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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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