
植物科学最前線 14:109 (2023) 

M. Abe and T. Muranaka - 1
BSJ-Review 14:109 (2023) 

植物の多彩な生殖戦略を支える制御機構 
〜もう一度花成を考えてみる〜 

阿部 光知 1，村中 智明 2 

1東京大学 大学院総合文化研究科 広域科学専攻 生命環境科学系 
〒153-8902 東京都目黒区駒場 3丁目 8-1 

2名古屋大学 生命農学研究科 
〒464-0804 愛知県名古屋市千種区不老町 

Molecular mechanisms underlying diverse reproductive strategies in plants 
-- Reconsidering flowering again – 

Mitsutomo Abe1, Tomoaki Muranaka2 

1Department of Life Sciences, Graduate School of Arts and Sciences, 
The University of Tokyo 

3-8-1 Komaba, Meguro-ku, Tokyo, 153-8902, Japan 
2Graduate School of Bioagricultural Sciences, Nagoya University 

Furo-cho, Chikusa-ku, Aichi, 464-8601, Japan 

DOI: 10.24480/bsj-review.14c1.00248 

植物は，栄養成長期に資源を蓄積し，生殖成長期へと移行した後に有性生殖をおこなう。一連のプ

ロセスは，繁殖効率に大きく影響を及ぼすことから，日長・温度などの外的環境要因，植物ホルモン

などの内生要因の情報統合によって決定される複雑な生理現象である。本総説集は，令和 4年 9月に
京都府立大学・下鴨キャンパスで開催された日本植物学会 第 86回大会において開催されたシンポジ
ウム「植物の多彩な生殖戦略を支える制御機構〜もう一度花成を考える〜」の演者を中心に，光周性

花成をはじめとする植物の生殖過程に関する最新知見をとりまとめたものである。 

1920年に発見された光周性花成現象（日長の季節変化を植物が感知し花を咲かせる現象）は，現在
では多くの生物で発見されている「光周性現象」の先駆けとなった歴史的発見である。現在では，シ

ロイヌナズナやイネといったモデル植物を用いた分子遺伝学・分子生物学的な研究によって，光周性

花成現象の理解は飛躍的な進歩を遂げている。一方で，こうした分子的理解の基盤は，1900年代前半
に精力的になされた，膨大な数の生理学的研究の成果に基づいていることも疑いのない事実である。

本稿では，そうした過去の歴史的背景にも触れながら，各執筆者が取り組む研究課題の現在地をとり

まとめることとした。花成ホルモンであるフロリゲンの実体として同定されたシロイヌナズナの FT
遺伝子をはじめ，花成経路の遺伝子は植物に広く保存されている。一方で，花成制御は種間でも種内

でも多様化している。花成の分子基盤が明らかとなった現在，花成研究分野は進化や生態に分子生物

学的に切り込む先鞭になり得ると考えている。そこで，幅広い生物種と多様な視点を扱う研究者を集

め，執筆をお願いした。 

順に，シロイヌナズナにおける花成研究の経緯とフロリゲンの輸送（阿部），野外におけるシロイヌ
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ナズナの季節性花成（久保田），アオウキクサの光周性花成（村中），イチゴの光周性花成（黒倉），そ

して植物の老化と寿命（白川）について概説する。シロイヌナズナを用いた最近の研究動向に加えて，

普段目にすることの少ないアオウキクサやイチゴの知見に触れることは，植物の多彩な繁殖戦略を知

るきっかけとして大変意義深いのではないだろうか。ゲノム情報の解析技術の進歩がもたらす研究対

象の多様化は，間違いなく今後の研究トレンドの一つになっていく。上述のように，植物の繁殖瀬略

は多彩であり，今後も様々な研究材料を用いユニークな現象の理解に取り組むことによって，数多の

新発見がもたらされるに違いないと期待している。その一方で，モデル植物における現象理解の一層

の深化は，今後も不可欠である。フロリゲンの発見を機に一息ついた感のある光周性花成研究である

が，依然として未解明の課題は取り残されており，新奇な技術，視点を導入することによって新たな

展開が生まれようとしている。「モデル植物を用いた理解の深化」と「非モデル植物におけるメカニズ

ムの多様性理解」が有機的につながることによって，花成現象ひいては植物の繁殖戦略の理解が一層

深まることを大いに期待している。 

最後に，シンポジウムの開催に尽力してくださった大会実行委員の方々，執筆の機会を提供してく

ださった電子出版物編集委員の方々に，この場を借りて深く感謝する。 
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１．はじめに 

茎頂分裂組織のアイデンティティー転換に端を発し，栄養器官である「葉」の代わりに生殖器官で

ある「花」をつくり始める一連の分化プロセスの変化を「花成（floral transition）」と呼ぶ。花成のタ
イミングは繁殖の成否に極めて大きな影響を及ぼす。そのため，後述する様々な環境要因によって花

成時期は厳密に制御されている。なかでも好適な日長によって花成が誘導される光周性花成現象は，

花成ホルモン（フロリゲン）の存在も相まって，これまでに多くの植物研究者の興味を惹きつけてき

た。本稿では，シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）におけるフロリゲン研究を概説するとともに，
最近の進展を紹介する。 

 

２．遺伝学的アプローチを用いたシロイヌナズナ花成研究のはじまり 

1920年に Garnerと Allardによって発見された光周性花成現象は，花成生理学者による精力的な検
証の結果，1937年に Chailakhyanによって提唱されたフロリゲン仮説へと結実した。その結果，フロ
リゲンは単なる花成誘導物質ではなく，①適当な光周期を受容した葉で産生される，②篩管を通って

茎頂へと輸送される，③茎頂分裂組織で花芽形成を引き起こす，④種を超えて共通である，⑤接木面

を介して伝達可能である，の要件を全て充たす難物に位置付けられてきた。シロイヌナズナの

FLOWERING LOCUS T (FT) がフロリゲンの分子実体であることが見出されるまで 70年もの歳月を
必要としたのには（Abe et al. 2005; Corbesier et al. 2007; Wigge et al. 2005），こうした背景が隠されてい
る。 
フロリゲンの分子実体の発見には，シロイヌナズナを用いた分子遺伝学的アプローチが大きな貢献

を果たしてきた。なかでも，初めて花成遅延変異体を体系的に解析した Koornneef ら（1991）の報告
（11遺伝子座に起因する42の花成遅延変異体の表現型解析）は，現代の花成研究における出発点と
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もいうべき報告である。注目すべきは，日長や温度に対する各変異体の応答性をもとに，筆者らが11
の変異体を3つのグループに分類し（表１），各遺伝子機能の関連性を予見した点にある。 
植物は，花成時期の決定に際し，外部環境・体内環境からの情報を巧みに利用している。実際にシ

ロイヌナズナの遺伝学的な解析によって，外的・内的環境情報の変化は複数の情報伝達経路（光周期

経路，春化経路，ジベレリン経路，自律的経路等）を経由し，各制御経路からの情報を統合する経路

統合遺伝子の発現量へと還元されることが明らかになっている（Simpson and Dean 2002）。Koornneef
らの予見の妥当性は，後に各変異体から原因遺伝子が同定され，各遺伝子間の分子的な機能連関が明

らかにされたことによって改めて証明されることとなった。表１に挙げられた 11の変異体（遺伝子）
は，シロイヌナズナの花成制御における情報伝達経路，経路の統合において，いずれもが重要な役割

を担っている。 

 
表 1 Koornneef et al. 1991で報告されたシロイヌナズナ花成遅延変異体 

 変異体 タンパク質機能 参考文献 

グ
ル
ー
プ
１ 

fca RNA結合タンパク質 Macknight et al. 1997 
fpa RNA結合タンパク質 Schomburg et al. 2001 
fve WD40タンパク質 Ausín et al. 2004 
fy RNA修飾因子 Simpson et al. 2003 

グ
ル
ー
プ
２ 

fe Myb型転写制御因子 Abe et al. 2015 

ft 
ホスファチジルエタノールアミン 

結合タンパク質 
Kardailsky et al. 1999; Kobayashi et al. 1999 

fd bZIP型転写制御因子 Abe et al. 2005; Wigge et al. 2005 
fwa HD-ZIPⅣ型転写制御因子 Soppe et al. 2000; Ikeda et al. 2007 

グ
ル
ー
プ
３ 

fg a (co)  zinc-finger型転写制御因子 Putterill et al. 1995 
fb a (gi)  核タンパク質 Fowler et al. 1999; Park et al. 1999 
fha b 
(cry2)  

青色光受容体 
Guo et al. 1998 

a; Rédei 1962 において報告された constans (co), gigantea (gi) の異なるアレル 
b; Guo et al. 1998 において後に報告された cryptochrome 2 (cry2) の異なるアレル 
 

３．シロイヌナズナにおけるフロリゲン研究 

本稿で取り上げる光周性花成においては，日長感知に関わるグループ3（co, gi, cry2）とフロリゲン
機能と密接に関連するグループ 2（fe, ft, fd, fwa）が重要である。中でもCONSTANS (CO)，FT，FDは，
フロリゲンを介した光周性花成誘導において中心的なはたらきをする鍵因子である。この 3つの花成
制御因子は，長日条件特異的な花成遅延表現型を示し，図１（左）のような上下関係にあることが，

