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１. はじめに 

 植物の表皮は植物体と外環境との境界に位置し，様々なストレスに対する物理的防御や環境-

植物体間の相互作用の一端を担っている。これまで植物の表皮に関する研究はモデル植物のシロ

イヌナズナ（Arabidopsis thaliana）を中心に，気孔やトライコーム等の特殊化した細胞の分化・形
態形成機構，クチクラやワックスの蓄積に関わる遺伝因子の解析などが行なわれてきた。一方，

表皮細胞の形態は植物種によって大きく異なる。その一例として，イネ（Oryza sativa）の葉の表

皮細胞にはシロイヌナズナには見られない微細構造（乳頭状突起など）が観察される。葉の表面

の微細構造は撥水性と関連することが古くから知られ，超撥水性を示す植物の代表格であるハス

の葉においても乳頭状突起が観察される。 

撥水性は植物-外環境との物理的相互作用を評価する最も基本的な性質の一つであるが，撥水性

を発現する遺伝学的メカニズムに関わる知見は乏しい。筆者らは超撥水性を示すイネを用いて，

撥水性と表面構造との関係，それらの分子遺伝学的な制御メカニズムを理解することを目的に，

撥水性に異常をもったイネの変異体系統の同定と形態学的解析を進めている。本稿では植物の表

皮構造と撥水性の発現機構を概説すると共にイネを用いた撥水性研究の展望について述べる。 

 

２. 植物の葉の表面構造 

２－１.植物の表皮の基本構造 

植物の葉は最外層を表皮系に覆われており，表皮系は表皮細胞とその上を覆うクチクラからな

る。表皮細胞は通常一層で，一般的な表皮細胞（pavement cell）以外に孔辺細胞，毛状突起（トラ

イコーム）等から構成される（図 1a）。 

表皮細胞のうち最も多くを占めるのが一般的な表皮細胞（pavement cell）であり，種によって長

方形や多角形，不定形といった様々な形態をとる。これらは前表皮細胞から分化し，内部の組織

植物科学最前線 6: 102 ( 2015)

BSJ- Revi ew 6: 102 ( 2015)



S.Aiga & JI.Itoh-2 
 

を保護するほか，他の特殊化した細胞同士が適切な間隔を保てるようにする役割を果たしている

（Glover 2000, Ramsay & Glover 2005）。 

孔辺細胞は葉緑体を含む

特殊化した表皮細胞で，一

対となって気孔を形成する。

孔辺細胞は，細胞壁が内側

（気孔側）と外側で不均一

に肥厚しているため，光や

二酸化炭素濃度，湿度とい

った条件への応答により細

胞内の浸透圧や膨圧が変動

すると，それに応じて細胞

が変形し気孔が開閉する。

こうした開閉を通じて気孔

は水やガスの交換をつかさ

どっている。孔辺細胞も一

般的な細胞と同様に前表皮

細胞から分化するが，シロ

イヌナズナではその過程で

メリステモイド母細胞

（MMC）と呼ばれる始原細

胞の不等分裂によって小さ

い娘細胞（メリステモイド）

が生じ，そのうちいくつか

が孔辺母細胞（GMC）とな

り，最終的には GMCが等

分裂を起こすことで孔辺細

胞が生じる（Barton 2007）。 

毛状突起は形態，機能と

もに多様であり，蜜や粘液

などを分泌する腺毛（図

1b）や，他の生物に付着す

るための鈎毛（図 1c），背

の低い突起である乳頭状突

起（図 1d）といった様々な種類に分類され，種を特定する際の重要な特徴になりうる。モデル植

物であるシロイヌナズナの毛状突起は単細胞性の分岐毛であり，細胞運命の決定やパターン形成

のモデルとして研究が進められ，すでに関与する数々の遺伝子とその相互作用が明らかとなって

図１.葉の表皮構造 

a. 植物における一般的な葉の表皮構造を示した。点線円

内は表皮の拡大図を示す。 

b. 腺毛, c. 鉤毛, d. 乳頭状突起 

トライコーム 

 
気孔 

一般的な表皮細胞 

 
ワックスの結晶 

 

ワックスの層 

細胞壁 

 
クチン 
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図２.接触角と滑落角 

θ1は接触角，θ2は滑落角を示す。 

 

