の根に，人工サイトカイニ

ンの 6-ベンジルアミノプリン（BAP）と人工オーキシンのナフタレン酢酸（NAA）で処理す

ると，根が肥大する（図 5A）。この性質を利用して，BAP と NAA 処理時に，サリチル酸

（SA），JA，ABA，IAAsp を添加して，根の肥大性を評価した。その結果，植物ホルモン解

析結果と同様，BAP と NAA 処理により組織培養の根が肥大するのに対して，BAP と NAA 存

在下で ABA，IAAsp，JA 処理により根の肥大が阻害された（図 5B）。これらの結果，キャッ

サバ塊根形成には，CK や IAA が主要な役割を果たし，IAAsp，ABA，JA の一定レベル以上

の蓄積が塊根形成を抑制していると考えられた（Utsumi et al. 2022b）（図 5C）。 

 

図３ 本研究に用いたキャッサバの根 

直径１mm 以下の根（P)，直径 1～5mm の塊

根（I），直径 5mm 以上（S)に分画した。ま

た直径 1～5mm と直径 5mm 以上の塊根をさ

らに樹皮（Co)と柔組織（Pa）に分画した。 
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塊根形成過程の成り立ちについて要約すると，キャッサバの生育過程で最初は細く長い根

であるが，未知のシグナルを受けて，CK や IAA の作用により，維管束形成層の活動で生じ

た細胞から二次的な形成層ができ，柔組織が肥大成長して，細胞増殖を繰り返してさらに肥

大していく。これが塊根になると考えている。一方，肥大成長を始めた根のうち，いくつか

は肥大成長を止めてしまう。すべての根が塊根へと変化しないように ABA，IAAsp，JA のよ

うな作用により根の肥大成長にブレーキをかけていると思われる。 

ジャガイモ塊茎形成過程での植物ホルモンの作用に関して，CK と IAA はキャッサバ塊根形

成と同様，塊茎形成に主要な役割を果たす（Kolachevskaya et al. 2015; Kolachevskaya et al. 2017）。

ツベロン酸をはじめとする多くの JA 類が塊茎形成誘導活性を持つことが報告されている

（Koda et al. 1991, Pelacho and Mingo-Castel 1991）。他の報告では，JA は濃度に応じて，塊茎

形成に対して促進または阻害の双方の効果をもつようである（Abdala et al. 2002）。ジベレリ

ン（GA）は塊茎初期過程に主要な役割を果たすとされている（Bou-Torrent et al. 2011; 

Kloosterman et al. 2007）。ABA は，比較的低いショ糖濃度下で組織培養植物由来の塊茎の生

産を増加させる（Xu et al. 1998）。ジャガイモの場合，ABA や JA は塊茎形成に対してポジテ

ィブな作用をもつが，キャッサバ塊根形成に対してネガティブな作用をもつ（Utsumi et al. 

2022b）。 

 塊根を誘導する分子機構に関して，未知の因子が細長い根から塊根への変化を誘導すると

考えられるが，キャッサバ塊根形成を誘導する未知の因子はまだ分かっていない。ジャガイ

モ塊茎形成の誘導因子について，Florigen（FT）用ホモログの SELF-PRUNING 6A（SP6A） 

図４ 塊根中のデンプン含有量と植物ホルモンの分析 

A 塊根試料中のデンプン含有量を測定した結果，塊根試料のデンプン含有量は塊根の直

径に関わらず通常の根（F4)と比較して増加していた。 

B 塊根試料中の植物ホルモンを分析して，通常の根（F4) と比較した。本図では，活性

型サイトカイニン（tZ，cZ，DZ，iP），サリチル酸（SA），ジャスモン酸（JA），オー

キシン(IAA)，アスパラギン酸結合型オーキシン（IAAsp），アブシジン酸（ABA）を示

した。全ての塊根試料中で tZ と iP 型サイトカイニン量が増加した。一方，直径 1～5mm

と直径 5mm 以上の塊根中の IAAsp 量が減少した。直径 1mm 以下の根（P) の ABA 量が

増加した。 
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が知られている（Navarro et al. 2011）。ジャガイモ Andigena 品種のようなアンデス原産の野

生のジャガイモ品種は短日条件下で塊茎を発達させる。短日条件のもと，SP6A 遺伝子の発

現が葉で誘導され，SP6A タンパク質が地上部からストロン先端へ移動し，塊茎形成を誘導

する（Navarro et al. 2011）。SP6A による塊茎誘導の分子メカニズムも調査され（Suárez-

López et al.  2013，Navarro et al. 2015），一つの例として，光受容体の phytochrome B 

（phyB）は長日シグナルに応答して，塊茎形成を抑制する（Jackson et al. 1998）。SP6A は

14-3-3 タンパク質や FD タンパク質 StFDL1 とタンパク質複合体を形成し，ジャガイモの塊

茎形成を活性化させると考えられている（Teo et al. 2016）。一方，アンデス地域に起源をも

つキャッサバの塊根形成も短日条件で促進され，夜間中断により塊根形成が阻害される

（Utsumi et al.作成中）。キャッサバにも FT ホモログが存在するが，キャッサバ由来 FT 遺

図５ 無菌栽培の実験系による塊根形成実験 

A 無菌栽培の実験系により植物ホルモンの影響を評価した。例えば，キャッサバ組織培

養植物の根に 6-ベンジルアミノプリン（BAP，人工のサイトカイニン）とナフタレン酢酸

（NAA，人工のオーキシン）処理すると根が肥大する。 

B 無菌栽培の実験系を用いて，植物ホルモン処理による根の肥大への影響を解析した。

BAP と NAA の存在下で，JA や ABA 処理により，根の肥大が阻害された。高濃度の SA

処理は根の肥大に影響を示さなかった。また，NAA と IAAsp 処理により根の肥大性が NAA

単独の処理のものと比較して阻害された。 

C 塊根形成時の植物ホルモンの相互作用モデル。IAA と CK が塊根形成を促進する。し

かし，JA と IAAsp は CK と IAA の作用を阻害する。一方，ABA 処理により糖代謝の遅延

が生じて，結果として，塊根形成が阻害されると考えられた。 
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伝子過剰発現キャッサバ系統の開花が促進され，塊根収量は減少することが分かった

（Odipio et al. 2020）。キャッサバ塊根形成もジャガイモ塊茎形成のように日長依存的に制御

されているのだが，その分子機構に関して，今後のさらなる研究が必要である。 

 

５．キャッサバ塊根中の澱粉生合成 

塊根中の主要な産物は澱粉である。塊根生重量当たり，20～30％の澱粉が塊根中で合成さ

れる。キャッサバ澱粉の高いもちもち性は日本で好まれているが，澱粉の性質は植物起原に

より大きく異なっており，植物種ごとに解析を進める必要がある。産業上重要な位置にある

キャッサバ澱粉特性を改変し，ユニークな物性をもつ澱粉を作製することで，新素材として

加工適性の幅が広がり，産業利用の幅も同時に広がることが期待される（中村 2006）。澱

粉はアミロースとアミロペクチンという二種類のグルコースポリマーが密にパッキングされ

たものである。アミロースは澱粉粒結合型澱粉合成酵素 granule bound starch synthase

（GBSS）により合成される。GBSS の機能を失うと，モチ性のキャッサバ澱粉になる（Seki 

et al. 2018）。一方，アミロペクチンは少なくとも澱粉枝つくり酵素 starch branching enzyme

（SBE）・澱粉合成酵素 starch synthase（SS）・澱粉枝切り酵素 starch debranching enzyme

（SDBE）から構築される。SBE はアミロペクチンの α-1,6-グルコシド結合の形成に関与し，

SBE 遺伝子は 1 型と 2 型に分類される。遺伝子発現解析から，塊根中では SBE1 型，SBE2a

型，SBE2c 型の遺伝子が発現していることが分かった（Utsumi et al. 2022c）。上記に述べた

遺伝子組換え技術により，これら SBE 遺伝子をそれぞれ個別に抑制したキャッサバ系統，お

よび SBE 遺伝子全てを抑制したキャッサバ系統を作製し，その澱粉形質を評価した。する

と，SBE1 型を抑制した系統の澱粉形質は野生株と変わらないが，SBE2 型を抑制した系統の

図６ 野生株と抑制系統のアミロペクチンの側鎖長分布の差異 

野生株のアミロペクチンの側鎖長分布を SBE抑制系統と比較した。SBE2遺伝子抑制系統

や SBE1と SBE2遺伝子抑制系統のグルコース重合度 6-12の短鎖の割合が野生株と比較し

て著しく減少した。 
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アミロース含有量は野生株よりも増加し，アミロペクチンの鎖長分布は大きく変化した（図

6）。塊根で発現する SBE 遺伝子すべてを抑制することにより，高アミロースキャッサバ澱

粉となり，難消化性澱粉含有量が野生株の約 63 倍まで増加することが分かった（Utsumi et 

al. 2022c）。難消化性澱粉には，血糖応答性およびインスリン応答性の改善，腸機能の改善

などといった生理作用が知られている。本研究成果は，生活の質や疾病リスクを低減する機

能性食品の素材開発に向けたキャッサバ分子育種研究に貢献できると考えている。一方で，

これら系統の塊根収量は野生株と比べて低く，塊根形成と澱粉生合成のトレードオフを知る

上でも，重要な材料である。 

６．今後の展望 

貯蔵組織形成の研究は，遺伝的な材料とハイスループットな系を併せ持つジャガイモのよ

うな植物を中心に精力的に行われてきた。我々はキャッサ形質転換系の開発をはじめ，キャ 

ッサバ塊根誘導条件の解明と人工的な塊根形成系の確立，塊根形成時の植物ホルモン相互作

用，さらには，キャッサバの塊根形成の日長依存性の解明等の知見を得てきた（Utsumi et al. 