遺伝学的解析によって判明している（Abe et al. 2005; Samach et al. 2000; Wigge et al. 2005）。また，詳細
な発現解析，機能領域の探索，タンパク質間相互作用を中心とした生化学的解析によって CO，FT，
FDの時空間的な発現パターン，生化学的機能も明らかにされている（図１（左））。CO-FT-FDモジ
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ュールは，シロイヌナズナ以外の植物種においても保存性が高く，CO-FTの関係性が変化することに
よって光周性花成の多様性が生じる。いわば，光周性花成の心臓部に位置付けられる基本骨格である。 
日長の変化は，葉の篩部伴細胞における COタンパク質の蓄積量が変化することによって感知され
る。zinc-finger型転写制御因子であるCOタンパク質の発現は，概日リズムに依存したリズムを刻み，
光環境との相互作用の結果，花成誘導条件である長日条件下の明期に安定化する（Valverde et al. 2004）。
その結果，COタンパク質の制御標的であるFT遺伝子は，長日条件依存的に転写活性化されることに
なる（詳細は久保田の稿参照）。 
一方，花芽形成の場である茎頂分裂組織においては，FT と bZIP 型転写制御因子をコードする FD
によるタンパク質複合体が形成され，花芽形成のスイッチ遺伝子であるAPETALA１（AP1）をはじめ
とした下流遺伝子の転写が誘導される（Abe et al. 2005; Wigge et al. 2005）。fd変異体は長日条件特異的
な花成遅延表現型を示すだけでなく，FT過剰発現体の早咲き表現型に対して強い抑圧効果を示す。生
化学的な解析（FT-FD間のタンパク質間相互作用）に加えて，遺伝学的解析（FT過剰発現体への抑圧
効果）からもFDがFTの機能的パートナーであることは支持されている（Abe et al. 2005; Wigge et al. 
2005）。 

FD遺伝子は茎頂分裂組織において発現するのに対して，FT遺伝子は前述のように葉の篩部伴細胞
で転写・翻訳される（Abe et al. 2005; Takada and Goto 2003; Wigge et al. 2005; Yamaguchi et al. 2005）。一
方，AP1遺伝子の転写調節領域には FTタンパク質および FDタンパク質が直接結合していることか
ら（Wigge et al. 2005），FTタンパク質が葉から茎頂分裂組織へと長距離移動する必然性が生じる。そ
の裏付けとして，葉の篩部組織でFTを発現させた場合に加えて，茎頂分裂組織においてFTを発現さ
せた場合にも，ft変異体表現型が相補されることが報告されている（Abe et al. 2005）。この結果は，転
写・翻訳される葉の篩部伴細胞だけでなく，茎頂分裂組織においても FT が機能していることを示唆
しており，すなわちFTがフロリゲンの分子実体であり，FDは茎頂においてフロリゲンを受容し，花
芽形成を開始する役目を担っていることを示している。 
また，セイヨウアブラナ（Brassica napus）での実験ではあるものの，FTと相同なタンパク質が篩管
液中に検出されることから，FTタンパク質が篩管を介して葉から茎頂への長距離輸送を達成している
ことが示されている（Giavalisco et al. 2006）。さらに，イネのHeading date 3aをはじめ，多くの植物か
らFTオーソログがクローニングされ，その花成促進効果も実証されている（Kojima et al. 2001）。し
たがって，シロイヌナズナを含む多くの植物種が，FTを介した極めて保存性の高い花成制御機構を有
していることが推察され，FTはフロリゲンに求められる要件①から④を充たす存在として広く認知さ
れることとなった。 
フロリゲンに求められる要件の一つである「⑤接木面を介した伝達性」に関しても，FTタンパク質
を用いた現代風の実験的検証がなされている。篩部伴細胞で FT-GFPを過剰発現させた植物の接木実
験（Corbesier et al. 2007），あるいは野生型，FT-T7過剰発現体を ft変異体に接木した実験（Notaguchi 
et al. 2008）によって，FTタンパク質が接木面を介して伝達されることが実証されている。 
なお，シロイヌナズナには葉の篩部伴細胞で発現するFTパラログTWIN SISTER OF FT (TSF) が存
在する（Kardailsky et al. 1999; Kobayashi et al. 1999; Yamaguchi et al. 2005）。ホスファチジルエタノール
アミン結合タンパク質をコードするTSFもFT同様に花成経路統合遺伝子として機能するだけでなく，
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光周期依存的長距離花成シグナルとしての機能を示すことから，「もう一つのフロリゲン」として光

周性花成誘導において大きな貢献を果たしている。 

図１に示した，葉の篩部伴細胞におけるCOを介したFTの発現誘導は，花成生理学における「花成

誘導（floral induction）」のプロセスに相当する。また，茎頂分裂組織におけるFT-FD複合体を介した

AP1 の転写誘導は「花成惹起（floral evocation）」，葉で作られた FT が篩管を介して茎頂へと運ばれ

る過程は「篩部輸送（phloem transport）」の分子実態として理解可能である。したがって，シロイヌナ

ズナを用いた花成研究によって抽出された光周性花成の基本骨格は，フロリゲン研究の現代における

到達点とみなすことができる（図１）。 

 

図１ シロイヌナズナにおける光周期依存的な花成制御の枠組み 

（左）シロイヌナズナにおける光周期依存的花成誘導の基本モジュール。フロリゲンを介した花成制

御は，葉における「花成誘導」，茎頂における「花成惹起」両者をつなぐ篩管を介した「篩部輸送」

の素過程から構成される。花成誘導では，CO による FT の誘導が，花成惹起では FD による FT の受

容と花芽形成のスイッチであるAP1遺伝子の転写誘導がおこる。（右）花成生理学によって提唱され

たフロリゲン仮説のイメージ図。 

 

４. FTタンパク質の長距離輸送 

フロリゲンの葉から茎頂への長距離輸送は，①葉における篩部伴細胞から篩管への積み込み

（loading），②篩管内輸送（phloem transport），③茎頂分裂組織基部における篩管からの積み降ろし

（unloading），④茎頂内部への細胞間移行（cell-cell movement），の各素過程を辿ると考えられている。

現時点では，①「積み込み」に関わる輸送制御因子として，葉の篩部伴細胞で発現する FT-

INTERACTING PROTEIN 1が，②「篩管内輸送」に関わる制御因子としてSODIUM POTASSIUM ROOT 

DEFECTIVE 1が報告されている（Liu et al. 2012; Zhu et al. 2016）。加えて，表１のグループ２に属する

FE は，篩部伴細胞で発現する Myb型転写制御因子をコードし，これら輸送制御因子の転写制御を介

してフロリゲン輸送制御と密接に関わっている（Abe et al. 2015; Shibuta et al. 2017）。しかしながら，

未だ FT の輸送制御に関する基本的な情報は不足しており，葉での転写制御に関する理解に比べ，分

子レベルでの理解はほぼ進展していない状況にある。 



植物科学最前線 14:115 (2023) 

M. Abe - 5 
BSJ-Review 14:115 (2023) 

葉におけるFTの人為的な誘導実験から，FTは半日から1日後には茎頂周辺へと到達し，その後約

2日かけて予定花芽原基領域まで細胞間を移動し，AP1の発現誘導をすることが報告されている（Abe 

et al. 2015; Endo et al. 2018）。また，日長シフト実験（短日条件下で生育させたシロイヌナズナを数日

間長日条件に暴露した後，再び短日条件下に戻す実験）の結果からは，3〜4日の長日条件で花成誘導

が十分可能である（Abe et al. 2015; Corbesier et al. 2007）。一連の知見を総合すると，葉が展開し，FT

の発現量が花成惹起に十分な量に到達するまでの日数を考慮しても，実験室環境下に置かれた野生型

植物では，発芽後10日前後で花芽形成の初発イベントが開始されると推察される。 

 

５．フロリゲン複合体の可視化によるFT輸送の評価 

解剖学的な観察結果によれば，花芽形成の初発イベントは，茎頂分裂組織内部（L3層）における並

層分裂だとされる（Vaughan 1955）。つまり，葉から篩管を介して運ばれて来たFTは，最終的に茎頂

分裂組織L3層の細胞（予定花芽原基細胞）に到達し，FT-FD複合体を形成した上でAP1 遺伝子の発

現を誘導すると期待される。しかしながら，既報における篩部特異的プロモーターで発現させた FT-

GFP の観察結果は，輸送能の低下に起因して L3層細胞まで到達することなく，茎頂基部にとどまっ

ており，FT単独よりも弱い花成誘導能しか示さない（Corbesier et al. 2007; Liu et al. 2012）。輸送過程

の分子的理解が進展しなかった理由の一つとして，こうした FT 輸送を評価する実験系の整備が困難

であった点が挙げられる。 

我々は，FTがFDと複合体を形成する点に注目し，in vivoタンパク質間相互作用を可視化可能な二

分子蛍光補完法（Bimolecular Fluorescence Complementation（BiFC）法）を改良することによって，in 
plantaでFT輸送を評価する実験系（iBiFC法）の整備に取り組んだ（Abe et al. 2019）。iBiFC法では，

sfEYFPのC末端17アミノ酸をFTに付加し（S-FT），残りのN末端断片をFDに付加する（L-FD）。

したがって，iBiFC法ではFT輸送能が損なわれることなくFT本来の輸送動態が評価可能になると期

待される。実際に S-FT を篩部伴細胞で，L-FD をFD 発現領域で発現させる植物を作出したところ，

S-FT過剰発現による早咲き表現型と，茎頂分裂組織の細胞核内におけるYFP蛍光が観察された（Abe 

et al. 2019; 図２（左））。このことは，S-FTタンパク質が篩部伴細胞から細胞間移行し，FD発現領域

においてL-FDと共に核内でFT-FD複合体を形成することを意味している。また，FT-FD複合体形成

領域の一部（予定花芽原基細胞）でAP1の共発現も確認できたことから（Abe et al. 2019），iBiFC法

によって内生のFT輸送動態を評価可能であると期待している。 

最近になり，低温環境下では葉の篩部伴細胞におけるFTタンパク質局在が変化し，篩管へのFTの

積み込みが抑制されることが報告された（Susila et al. 2021）。今後，FT輸送の分子メカニズムや輸送

経路の解明はもちろんのこと，外的・内的環境要因を介した輸送制御に関する知見が蓄積することに

よって，フロリゲン機能制御の新たな制御階層を見出すことにつながるものと期待している（図２

（右））。また，古くからの通説では，茎頂におけるフロリゲンの細胞間輸送は，原形質連絡を介し

たシンプラスティックな経路によるものであるとされている。シロガラシ（Sinapis alba）の先行研究

によれば，成長相転換時の茎頂では原形質連絡数が増加し，Central Symplasmic Field（CSF）領域が拡

大する。CSF領域の拡大は，フロリゲンを含むシグナル分子によるシンプラスティックな情報伝達の

活発化を引き起こし，相転換に伴うメリステム内部環境の劇的な変化を速やかに達成すると考えられ

ている（Ormenese et al., 2002）。FTタンパク質がフロリゲンの分子実体だと判明した現在，フロリゲ
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ン輸送に関する通説を現代的に検証し，最終的には，相転換に伴う茎頂でのイベントの分子的理解が