θ1 θ2 

静止液体 

固体壁 

固体壁 

いる（Szymanski et al. 2000）。また，毛状突起の形成や伸長には F-アクチンや表層微小管といった

細胞骨格系や膜輸送が関与していることも判明しており（Kang et al. 2003, Sambade et al. 2014），現

在さらなる研究が進められている。 

 上述の種々の表皮細胞の上を覆うのがクチクラである。クチクラは不飽和脂肪酸の重合体であ

るクチンの層とそれを覆うワックスの層に分けられる（Yeats & Rose 2013）。ワックスはクチクラ

の主たる構成要素であり，表皮細胞中で合成される。シロイヌナズナではまず炭素数 16あるいは

18の脂肪酸がプラスチドで合成されたのち，これらが小胞体内で長鎖脂肪酸（VLCFA）として炭

素鎖が延長され，更にアルコールやエステル，アルデヒド，アルカン，ケトンに変換され，表皮

に分泌されることでワックスとなる（Samuels et al. 2008）。ワックスは気孔以外からの水の喪失を

防ぎ乾燥ストレス耐性を高めているだけでなく，病原体や植食性の昆虫，紫外線から植物体を保

護するといった多面的な役割も果たしている（Jenks et al. 1994, Krauss et al. 1997, Riederer & Schreiber 

2001）。 

 

２－２.撥水性とロータス効果 

前述のように植物の表皮は特殊な細胞を分化することによって，植物体と外環境間の相互作用

の一端を担っているが，その最も基本的な物理的性質として撥水性がある。一般に多くの植物は

高い撥水性を持ち，生涯にわたり高撥水性を維持する種と，短期間のみ高撥水性を示す種が存在

する。なかでも高撥水性を常に示す種の葉には，クチクラを覆う明確なワックスの層があり，特

にワックスの結晶が密に存在することが知られている（Neinhuis & Barthlott 1997）。また，表面に

こうしたワックスが存在する場合に，乳頭状突起や毛状突起といった微細構造が存在すると更に

撥水性の効果が増すことが知られてきた（Holloway 1970）。その中でも極めて高い撥水性を持つ代

表的な植物としてハス（Nelumbo nucifera）やサトイモ（Colocasia esculenta）等が知られ，これらの
葉の表面にもワックスの結晶や乳頭状突起のような微細構造が観察される（Barthlott & Neinhuis 

1997）。 

このような表面の

撥水性を評価する指

標として，静止液体

において固体壁と接

する場所における液

面と固体面とのなす

角である接触角や，

傾斜させたときに液

滴が滑り落ち始める

角度である滑落角が広く用いられている（図 2）。接触角は高ければ高いほど，滑落角は低ければ

低いほど撥水性は高い。特に固体面が 150 度以上の接触角で液滴と接触する性質を，超撥水性

（superhydrophobicity）と呼ぶ。たとえばハスでは接触角が 150度以上かつ滑落角が 10度以下であ

る（Koch & Barthlott 2009, Mockenhaupt et al. 2008）。ハスは葉の表面にワックスで覆われた乳頭状突
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図３.イネの葉の表皮構造 

a, b.野生型の第 4葉向軸側, c. 野生型の第 4葉背軸側 

d. macro hair, e. micro hair, f. glandular hair 

Bars= 10μm 

白矢頭は機動細胞，白矢印は乳頭状突起，黄矢頭はケイ酸細胞，赤

矢頭は背軸側のみ見られる大きい乳頭状突起を示す。 

a b 

c d e f 

起が密に存在しており，突起によって生じた空洞に空気が入って表面と液滴の境界面が減る一方，

液滴と空気の境界面が増えることで液滴が球状となるため，高い撥水性を示す（Bhushan & Jung 

2008, Extrand 2005, Li & Amirfazli 2008）。特にハスの乳頭状突起は他の超撥水性を示す種よりも頂部

の直径が小さく，液滴との接着面が最小化されていると考えられている（Ensikat et al. 2011）。また

このような凸状の微細構造がある超撥水表面においては，表面に付着した粒子との接着力も極め

て小さくなるため，水滴が粒子と接触すると粒子と水滴との接着力のほうが大きくなり，粒子が

水滴にとらわれて除去されるという自浄作用が働く（Barthlott & Neinhuis 1997）。 

こうしたハスの高い撥水性や自浄作用については古くから知られており，水滴がつくとそれが

転がり落ちることによって葉の表面の汚れが洗い流されることから，ハスは長い間清浄さの象徴

とされてきた。このような背景から，高い撥水性のために表面の汚れが洗い流される現象はハス

にちなんでロータス効果と名付けられている（Barthlott & Neinhuis 1997）。ロータス効果を持つ表

面は生物界に広く存在し，昆虫においては翅を清潔に保つ効果があるとされる（Karthick & 

Maheshwari 2008）。植物においては葉の表面に付着した細菌や菌を洗い流すことで，病気への感染

リスクを減らすことができるという効果が推定されている（Karthick & Maheshwari 2008, Stosch et al. 

