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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
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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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