加速化することを楽しみにしている。 

 

図２ フロリゲン複合体の可視化とフロリゲン輸送制御機構の理解に向けて 

（左）iBiFC法によって可視化された FT-FD複合体。篩部伴細胞で発現させた FT は茎頂分裂組織内

部へと輸送され，核内でFD とFT-FD複合体を形成する。詳細はAbe et al. (2019) を参照。（右）FT

輸送機構の理解に向けての展望。茎頂分裂組織基部を細胞間移行する FT は，どのような輸送経路を

介しているのか？輸送メカニズムはどのようなものか？環境の変化は輸送に影響を及ぼすのか？が今

後の課題である。 

 

６．おわりに〜フロリゲン研究の今後〜 

2000年代初頭までは，花成表現型は，現象の総体として栄養成長期に形成された葉の枚数（栄養成

長期の長さ）を指標に議論されてきた。その後，FTをはじめとする鍵遺伝子の分子実体が明らかにな

るにつれ，花成表現型の評価は次第に遺伝子発現へと移り変わり，現在に至る。発現解析手法の変遷

とともに精緻な解析が可能になったものの，最近20年の流れに大きな変化は見られない。フロリゲン

研究の醍醐味は，「産生」と「受容」という時空間的に乖離したイベントが，シグナル分子の「輸送」

によって結びつく，その総体としての面白さにある。一方で，フロリゲン機能の理解をより深めるた

めには，3つの素過程を個別に評価する実験手法の確立が不可欠である。葉から茎頂へと運ばれるFT

輸送の理解は，まさにフロリゲン機能の本質である細胞非自律性を理解することである。今後，可視

化手法を採用し，未知なる FT 輸送機構の評価，分子メカニズムの解明に取り組むことによって，フ

ロリゲン研究に新たな息吹をもたらすことを期待している。 

シロイヌナズナの花成研究に関する良質な総説（Amasino 2010; Kinoshita and Richter 2020; Kobayashi 

and Weigel 2007; Song et al. 2015; Turck et al. 2008; 阿部 2018; 海老原と井澤 2009; 木下 2022等）が，

世に多数存在している。豊富な選択肢の中から，読者のレベルに応じた一編を是非一度手にすること

をお勧めする。花成研究のみならず，広く発生・生理研究にも役立つ，興味深い知見が必ず得られる

にちがいない。 
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1．はじめに 

植物のライフサイクルには，発芽・成長・開花といったダイナミックな形態変化が含まれ

る。これらの変化は場当たり的に行われるものではなく，環境変化に合わせて最適化されて

いる。光や温度は，植物にとっての主要な環境シグナルであるだけでなく，季節変動の指標

としての役割も果たす。季節による日長や気温変動の周期性は，奈良市の気象データからも

見てとれる（図 1）。こうした環境変動にうまく適応することが，固着生活を営む植物の生

存戦略の要であることが容易に想像できるであろう。 

図 1 奈良県奈良市の 2016~2018年の気象データ 
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環境変動に対する植物の適応戦略に大きく貢献するのが概日時計である。ヒトと同様に，

植物は概日時計を利用することで，自身の持つ時間情報と周囲の環境情報を統合し，夜明け

や日没のタイミング，あるいは気温の変化を予測することができる。こうして最適化される

生理応答の代表例に季節性の花成応答が挙げられる。季節性花成応答は，農業への応用面か

らも重要視され，古くから研究が進められてきた。その結果，1920 年代の光周性花成の発

見をきっかけとして，花成ホルモン「フロリゲン」が葉から茎頂への輸送されるフロリゲン

仮説の提唱，FLOWERING LOCUS T（FT）遺伝子の発見，茎頂における FT 複合体の解明と

その下流因子の制御機構にいたるまで，様々な歴史的発見がなされてきた (Kobayashi and 

Weigel 2007) 。なお，フロリゲン研究の歴史については数々の総説が発表されているので，

詳しくはそちらを参照されたい (Golembeski and Imaizumi 2015; Turck et al. 2008; 詳細は阿部

の稿参照) 。シロイヌナズナを含むさまざまな生物種において，光や温度などの個々の環境

シグナルが FT 遺伝子の発現制御を介して開花時期を決定づける分子メカニズムが次々と報

告され，シグナル経路の全容解明が進みつつある (Song et al. 2015) 。こうして積み上げられ

た分子生物学・分子遺伝学的な知見は，花成応答を理解し農産業に実装していく上で非常に

有用である一方，これらの知見が実際に野外で生育する植物の季節性の開花応答をどの程度

説明できているかについては未解明な点が多く残されている。実際に，実験室と野外環境で

は，花成に対する寄与度が大きく変化する花成因子なども報告されてはいるものの (Wilczek 

et al. 2009) ，野外環境と実験室の乖離や，野外での遺伝子組み換え体の取り扱いなどが障壁

となって，研究が進められてこなかった。しかし近年，次世代シーケンサーの普及により，

野外環境における花成制御遺伝子の発現プロファイルやその制御機構が少しずつ明らかにな

りつつある (Nagano et al. 2019; Nagano et al. 2012; Nishio et al. 2020a; Nishio et al. 2020b) 。そ

の結果，野外で生育する植物は，周囲から得られるさまざまな環境情報を統合することで，

生存戦略を最適化していることが明らかになってきた。本稿では，シロイヌナズナにおける

FT 遺伝子の発現制御機構を中心に，野外における季節性花成の分子実体を明らかにする取

り組みについて紹介したい。 

 

２．光による FT遺伝子の制御機構 

一般的に光周性花成の研究では，春先の日長を模した長日条件（16 時間明期 22°C 一定）お

よび秋から冬の日長を模した短日条件（8 時間明期 22°C 一定）を用いた実験条件が設定され

ることが多い。シロイヌナズナは長日条件で花成が促進される条件的長日植物であり，長日

条件では FT の転写が夕方に相当する夜明け後 16 時間後（Zeitgeber time（ZT）16）にかけて

1 回誘導され，花成が観察される。この経路においては B-box 型 Zinc Finger タンパク質をコ

ードする CONSTANS（CO）と呼ばれる転写因子が環境シグナルの統合点として機能する（図

2）。長日条件においては，夕方の時間帯に LOV ドメインをもつ F-box タンパク質である

FLAVIIN-BINDING KELCH F-BOX1（FKF1）が時計遺伝子である GIGANTEA（GI）とタンパ

ク質複合体を形成し，Dof 型転写因子である CYCLING DOF FACTOR（CDF）1 とそのホモロ

グを光依存的に分解する (Fornara et al. 2009; Imaizumi et al. 2005; Imaizumi et al. 2003; Sawa et 

al. 2007)。CDF は CO および FT の強力な転写抑制因子であるため，長日条件においては夕方
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の時間帯に FKF1 が青色光を受容する

と，CDF による CO，FT の転写抑制が解

除される (Fornara et al. 2009; Goralogia et 

al. 2017; Song et al. 2012) 。これに加え，

CO タンパク質は，FKF1 や時計遺伝子で

ある PSEUDO RESONSE REGULATOR 

（PRR） 9, 7, 5 および TIMING OF CAB 

EXPRESSION 1（TOC1）と直接相互作用

することにより安定化される (Hayama 

et al. 2017; Song et al. 2012) 。こうして CO

タンパク質の蓄積量は長日条件の夕方

において最大化し，自身の発現組織であ

る維管束の篩部伴細胞において FT 遺伝

子の発現を促進する (Samach et al. 2000; 