作成中）。また，キャッサバとジャガイモの貯蔵器官形成に共通する点と相違点を理解する

ことも重要である。植物ホルモンの作用に関して，ABA や JA の作用がジャガイモ塊茎形成

とキャッサバ塊根形成で異なることを明らかにした。近年の解析から，ジャガイモ花成と塊

茎形成にはトレードオフの関係性を持つことが報告された（Plantenga et al. 2019）。キャッ

サバ FT 過剰発現による塊根形成への負の影響のこと（Odipio et al. 2020），キャッサバの花

成形成が塊根形成を阻害するような環境ストレス条件下で誘導することを考慮に入れると

（Behnam et al. 2022; Tokunaga et al. 2022），キャッサバ塊根形成と花成の関係性を明らかに

する必要性も感じている。今後，塊根形成に基づくキャッサバ遺伝資源探索や遺伝資源のゲ

ノムワイド関連解析による遺伝子探索，見つけた遺伝子の機能評価を迅速に行うためのハイ

スループットな形質転換系の開発や塊根となる根の可視化（塊根になる根を特異的に採取す

るため）といった課題をクリアに出来れば，キャッサバにおける塊根の早熟性・肥大性に関

わる遺伝子の同定につながると期待される。この研究成果を起点としてさらに研究が進展す

ることで，効率的な塊根収量増産に向けた技術開発が可能になると考えられる。またキャッ

サバ澱粉開発から，社会還元型の研究へと変換できるゲームチェンジャーとなる分子育種技

術の開発に見通しが立ってきたといえる。キャッサバ澱粉は日本国内でも他の澱粉と比較し

ても今後ますますその経済的利点や将来予想される気候変動の中で，重要性が高まると予想

され，海外だけでなく国内のアカデミア機関や民間企業との研究分野横断型の産学官連携も

重要である。研究活動を通して，持続可能な開発目標（SDGs）の地球規模的課題への貢献を

目指したい。 
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１．はじめに 
コケ植物苔類ゼニゴケ (Marchantia polymorpha) の繁殖力は強く, 庭園で繁茂して園芸家に

嫌われるほどである。ゼニゴケがこのように旺盛に繁殖できるのは栄養繁殖性植物であると

ころが大きい。ゼニゴケの植物体は扁平な葉状体でその上に杯状体とよばれる器官を持つ。

杯状体の中ではクローン個体である無性芽が大量につくられ, これが雨などによって周囲に

散布されると遺伝的に同一の個体が大量に増殖する。さらに, ゼニゴケは再生能力も高く, 特
別な処理をしなくても葉状体の小さな断片から個体全体が再生される。こうした植物体断片

からの再生も栄養繁殖の一形態である。近年, 栄養繁殖器官である杯状体の形成を制御して

いる因子が複数明らかにされた。興味深いことに, 杯状体形成過程と葉状体の再生の過程と

で共通した因子が機能していることも明らかになりつつある。本稿では, こうしたゼニゴケ

の栄養繁殖とそのメカニズムについて概説する。 
 

２．ゼニゴケ Marchantia polymorpha 
２−１．実験生物としてのゼニゴケ 
ゼニゴケは北半球を中心として世界中に

広く分布し, 日本でもごく一般的に植え込み

や庭のすみで見つけることができる  (図
1) 。また, 中学校の理科の教科書に苔類の例

として取り上げられるなど, 身近な植物の一

つである。ゼニゴケは古くより植物の研究対

象として形態学的, 解剖学的な観察がなされ

てきた。19 世紀初頭には, 非常に緻密なスケ

ッチとともに生活環を通じた形態の変化や

図 1．街中でみられるゼニゴケの群落 
民家前の植え込みにできたメス株の群落。
著者撮影, 大阪府。 
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植物体を構成する各器官について記載されている (Kny 1890) 。1986 年にはタバコとともに

葉緑体の全ゲノム配列が解読されたことでも有名である (Ohyama et al. 1986; Shinozaki et al. 
1986) 。近年, アグロバクテリウムを利用した形質転換法が確立され, 相同組み替えによる遺

伝子ターゲッティング・CRISPR/Cas9 法によるゲノム編集・マイクロ RNA を用いた遺伝子発

現抑制などのアプローチが可能となった (Ishizaki et al. 2008; 2013; Sugano et al. 2018; Flores-
Sandoval et al. 2016) 。形質転換体の選抜に必須の薬剤耐性マーカーを複数利用可能な種々の

バイナリーベクターも整備されている (Ishizaki et al. 2015) 。古典的な固定-樹脂包埋による切

片作成法, 免疫染色などの手法に加え, in situ ハイブリダイゼーションや組織透明化法も適用

できることが報告され, 様々なアプローチによる研究が可能である (Brown and Lemmon 2004; 
Higo et al. 2016; Sakamoto et al. 2022) 。ゼニゴケの核は 8 本の常染色体と雄雌いずれかの性染

色体(U または V染色体)を持ち, ゲノムサイズは約 218Mb である (Bowman et al. 2017; Linde 
et al. 2020; Iwasaki et al. 2021) 。2017 年, 日本産の標準系統雄株 (Takaragaike-1) の全配列情報

が決定され, 他の陸上植物系統にも共通した遺伝子が保存されていること, またゲノムレベ

ルでの重複が起こっておらず遺伝子の冗長性が比較的低いことが明らかになった (Bowman 
et al. 2017) 。標準系統雌株 (Takaragaike-2) やスウェーデン産, ブルガリア産のアクセッショ

ン 株 の 配 列 も加え ら れ , 最新の ゲ ノ ム情報を以下のサイトか ら 利 用 で き る 
(https://marchantia.info) (Montgomery et al. 2020; Linde et al. 2020) 。さらにトランスクリプト

ームデータベースも開設されてインフォマティクス環境も整ってきた (Kawamura et al. 
2022) 。 
ゼニゴケは陸上植物進化の最も基部で分岐したコケ植物 (苔類) に属している。コケ植物は

単系統群であり他の陸上植物系統全体の姉妹群にあたる。従って, コケ植物において被子植

物と共通した分子メカニズムが明らかになれば, それは陸上植物の共通祖先において既に獲

得されていた分子メカニズムであると考えることができる。こうした進化学的観点からも, 
ゼニゴケはコケ植物苔類のモデル植物として国内外を問わず多くの研究に利用されている。 

 

２−２．ゼニゴケの生活環 
ゼニゴケは核相 n の配偶体世代優勢の生活環をもつ (図 2) 。雌雄異株で, 条件が整うと雌

雄それぞれの株で生殖器官が形成され有性生殖を行う。精子と卵が受精すると, 胞子体 (2n) 
が形成され, 胞子体の成熟に伴いその内部で減数分裂により数十万個の胞子が作られる。胞

子は風に乗って散布され, 発芽して葉状体へと成長する。しかし, 野外の群落を見ると雄株だ

け, 雌株だけ, ということが多い (図 1) 。これはゼニゴケが栄養繁殖によりクローナルに増

殖するからである。ゼニゴケの植物体は扁平な葉状体で, 頂端に分裂組織を有し, 二叉分岐を

繰り返して成長する (図 2) 。葉状体の背側の表面は気室と呼ばれる同化器官に覆われている

が, 中肋にそって杯状体とよばれる栄養繁殖器官が形成される。杯状体はカップ状の形をし

ており, 杯状体内側底部の表皮細胞から１細胞に由来してクローン個体である無性芽が形成

される (図 2) 。無性芽は成熟すると杯状体の底部から切り離されて休眠し, 動物に付着した

り雨粒が当たったりすることによって杯状体外部に散布されると発芽する。無性芽は 2ヶ所
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に頂端分裂組織を持っており, 発芽後に頂端分裂組織から供給される細胞は様々な組織へと

分化し, 器官形成が起こって, ゼニゴケ植物体の本体である葉状体へと成長する。 
 他の生物によって踏みつけられたり, 乾燥や凍結で一部が枯死したりして, 葉状体が切断

されることがある。すると, 特別な処理をしなくても, 頂端分裂組織のない葉状体断片から再

生芽が形成され, 完全な植物体が再生される (図 2) 。このような断片からの再生システムも

また Fragmentation と呼ばれる栄養繁殖様式の一つである。 
このようにゼニゴケは一世代の間に, 個体が成長するだけでなく, 栄養繁殖によって非常

に効率よく自身のクローン個体を増やし, 群落をつくるのである。近年の分子遺伝学的な解

析から, ゼニゴケの栄養繁殖を支える分子基盤の一端が明らかになってきた。 
 

３．無性芽を介した栄養繁殖 
３−１．無性芽の発生と杯状体の形成 
ゼニゴケの無性芽の発生は, 杯状体内側底部の一部の表皮細胞が無性芽始原細胞として分

化することで始まる (図 3A ; Hiwatashi et al. 2019; Kato et al. 2020) 。無性芽始原細胞から 2回
の非対称分裂により頂端側と基部側の細胞が生じる。頂端側の細胞はさらに分裂を繰り返し, 
円盤状の無性芽を形成する。一方, 基部側の細胞はそのまま分化して柄細胞となり, 無性芽が

成熟すると細胞死して杯状体底部から無性芽を切り離す。杯状体の底部細胞群は分裂活性と

分化能を維持しており, 無性芽という形で新たな頂端分裂組織を生み出す能力を持つ特徴的

な幹細胞プールであるといえる。底部細胞のどの細胞が無性芽始原細胞になるのかについて

は不明であるが, 杯状体が大きくなるに従って無性芽形成がおこる領域は杯状体底部の周縁

部分に限られてくることから, 杯状体底部細胞から無性芽始原細胞へのアイデンティティの

転換を制御する何らかのメカニズムがあると考えられる。 
では, このような特徴的な杯状体という器官はどのようにして形成されるのだろうか。葉

状体の背側表面は気室と呼ばれる同化器官に覆われている (Shimamura 2016) 。頂端細胞の近

傍の背側表皮細胞が平層分裂して二層になることで気室形成が開始されると考えられている 

図２．ゼニゴケの生活環
と栄養繁殖 
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(Ishizaki 2015) 。同じく頂端細胞の背側の表皮細胞 (群) が杯状体底部としてのアイデンテ

ィティを持つと, 気室形成につながる平層分裂が抑制され, 垂層分裂が促進されて杯状体形

成が始まると考えられている (図 3B, Barnes and Land 1908; Suzuki et al. 2020) 。その後, 杯状

体底部領域が拡大するとともに, 周囲の背側組織が立ち上がって縁を形成し, カップ状の杯

状体が形作られるとされる (Barnes and Land 1908) 。杯状体の形成は中肋上でのみ起こる。ま

た, 葉状体の分岐から次の分岐までの間に形成される杯状体は一個以下であることが殆どで, 
杯状体は近接することなく適切な間隔を持って形成される。 

 

