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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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