Suarez-Lopez et al. 2001) 。暗黒条件にお

いてCOタンパク質はCONSTITUTIVE PHOTOMORPHOGENIC 1（COP1）および SUPRESSOR 

OF PHYA-105（SPA）を中心とする E3 ユビキチンリガーゼによって㏿やかに分解されるため

(Jang et al. 2008; Laubinger et al. 2006)，FT の発現量は夜間に㏿やかに減少する。CO-FT を介し

た光周性花成制御機構は維管束植物において広く保存されており，シロイヌナズナをモデル

とした知見がさまざまな農作物に適用されている (Song et al. 2015) 。また，CO-FT の上流に

位置する GI-FKF 複合体を介したシグナル伝達機構は維管束をもたないコケ植物においても

保存されていることから，光周性シグナルが植物の陸上化の過程においても重要な役割を担

っていることが推察される (Kubota et al. 2014) 。 

では，野外環境における長日条件でも上記の花成制御機構は機能するのだろうか？この問

いに答えるため，筆者が所属していたグループでは，北米の夏至の日長が 16 時間，日中平均

気温 21 度と実験室の長日条件とほぼ同一であることに着目し，4 月後半から夏至にかけて野

外でシロイヌナズナを生育し，FT をはじめとする花成制御遺伝子の発現変動を解析した。そ

の結果，野外の長日条件では，FT 遺伝子は日没時だけでなく朝にも大きく誘導され，開花時

期が実験室と比較して顕著に早期化することを見出した（図 3）。こうした傾向は，異なる年

や地域においても一貫していた。一方で

fkf1 変異体は，従来の長日条件において

FT はほとんど発現せず顕著な遅咲きの

表現を示すのに対し，野外の長日条件で

は朝の FT 発現レベルが野生型と同程度

まで誘導され，ほぼ野生型並みの花成時

期を示したことから，野外の長日条件に

おいては朝の FT 発現が花成促進に重要

な役割を果たすことが示唆された 

図 2光周性花成の分子経路モデル 

図 3 野外と実験室環境での花成応答の違い 
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(Imaizumi et al. 2003; Song et al. 2018) 。 

野外で観察された FT 発現や花成時期を指標に，実験室環境下において野外環境の再構成

を試みた結果，光質と温度条件が両者の差を生み出す主な要因であることが明らかとなった。

具体的には，白色光源に遠赤色光（FR）を補光し，赤色光対遠赤色光比（R / FR）が 1 付近の

より自然光に近い光質を用いること，温度設定を野外同様に 16°C から 22°C まで連続的に変

化させることの 2 点が，FT の発現様式と花成時期を再現する十分条件であった。こうして再

構成した条件では，CO タンパク質の蓄積量の増加が朝夕の 2 回起こることが明らかとなり，

これが野外の FT 遺伝子の発現に重要であることが示された (Song et al. 2018) 。普段我々が

実験に用いる白色蛍光灯には FR はほとんど含まれていないため，FR シグナルの影響が無意

識のうちに過小評価されてしまった結果，朝の FT 発現を見落としたまま光周性花成の研究

が続けられていたことになる。蛍光灯のコストパフォーマンスが飛躍的に向上し始めた 1970

年代，イギリスの研究グループが蛍光灯を「白色光」として用いることに警鐘を鳴らしてい

たが (Holmes and Smith 1975) ，筆者らが陥った野外と実験室の FT 遺伝子の発現様式の乖離

も，正にこれに該当するケースであった。白色蛍光灯イコール自然光，と過信することによ

る弊害は，UV シグナルについても報告されている。太陽光に含まれる程度かつストレスにな

らない程度の近紫外線（UV-B）を白色蛍光灯に補光すると，FT を含む花成制御因子の発現や

花成時期が変化する。これには UV-B 受容体である UV RESISTANT LOCUS 8（UVR8）やその

下流のシグナル因子である REPRESSOR OF UV-B PHOTOMORPHOGENESIS 2 が関与する 

(Arongaus et al. 2018; Dotto et al. 2018; Zioutopoulou et al. 2022) 。UV シグナルと R/FR シグナル

は，COP1 やその下流に位置する転写因子 ELONGATED HYPOCOTYL 5（HY5），HYH によっ

て統合される (Liang et al. 2019) 。実際に筆者らのトランスクリプトーム解析においても，従

来の長日条件と野外の長日条件においては，R/FR シグナルの他に UV シグナルに関与する遺

伝子群の発現も優位に変動していた。太陽光に含まれる UV-B の量は一般的に春先から夏に

かけて増加することから，野外環境では UV-B と R/FR のバランスで花成時期が調節されるこ

とは想像に難くない。ただし，UV-B 補光による花成応答の変化は，UV-B の強度や日長条件，

野生系統によってかなり異なるため，朝の FT 発現制御も含め，詳細な分子機構は今後の解析

が待たれる。 

野外環境下での朝 FT の誘導には，赤色光・遠赤色光受容体であるフィトクロム A（phyA）

が重要であることが明らかになってきた (Lee et al. 2023; Song et al. 2018) 。シロイヌナズナに

は赤色光・遠赤色光を受容する光受容体フィトクロム（phy）が 5 分子種存在しており，赤色

光を吸収することで活性型 Pfr 型に，遠赤色光を吸収することで不活性型である Pr 型に可逆

的に変換される (Casal 2013; Legris et al. 2019) 。PHYA タンパク質は黄化芽生えに高度に蓄積

しており，Pfr 型が光に対して不安定な性質を示すことなどから，phyA は FR の高照射応答

（High Irradience Response; HIR）や，0.1 およびそれ以下の非常に低い R/FR 条件の応答を制

御する FR センサーとしての位置づけがされてきた (Franklin 2008; Nagatani et al. 1993) 。phyA

変異体は従来の長日条件では花成に明確な表現型を示さないが，連続 FR 条件や，短日条件の

暗期に FR 単色光を照射した条件で遅咲きの表現型を示す (Johnson et al. 1994; Mockler et al. 

2003) 。一方で phyB 変異体は従来の長日条件および避陰応答（植物が他の植物の陰に隠れた
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際，R/FR の低下を感知することで日陰から逃れようとする応答）において明確な早咲きの表

現型を示す (Galvao et al. 2019; Zhang et al. 2019) 。避陰応答（R/FR およそ 0.1~0.4）では，長

日条件依存的に朝の FT 発現が顕著に上昇し花成が促進されるが，これらの応答にも主とし

て phyB が関与する (Kim et al. 2008; Wollenberg et al. 2008) 。こうした経緯から，花成制御に

おける phyA の役割は限定的・補助的なものではないかと考えられてきたが，筆者らの発見を

きっかけに，phyA の重要性が再認識されることとなった。自然光を模した R/FR=1 の条件で

は，phyA 変異体のほか，phyA の核移行に異常を示す far-red elongated hypocotyl 1（fhy1）fhy1-

like（fhl）変異体 (Genoud et al. 2008) でも朝夕の FT の発現レベルが低下したことから，phyA

を起点としたシグナル経路全体の重要性が予想された (Song et al. 2018) 。また，白色光に対

する FR 補光を 1 日の異なるタイミングで行って朝夕の FT に対する効果を網羅的に解析した

結果，朝の FT 発現レベルは 1 日の FR 照射時間の総量に比例するのに対し，夕方の FT 発現

レベルは夕方付近の FR 照射で決定づけられることが分かった (Lee et al. 2023) 。これらの結

果は，朝の FT 発現制御は phyA を介した HIR で説明可能であることを意味する。HIR を介し

たフィトクロムシグナリングは蘚苔類においてもそっくり保存されているため，その起源は

陸上植物の進化上，phyA の獲得以前にさかのぼる (Inoue et al. 2019; Possart and Hiltbrunner 

2013) 。特にゼニゴケの生殖器托の形成が後述する phy-PIF シグナルで制御される点は非常に

興味深く (Inoue et al. 2019) ，こうした植物種でのフィトクロムシグナルの理解が進むことで，

朝夕の FT 制御メカニズムそれぞれの進化過程の理解が一気に進むであろう。 

フィトクロム相互作用因子である bHLH 転写因子 PHYTOCHROME INTERACTING 

FACTOR（PIF）は，光形態形成の要として機能する。phyA を介した朝の FT 発現制御に関し

ても，PIF7 の関与が明らかになりつつある (Lee et al. 2023) 。PIF7 は phyB の下流で花成をは

じめとする避陰応答や，高温応答の制御に関与する (Burko et al. 2022; Chung et al. 2020; Galvao 

et al. 2019; Willige et al. 2021; Zhang et al. 2019) 。また PIF7 は，避陰応答の負の制御因子であ

る bHLH 様転写因子 LONG HYPOCOTYL IN FAR-RED1（HFR1）と CO とタンパク質複合体

形成を介して花成制御を行うこと (Zhang et al. 2019) ，光と温度の 2 大環境シグナルに対す

る形態形成の鍵となる因子であることなどからも (Burko et al. 2022) ，野外環境下の花成制御

において PIF7 が果たす役割はおそらく大きく，今後の解析が待たれる。 

 

３．温度による FT遺伝子の発現制御機構 

光（FR および長日）が FT の発現を誘導する役割を担うのに対し，温度変動（特に朝夕の

低温）は主に夕方の FT の発現を抑制する役割を担う (Song et al. 2018) 。低温による花成制

御機構のなかでも，比較的マイルドな低温帯である 10℃前後の温度環境（ambient temperature）

において主要な役割を果たすのが SHORT VEGETATIVE PHASE（SVP），FLOWERING LOCS M

（FLM），FLOWERING LOCUS C（FLC）を中心とする MADS 型転写因子である(Capovilla et 

al. 2015)。SVP/FLM/FLC および MAF は，ファミリー内で複合体を形成して FT の転写開始

点近傍および第 1 イントロン内の CArG 配列に直接結合することで，FT の発現を抑制する  

(Lee et al. 2007; Li et al. 2008) 。特に，svp 単一変異体は 16°C と 23°C の花成時期がほぼ同一

になることから，SVP はこの温度帯における花成抑制の中心的な働きをすると考えられてい
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る (Lee et al. 2007) 。SVPはタンパク質分解制御により低温でより安定に存在する傾向を示
すのに対し (Lee et al. 2013) ，FLMは，低温特異的に DNA結合能を持つスプライスバリアン
トである FLM-bが増加し，SVP依存・非依存的な経路で花成を抑制する (Capovilla et al. 2017; 
Posé et al. 2013) 。転写制御に機能的である FLM のスプライスバリアントの存在量の変化が
低温応答性に重要であることは，シロイヌナズナの異なる野生株系統を用いた解析からも裏