３−２．杯状体形成を司る因子とその機能 
杯状体形成の分子メカニズムを明らかにするため網羅的なトランスクリプトーム解析が行

われ, 杯状体で高発現している遺伝子が明らかにされた (Yasui et al. 2019) 。それらの遺伝子

には 10 個の転写因子が含まれていたが, その中でも GEMMA-CUP ASSOCIATED MYB 1 
(GCAM1) と名付けられた R2R3-MYB 型転写因子が杯状体形成に必須であることが明らかに

なってきた。GCAM1 は頂端分裂組織から中肋にかけて, また杯状体の底部細胞と発生中の無

性芽で発現する (Yasui et al. 2019) 。相同組み替え法により T-DNA を挿入して GCAM1 遺伝

子を破壊すると, 杯状体が全く形成されなくなる。一方, GCAM1 遺伝子を異所的に過剰発現

すると, 葉状体の成長が著しく抑制され, 未分化な細胞塊が形成された。これらの結果から, 
GCAM1 は杯状体形成に必須の転写因子であり, 杯状体底部の細胞を未分化な状態に保つ働

きがあると考えられる (Yasui et al. 2019) 。GCAM1 は, 被子植物における側芽形成制御因子

であるシロイヌナズナの REGULATOR OF AXILLARY MERISTEMS (AtRAXs) やトマトの

SlBlind と同じ R2R3-MYB型転写因子サブファミリーに属する。GCAM1 遺伝子を導入すると

図３．無性芽の発生と杯状体の形成 

A.杯状体底部における無性芽の発生。緑;無性芽の細胞系譜。B.杯状体形成過程。Barnes 
and Land 1908より改変。ピンク;杯状体底部細胞, 紫;頂端細胞, グレー;表皮細胞。 
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シロイヌナズナの RAX1-3三重変異体の表現型が相補されたことから, ゼニゴケの GCAM1 と

シロイヌナズナの RAXs の間で分子機能が保存されていると考えられる (Yasui et al. 2019) 。 
また, 植物特異的な RWP-RK 転写因子 MpRKD は杯状体の縁で発現しており, MpRKD 機能

欠損変異体では杯状体の縁の立ち上がりがみられない (Koi et al. 2016) 。MpRKD 機能欠損変

異体では無性芽の形成は正常に起こるので, MpRKD は杯状体形成過程の後半に見られる縁の

形成に関与していると考えられる。MpRKD はシロイヌナズナにおいて胚形成のパターンニ

ングに重要なAtRKDのオーソログであり, ゼニゴケにおいては卵細胞の分化制御に主に機能

している。被子植物において有性生殖器官の発生を制御する転写因子が, コケ植物では有性

生殖器官だけでなく栄養繁殖器官の形成をも制御している点は興味深い。 
このように, 20 世紀初頭の形態学的な観察から予測されていた杯状体形成過程のモデル 

(図 3B) は, 分子遺伝学的にも裏打ちされつつある。まず, 頂端細胞の背側の表皮細胞 (群) が
GCAM1 の働きにより未分化な状態に維持され, 杯状体底部としてのアイデンティティを持

つようになる。次に, 杯状体形成の場が作られ, 杯状体底部領域が維持され拡大すると考えら

れる。著者らはこの過程に関与する因子を見出しており, 現在解析を進めている。最後に, 
MpRKD が機能して周囲の背側組織が立ち上がり杯状体の縁を形成することで, カップ状の

杯状体が完成すると考えられる。最近では, これらの転写因子の上流因子の研究も展開され

始めている。例えば, 植物ホルモンであるサイトカイニンが type-B レスポンスレギュレータ

ー (RR) を介して GCAM1 の発現上昇を制御していることが示され, サイトカイニンが杯状

体形成を調節していることが明らかになってきた (Aki et al. 2019; 2022)。このように, GCAM1
などの転写因子の発現を制御する上流因子, また転写活性を調節するような相互作用因子, 
そして転写因子の下流で制御される分子ネットワークが明らかになることで, 杯状体形成過

程の全容が解明できると期待される。 
 

３−３．無性芽の発生を制御する因子 
杯状体の底部において無性芽の発生を制御する因子としては, シロイヌナズナの bHLH 型

転写因子ROOT HAIR DEFECTIVE SIX-LIKE1 (RSL1)のオーソログMpRSL1が知られている。

MpRSL1 の機能欠損変異体では, 杯状体は正常に形成されるが, 無性芽が形成されない 
(Proust et al. 2016) 。さらに, 無性芽と同様に表皮細胞に由来する粘液毛や仮根の形成も起こ

らない。シロイヌナズナにおいて AtRSL1 は表皮細胞に由来する根毛の形成を制御しており, 
AtRSL1 機能欠損変異体の表現型はゼニゴケ MpRSL1 の導入により相補されることから, ゼ
ニゴケとシロイヌナズナは表皮細胞に由来する器官形成を制御する共通のメカニズムを有し

ていると考えられる。MpRSL1の転写量がMpFRH1 (FEW RHIZOIDS 1) にコードされるmiRNA
よって負の制御を受けることでゼニゴケの仮根密度が調節されることから, 無性芽形成密度

についても同様の制御があるのではないかと予想されている (Honkanen et al. 2016) 。 
無性芽の発生は無性芽始原細胞が突出し非対称分裂することで始まるが (図 2A) , この最

初の非対称分裂過程には, 植物特異的な低分子量 G タンパク質である ROP (Rho of plant) の
活性化因子である MpROPGEF (KARAPPO) が必須である。MpROPGEF の機能欠損変異体で

は, 杯状体形成は正常だが無性芽が全く形成されない『からっぽ』の表現型を示す (Hiwatashi 
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et al. 2019) 。ゼニゴケに 1 分子種のみ存在する ROP (MpROP) は無性芽を含む様々な組織・

器官形成過程に関与しているにも関わらず, MpROPGEF 機能欠損変異体では無性芽以外の器

官は正常に形成される (Rong et al. 2022; Hiwatashi et al. 2019) 。無性芽形成初期の ROPシグ

ナリングにおいては MpROPGEF が特異的に機能していると考えられる。 
また, 植物ホルモンであるオーキシンも無性芽の発生過程を制御する。被子植物のオーキ

シン応答レポーターを用いてゼニゴケにおけるオーキシン応答を可視化した研究から, 杯状

体の底部で顕著なオーキシン応答がみられることがわかった (Ishizaki et al. 2012) 。また, シ
ロイヌナズナのオーキシン生合成酵素のゼニゴケオーソログ MpTAA (TRYPTOPHAN 
AMINOTRANSFERASE OF ARABIDOPSIS) の発現が杯状体底部で顕著に高く, オーキシンの

生合成阻害剤処理により無性芽の発生が阻害されることが示されている (Eklund et al. 2015; 
Flores-Sandoval et al. 2015; Kato et al. 2015) 。さらに, オーキシン依存的な転写活性化因子であ

る MpARF1 (AUXIN RESPONSE FACTOR1) と MpARF3 が無性芽の発生過程において秩序だ

った細胞分裂パターンに必須であることが明らかとなっている (Kato et al. 2017; Flores-
Sandoval et al. 2018; Mutte et al. 2018) 。このように, 杯状体の底部でどのように無性芽が発生

し形作られるのかについて鍵となる因子が少しずつ明らかになりつつある。しかし, 無性芽

始原細胞となるのか, あるいは粘液細胞となるのか, 杯状体底部細胞の運命決定メカニズム

はほとんどわかっていない。 
 
４．再生芽を介した栄養繁殖のメカニズム 
ゼニゴケ葉状体において頂端分裂組織を含む頂端側を切断除去すると, 基部側断片の切断

部位近傍で細胞分裂がおこり細胞塊が形成される。基部側断片の腹側の表皮細胞において, 
切断から約 24 時間後には細胞周期が再開され, 約 36 時間後には最初の細胞分裂が完了して

いる (Nishihama et al. 2015) 。また, 細胞周期再開は光によりフィトクロムを介して促進され

る (Nishihama et al. 2015) 。細胞塊において頂端細胞および周囲の分裂組織が再度確立される

と (再生芽と呼ばれる) , 頂端分裂組織から背側と腹側への秩序だった細胞供給と器官形成が

再開され葉状体が再生する。葉状体の再生には特別なホルモン処理は必要ないが, 切断片に

植物ホルモンのオーキシンを添加すると再生芽形成が阻害されることから, 頂端分裂組織を

切除した葉状体からの再生過程にオーキシンが関与していると考えられてきた (LaRue and 
Narayanaswami 1957) 。オーキシン生合成酵素である MpTAA と MpYUC2 (YUCCA2) の遺伝

子発現パターンから, オーキシンは葉状体の頂端分裂組織で合成され基部側に向かって供給

されていると考えられる (Eklund et al. 2015) 。最近, 切断によって頂端分裂組織が除去され

るとオーキシンの供給が途絶え, 基部側断片でオーキシンの濃度が低下することが実験的に

示され, 基部側断片でのオーキシン濃度の低下が再生の引き金となる可能性が示唆されてい

る (Ishida et al. 2022) 。さらに, オーキシン濃度の低下により発現が誘導される class VIIIb 
AP2/ERF 型転写因子 MpLAXR (LOW AUXIN RESPONSIVE) が発見された  (Ishida et al. 
2022) 。MpLAXR 遺伝子の機能欠損変異体では, 基部側断片での細胞周期の再開が抑制され, 
再生が抑制される。このことから, MpLAXR は再生促進因子であることがわかった。 
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また, class X ERF型転写因子 MpERF15 も再生の促進に機能している (Liang et al. 2022) 。
MpERF15 は多価不飽和脂肪酸から合成される生理活性物質群であるオキシリピンの一種 12-
オキソ-フィトジエン酸 (OPDA) 合成を促進し, OPDA による正のフィードバックループによ

り自身の転写が促進されていることが明らかになった (Liang et al. 2022) 。植物の代表的なオ

キシリピンであるジャスモン酸は, 被子植物において傷害応答や病原体に対する防御反応を

引き起こすシグナル物質として機能し, 成長や花芽形成制御にも関与していることが知られ

る。ゼニゴケにおいても傷害に応答してオキシピリン経路の活性化が引き起こされ, オキシ
ピリンシグナリングが再生過程の制御に関与しているのではないだろうか。 
興味深いことに著者らのグループでは, 杯状体形成過程と葉状体の再生過程の両方で機能