2007）。 

 

３.イネの撥水性と表面構造 

３－１.イネの表皮構造 

イネの葉は葉身，葉

鞘という二つの部分か

ら構成され，稈にむか

う側（表側）を向軸側，

反対側（裏側）を背軸

側と呼ぶ。ここでは葉

身について詳述する。

イネの葉身の表面には，

通 常 の 表 皮 細 胞

（pavement cell）や孔辺

細胞，毛状突起といっ

た一般的な構造以外に，

機動細胞やケイ酸細胞

が存在しており（図 3），

こうした表皮特異的な

細胞は葉の発生の比較

的初期（P4期）に発生

することが知られてい

る（Itoh et al. 2005）。 
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機動細胞はイネ科植物の葉に分化する特殊な細胞で葉身の向軸側にのみ分化する（図 3a）。機

動細胞は水分が減少すると膨圧を失って収縮するため，乾燥状態では葉が向軸側に巻く。水分が

適度に得られる状態になると再び葉は開く。このように機動細胞は水分の増減で葉が開閉するの

を制御しており，乾燥時には蒸散量を減らし，水分量を保持することができる。また，ケイ酸細

胞は 1列ずつ存在する亜鈴型の細胞で，機動細胞とともにケイ酸を蓄える役割を果たしており，

蓄積されたケイ酸は様々なストレス耐性を高めるだけでなく，収量に影響を与えることも知られ

ている（図 3b）（Epstein 1999, Korndörfer & Lepsch 2001, Ma & Takahashi 2002）。 

またイネの葉身には，三種類の毛状突起（macro hair, micro hair, glandular hair）が存在しており（図

3d, e, f），macro hairはケイ酸細胞上に存在し，micro hairと glandular hairは孔辺細胞や機動細胞の近

くで観察される（Li et al. 2010）。 

このようにイネの葉身においても複数の特殊化した細胞がみられるが，これらの細胞分化とは

（恐らく）独立に乳頭状突起と呼ばれる小さな突起が細胞表面に数列にわたり分化する（図 3a）。

乳頭状突起は葉身の向軸側では 5μm以下の小さいもののみが存在するが，背軸側ではそれに加え

9μm以上の大きい乳頭状突起も存在する（図 3c）（Yoo et al. 2011）。イネ科内では乳頭状突起の有

無は系統関係を反映しておらず，その獲得は進化の過程で独立に起こったと考えられている

（Prasad et al. 2011）。 

 

３－２.撥水性と乳頭状突起形成に関わる変異体 

イネの葉の表面は水と 150度以上の接触角を持つことから，超撥水性を示す（Guo & Liu 2007）。

また短軸方向に傾けた時の滑落角は 9度から 15度である一方，長軸方向に傾けた時の滑落角は 3

度から 5度であり（Feng et al. 2002），異方性を持った滑落角を示す。一般に接触角が 150度以上か

つ滑落角が 10度以下である場合，自浄性を持つとされており（Koch & Barthlott 2009），イネはハ

スと同様にロータス効果を持つと考えられる。また上に述べたイネの葉の表面構造はワックスに

覆われた乳頭状突起を多数もつという点でハスと類似しており，ロータス効果の発現機構の関連

性が示唆される。 

このように超撥水性で自浄作用を持つ表面構造を持ち，モデル植物として分子基盤の整ったイ

ネは，植物の表皮においてロータス効果を発現する遺伝的制御機構を明らかにする上で優れたモ

デルとなりうる。その足がかりとして有用なのが撥水性に異常を持つ変異体である。イネの突然

変異体の中には葉が水をはじかず，濡れたように見える濡れ葉変異体（dripping wet leaf）が知られ
ている（Welker & Nagamine 1996）。しかしそれらの詳細な解析は行われていなかった。 

そこで筆者らはイネの変異体コレクションのうち，濡れ葉性を示すと記載のあった 100以上の

系統を収集し，接触角を測定することによって濡れ葉性を定量的に評価した。その結果，半数以

上の系統において，野生型と比較して有意に接触角が低いことが明らかとなった。更にそれらの

いくつかの系統についてその表面構造を走査型電子顕微鏡で観察したところ，野生型（図 3a）と

比較してワックスの形態に異常があるもの（図 4a）や，乳頭状突起の形状や大きさ，密度に異常

があるもの（図 4b）が確認された。 
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図４.撥水性に異常がみられるイネ変異体の表面構造 

a. CM371, b. TCM3016, c. bgl変異体, d. ntm変異体 

Bars=10μm (a, b, d), 5μm (c) 