付けられており，スプライシングの調節が温度応答全般において重要な意味付けを持つ可能

性は高い (Lutz et al. 2017)。これに加え，おなじく MADS 転写因子ホモログである MADS 
AFFECTING FLOWERING（MAF）2-5の発現量も低温下で誘導され，SVP/FLM/FLC複合体と
協調的に花成を抑制する (Airoldi et al. 2015; Gu et al. 2013) 。こうして SVP/FLM/FLC複合体
の蓄積量は低温下で最大化し，FT 近傍に複数存在する CArG 配列に結合することで，FT 近
傍のクロマチンループ構造を変化させているのではないかと考えられる  (Gagliardi and 
Manavella 2020; Takagi et al. 2023) 。SVPは茎頂における花芽形成因子としても機能するが，
この経路では別のMADS転写因子ホモログである SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF 
CONSTANS1などとともに，TERMINAL FLOWER1遺伝子座のクロマチンループ構造を変化さ
せ，転写制御を行うことが知られている (Liu et al. 2013) 。温度が転写因子の挙動そのものに
加え，その標的遺伝子のクロマチン構造を変化させる現象は，高温下での PIF7を介した遺伝
子発現制御でも報告されていることから (Willige et al. 2021) ，低温下での FT 発現制御機構
においても同様の制御機構が存在する可能性はあるだろう。 

SVP/FLM/FLCの他に低温下の花成制御で主要な役割を果たすのが，COの相互作用因子で
E3 リガーゼをコードする HIGH EXPRESSION OF OSMOTICALLY RESPONSIVE GENES1
（HOS1）である (Jung et al. 2012; Lazaro et al. 2015) 。HOS1は 4℃条件で夕方の COタンパク
質の蓄積量を負に制御することで，低温下の FT 発現及び花成を負に制御する (Jung et al. 
2012)。この他にも HOS1は，低温下でヒストン脱アセチル化酵素と相互作用することで FLC
の転写を正に制御する他 (Jung et al. 2013; Lee et al. 2012) ，時計遺伝子の核移行などの幅広い
生理応答に関与するものの (MacGregor et al. 2013) ，HOS1自身がどのように低温シグナルを
感知するかは未解明である。 

svp 変異体や hos1 変異体は，野外の再構成条件において FT 発現上昇および早咲きの表現
型を示すことから，温度変動環境下においても花成抑制因子として機能することが予想され

る。ただし，温度経路における花成制御因子の解析のほとんどが恒常的な温度条件かつ

R/FR>2 の条件で行われているため，これらの因子が温度変動条件下でどのようにふるまい，
朝夕それぞれの FT 発現制御に
おいてどのような役割を担うか

については慎重に解析する必要

がある。その準備として筆者ら

は最近，FT遺伝子の発現様式を
指標として，野外のような連続

的な温度変動を最高・最低の 2段
階変動に単純化することに成功 図 4 野外の温度変動を単純化した際の花成応答の比較 
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した（図 4）。その過程において，温度シグナルが時間・あるいは温度帯特異的に FT 遺伝子

の発現や花成時期を変化させることを見出しつつある。野外でシロイヌナズナの花成が観察

される 4 月から 6 月にかけて，日長は約 2 時間程度しか変化しないのに対し，気温は 10°C 以

上の範囲で上昇する。すでに 12 時間以上の日長が担保されており，光周性シグナルからの花

成促進効果が飽和しかけている初春の野外環境において，温度シグナルは 1 日の FT の発現

量を手っ取り早く調節するのに有用であると筆者は考えている。実際に野外における大規模

トランスクリプトームの解析においても，日中変動あるいは年間変動する遺伝子の多くが温

度に応答した遺伝子発現変動を示すことから (Nagano et al. 2019) ，温度変動を考慮に入れつ

つ光周性花成制御メカニズムを考え直すことは，季節性花成応答のよりリアルな理解につな

がるとともに，温暖化に対するフェノロジー変化の理解に発展させることができると期待さ

れる。 

 

４．おわりに 

本稿では，野外環境における光と温度による FT 遺伝子の発現制御について紹介した。実験

室環境下における野外環境の単純化・再構成は，野外で起こる生理応答の描写にとどまらず，

作用機序や分子メカニズムを紐解くうえで強力な手段になる。フロリゲンの同定から 20 余

年，この発見をただの一発屋で終わらせてしまうことのないよう，日々精進したい。 
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㸯．はじめに 

㸯Ѹ㸯．㛤花ᮇは㨱ἲᙧ㉁㸽 

種子植物は花をつけて，受⢊し，種子をᩓᕸし，次世代に࿨をつなげる。開花期はいつで

も良いわけではなく，生育環境によって避ける࡭き時期がある。たとえば，⦾殖器ᐁは活発

に細胞分⿣するため低温や㟖によるダメージを受けやすく，低温期を避ける必要がある。ま

た，他殖を行う場合は，㞟団内の個体と開花期を合わせる必要がある。さらに，送⢊を᪻⹸

など他の生物に依存する場合は，それらの生物の活動期に対しても開花期を合わせる必要が

ある。このように開花期は生育環境から様々な制約を受け，ᒁ所適応の結果，しばしば大き

な種内変異を示す（Ågren et al 2017; Kooyers et al 2015）。開花期が異なる㞟団間では，生殖㝸

離が生じやすく，遺伝的஺流が減少し，開花期以外の形質も遺伝的ᾋ動などで多様化してい

くことが想像できる。このように，開花期は種分化ともᐦ接にかかわる形質である。進化生

態学では，適応と生殖㝸離の両方にかかわる形質をその重要性から「㨱ἲ形質」と呼ࡪが，

開花期もそう呼ばれる㈨᱁を持つようにᛮわれる（Servedio et al. 2011）。 

㸯Ѹ２．花成᫬ᮇከᵝ化の分子機構 

では，開花期はどのように多様化するのか。花成制御に関わる遺伝子に自然変異が入り多

様化するのであろう。そして，花成制御のパス࢘ェイは光周性，春化，ストレス，体サイズな

ど非常に多ᙬであり，著者も全体像をᢕᥱできていない（Bratzel and Turck 2015）。生物種ࡈ

とに花成時期を決定する主要パス࢘ェイも異なり，多様化をᘬき起こす遺伝子も異なる可能

性が高い。開花時期に関して，シロイヌナズナの自然系統間比較では，春化経路の遺伝子の

変異が᳨出される一方で，ダイズのရ種間比較では光周性関連（おもに光入力と概日時計）

の遺伝子が᳨出される（Ågren et al 2017; Lin et al. 2021）。また，短日植物のダイズでは，長

日で誘導され花成を抑制する B3 ドメイン型転写因子である E1 遺伝子の変異により開花期が
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最大 20 日変化することが報告されているが，E1 遺伝子と相同な遺伝子はシロイヌナズナで

もイࢿでも見つかっていない（Xia et al. 2012）。 

パス࢘ェイの多様性とは対⛠的に，花成のマスターレギࣗレーターである FT 遺伝子が種

子植物で広く保存されている点は重要である。大᢬の植物はゲノム上に FT ファミリーに属

する遺伝子を多数持つので，どの遺伝子が開花に関わるかを決定することが，花成時期多様

化の分子ᇶ┙に㏕る第一Ṍであろう（Moraes et al. 2019）。 

ここでは花成時期について㆟ㄽしたが，サクラを代表として，花成後のつぼみが冬季にఇ

╀し，春先に開花する植物も多い。この場合は，花成とは異なる遺伝子群が開花期を制御し

ているはずだ。サクラ属では，SVP クレードに属する MADS-box 遺伝子である DAM 遺伝子

群が花芽のఇ╀期に高発現を維持することが報告されているが，࢘メの DAM6 をリンゴや࣏

プラで過๫発現させると成長およびⴌ芽が抑制されるため，花芽ఇ╀の分子機構は広く保存

されている可能性もある（山᰿ 2020）。今後の研究がὀ目される。 

 

 の花成ࢧࢡ࢟࢘࢜࢔．２

２Ѹ㸯．光周性のモデルとし࡚のࢧࢡ࢟࢘࢜࢔ᒓ 

上記のように花成時期の多様化を理解することは一➽⦖ではいかないが，ここでは著者が

行ったア࢘࢜キクサでの研究例を紹介する。ア࢘࢜キクサは日本全ᅜのỈ田に生育するサト

イモ科࢘キクサள科ア࢘࢜キクサ属の植物である。ఱᨾそんなマニアックな植物で研究を，

と感じるㄞ者もいるかもしれないが，ア࢘࢜キクサ属は光周性花成のモデルとして長い歴史

を持つ。まず࢘キクサ植物は小型であり，クローン増殖で増えるので，系統の維持が⡆単で

ある。また次ளሷ素㓟Ỉ⁐ᾮで植物体をฎ理することで⁛⳦でき，無機ᇵ地で育てることで

再現性の高い生理学実験が可能となる（図㸯）。さらに，ア࢘࢜キクサ属（Lemna）には，長

日植物のイ࢘࣎キクサ（L. gibba）と短日植物のア࢘࢜キクサ（L. aequinoctialis）が存在し，

両種とも日長のみで花成を誘導できる（Clerand and Briggs 1967; Hillman 1959）。日長ฎ理後

㸯㐌間程度で分化した花芽が確認できるため実験サイクルも短い。このような特性を活かし

て，光周性の生理学的な解析が進められた（Hillman 1976）。日本では，光周性花成の解析に

取り組んだ太田行ே先生から（太田 1987），㟁解質の取り㎸みを指標に概日リズムの解析を

図㸯．ⴭ⪅のಖ᭷ࡍるࢧࢡ࢟࢘࢜࢔⣔⤫⩌ 

A㸸㸰cmᅄ方のス࣌ースで㸯㹼㸰ࣨ月間なら問題なく生育する。B㸸次ளሷ素㓟Ỉ⁐ᾮ
キクサ。植物体内にある分⿣組織は生き残࢘࢜で数分間ฎ理されたア（イターࣁ5%）
っており，そこから᪂たな葉≧体（フロンド）が発生する。C㸸日長ฎ理用に 24-well
プレートに移された⁛⳦῭みのア࢘࢜キクサ系統。 
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進めた近⸨Ꮥ⏨先生へ（Kondo and Tsudzuki 1978），さらに概日時計の分子生物学に取り組ん