する因子を見出しており, 杯状体形成と葉状体再生という異なる栄養繁殖過程で同じ分子メ

カニズムが機能している可能性が見えつつある。 
 
５．まとめと展望 
栄養繁殖はさまざまな植物系統でみられ, むかご・地下茎・塊根・無性芽など, そのしくみ

は植物種によって多様である。しかし, 共通しているのは, 植物体本体の頂端分裂組織とは別

に, 場合によっては新たに, 分裂組織が形成される点である。陸上植物進化の最も基部で分岐

したコケ植物の苔類に属するゼニゴケも栄養繁殖のしくみを持っている。本稿で紹介したよ

うに, 分子生物学的な研究基盤が整ったゼニゴケの利点を活かしてゼニゴケの栄養繁殖器官

である杯状体形成の分子メカニズムの一端が解明されつつある。興味深いことに, 杯状体形

成制御に関与する転写因子のシロイヌナズナにおけるオーソログは, いずれも, 頂端分裂組

織から離れた場所での芽の形成を制御する因子であった。ゼニゴケは被子植物における栄養

繁殖器官である根・茎・葉を持たないが, 先述のように「新たに別の分裂組織を作る」という

点においては共通した機構をもっている。ゼニゴケにおいて栄養繁殖の分子メカニズムが解

明されることは陸上植物に共通した, 栄養繁殖の仕組みの理解につながると期待される。ま

たこうした知見は, 栄養繁殖生植物研究のみならず, 栄養繁殖生植物の農業・工業利用にも大

きく貢献するものと考えている。 
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１．はじめに  

農業生産を向上させるには収量増加や病害虫防除だけでなく, 農地内や農地周囲の雑草を

防除する栽培技術の向上も重要な課題となる。実際の農業現場においても雑草防除は常に大

きな課題である。雑草を放置すると, 作物が健全に育たず, 収穫量の減少や品質低下をまね

く。従って, 作物生産性の向上・バイオマス増量を図る上で, 農地の雑草防除という視点から

の研究を行うことは非常に重要である。 
水田雑草は, 多年生雑草と１年生雑草に分けられる。水田雑草には, 花・種子を介さずに栄

養繁殖（塊茎・鱗茎・根茎など）で増殖する多年生雑草が数多く含まれる（中川 1965; 草薙

1978; 大川 2016）。栄養繁殖性の雑草は, 花・種子のみにより生殖繁殖する雑草とは異なり, 
環境に適応した栄養繁殖器官の一部であるクローンによって増殖が可能である。そのため, 
成長期間が比較的短く, 増殖速度が大きく, また防除してもわずかでも個体の栄養器官（根・

葉・茎）の一部が残っていると, 瞬く間に旺盛な増殖力で再生する。さらに, 水田における多

年生雑草の多くが, ネ栽培期間の潅水中は水中において主に栄養器官で繁殖し, イネ収穫後の

土壌中では栄養器官の一部や生殖器官である花によって作られた種子が越冬する。これらの

特性が, 栄養繁殖性雑草の防除を困難にしている。しかしながら, 栄養繁殖性雑草の繁殖機構

の詳細は未解明なことが多く, 形態的観点からの雑草防除の知見はいまだ少ない。このため, 
栄養繁殖性雑草をモデルとして解析するための研究リソースの整備は喫緊の課題となってい

る。栄養繁殖性を有する多年生雑草を防除するためには, まずは栄養繁殖性雑草の形態やそ

の成長様式などの栄養繁殖制御メカニズムを明らかにする必要がある。それによって, 防除
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の標的ターゲットが明確になると期待される。 
本稿では, 水田雑草の中で栄養繁殖性を有する多年生雑草の一つとして日本の水田で古く

から知られているウキクサに着目し, 現在までに明らかになっているウキクサの栄養繁殖メ

カニズムと, ウキクサの農学的応用の可能性について紹介する。 

２．アオウキクサLemna aequinoctialisの栄養繁殖形態 

ウキクサは, 古くから日本の水田や池などに生育する多年生雑草で, 栄養繁殖によって次々

と増殖する。日本人の生活にも古代から馴染みがあり, 万葉集では「うきまなご」と表記さ

れ歌に詠まれている。平安時代の小野小町の和歌には, わびぬれば身をうき草の根をたえて

誘ふ水あらばいなむとぞ思ふ（侘しくウキクサのような身なので, 誘ってくださるのならつ

いて行こうと思います）」がある（古今和歌集 938）。 
ウキクサと呼ばれるLemnaceae科は, 二つのLemnoideae亜科とWolffioideae亜科からなり, 

その中はさらに五つのSpirodela属, Landoltia属, Lemna属, Wolffiela属, Wolffia属に分類され

て, 現在のところ 36 種が知られている（Bog et al. 2019; Mateo-Elizalde et al. 2023）。ウキク

サは単子葉植物に属し, 大きさは約 1.5cmから 1mm以下まで様々であり, 被子植物の中で最

も小さい植物体で, 最も早く成長して, また種子を作らずに栄養繁殖器官で増殖することが

できる 。ここでは, この中のLemna属に分類される日本固有種アオウキクサLemna 
aequinoctialisの形態やその成長様式などの栄養繁殖制御メカニズムについて記述する。 

水田における多年生雑草の一つであ

るアオウキクサL. aequinoctialisは, 増殖

すると瞬く間に水面を覆う。100 日間

で 400 万倍にも増えたという報告もあ

り（佐藤 1979）, 増殖すると水中の温

度低下や, 水中植物プランクトンの光

合成抑制による酸素量減少などを引き

起こしてイネ生産に大きな被害をもた

らすことがある。アオウキクサは, 水
田雑草の中でも, 増殖速度が著しく大

きく, 一度増殖してしまうと防除が困

難になる。その一方で, アオウキクサ

は増殖速度が大きい上に, 個体が小さ

く扱いやすいという利点があり

（Ziegler et al. 2015）, 水質浄化などの

バイオレメディエーションの研究材料

として昨今注目されている（Morikawa et al. 2008; Laired and Barks 2018）。また, 1950 年代か

ら日本国内の研究機関において花芽分化に関する研究も盛んに行われてきた（Yukawa and 
Takimoto 1976）。 

アオウキクサL. aequinoctialisは, 栄養繁殖と生殖繁殖の両方で増殖することができる（図

図 1. アオウキクサ L. aequinoctialis の栄養

繁殖と生殖繁殖のライフサイクル。s, seed
（種子）; 1st（種子から１番目に出てくるフ

ロンド）, 2nd（種子から２番目に出てくる

フロンド）; op, operculum （果蓋）; 親（親

フロンド）; 娘（娘フロンド）; scale 
bars=200 mm。 
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1）。通常は, 栄養繁殖により増殖

するが, 日長が短日条件に変わると

花成を誘導し, 生殖繁殖に切り替わ

る（Yukawa and Takimoto 1976）。

栄養繁殖から生殖繁殖に切り替わ

ると花を咲かせ, 種子が実る。短日

条件にして花成を誘導してから種

子が得られるまで, およそ 20 日〜

25 日ほどである（Yoshida et al. 
2021）。アオウキクサの栄養繁殖

から生殖繁殖に切り替わる際の花

芽分化の誘導には, 窒素欠乏やサリ

チル酸, ニコチン酸などの活性物

質が関係するとの報告がなされ

てきたが （田口 1986; 田中 1992; 
Fu et al. 2020）, これらの化合物

はいずれも日長に反応して生成

する物質ではなく, 日長に応答す

る花芽誘導物質フロリゲンに関

しては長らく不明であった。し

かし, 後述するように, そのフロ

リゲンの実体について近年明ら

かになりつつある。 
アオウキクサL. aequinoctialisの

栄養繁殖では, 通常 48 時間〜72
時間ごとにクローン固体が形成

される。栄養繁殖により形成さ

れる植物個体は, 葉・茎・根の器

官であり, アオウキクサL. 
aequinoctialisの一つの個体は, 大
きく分けて葉と根からなる。葉の部分は, フロンド（葉状体）と呼ばれる（図 2）。一つの個

体には, 二つのポケット（budding pouch）があり, そこから娘フロンドと呼ばれる新しいクロ

ーン個体が形成される。一つのポケットから形成される娘フロンドは, おおよそ 6 個から 10
個くらいであり, 二つのポケットで交互に形成されるという規則性がみられる。さらに, 娘フ

ロンドの大きさは, 古いものほど大きく, 新しいものは小さくなる傾向が見られる（Landolt 
1986; Lemon and Posluszny 2000）。親フロンドの左右二つのポケットの中には, 器官分化を行

う分裂組織が存在することが示唆されており, 娘フロンドは腋芽の分裂組織から形成されて

いると考えることができる（Yoshida et al. 2021, 図 3)。娘フロンドは成熟すると, 親フロンド

のポケットから分離して, クローン個体として独立する。1 枚のフロンドには, 主に 3 本の維

図 2. アオウキクサ L. aequinoctialis における栄養繁殖

様式。rh, root sheath（根鞘）; sp, stipe ; ☆（節）; 親 

（親フロンド）; 娘（娘フロンド）; 1（娘フロンド

1）; 2（娘フロンド 2）; 1-1（孫娘フロンド 1-1）; 1-
2（孫娘フロンド 1-2）; scale bars=500 mm 。（A）親フ

ロンドは左右に１対のポケットがあり, その中に娘フ

ロンドが形成される。（B）フロンドには３本の主要な

維管束（黄色の点線）が走っている。維管束が交差し

てポケットの周縁部と接する部分に節がある（☆）。

ポケット（budding pouch）はピンクで示す。（C）stipe
は, 親フロンドと結合していた部分で, stipeが切断さ

れることにより, 娘フロンドは独立した個体となる。

根は一つのフロンドにつき 1本形成され, 根の伸長は, 

成長ステージ・栄養条件により変化する。（B, C）はフ

ロンドを abaxial 側から撮影。（D）フロンドの出てく

る順番には規則性がある。（E）フロンドの出てくる順

番の模式図。 
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管束が形成され, 維管束が交差しているフロンドの背軸側からは 1 本の根が形成される