白矢印は異常が見られる箇所を示す。a：網状のワックスが見られ

る。b：乳頭状突起が小さい。c：乳頭状突起がみられない。d：過

伸長した乳頭状突起が見られる。 

a b 

c d 

このことから，イネ

の濡れ葉性は表面のワ

ックスや乳頭状突起の

異常など，様々な原因

によって生じると考え

られる。特に乳頭状突

起の異常が撥水性に関

わることを示す例とし

て，bright green leaf (bgl)

変異体が知られている。

bglは，植物特異的Rho

ファミリーGTPaseで

あるRop/Rac GTP aseに

おいて，GDPの解離と

GTPの結合を促進する

と考えられるRopGEF

を原因遺伝子とし，葉

身の向軸側と背軸側に

おいて 5μm以下の小

さい乳頭状突起が消失

する（図 4c） (Yoo et al. 2011)。また，当研究室では乳頭状突起が伸びる表現型を示す narutomaki (ntm)

変異体が同定されている（図 4d）。これらの葉について接触角を測定したところ，ともに野生型

に比べ接触角が有意に低下していることが明らかとなった。このことからも乳頭状突起の撥水性

への関与が強く示唆される。 

以上のことから葉の撥水性は乳頭状突起，ワックス，クチクラといった表面構造に関わる様々

な因子が寄与していると考えられる。すでにワックス・クチクラ形成に関与する遺伝子はシロイ

ヌナズナを中心に多数報告され（Samuels et al. 2008），イネにおいてもOsGL1やOsWR1，WSL1な

どが報告されている（Qin et al. 2011, Wang et.al. 2012, Yu et al. 2008）。その一方で，イネでは乳頭状突

起形成に関与する遺伝子はbgl変異体の原因遺伝子であるOsRopGEF10のみであり（Yoo et al. 2011），

ほとんど研究が行われていない。イネ以外での細胞表面の微細構造に関与する遺伝子としてMYB

転写因子があげられている（Yoo et al. 2011）。キンギョソウ（Antirrhinum majus）の花弁にある円錐
細胞にはイネの乳頭状突起と形態が似た乳頭様の突起が存在し，その形成を制御するMIXTAは
MYB転写因子をコードしている（Glover & Martin 1998, Martin et al. 2002, Noda et al. 1994）。またペチ

ュニア（Petunia hybrida）においてMIXTA様遺伝子の PhMYB1が細胞の方向性のある成長を制御
していること（Baumann et al. 2007），ミヤコグサ（Lotus japonicus） の LjMYB17-likeをタバコで過剰
発現させると乳頭状突起の顕著な増加が認められる（Brockington et al. 2013）ことが知られている。
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しかしながら，乳頭状突起をはじめとした細胞表面の微細構造の分子遺伝学的な制御機構につい

ては不明な点が多く，更なる解析が求められている。 

 

４.撥水性の応用と今後の展望 

ロータス効果を持った物質は自浄作用を示すため，速乾性を持ち表面は常に汚れのない状態に

保たれる。このような生物が持つ優れた特徴を模倣し，製品開発に役立てる研究分野はバイオミ

メティクス（biomimetics）と呼ばれる。ロータス効果はバイオミメティクスの分野でも注目を集

めており，これまでもさまざまな技術により，ハスの葉の表面に類似した微細構造を作り出すこ

とで超撥水性を持つ素材が実現されてきた（Roach et al. 2008）。微細構造を持った表面は構造が壊

れたり変化したりしやすいものの，塗装やレインコートといった様々な製品に応用されている

（Koch & Barthlott 2009）。コーティングすることで微細構造を作り超撥水性を生み出すような薬剤

も開発されており，ガラスや建物などに広く応用できることが期待されている（Su 2010）。また

イネの撥水性は前述したとおりハスとは異なり，波打った表皮や乳頭状突起の配置によって，長

軸方向に傾けた時に滑落角が特に低くなるという異方性をもった撥水性を示すことが知られてい

る（Feng et al. 2002）。既にイネの表面構造を模した素材も作られており（Lee et al. 2013），こうし

た特性を工業的に利用することも可能であろう。 

ここまで植物の葉の表皮構造と撥水性の関わりについて概説してきた。特にイネはロータス効

果を持つモデル植物として，超撥水性の分子遺伝学的な基盤を明らかにする最も適した研究材料

であると考えられる。変異体や分子遺伝学的な解析を用いた今後の更なる解析によって，植物に

おける撥水性発現の仕組みについての理解，更には新たな応用的利用の可能性が深まることを期

待している。 
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