だ小山時㝯先生へと研究が発展してきた（Serikawa et al. 2008）。小山先生は著者の指導ᩍဨ

であり，著者は上記の系㆕に連なるともいえる（Muranaka and Oyama 2016）。一方で，アサ

ガ࢜でのフロリゲン研究で有ྡな℧本ᩔ先生もア࢘࢜キクサの研究をされていた。࢘キクサ

植物はᾮ体ᇵ地で生育するため化合物の吸収もよく，フロリゲンೃ補物質の試験ᮦᩱとして

利用されていたが，日本全ᅜからア࢘࢜キクサ系統を収㞟され生態・多様性の解析も進めら

れていた（Beppu and Takimoto 1981a, b）。とくに，ア࢘࢜キクサの限⏺日長を実験条件でཝ

ᐦに決定し，緯度クラインを報告したことは重要である（Beppu and Takimoto 1981c; Yukawa 

and Takimoto 1976）。一般に短日植物は冬の฿来前に花をつけ種子で㉺冬するため，高緯度ほ

ど開花期が早くなり，限⏺日長が長くなる。ただ，実際に野外系統で限⏺日長を決定して緯

度クラインを実ドした例は限られており，著者が調࡭た限りでは，1960 年代の࢜ナモミやア

サガ࢜の௙஦しかᢕᥱできていない（Imamura et al. 1966; Ray and Alexander 1966）。日本産

ア࢘࢜キクサに限⏺日長の緯度クラインがあるという報告を知り，著者はア࢘࢜キクサを対

象とした限⏺日長多様化の研究を開始した。 

２Ѹ２．᪥ᮏ⏘ࢧࢡ࢟࢘࢜࢔の⏕άྐ 

日本のア࢘࢜キクサはỈ田環境に特化した一年ⲡとしての生活史を持つ（図㸰）。田植え

期にỈがᙇられると種子から発芽する。その後はクローン成長による分⿣を⧞り㏉し，Ỉ田

全体をそうとᛮいきや，大㞵でỈ路に流出したり，中ᖸしによる஝⇱でᯤṚしたりしつつ，

また分⿣して増えていく。日長が短くなると開花し，主に自ᐙ受⢊により結実する。種子は

実験室条件での観察では開花後㸱㐌間程度で成⇍し，Ỉᗏにỿむ。 

キクサでは࢘࢜キクサ植物が属するサトイモ科の植物では㞤性先⇍が普㏻であるが，ア࢘

㞝し࡭が，㞤し࡭に先んじてఙ長することで効⋡的に自ᐙ受⢊を行うようである（Yoshida et 

al. 2021）。そして，もう㸯つの㞝し࡭が㞤し࡭の後にఙ長する（図㸱A）。近⦕のイ࢘࣎キク

サでは㞤し࡭の後に㸰本の㞝し࡭がఙ長する。かつては㞝花㸰つと㞤花㸯つからなる花序と

考えられていたが，サトイモ科ᇶ部の植物と同じく，両性花とするのがጇ当だとᛮわれる。

ᰕ㢌は┃≧であり，ᾮ⁲（droplet）が分Ἢされる（図㸱B）。ᾮ⁲は࢘キクサ植物全体にみら

れ，受⢊を補助するという記述がᩓ見されるが，著者は᳨ド例をᢕᥱしていない。ミジンコ

 キクサの一種（Wolffia lingulata）ではᾮ⁲にシࣙ⢾が含まれるとの報告がある（Eskuche and࢘

Romero 1982）。花⢊も付着ᩓᕸに適しているように見え，Ỉ上ᚔᚉ性の᪻⹸に付着している

との報告もあるが，送⢊の研究は進んでいない。 

図２．Ỉ⏣環境でのࢧࢡ࢟࢘࢜࢔ 
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２Ѹ３．ࢧࢡ࢟࢘࢜࢔のᏛྡ 

ここでア࢘࢜キクサの学ྡについて補㊊しておく。生理実験のᇶ準系統として，࢘キクサ

研究の大ᐙ Elias Landolt がカリフォルニアで᥇取した 6746 株がᅜ際的に用いられてきた。こ

の株の学ྡは L. perpusilla や L. paucicostata とされてきたが，現在では L. aequinoctialis が用い

られ，L. perpusilla は北米中ᮾ部に分ᕸするチビ࢘キクサの学ྡとなっている。学ྡの変㑄は

別ᗓᩄኵ先生が詳しくまとめておりࠊさらにࠊ日本のア࢘࢜キクサを㸰種と㸯ள種に分割す

ることも提᱌されている（別ᗓら 1985）。別ᗓらは，஑ᕞ以༡に分ᕸする常⥳㉺冬型の系統

群をナンゴクア࢘࢜キクサとし，これを L. aequinoctialis とした。そして，日本に広く分ᕸす

る種子㉺冬型のア࢘࢜キクサを L. aoukikusa とし，北陸地方にのみ分ᕸしỿỈ㉺冬を行う系統

群をள種 L. aoukikusa subsp. hokurikuensis として，ホクリクア࢘࢜キクサの和ྡを与えている。

しかしながら，この学ྡはᅜ内の図㚷では᥇用されているものの，ᅜ際的には認められてい

ない現≧がある（Bog et al. 2020）。そのため，本稿ではホクリク，ナンゴクの༊別なく L. 
aequinoctialis とした。一方で，ᅜ内に種子㉺冬型と常⥳㉺冬型のア࢘࢜キクサが存在するの

は஦実であり，分子系統解析を含めた再᳨ウが待たれる。 

 キクサ植物全体の㈨ᩱとして，㸰෉のモノグラフが出∧されている（Landolt 1986; Landolt࢘

and Kandeler 1987）。合わせて 1200 ージ以上の大著であるが，無ᩱでබ開されており，ᘬ࣌

用ᩥ献リストの DOI からアクセスできる。 

 

 の分子機構ࡑの㝈⏺᪥㛗ከᵝ性とࢧࢡ࢟࢘࢜࢔．３

３㸫㸯．㝈⏺᪥㛗のᒁᡤ㐺応 

ア࢘࢜キクサの限⏺日長の緯度クラインのㄽᩥを見つけてから，著者は全ᅜのア࢘࢜キク

サの収㞟を開始した。収㞟した中から 72 系統の限⏺日長を決定したところ，11.6㹼14.2 時間

の多様性を示した（図㸲）（Muranaka et al. 2022）。北緯 44 度の北ᾏ㐨㞟団は限⏺日長が長

い早咲きの傾向，北緯 32 度の㮵ඣᓥ㞟団は限⏺日長が短い遅咲きの傾向がみられた。この限

⏺日長シフトは緯度依存的に早まる冬のゼれへの適応と考えられる。北緯 35 度のරᗜ㞟団の

限⏺日長は北ᾏ㐨と㮵ඣᓥの中間程度であったが，同じ 35 度帯の⁠㈡㞟団では北ᾏ㐨よりも

限⏺日長が長い傾向がみられた。実は，රᗜと⁠㈡の᥇取地のỈ田では，᱂ᇵしているイࢿ

ရ種が異なり，රᗜでは山田㘊，⁠㈡ではコシヒカリを᱂ᇵしている。コシヒカリの収✭時

期が㸶月ᮎと早いことが，⁠㈡系統の長い限⏺日長（早咲き）と関連する可能性がある。こ

のように，ア࢘࢜キクサの限⏺日長は，単純な緯度クラインに加えᒁ所的なỈ田環境に応じ

図３．実験室での▷᪥ฎ⌮によりㄏᑟしたࢧࢡ࢟࢘࢜࢔の花 

A㸸開花の様子。B㸸ᰕ㢌にᾮ⁲が分Ἢされた≧態。 
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て多様化しているようである。図 4C の 4 㞟団は，それぞれ半ᚄ 2 km 以内のỈ田から᥇取し