（図 2）。この部分は, 節と呼ばれる。 

 

 
一般的に, 植物個体は, ファイトマー（Phytomer）と呼ばれる葉, 腋芽, 節間をまとめた基

本単位のセットが複数連続して構成されることで, シュートが形成される（図 3）。ウキクサ

の葉状体は, 葉の相同体, 葉ではなく茎の相同体, もしくは葉と茎との集合体からなるものと

古くから様々に解釈されているが, フロンドの葉状体の形態解析により, フロンドも一つのフ

ァイトマーとして解釈することが可能である（Landolt 1986; Yoshida et al. 2021）。娘フロン

ドもまた一つのファイトマーであると解釈すると, 水面に浮かぶ１個体（1 コロニー）のアオ

ウキクサは一つのシュートとみなすことができる。ファイトマーの茎（節間）の長さで植物

個体シュートは様々な形となる。ファイトマーの茎（節間）が伸びている植物の例として, 
竹などがあり, 一方, ファイトマーの茎（節間）がコンパクトにまとまっている植物の例とし

ては, 地べたにはりついてロゼット葉を形成するタンポポなどがある。シュートの形は茎

（節間）の長さが変化するだけでも様々な形をとる。アオウキクサL. aequinoctialisのシュー

トは, ポケットという他の植物とは異なる形態があるが, 基本的にはファイトマーの連続から

なり, ファイトマーの茎（節間）が全く伸びていないシュートとみなすことが可能である

（図 3）。一般的な植物個体シュートには, ファイトマーが複数積み重なった上で, その頂端

部に茎頂分裂組織が存在する。この茎頂分裂組織から, 葉・腋芽・茎（節間）が新しく形成

され, 次のファイトマーが形づくられていく（図 3）。 
では, アオウキクサL. aequinoctialisの茎頂分裂組織はどこにあるのだろうか？著者らは, ア

オウキクサの分裂組織が, 娘フロンドが形成される左右ポケット内にそれぞれ存在すること

を明らかにした（図 4）。さらに, アオウキクサと同じLemnaceae科Lemna属のコウキクサ

図 3. 一般的な植物個体のファイトマー

とウキクサのファイトマーの模式図。

SAM, Shoot Apical Meristem （茎頂分裂

組織）; AM, Apical Meristem （腋芽分裂

組織）。（A）葉, 腋芽, 節間をまとめた

基本単位のセットをファイトマーと呼

ぶ。（B）竹のファイトマーは節間が伸長

しており, タンポポのファイトマーは節

間が非常に短くロゼッタ葉の形態とな

る。（C）ウキクサのファイトマーもフロ

ンド（葉）, 腋芽, 節間の基本単位から

なり, 節間がほぼないと考えられる。ウ

キクサの腋芽は, フロンドが形成される

初期に表皮細胞が覆うことでポケットの

中に腋芽全体が包まれ, 外側からは直接

見ることができない特殊な形態をとる。 
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Lemna minorの形態解析では, ポケット内の分裂組織から娘フロンドが形成される過程が明ら

かになっており, この初期の過程で娘細胞の分裂組織は娘フロンドのポケットに急速に包ま

れていくことが示されている（Lemon and Posluszny 2000)。しかしながら, この分裂組織が, 
茎頂分裂組織なのか腋芽分裂組織なのかについてはまだ明らかでなく, 今後の解析が待たれ

る。いずれにせよ, アオウキクサをはじめとするウキクサが旺盛に栄養繁殖できるのは, この

分裂組織が休眠することなく娘フロンドとなるシュートを次々に生み出し, 親フロンドから

娘フロンドをすぐさま分離し, それが新しい独立した個体となるからに他ならない。 

３．アオウキクサL. aequinoctialisの生殖繁殖形態 

主に栄養繁殖によって増殖するウキクサであるが, 培養条件の日長を制御することで開花

を誘導することができる。アオウキクサL. aequinoctialisの開花は短日により誘導される。短

日処理を受けた時点での親フロンドのポケットからは即座に花器官が形成されることはなく, 
短日処理してから 10 日後に開花する。花器官は, 必ず娘フロンドのポケット内で形成される

が, 左右あるポケットのうち片側一つのみで形成され, もう一つのポケット内では花器官では

なく娘フロンドが形成されている（図 5）。花器官と娘フロンドが形成されるポケットの左

右は入れ替わることがなく規則性がある。このようにアオウキクサL. aequinoctialisのシュー

図 4. アオウキクサ L. aequinoctialis の分

裂組織。sp, stipe ; ☆（節）; 親 （親フ

ロンド）; 娘（娘フロンド）; 1（娘フ

ロンド 1）; 2（娘フロンド 2）; 1-1（孫

娘フロンド 1-1）; 1-2（孫娘フロンド 1-
2）; SAM, Shoot Apical Meristem （茎頂

分裂組織）；RAM, Root Apical Meristem
（根端分裂組織）；scale bars=100 mm 。
（A, B, C）細胞分裂細胞を EdU（蛍光標

識）により染色した写真。(C)は（A, 可

視光観察）と（B, 蛍光観察）の重ね合

わせた写真。（B）節を挟んで親フロン

 ドポケット内の左右に２ヶ所, 親フロンドロンドの根の先端付近に１ヶ所の細胞分裂が活

発な領域がある。親フロンドのポケット内にある若くて小さな娘フロンドでは, フロンド

全体で細胞分裂が活発である。葉が若くて小さな親フロンドでは sp 付近の細胞分裂も活

発である。これは小さなフロンドが大きくなるために細胞が活発に増殖しているためと考

えられる。（D）フロンドにおける分裂組織の模式図。娘フロンドが形成される節周辺の

細胞分裂が活発な２つの領域に（親フロンドの茎頂？or 娘フロンドの腋芽？）分裂組織が

存在する可能性が示唆された。（E）親フロンドの左右ポケットを横断した切片の写真。

娘フロンド２では, 親フロンドの節（☆）に近い部分に, ポケット（娘フロンド２）に包

まれる直前の分裂組織（娘フロンド 2 の SAM？）が観察された。 
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トでは, 栄養繁殖と生殖繁殖が同時に行われており, 生殖繁殖のみになることはない。アオウ

キクサL. aequinoctialisの花器官は２枚の葉鞘・２本の雄蕊・１本の雌蕊からなる。雄蕊と雌

蕊の成熟のタイミングは, Lemnaceae科の中でも異なっており, 雄蕊の成熟が雌蕊の成熟を早

めたり, 逆のパターンもある（Fourounjian et al. 2021）。アオウキクサL. aequinoctialisでは, ま
ず先に雄蕊がポケットの中から現れ, 次に雌蕊が現れる。また２本の雄蕊のうち片方の成長

が速く, 成長の遅い方の雄蕊はしばしばポケットの中から現れない。このことから, アオウキ

クサL. aequinoctialisは, 雄蕊先熟であり, 栄養繁殖で増殖して遺伝的多様性が低い植物個体全

体の中で, 生殖繁殖において他家受粉の機会を大きくし, 遺伝的多様性を高くしているのかも

しれない。 
アオウキクサL. aequinoctialisでは花が咲いた後にポケット内で種子が作られ（図 1）, その

後そのポケット内では娘フロンドが形成されることはない（図 5）。このことから, 娘フロン

ドのポケット内で形成されるシュートの花序は, 有限花序（単頂花序）と考えることができ

る。 

 

 
図 5. アオウキクサL. aequinoctialisにおける生殖繁殖様式。pi, pistil（雌蕊）; st, stamen ; 
ls, leaf sheath（葉鞘）；☆（節）; 親 （親フロンド）; 娘（娘フロンド）; 1（娘フロン

ド 1）; 2（娘フロンド 2）; 1-1（孫娘フロンド 1-1）; 1-2（孫娘フロンド 1-2）; 2-1（孫

娘フロンド 2-1）; 2-2（孫娘フロンド 2-2）；scale bars=1 mm（A, B）； scale bars=100 mm
（C） 。（A）親フロンドには花器官は形成されない。（B, C）一つの花器官の中には, 

２枚の葉・１本の雌蕊・２本の雄蕊からなる。（D）娘フロンドの左右ポケットから同時

に花器官は形成されず, 花器官が形成される順番の模式図を示す（D）花器官が形成され

たポケットからはその後フロンドは形成されない。一つの親フロンドは, 左右それぞれの

ポケットで, 栄養繁殖と生殖繁殖を同時に行う。 
 

４．アオウキクサL. aequinoctialisのフロリゲン同定 

様々なモデル植物の研究から, 光周性により栄養繁殖から生殖繁殖へと切り替わる花芽分

化を決定づけるフロリゲンの分子基盤が明らかになってきた（Tsuji et al. 2013）。はじめに, 

光周性に応答して,開花シグナルであるフロリゲン, FLOWERING LOCUS T（FT）をコード
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する遺伝子の発現が葉で誘導される（Kardailsky et al. 1999; Kobayashi et al. 1999; Abe et al. 
2005; Wigge et al. 2005）。FTタンパク質は葉から茎頂分裂組織の細胞核に輸送され,FTは
14-3-3 タンパク質と塩基性ロイシンジッパー（bZIP）ドメインを有する転写因子FDからなる

フロリゲン活性化複合体（FAC）を形成する（Taoka et al. 2011; Collani et al. 2019）。FAC
は,MADS-box転写因子であるAPETALA1（AP1）/FRUITFUL（FUL）やSUPPRESSOR OF 
OVEREXPRESSION OF CONSTANS1（SOC1）などの下流遺伝子を活性化して,花器官形成の

ために,茎頂分裂組織を栄養繁殖から生殖繁殖へと移行させる。開花に必要なこの分子制御

メカニズムは,トマト,ポプラ,トウモロコシなど多様な植物種で保存されている（Park et al. 
2014; Tylewicz et al. 2015; Sun et al. 2020）。しかしながら,ウキクサにおいては,これらの開花

