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〈要 約〉

　動物と異なり移動することのできない植物は，過酷な環境に遭遇してもその場所において対応しなければならない．植物はさまざまな環境の変化に対し適応する機能を獲得することによりこのような難題を克服してきた．なかでも，“浮きイネ”とよばれるイネは定期的に発生する洪水に対し草丈を伸ばすというユニークな戦略により生き延びる．この研究において，筆者らは，浮きイネの洪水への適応にかかわる遺伝子として，植物ホルモンであるジベレリンを合成する酵素をコードするSD1遺伝子を同定した．また，洪水により別の植物ホルモンであるエチレンが蓄積することによりSD1遺伝子の発現が誘導され，ジベレリンのうち強い活性をもつGA4が効率よく産生されることにより浮きイネの草丈は伸長することがわかった．さらに，浮きイネのSD1遺伝子にみられた変異は栽培イネの祖先にすでに存在し，のちに人類によりバングラデシュにおいて浮きイネの栽培化に利用されたことが明らかにされた．
はじめに

　植物の生存に水は必須であるが，水没してしまうほどの大量の水は植物の生存をおびやかす．バングラデシュ，ミャンマー，タイ，カンボジアといった東南アジアの国々では，毎年，雨期になると継続的な降雨により水かさが増し，最終的に数メートルにもなる洪水が発生する．洪水は長期間におよび，4～5カ月にわたりつづくこともある．このような過酷な環境において多くの植物は生存できないが，アジアの洪水地帯において栽培される“浮きイネ”はユニークな進化をとげることによりこの環境に適応してきた．一般的なイネは洪水が発生すると水没し窒息により溺死してしまう．一方，浮きイネは乾期の浅水環境においては一般的なイネと同じような草姿をしているが，雨期になり水かさが増すと急激に草丈を伸ばして水面から葉を出し酸素を摂取することにより生き延びる1,2)．この伸長の能力は非常に高く，1日に25 cmも伸長し，ときには草丈が数メートルにいたることもある．すなわち，浮きイネは完全に水没してしまうような洪水が長期間つづいても，伸長することにより生存に不利な環境を突破する．
　これまで，浮きイネの環境への適応にエチレンやジベレリンといった植物ホルモンが関与することが考えられていたが，その分子機構や起源については明らかにされていなかった1,2)．この研究において，筆者らは，浮きイネの環境への適応に関する遺伝子の同定をつうじ，その分子機構および進化的な起源の解明を試みた．
1．浮きイネの深水に応答した節間の伸長を制御する遺伝子の同定

　浮きイネの深水に応答した背丈の伸長には節間の急激な伸長が貢献することが知られている1,2)．そこで，ゲノムワイド関連解析（genome wide association study：GWAS）により，浮きイネの深水に応答した節間の伸長を制御する遺伝子の探索を試みた．ゲノムワイド関連解析は，多数の系統についてゲノム塩基配列のデータと形質のデータを統計解析し，それぞれの形質に関連する遺伝子について染色体における位置を検出する手法である3)．まず，アジア各国からさまざまな浮きイネ性をもつ68品種のイネを収集した．おのおのの品種について7日間の深水処理を施し，伸長したすべての節間の長さを合計した総節間長を測定した．おのおのの品種についてDNAマイクロアレイを用いてDNAマーカーのデータを取得し，得られた総節間長とのあいだでゲノムワイド関連解析を実施した結果，総節間長と強い相関のある領域が第1染色体に見い出された．そののち，非浮きイネと浮きイネの2品種の交配から得られた交雑集団を用いた高密度の連鎖解析により，第1染色体に存在する総節間長を制御する原因遺伝子を探索した．その結果，植物ホルモンであるジベレリンの合成にかかわるSD1（SEMIDWARF1）遺伝子が同定された．
2．深水に応答した節間の伸長におけるSD1遺伝子の機能