たものであるが，㞟団内の多様性が大きかった。これはア࢘࢜キクサがỈ㫽に付着して分ᩓ

しやすく，地理的分化がᙅいためかもしれない。イࢿရ種のᨵ良や஝田化はこの㸳㸮年ほど

で進んだものであり，⁠㈡の早咲き形質は最近に獲得されたと考えられる。このᛴ㏿なᒁ所

適応プロセスを理解するためには，早咲き系統が地域ࡈとに⊂❧に進化したのか，高い分ᩓ

力で置き換わったのかを，系統地理学的な解析により᳨ドする必要がある。 

３㸫２．㝈⏺᪥㛗Ỵᐃの分子機構 

限⏺日長の多様化を理解するには，限⏺日長を決定する分子機構を明らかとする必要があ

る。そこで，RNA-seq による解析を行った。分子実験に際しては，ி㒔大学のᅡ場で᥇取さ

れたア࢘࢜キクサを純系化した Nd 株（Ⓩ㘓番号㸸RDSC5356）を用いた。異なる日長での日

周トランスクリプトームを取得し，de novo アセンࣈルにより花成経路の遺伝子を同定し，発

現パターンの解析を行った。その結果，夜の後半で発現誘導される FT ホモログ LaFTh1 が同

定された（図㸳）。夜が長い㸻日長が短いほど発現が誘導されるため，LaFTh1 が日長応答に

重要だと考えられた。 

LaFTh1 はト࢘モロコシやミナトカモジグサにおいて，短日で誘導される FT ホモログと同

じクレードに入った（Meng et al. 2011; Qin et al. 2019）。単子葉類における短日誘導型の FT が

㸯つのクレードを形成したことは，光周性の進化を考える上で興味深い。一方で，同じく短

日で誘導されるイࢿやアサガ࢜の FT ホモログは長日植物であるシロイヌナズナの FT と同じ

クレードであった（Hayama et al. 2003; Hayama et al. 2007）。ア࢘࢜キクサにもこのクレード

に入る LaFTh2 と LaFTh3 が᳨出されている。LaFTh1 と LaFTh3（LaFTL1）が花成誘導能を持

つことはシロイヌナズナでの過๫発現により確認されている（Muranaka et al. 2022; Yoshida et 

al. 2021）。LaFTh3 も短日で発現はしていたが，LaFTh1 に比࡭て発現量は高くなかった。 

さらに，限⏺日長が異なるア࢘࢜キクサ系統で LaFTh1 の発現パターンを定量 PCR で確認

したところ，限⏺日長が長い（限⏺暗期が短い）系統で LaFTh1 の誘導時้が早かった。さら

図４．ࢧࢡ࢟࢘࢜࢔の㝈⏺᪥㛗ከᵝ性 

A㸸ア࢘࢜キクサの᥇取地点。ەは 11㹼12系統，ڸは 1㹼㸱系統を᥇取した地点。B㸸
日長応答の多様性。㸯㸳時間日長からྛ日長に移して㸯㐌間後の花成⋡。C㸸限⏺日長
の⟽ࡦげ図。限⏺日長は最大花成⋡の 50㸣となる日長とした。プロットの色はパࢿル
間で統一されている。 
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に，LaFTh1 は長日条件で暗期をᘏ長しただけですࡄに誘導された。この点も 1 㐌間の日長ฎ

理で花芽が分化するア࢘࢜キクサの㎿㏿な日長応答とᩚ合する。これらの結果から LaFTh1 の

発現タイミングの制御が限⏺日長決定に重要だと示唆された。 

３㸫３．㝈⏺᪥㛗とᴫ᪥࣒ࣜࢬ周ᮇの㛵ಀ 

ではఱが LaFTh1 の発現タイミングを決めるのだろうか。光周性の日長測定のᇶ┙は概日

時計である。シロイヌナズナでは時計遺伝子 TOC1 の変異体では概日リズムが短周期化する

が，早咲きになることも知られている。これは，短周期化により光周性経路の CONSTANS の

発現タイミングが早まることに起因する（Yanovsky and Kay 2002）。一般に，概日時計の制御

を受ける遺伝子は，概日リズムが短周期になる変異で発現が早まり（位相が前進），逆に長

周期になる変異で発現が遅くなる（位相が後㏥）傾向がある。ア࢘࢜キクサでの限⏺日長の

多様性，つまり LaFTh1 の発現タイミングの多様性と，概日リズム周期の関ಀはどうだろう

か。シロイヌナズナでは，概日リズム周期は 20-28 時間程度の種内多様性を示す（Michael et 

al. 2013）。ア࢘࢜キクサの概日リズム周期の多様性を調࡭るために，パーࢸィクル࣎ンバー

ドメントἲによる発光レ࣏ーターの一過的導入を行った（Miwa et al. 2006; Muranaka et al. 

2015）。朝方に発現する CCA1 遺伝子のシロイヌナズナのプロモーター㡿域にルシフェラー

ゼを⧅いだ AtCCA1::LUC+を導入したところ，15L9D の明暗条件において 72 系統す࡭てで発

光の明░な日周変動が観察された（図㸴）。明暗条件で㸰日間測定した後に，連続明条件で

㸲日間測定したところ，65 系統で明░な概日リズムが観察でき，周期は 20㹼27 時間の多様

性を示した。明暗条件での発光ࣆーク時้と概日リズム周期は正の相関を示した。さらに，

限⏺日長と概日リズム周期は負の相関を示した。これは，短周期の系統では LaFTh1 の発現タ

イミングが早まり，短い暗期（長い明期）でも開花すると考えると理解でき，概日リズム周

図㸳．▷᪥㛤花に㛵わる LaFTh1 

A㸸アミノ㓟全長を用いた PhyML系統ᶞ。La:ア࢘࢜キクサ，Zm㸸ト࢘モロコシ，Bd㸸
ミナトカモジグサ，Ip㸸アサガ࢜，At㸸シロイヌナズナで，Os㸸イࢿ。B:RNA-seq の
結果。平均್を表示している。C㸸㸱系統の花成⋡（上）と LaFTh1 の発現パターン。 
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期の多様性が，限⏺日長の多様性の一因であることを示唆する結果である（Muranaka et al. 

2022）。一方でア࢘࢜キクサにおいて，概日時計が LaFTh1 の発現を制御するパス࢘ェイは不

明であり，分子機構の解明を進める必要がある。 

 

４．ᴫ᪥࣒ࣜࢬ周ᮇとᒁᡤ㐺応の㛵ಀ 

㸯日の長さは 24 時間であるが，一般に概日時計の周期は 20㹼28 時間の多様性を示す。そ

のため，約㸯日という，概日のྡがある。概日時計には外環境の周期に同調する能力がある

ため，᫨夜環境では周期は 24 時間となる。そのため約 24 時間であれば問題ないという考え

もある。一方で，シロイヌナズナの周期変異体では，概日時計の周期と外環境の周期が異な

ると生育がᝏいという報告がある（Dodd et al. 2005）。短周期型では，夜間のデンプンᾘ費が

早まり，1 日が長い条件では夜明け前に㣚㣹≧態になることが生育ᝏ化の一因だと推定され

た（Graf et al. 2010）。このように生育をᝏ化させるリスクがあるのに，周期の多様性は自然

⏺で維持されており，周期を 24 時間から㐓脱させるῈửᅽが想定される。今回，ア࢘࢜キク

サで示された周期と限⏺日長の相関は，早咲きが有利な環境では，短周期系統が㑅ᢥされる

可能性を示している。このような概日時計周期とᒁ所適応の関ಀは，古くから想定されてお

り実ド研究も行われてきた。シࣙ࢘ジࣙ࢘バエの一種（Drosophila subobscura）ではスカン

ジナビアとカナリアㅖᓥの個体で，⩚化の時้が異なり，概日リズム周期と⩚化時้が相関

を示した（Lankinen 1993）。ドイࢶのクロ࢘タドリ（Turdus merula）では，㒔市に生育する個

体が᳃ᯘに生育する個体よりも活動開始が早く，概日リズムが短周期であることが報告され

ている（Dominoni et al. 2013）。トマトの᱂ᇵရ種は野生株より長周期であるが，これは高緯

度の長日条件での生産性との関連が示唆されている（Müller et al. 2016）。アメリカの大㇋ရ

種では高緯度に適したရ種では概日リズム周期が長い傾向が見られ，㸯年ⲡのモンキーフラ

࣡ーも同様に高緯度で長周期化する傾向が見られた（Greenham et al. 2017）。これらの例では

高緯度ほど長周期化する傾向があり，ア࢘࢜キクサとは逆である。これはᒁ所適応の際にタ

ーゲットとなる遺伝子が異なり，その位相の前進，後㏥に対応して周期変化が逆転するため

と考えている。さらに，ターゲット遺伝子が複数の可能性も高く，周期とᒁ所適応の関ಀは

生物種や適応プロセスに応じて非常に複㞧だとᛮわれる。多年ⲡのモンキーフラ࣡ーでは，

㸯年ⲡと異なり周期と緯度に相関は見られないなど，例外も存在する（Greenham et al. 2017）。

図㸴．ᴫ᪥࣒ࣜࢬ周ᮇと㝈⏺᪥㛗の㛵ಀ 

A㸸発光リズムの例。遺伝子導入の⩣日から発光する。B:ࣆーク時้とリズム周期の相
関。C:限⏺日長とリズム周期の相関。 
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個別の例について，概日リズム周期とᒁ所適応をつなࡄ分子機構を地㐨に明らかにしていく