に関する分子制御メカニズムは不明であった。 

著者らは,短日により開花が誘導されたアオウキクサL. aequinoctialisの植物個体全体を用い

てRNA-seqによるトランスクリプトーム解析を行い,アオウキクサLaFTL1/LaFTL2 および

LaFD遺伝子のオーソログを同定した（Yoshida et al. 2021）。さらに, オーソログ遺伝子産物

の相互作用によるFACの形成と異種植物システムでのFACの機能の特徴を明らかにした。そ

の結果, 同定されたLaFTL1 は開花を促進し, LaFTL2 は開花を抑制することが示唆された

（図 6）。 

 
図 6. ウキク分裂組織と繁殖様式。フロンド（葉）において, 日長（短日）が感知され, 花

成ホルモン（フロリゲンLaFTL1）が作られる。LaFTL1 は茎頂分裂組織に運ばれ, LaFDL1 と

結合して, LaFTL1-LaFDL1 複合体 (FAC) を形成することで, 花芽分化が開始される。これ

がウキクサの生殖繁殖である。一方, 短日条件下のフロンドでLaFTL1 が発現していても, 

一部の茎頂分裂組織では, LaFTL2 がLaFDL1 と結合することで, 花芽分化の誘導はされず, 

栄養繁殖のままである。また, このとき, FTと競合して花芽分化を抑制することが知られて

いるTFL1 のオーソログLaTFL1 の発現が高まることも明らかになっているが, LaFTL2 及び

LaTFL1 の花芽分化抑制機構はまだ不明である。 
 

ウキクサLemnaceae科のゲノム配列は, Spirodela polyrhizaがまず初めにドラフトゲノムが公

開され, それ以降, Spirodela intermedia, Lemna gibba, Lemna minor, Lemna minuta, 
Lemnajaponica, Wolffi australianaのドラフトゲノムが次々に公開されている（Kim et al., 2010; 
Wang et al. 2011, 2014; Van Hoeck et al. 2015; Ernst, 2016; Michael et al. 2017, 2021）。これらウ
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キクサのゲノム解読から, ゲノムサイズが類似した他の植物ゲノムと比較すると, ウキクサ

のゲノム内ではタンパク質をコードしている遺伝子数が少ないという興味深い知見が得られ

ている（Acosta et al. 2021）。ウキクサゲノム内の遺伝子数が少ないことから, ウキクサは発

生学的・形態学的に他の植物種よりも植物個体が単純であり, 組織や細胞の種類も多くない

ので, 機能化された遺伝子を重複する必要性が低い可能性が考えられる。重複した遺伝子数

が少ないことは, RNAi, CRISPR, その他の逆遺伝学的アプローチを用いた解析評価が容易

となることが予想され, ウキクサを用いた分子遺伝学的解析により, フロリゲンだけでな

く, 栄養繁殖と生殖繁殖のライフサイクルの分子メカニズムの詳細も明らかになることが期

待される。 

５．ウキクサの農学的応用の可能性

ウキクサは水質浄化などのバイオレメディエーション資材として昨今注目を集めている

（Ziegler et al. 2016）。北海道大学のグループはウキクサの水質浄化機能に着目して, 池の水

で生育させたウキクサから単離したウキクサ共生微生物Acinetobacter calcoaceticus P23 株が, 
ウキクサの成長促進機能をもつことを報告している（Yamaga et al. 2010; Suzuki et al.
2013）。また, 池に浮いているウキクサに共生する微生物叢の網羅的な解析もアメリカで報

告されている（Acosta et al. 2020）。さらに, ウキクサは次世代バイオ燃料の原料や, 石油代替

化製品原料としてのデンプン原料, あるいはダイズと同等のタンパク質含量から家畜飼料と

しての利用が欧米で注目を集めている（Lam et al. 2014; Appenroth et al. 2015）。2009 年に米

国エネルギー省がバイオフューエル開発・環境浄化対策用植物としてウキクサを取り上げて

いるほか, 2015 年には京都で第３回ウキクサ国際会議が開催され, 我が国でもウキクサに関す

る応用技術開発機運が高まっている 。ウキクサが持つ環境浄化機能やエネルギー資源として

の潜在性に大きな注目が集まることで, ウキクサの工学的研究の進展とあわせて, ウキクサが

本来の生育環境において果たす役割や機能を利用することにより, 水田で繁殖するウキクサ

に共生する微生物を有効活用した農学的研究の進展も期待される。

慣行栽培水田において, 多年生雑草のウキクサは駆除が非常に難しく, 増殖が速く, 田面水

の温度低下の原因ともなることから, 水稲の初期生育を抑制するとして農薬により駆除され

ることもある（佐藤 1979）。一方, 有機栽培水田においては, 栽培技術として様々な技術が併

用されるが, 古くからの農家の口伝伝統技術として, 多年生雑草ウキクサの利用がある 。ウキ

クサを水面に繁殖させ光遮断することで, 除草効果, 窒素固定効果, 水質浄化効果などが得ら

れるのみでなく, イネ有機栽培のキーとなるトロトロ層の醸成にも寄与することから, これら

を通じてウキクサが, イネの生育促進, 病害虫・雑草からの保護, 環境浄化など多面的機能を

有すると長年考えられてきた（農文協 2011）。近年, 水田土壌中に存在する窒素固定菌をは

じめとして様々な有用土壌共生微生物が単離同定され, 土壌改良資材として市場に流通して

いる（Liesack et al. 2000; Cassán and Diaz-Zorita 2016; Seerat et al. 2018; Win et al. 2018）。しか

しながら, 水中の窒素固定菌などの有用共生微生物の実用化はまだ例が少ない。ウキクサに

共生する微生物叢は, イネ有機栽培にととどまらず, 植物工場での養液栽培における有機肥料

源や汚染排水の浄化問題などの解決につながる可能性も考えられる。今後, 様々な作物の栽
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培現場において, 広い農業場面で, ウキクサに共生する有用微生物を用いた技術応用が期待さ

れる。
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１．はじめに 
野外ではある植物が一面に分布していたり，パッチを形成している様子をしばし目にする

（図 1）。これらは少なからず旺盛な栄養繁殖によって広がり，数 mから数十 mときに数百

mにわたって広がっている場合もある （例えば Suyama et al. 2000; Araki et al. 2007; de Witte 
and Stöcklin 2010）。栄養繁殖は，栄養器官から生理的・物理的に独立な株（ラメット

ramet）を増殖する個体（ジェネット genet，genetic individual）の能力と捉えられる（これを

クローン成長（clonal growth），クローン繁殖（clonal reproduction）と呼ぶこともあるが本

稿では一貫して栄養繁殖と記す）。栄養繁殖器官は株間の資源の輸送や貯蔵器官として機能

することから，栄養繁殖を行う植物は環境により柔軟に応答することができ，ゆえにその挙

動が着目されてきた。種子植物には種子による有性繁殖に加えて，この栄養繁殖を行う種が

数多く存在し，栄養繁殖がジェネットの維持ひいては集団の存続に重要な役割を果たしてい

る種も少なくない。また，栄養繁殖には形態や機能に多様な様式があり，その頻度や集団へ

の寄与もさまざまである。Fisher and van Kleunen（2002）は栄養繁殖を行う植物の生活史

を，栄養繁殖と有性繁殖による更新，栄養繁殖器官による繁殖様式，ラメットの選択的配置

による柔軟な応答性，そして栄養繁殖器官によるラメット間の統合の程度によって特徴づけ

られるとしている。 
本稿では，野外に生育する植物の生活史特性に基づいて，集団の維持における栄養繁殖の

寄与と栄養繁殖器官の成長に関わる環境要因についての調査研究を紹介する。 
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２．栄養繁殖の多様性 
２−１．栄養繁殖器官の多様性 
栄養繁殖は，茎や根，葉，そして花といった植物体のあらゆる器官でなされる（Klimeš et al. 
1997; Bell 2008）。いずれも無性的に新たな株を形成するという点で共通しているが，形態

や発達過程は様々である。腋芽に由来する零余子（むかご）や頂芽に由来する不定芽を形成

する様式のほかに，茎に由来する鱗茎や塊茎，送出枝・匍匐枝，地下茎，根に由来する塊根

や横走根などの栄養繁殖器官を発達させて新たな株を形成する栄養繁殖様式が知られている

（図 2）。茎に由来する栄養繁殖器官を用いるものは，主要な栄養繁殖様式であるとともに

多様であるが，清水（1995）は地下部器官である地下茎には厳密には根茎・地下匍匐枝・球

茎・塊茎・鱗茎に分類されるものがあるとしている。 
一方，これらの器官を形態と機能により便宜的に分類すると，茎や枝状の器官を水平方向

に伸長させてその先端に株を形成する水平型のものと，イモや球根を発達させてそこから新

たな株を形成する肥大型のものに分けられる。機能的には，水平型の方が主に株間の資源輸

送の役割を担うのに対し，肥大型は資源貯蔵器官として機能する。資源輸送機能は，離れた

ところに株を配置しても株間の物理的・生理的つながりを維持して栄養やシグナルをやり取 

図１．栄養繁殖を行う野生植物の集団の様子． 

集団内には栄養繁殖により広がった株が分布していることがうかがえる（ただし
外見から正確には判断できない）。(a) コンロンソウ (Cardamine leucantha); (b) ミ
ズタガラシ (Cardamine lyrata); (c) Cardamine trifolia; (d) バイケイソウ (Veratrum 
album subsp. oxysepalum)。 
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りするような生理的統合（physiological integration）を高めたり，株間で食害や感染を危険分

散（risk spreading）させたり，獲得しやすい資源を獲得して交換する分業（division of 
labour）を行うことに機能し，不均一性の高い環境や攪乱の多い環境において有効である