　ゲノムワイド関連解析に用いたイネの品種においてSD1遺伝子の塩基配列を比較したところ，高い総節間長の値をもつ浮きイネに共通して17の多型からなる変異がみられ，この変異をもつハプロタイプをDWH（deepwater rice-specific haplotype）と名づけた．以前の研究により，浮きイネの節間の伸長を促進的に制御する別の遺伝子として，SK1遺伝子およびSK2遺伝子とよばれる転写因子をコードする遺伝子が同定されていた4)．そこで，DWHとSK1遺伝子およびSK2遺伝子との関連を調べた結果，DWHの関与する深水に応答した節間の伸長の促進にはSK1遺伝子およびSK2遺伝子が必須であり，さらに，DWHはSK1およびSK2と相乗的に機能することが明らかにされた．
　DWHをもつイネともたないイネについて深水に応答したSD1遺伝子の発現を比較した．その結果，DWHをもたないイネにおいては深水処理によりSD1遺伝子の発現に変化はみられなかったのに対し，DWHをもつイネにおいては深水処理の1時間のちからSD1遺伝子の発現が顕著に上昇した．一方，イネは深水条件におかれるとガス状の植物ホルモンであるエチレンを体内に蓄積する1,2)．また，浮きイネにエチレンを処理すると深水条件でなくとも節間の伸長がひき起こされるため，深水に応答した節間の伸長にはエチレンの関与することが予想されていた1,2)．そこで，SD1遺伝子の発現におけるエチレンの処理の効果を比較したところ，DWHをもつイネにおいてのみSD1遺伝子の発現の顕著な上昇が観察された．さらなる分子生物学的な解析により，エチレンシグナル伝達に関与する転写因子EIN3 5) のイネにおけるホモログであるOsEIL1aが，SD1遺伝子のプロモーターに直接的に結合することによりSD1遺伝子の発現が誘導されることが明らかにされ，これをエチレン-ジベレリンリレーと名づけた（図1）．また，SK1遺伝子およびSK2遺伝子もOsEIL1aにより直接的に発現が誘導されると考えられていたため4)，SD1遺伝子とSK1遺伝子およびSK2遺伝子はともにOsEIL1aにより発現が制御されるといえた．さらに，DWHをもたないイネにおいてもOsEIL1aのSD1遺伝子のプロモーターへの結合能が検出されたことから，イネにはSD1遺伝子の発現を抑制する機構が存在し，DWHはその抑制を弱める効果のあることが考えられた．
3．浮きイネにおけるSD1を介したジベレリンの合成の制御
　SD1遺伝子の産物であるSD1は，ジベレリン合成経路のうちジベレリン20酸化酵素の活性をもち，植物の体内において生理活性をもつ活性型のジベレリンであるGA1およびGA4の両方の合成にかかわる6)．SD1遺伝子のタンパク質コード領域には2箇所の変異があり，イネのSD1にはEQ型およびGR型とよばれる2種類のタイプが存在する7)．DWHをもつイネはすべてGR型のSD1をもっていたことから，EQ型のSD1およびGR型のSD1の酵素活性を比較したところ，GR型のSD1の酵素活性はEQ型のSD1よりも圧倒的に高かった．また，イネは通常の栄養成長の段階においてはおもにGA1を合成するが，GR型のSD1はGA1よりもGA4を約20倍も多く合成する能力をもっていた．さらに，浮きイネにおいては深水処理によりGA4の内生量が顕著に増加したとともに，GA4はGA1に比べ浮きイネの節間の伸長を約10倍も強くひき起こすことが外生投与の実験により明らかにされた．以上の結果から，浮きイネは水没することによりエチレンを介し高活性型であるGR型のSD1を多量に産生してGA4を効率よく産生し，節間の急激な伸長をひき起こすことが明らかにされた（図1）．
4．浮きイネのSD1遺伝子にみられる変異の起源

　浮きイネのもつハプロタイプであるDWHを手がかりに，さまざまなイネのゲノム塩基配列の情報を比較することにより浮きイネの起源にせまった．まず，アジアのさまざまな地域において栽培されているイネについてSD1遺伝子の塩基配列を比較した結果，DWHはバングラデシュの浮きイネにのみ存在する，栽培イネのなかでは希少なハプロタイプであることが明らかにされた．アジアの栽培イネは遺伝的な背景によりジャポニカ型やインディカ型といったグループに区分される8)．DWHをもちかつ高い総節間長の値をもつ浮きイネは，ジャポニカ型やインディカ型を含む遺伝的に多様な背景をもっていた．これらの結果から，DWHがバングラデシュにおける浮きイネの育種に利用されてきたことが示唆された．
　DWHにみられる変異の起源をさぐるため，栽培イネの祖先と考えられている野生イネ（Oryza rufipogon）のゲノム塩基配列の情報を解析した．その結果，バングラデシュのみならず南アジアや東南アジア各国の野生イネの一部においてDWHをもつ系統が見い出された．ゲノム塩基配列のさらなる解析の結果，DWHは野生イネの祖先集団にすでに存在していた多型に由来することが明らかにされた．
おわりに

　SD1遺伝子は“緑の革命遺伝子”の別名をもち，機能喪失型のsd1遺伝子をもつイネは半矮性イネとよばれ，ジベレリンの含量が減少することにより草丈が低くなり台風などの強風や豪雨でも倒れにくくなることが知られている9)（図2）．1960年代以降，化学肥料を十分にあたえても背丈が低く保たれ倒伏せず高収量であることから，sd1遺伝子をもつ栽培イネの品種が数多く作出され，アジアで広く利用されて“緑の革命”となった．一方，この研究により，浮きイネは進化の過程においてSD1遺伝子の機能を逆に強化することにより洪水の際に草丈を急激に伸長させる機能を獲得したことが明らかにされた（図2）．以上から，人類は同じ遺伝子の異なる変異を用いて，草丈を低くする方向だけでなく逆に高くする方向への育種にも利用したことが明らかにされた．近年，世界各地において降水量の減少による乾燥および砂漠化や，多雨による大洪水といった異常気象があいついで報告されている．この研究により得られた知見をもとに，浮きイネの環境への適応の機構をさらに解明することにより，東南アジアなどにおける高収量の浮きイネの品種の開発や，環境の変化に応じてイネの草丈を調整する技術の確立などへの応用が期待される．
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〈図説明〉

図1　浮きイネの深水に応答した節間の伸長の分子機構
（a）通常のイネ．
（b）浮きイネ．
図2　イネの形質とSD1遺伝子にみられる変異との関係