（Jackson et al. 1985）。これに対して資源貯蔵機能は，資源を貯えて不適な時期をやり過ご

すことを可能にし，また貯蔵資源を使うことでサイズが大きく繁殖までの成長期間の短い株

を形成できる。ゆえに，貧栄養やストレスな環境での生育に適している。このような機能を

組み合わせた栄養繁殖器官を持つことで，環境に柔軟に応答する栄養繁殖植物の生活史戦略

が進化してきたことから（Fisher and van Kleunen 2002; Franklin et al. 2021），多様な栄養繁殖

は植物の環境適応そして植物の多様化に寄与してきたと考えられる。 

 
２−２．栄養繁殖を行う植物の生活史戦略 
個体の出生から死亡に至るまでの生活史過程において，栄養繁殖を行うタイミングや頻度，

数は植物種によって異なり，その集団への寄与もさまざまである。上記で述べた特徴から栄

養繁殖は，有性繁殖が必ずしも高い確率で保証されない環境や，高地や極地のように生育期

間が短い場所で適応的な戦略であるとされるが，比較的安定的な森林の林床の種にも多く見

られる（河野 2004; Whigham 2004; Silvertown 2008）。ここでは，異なる栄養繁殖戦略をもつ

スズラン（Convallaria keiskei）とオオウバユリ（Cardiocrinum cordatum var. glehnii）の例を

紹介する。スズランは種子から発芽後，一枚から二枚葉へ成長して開花し，地下茎を伸ばし

て栄養繁殖を行う（Ohara et al. 2006a）。オオウバユリも実生から年々成長し，葉の数を増

やして開花に至り、鱗茎を発達させて栄養繁殖する（Ohara et al. 2006b）。どちらも主に落

葉広葉樹林の林床に生育し，ゆっくり成長するため開花までに 10 年ほどかかる。種子繁殖

図２．多様な栄養繁殖器官と栄養繁殖様式の例． 

(a) スズシロソウ (Arabis flagellosa) の地上匍匐枝; (b) ミズタガラシ (Cardamine lyrata) の地
上匍匐枝; (c) Cardamine flexuosa の地上茎からの不定根; (d)ハクサンハタザオ (Arabidopsis 
halleri) の花からの不定芽; (e) コンロンソウ (Cardamine leucantha) の根茎; (f) スズラン 
(Convallaria keiskei) の根茎; (g) バイケイソウ (Veratrum album subsp. oxysepalum) の塊茎; (h) 
Medeola virginiana の塊茎。 
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では，スズランは株が繰り返し開花する多回繁殖で自家不和合性なのに対して，オオウバユ

リは開花後に必ず枯死する一回繁殖で自家和合性を示す。実際にその動態を追跡調査したと

ころ， 5 年間で栄養繁殖を行ったスズランの株のうち，栄養繁殖のみ行ったものと栄養繁殖

の翌年に開花したものが，開花後に栄養繁殖したものより明らかに多く，種子繁殖より先に

栄養繁殖を行うことがわかった（図 3a）。オオウバユリでは開花の年もしくはその数年前に

基部に鱗茎を形成して栄養繁殖を行うが，全ての個体が鱗茎を作ることはなく，十分な・余

剰な資源がある，より大きい株ほ

ど栄養繁殖を行っていた

（Nishizawa and Ohara 2018）。 
繁殖戦略は集団構造にも反映さ

れる。サイズ構造を表すと，オオ

ウバユリでは圧倒的に種子由来の

実生が多い分布であるのに対し，

スズランでは中間的なサイズが多

い一山型の分布をしており（図

3b-c），スズランでは栄養繁殖に

よる次世代の加入が集団構造に大

きく寄与していると考えられる。

さらに集団の空間分布でも，スズ

ランではしばし数 mから数十 mに

わたって単一のジェネットが広が

ることがある（Araki et al. 
2007）。それに対してオオウバユ

リで調べた例では，開花した株の

ごく近くに同じジェネット（遺伝

子型）の株があるが、それ以外の

株はほぼ違う遺伝子型であった。  
すなわち，それぞれの栄養繁殖

戦略をまとめると，スズランは資

源の少ない小さい段階から地下茎

を伸ばして栄養繁殖を行う。その

後も一定期間は地上茎によって株

間の繋がりを保ち，いずれかの株が再び地下茎を伸ばすこともある。一方で，オオウバユリ

は開花時かそれに近い成長段階で余剰の資源があるときのみ娘鱗茎を作る。また，スズラン

ではジェネットや集団の維持に栄養繁殖の寄与が大きく，オオウバユリでは種子繁殖の寄与

が大きく異なる戦略によって集団が維持されているといえる。 
 
 

図３.栄養繁殖パターンと集団のサイズ構造. 

(a) スズランの栄養繁殖を行った株（ラメット）の
繁殖順序ごとの頻度（5年間の集計）; (b) スズラン
のサイズ構造（サイズは葉身の長さでステージ分
け）; (c) オオウバユリのサイズ構造（サイズは葉
数と大きさでステージ分け）。スズランは Araki 
and Ohara (2008)，オオウバユリは Araki et al. (2010) 
のデータをもとに作成。 
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３．栄養繁殖器官の環境応答性 
３−１．栄養繁殖器官の伸長と株の配置 
形態的特徴は機能

的な特異性にも関

わる。その一つに

水平な伸長型の栄

養繁殖器官である

匍匐枝や地下茎で

は，栄養繁殖器官

を伸長させる際

に，周囲の環境を

あたかもセンシン

グして資源を探索

するように伸長

し，器官を柔軟に

発達させてより良

い場所に新たな株

を配置するような

応答性を示す。こ

の表現型可塑性は

採餌行動（Foraging behavior）と呼ばれており（Bell 1984），水平に伸長する器官（スペー

サー）の長さを変化させて，近くもしくは遠くに株を配置することができるというものであ

る。例えばウコギ科チドメグサ属の匍匐枝によって栄養繁殖を行う Hydrocotyle bonariensis
を使った圃場実験において，競争種がパッチ状に占有しているプロットでは，競争種のパッ

チで株間の距離（Internode）を伸ばして早く空きパッチ（良い環境） へ移る。一方で，周囲

に妨げるものがないプロットでは，分枝数（Branching）を増やして株密度を高めるという挙

動を示し，周囲環境に対して応答を変化させることが確認された（Cain and Damman 
1997）。また，物理的環境が不均一な条件で，同属の在来種と侵略的外来種の株の配置パタ

ーンを調べた栽培実験では，外来種の方が資源の乏しい環境ではよりサイズの大きな株を少

なく分布させており，行き着いた環境に応じて可塑的に形態を変化させて性能を高め，環境

に適応して競争力を高めていることが示唆された（Chen et al. 2019）。 
しかしながら，野外では環境は様々な要因によって不均一である上に，地下茎を伸長させ

る種では地上からその挙動がわからず，その伸長パターンや環境応答に関する知見は限定的

である（例えば Logofet 2016; Tomimatsu et al. 2020）。スズランでは地上からは図 4a のよう

に見えて，掘ってみると地下茎が出てくるが，全体を掘ってみてもとにかく入り組んでいて

複雑である（図 4）。広域で場所や年ごとの違いを調べた場合でも，栄養繁殖の頻度やパタ

ーンを把握することはできたとしても，株の配置に好適な場所や伸長方向のパターンを見出

すことは困難であった。 

図４.スズラン（Covallaria keiskei）の集団を地上・地下から観
察した様子。 

(a) 地上部から見た場合; (b) 地下部の地下茎と根を掘り起こした
場合; (c) 地下茎のつながりを記録した図 (1 × 1 m2)。〇：ラメッ
トの位置，各色：ジェネット，▲：芽の位置。 



植物科学最前線 14:105 (2023) 

K.S. Araki - 6 
BSJ-Review 14:105 (2023) 

３−２．遺伝子発現からみた地下茎の環境応答性 
地下茎は茎から発達した栄養繁殖器官である。よって地下茎は茎頂分裂組織に由来するもの

の，土壌中を水平方向に伸長しその先

端に次世代の娘株を形成する。ゆえに

地下茎による栄養繁殖は土壌環境にも

影響を受けると考えられるが，地上か

ら観察できないため，地下部の栄養繁

殖器官の挙動や応答性は十分理解され

ていない。そこで地下茎をもつアブラ

ナ科のコンロンソウ（Cardamine 
leucantha）を対象に地下茎の器官特異

的な環境応答性から栄養繁殖戦略の解

明を進めてきた。コンロンソウは多年

草であるが，親株は翌年には枯死して

栄養繁殖でつくられた娘株のみが地上

に残るため，疑似一年草（pseudo-
annual）ともよばれる生活史をもつ

（Araki et al. 2021）。したがって地下

茎が伸長して新たな株を生産すること

は，その親株の存続とジェネットの生存に必須であり，複数の株が生産された場合のみ株の

増殖（繁殖）に寄与する。 
コンロンソウの地下茎は，3－4 月に花茎が伸長すると同時に水平方向へ伸長しはじめる

（図 5）。地下茎の遺伝子発現レベルでの特性を調べるため，開花期の地下茎・シュート

（花）・根の先端および葉の RNA-seq を行い，トランスクリプトームを解析したところ，

開花期の地下茎の遺伝子発現は地上部シュートと根の両方に似たパターンを示し，中でも生

物防御や光受容など，環境応答に関連する遺伝子の発現パターンが根と共通であることがわ

かった（Araki et al. 2020）。特にアブラナ科植物で生物への防御応答に関わるとされる ER 
bodyがコンロンソウの地下茎にも存在することが確認された。ER body は忌避物質の生成に

関与するβグルコシダーゼを含む小胞体由来の細胞小器官である（例えば Matsushima et al. 
2002; Ogasawara et al. 2009; Yamada et al. 2020）。コンロンソウでは，シロイヌナズナ

（Arabidopsis thaliana）の根や胚軸にみられる ER bodyに関連する遺伝子（BGLU23/PYK10, 
NAI2 など）と相同な遺伝子の発現が根と地下茎で高くなっていた。さらに，シロイヌナズ

ナの子葉で誘導的にみられる ER bodyに関連する遺伝子（BGLU18）もコンロンソウ地下茎

で高く，地上部と地下部の両方の特性を併せ持つ全体の発現パターンと矛盾しなかった。 
さらに野外に生育する株では，地下茎の先端が伸長途中で枯死して伸長を停止するものが

少なからず見られる。その原因は明らかになっていないが，枯死している地下茎がある株で

は，枯死している地下茎がない健全な株と比べて，地下茎の防御応答性が高い傾向が見られ

ている。そして，地下茎の防御応答は個株のフェノロジーによっても変化し、これらは土壌

図５.コンロンソウ（Covallaria keiskei）の株
と地下茎の伸長の様子。 

(a) 開花期の地上部; (b) 地下茎が伸長している
株; (c) 伸長している地下茎の先端。 
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の生物性や物理性によって異なる傾向が見られている。さらに地下茎には根や土壌中とは異

なる微生物叢が形成されており，器官特異的な相互作用が繁殖戦略にかかわっているかもし

れない。疑似一年草では，少なくとも一本の地下茎を生存させて新たな株をつくることがそ

の親株の存続に必須であり，このような応答性はある地下茎が枯死した場合でも残りの地下

茎を維持して，次世代の株の適応を高めることに寄与する可能性がある。 
以上より，地下茎の環境応答には，地上と地下の環境が関わっており，季節変化や土壌環

境に安定的な応答性を維持しつつ，土壌中の環境変化に柔軟に応答することが考えられる。

野外で見られる複雑な地下茎の配置には，このような植物地下部の応答性と土壌生物を含め

た土壌環境との関係が関わっていることが示唆される。植物の栄養繁殖が生物群集や生態系

の土壌機能にも大きく関わることが指摘されており（Ott et al. 2019; Franklin et al. 2021），今

後着目すべき点の一つである。 
 

今後の展望 

栄養繁殖を行う植物は生態学において広く扱われており，特に環境に対して柔軟に応答する

特異的な挙動が注目されてきた（例えば Abrahamson 1980; van Groenendael and de Kroon H 
1990; de Kroon and van Groenendael 1997）。そのメカニズムはあまり着目されてこなかった

が，野外の栄養繁殖植物の分子生物学的な解析が進むことで，その機能や環境応答性に関し

て新たな知見が得られるかもしれない。コンロンソウの遺伝子発現解析では，一見してわか

らないような地下茎の地下部での応答性の一端が確認できた。  
栄養繁殖は野外に生育する植物にとって集団の維持に重要な戦略であるが，時に旺盛な栄

養繁殖より侵略的外来種として脅威となることもあれば，農作物としてその機能が活用され

ることもある。今後モデル植物や農作物種を対象に解明されてきた栄養繁殖メカニズムの知

見や多角的なアプローチを用いることで，多様な栄養繁殖戦略の理解が深まることを期待し

たい。 
 

謝辞 

本稿で紹介した研究を行うにあたり，北海道大学の大原雅教授ならびに京都大学の工藤洋教

授をはじめ，多くの方々のお世話になりました。またこれらの研究の一部は科研費

（19K06861, 19H03294）の助成を受けて行いました。この場を借りてお礼申し上げます。本

稿の執筆にあたっては，企画オーガナイザーである別所-上原奏子博士と天野瑠美博士なら

びに日本植物学会電子出版物編集委員会に心より感謝申し上げます。 
 

引用文献 

Abrahamson W (1980) Demography and vegetative reproduction. In: Solbrig, OT (ed), Demography 
and evolution in plant populations: Botanical monographs, Volume 15. Olympic Marketing Corp, pp. 
89–106. 

Araki KS, Nagano AJ, Nakano RT, Kitazume T, Yamaguchi K, Nishimura-Hara I, Shigenobu S, Kudoh 
H (2020) Characterization of rhizome transcriptome and identification of a rhizomatous ER body in 

the clonal plant Cardamine leucantha. Sci Rep 10:13291. doi: 10.1038/s41598-020-69941-9 



植物科学最前線 14:107 (2023) 

K.S. Araki - 8 
BSJ-Review 14:107 (2023) 

Araki K, Ohara M (2008) Reproductive demography of ramets and genets in a rhizomatous clonal plant 
Convallaria keiskei. J Plant Res 121: 147–154. doi: 10.1007/s10265-007-0141-9 

Araki K, Shimatani K, Nishizawa M, Yoshizane T, Ohara M (2010) Growth and survival patterns of 
Cardiocrinum cordatum var. glhnii (Liliaceae) based on a 13-year monitoring study: Life history 
characteristics of a monocarpic perennial herb. Botany 88: 745–752. doi: 10.1139/B10-041 

Araki K, Shimatani K, Ohara M (2007) Floral distribution, clonal structure, and their effects on 
pollination success in a self-incompatible Convallaria keiskei population in northern Japan. Plant 
Ecol 189: 175–186. doi: 10.1007/s11258-006-9173-9 

Araki KS, Tsujimoto M, Iwasaki T, Kudoh H. (2021) Life-history monographs of Japanese plants 14: 
Cardamine leucantha (Tausch) O. E. Schulz (Brassicaceae). Plant Species Biol 36: 542–553. doi: 
10.1111/1442-1984.12345 

Bell AD (1984) Dynamic morphology: a contribution to plant population ecology. In Dirzo R, Sarukhan 
J (eds), Perspectives on plant population ecology. Sinauer, Sunderland, pp. 48–65. 

Bell AD (2008) Plant form: An illustrated guide to flowering plant morphology. Timber Press. 
Cain ML, Damman H (1997) Clonal growth and ramet performance in the woodland herb, Asarum 

canadense. J Ecol 85: 883–897. doi: 10.2307/2960609 
Chen D, Ali A, Yong XH, Lin CG, Niu XH, Ai-Ming Cai AM, Dong BC, Zhou ZX, Wang YJ et al. 

(2019) A multi-species comparison of selective placement patterns of ramets in invasive alien and 
native clonal plants to light, soil nutrient and water heterogeneity. Sci Total Environ 657: 1568–1577. 
doi: 10.1016/j.scitotenv.2018.12.099 

de Kroon H, van Groenendael J (1997) The ecology and evolution of clonal plants. Backhuys Publishers. 
de Witte LC, Stöcklin J (2010) Longevity of clonal plants: why it matters and how to measure it. Ann 

Bot 106: 859–870. doi: 10.1093/aob/mcq191 
Fischer M, van Kleunen M (2002) On the evolution of clonal plant life histories. Evol Ecol 15: 565–

582. doi: 10.1023/A:1016013721469 
Franklin S Alpert P, Salguero-Gómez R, Janovský Z, Herben T, Klimešová J, Douhovnikoff V (2021) 

Next-gen plant clonal ecology. Perspect Plant Ecol Evol Syst 49: 125601. doi: 
10.1016/j.ppees.2021.125601 

Jackson JBC, Buss LW, Cook RE (1985) Population biology and evolution of clonal organisms. Yale 
University Press, New Haven. 

河野昭一 (監修) (2004) 植物生活史図鑑 I 春の植物 No. 1. 北海道大学図書刊行会，札幌 
Klimeš L, Klimesova J, Hendriks R, van Groenendael J (1997) Clonal plant architecture: a comparative 

analysis. In: de Kroon H, van G roenendael J (ed), The ecology and evolution of clonal plants. 
Backhuys Publishers, pp. 1–30. 

Logofet DO (2016) Estimating the fitness of a local discrete-structured population: From uncertainty to 
an exact number. Ecol Model 329: 112–120. doi: 10.1016/j.ecolmodel.2016.02.015 

Matsushima R, Hayashi Y, Kondo M, Shimada T, Nishimura M, Hara-Nishimura I (2002) An 
endoplasmic reticulum-derived structure that is induced under stress conditions in Arabidopsis. Plant 
Physiol 130: 1807–1814. doi: 10.1104/pp.009464 



植物科学最前線 14:108 (2023) 

K.S. Araki - 9 
BSJ-Review 14:108 (2023) 

Nishizawa M, Ohara M (2018) The role of sexual and vegetative reproduction in the population 
maintenance of a monocarpic perennial herb, Cardiocrinum cordatum var. glehnii. Plant Species Biol 
289–304. doi: 10.1111/1442-1984.12223 

Ogasawara K, Yamada K, Christeller JT, Kondo M, Hatsugai N, Hara-Nishimura I, Nishimura M (2009) 
Constitutive and inducible ER bodies of Arabidopsis thaliana accumulate distinct β-glucosidases. 
Plant Cell Physiol 50: 480–488. doi: 10.1093/pcp/pcp007 

Ohara M, Araki K, Yamada E, Kawano S (2006a) Life-history monographs of Japanese plants. 6: 
Convallaria keiskei Miq. (Convallariaceae). Plant Species Biol 21: 119–126. doi: 10.1111/j.1442-
1984.2006.00157.x 

Ohara M, Narumi T, Yoshizane T, Okayasu T, Masuda J, Kawano S (2006b) Life-history monographs 
of Japanese plants. 7: Cardiocrinum cordatum (Thunb.) Makino (Liliaceae). Plant Species Biol 21: 
201–207. doi: 10.1111/j.1442-1984.2006.00166.x 

Ott JP, Klimešová J, Hartnett DC (2019) The ecology and significance of below-ground bud banks in 
plants. Ann Bot 123: 1099–1118. doi: 10.1093/aob/mcz051 

清水建美 (1995) 日本草本植物根系図説. 平凡社, 東京. 
Silvertown J (2008) The evolutionary maintenance of sexual reproduction: Evidence from the ecological 

distribution of asexual reproduction in clonal plants. Int J Plant Sci 169: 157–168. doi: 
10.1086/523357 

Suyama Y, Obayashi K, Hayashi I (2000) Clonal structure in a dwarf bamboo (Sasa senanensis) 
population inferred from amplified fragment length polymorphism (AFLP) fingerprints. Molecular 
Ecology 9: 901–906. doi: 10.1046/j.1365-294x.2000.00943.x 

Tomimatsu H, Matsuo A, Kaneko Y, Kudo E, Taniguchi Y, Saitoh T, Suyama Y, Makita A (2020) 
Spatial genet dynamics of a dwarf bamboo: clonal expansion into shaded forest understory contributes 
to regeneration after an episodic die-off. Plant Species Biol 35: 185–196. doi: 10.1111/1442-
1984.12272 

van Groenendael JM, de Kroon H (1990) Clonal growth in plants: regulation and function. SPB 
Academic Publishing. 

Whigham DF (2004) Ecology of woodland herbs in temperate deciduous forests. Annu Rev Ecol Evol 
Syst 35: 583–621. doi: 10.1146/annurev.ecolsys.35.021103.105708 

Yamada K, Goto-Yamada S, Nakazaki A, Kunieda T, Kuwata K, Nagano AJ, Nishimura M, Hara-
Nishimura I (2020) Endoplasmic reticulum-derived bodies enable a single-cell chemical defense in 
Brassicaceae plants. Commun Biol 3: 21. doi: 10.1038/s42003-019-0739-1 

 