必要があるだろう。 

植物の概日時計は 10 以上の時計遺伝子から構成される転写ࢿット࣡ークで構成され，個々

の時計遺伝子の変異は周期変化をᘬき起こす（Nagel and Kay 2012）。そのため概日時計の周

期は polygenic形質である。シロイヌナズナで野生型として広く用いられるCol は 24.40時間，

Ler は 23.16 時間周期で葉がᑵ╀㐠動を示すが，Col と Ler の組換え自植系統では周期は 22㹼

28 時間と大きな多様性を示す（Michael et al. 2003）。このような㉸㉺分離が生じるのは，24

時間周期を達成する対❧遺伝子セットが複数存在し，᥃け合わせでシࣕッフルされるためと

考えられる。概日時計シスࢸムは，変異によって概日᣺動を維持する点では㡹೺だが，周期

の変化という意味ではᰂ㌾である。このᰂ㌾性が standing variation として存在し，概日時計の

制御下にある遺伝子の発現タイミングの多様性を生み出し，時間依存的な形質の多様性を担

保し，㎿㏿なᒁ所適応を支えているのではないか（図㸵）。実ドへの㐨のりは長く㝤しく感

じられるが，この観点は概日時計の進化生態学を考える上で，ᆏの上の㞼となると信じて研

究を進めている。 
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１．はじめに 

Garner and Allard（1920）による光周性に関する報告以来，様々な植物種において日長が花

成に及ぼす影響とその機構が明らかにされてきた。ここで取り扱うイチゴ（Fragaria spp.）に

おいても 1950年代以降様々な環境条件と花成の関係性が解析されてきたが，いわゆるモデル

植物のそれと異なり一般的な知識として定着するには至っていない。そこで本解説において

はモデル植物における日長依存的花成制御経路に関する解説は最小限に留め，これまでに明

らかとなったイチゴにおける日長依存的花成反応とその分子的メカニズムを紹介し，モデル

植物と比較することでイチゴ特有な日長反応についての理解を深めることを目的としたい。 

 
２．イチゴ （Fragaria spp.）とは？ 

いわゆる栽培種イチゴ（Fragaria × ananassa Duch. ex Rozier）を含む Fragaria 属はバラ科

（Rosaceae）に属するロゼットの多年生草本であり，ランナー（匍匐枝）による栄養繁殖と生

殖成長（花成）を同時に行うという特徴を持つ（図 1）。分枝パターンは仮軸分枝で花序は集

散花序となる。Fragaria属は主に北半球の温帯から亜寒帯に分布し，属内での倍数性に富む。

中でも商業作物でもある F. × ananassaは染色体数が 56の 8倍体（2n = 8x = 56）であり，18

世紀にフランス～オランダにかけての地域（複数説あり）で北米原産の F. virginiana （バー

ジニアイチゴ; 2n = 8x = 56）と F. chiloensis （チリイチゴ; 2n = 8x = 56）が交雑することによ

り誕生した交雑種である（Darrow, 1966）。複数の文献が F. × ananassaのゲノム構成に対する

2倍体野生種（2n = 14）の貢献を支持しており，中でもヨーロッパに分布する F. vesca（エゾ

ヘビイチゴ）に類似したゲノムがみられるとされることから F. vesca は栽培種イチゴの祖先

種であると推定されている（Edger et al. 2019; Hirakawa et al. 2014; Potter et al. 2000; Tennessen 

et al. 2014）。 

前述のとおり F. vesca は栽培種イチゴの祖先種の一つと推定されているが，その生理的反

応も F. × ananassaに類似している。それ以外にもゲノムサイズが比較的小さいこと，個体の
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物理的サイズが小さく人工気象器内での栽培が可能であること，理想的条件における世代間

隔が 4 か月程度と比較的短いこと，組織培養（遺伝子組み換え）系が確立されていることか

らFragaria属のモデルとしての利用が行われている（表1; Battey et al. 1998; Battey et al. 2000）。 

 
図１ イチゴの形態 

 

 

表 1 モデル植物と F. vesca の比較 

 イチゴ 

（F. vesca） 

シロイヌナズナ 

（A. thaliana） 

イネ 

（O. sativa） 

分類 バラ科 アブラナ科 イネ科 

花成の光周性 短日 長日 短日 

生活環 多年生 一年生 一年生 

世代間隔（最短） 4か月 2か月 2か月 

推定ゲノムサイズ

（1C） 

約 240 Mba 約 135 Mbb 約 420 Mbc 

ゲノムデータベース あり あり あり 

遺伝子組み換え系 あり あり あり 
a Shulaev et al. 2011 

b The Arabidopsis Genome Initiative. 2000 
c Goff et al. 2002 
 

３．イチゴ の花成反応 

通常の栽培種イチゴを屋外で栽培すると秋の低温・短日に反応して花芽を形成し，冬季の休

眠を経て春から初夏に開花する。このことから一般にはイチゴは短日植物として分類されて

いる（Battey et al. 1998）。より詳細には，人工気象器を用いた花成に対する温度と日長の影響

の研究から，栽培種イチゴは 10°C 以下の低温条件下では日長に関係なく花成し，30°C 程度

の高温条件下では花成せず，中間の温度帯では短日植物として花成反応を示すことが報告さ
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れており，2 倍体野生種である F. vesca においても同様の反応を示すことが分かっている

（Heide et al. 2013; Ito and Saito, 1962）。商業作物である栽培種イチゴにおいては受光体勢の改

善や葉面積の増加を通じた光合成効率の向上，ひいては果実収量の増大を目的とした人工光

による補光あるいは日長延長が行われており，このため光質（波長）に対する花成反応の研

究も行われてきた。Vince-Prue and Guttridge（1973）は 8時間日長（8:00-16:00）の条件に置い

た植物体に対し蛍光灯にフィルムを張った赤色光（R）と白熱灯による遠赤色光（FR）をそれ

ぞれ日没後から深夜（16:00-00:30ないし 01:00）あるいは日の出前（23:00-08:00）に照射した

場合の花成反応を報告している。具体的には日没後から深夜（16:00-01:00）に R を照射され

た植物体には花成に影響がなく 8 時間日長条件下に置かれた対象区と同様の花成反応を示し

たのに対し，同じ時間に FRを照射した植物体では花成が遅延したこと，逆に日の出前（23:00-

08:00）に Rを照射した植物体は花成しなかったのに対し FRを照射した植物体には花成への

影響が見られず 8 時間日長条件に置かれた植物体と同様の花成反応を示した事が記述されて

いる（表 2）。なお，Rと FRを同時に照射した場合には花成反応はみられなかったとしてい

る。彼女らはこの論文において，同様の反応は長日植物の，それも花成促進反応に見られる

ものであり，イチゴと同様の反応を示す短日植物は Salvia occidentalis以外には知られていな

いと議論している。この論文の著者の一人である Guttridgeは Guttridge（1959a,b）においてラ

ンナーで接続された栽培種イチゴのペアそれぞれを短日条件下，長日条件下に置いた実験で

は，単体であれば花成するはずの短日条件下に置かれた植物体の花成が抑制されたことから，

長日条件下に置かれた植物からランナーを通じて花成抑制物質が移動し短日条件下に置かれ

た植物の花成を抑制したと推測している。これらの状況を踏まえ Guttridge（1985）はイチゴ

を短日植物（short-day plant）ではなく，“negative long-day plant”として分類している。Vince-

Prue and Guttridge（1973）の実験は光を照射している時間が比較的長いこと，Guttridge（1959a,b）

の実験については Savini et al.（2008）が示すようにランナーで接続された植物ペアには方向

性（ヒエラルキー）が見られる場合があることを考慮にいれる必要性が考えられるなど，解

釈には注意が必要ではあるが，これらの研究はイチゴの花成反応の特殊性を示す一端である

と言える。 

 

表 2 Vince-Prue and Guttridge 1973 の実験 
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４．短日性イチゴと長日性あるいは四季成り性イチゴ 

短日植物であり，基本的には年間サイクルの中で花成時期が決まっているイチゴであるが，

冬期の短日低温条件による休眠期間（*ただしイチゴ，特に F. vescaおよび F. × ananassaが真

の意味で休眠するかは Kurokura et al（2013）にあるように議論が分かれる）以外花成を続け

る系統・品種が存在する。これらは四季成り性イチゴと呼ばれ，本来は端境期である夏秋期

の果実収穫を可能にするため，この性質を導入する試みが古くから行われている。F. vescaに

おいても同様の系統が存在し，四季成り性が潜性の 1 遺伝子支配であること（Brown and 

Wareing，1965），およびその原因遺伝子がシロイヌナズナ TERMINAL FLOWER 1相同遺伝子

（FvTFL1）であることが判明している（Iwata et al. 2012; Koskela et al. 2012）。F. × ananassaで

は，四季成り性を支配する遺伝子座（PFRU）は TFL1相同遺伝子が座上する第 6連鎖群では

なく第 4連鎖群に座上すること，この第 4連鎖群上に座上する主動遺伝子以外にも 2つの微

動遺伝子が存在するという報告があること，F. vescaと異なり四季成り性が顕性遺伝すること

から，F. × ananassa の四季成り性が発揮される機構は F. vesca と異なっていることが示唆さ

れている（Cockerton et al. 2023; Gaston et al. 2013）。なお，PFRUの分子的実体は現在まで不明

である。 

定義上四季成り性イチゴは季節，特に日長に関係なく花成する系統とされているが，複数

の研究がこの系統が長日植物であると議論している（Darrow and Waldo, 1934; Nishiyama and 

Kanahama, 2000; Sønsteby and Heide, 2007a,b）。特に Sønsteby and Heide（2007a）によれば通常

の栽培ではランナー増殖された植物体を栽培に用いるため，その元となった母株の影響を無

視することができず時には発根前の状態で花芽が形成されていることすらあり，過去の花成

の判定は不正確であったためにこれらの系統が環境非依存的に花成すると判定された可能性

が考えられるとしている。また，通常の系統と同様四季成り性の発揮にも温度依存性がある

ことが示唆されている（Rivero et al. 2021）。 

 

５．イチゴの花成経路 

長日モデル植物であるシロイヌナズナにおいては主に 5 つの花成経路が提唱されている。

このうち光周期依存的花成経路においては時計遺伝子等によって作り出された CONSTANS

（CO）遺伝子の mRNA 発現の概日リズムと光依存的な CO タンパク質の安定性がフロリゲ

ンの分子的実体である FLOWERING LOCUS T（FT）の発現を制御しているという外的一致

（external coincidence）と，同じく時計遺伝子によって制御されている FLAVIN-BINDING, 

KELCH REPEAT, F-BOX 1（FKF1）遺伝子と自身も時計遺伝子である GIGANTEA遺伝子のタ

ンパク質が光依存的に複合体形成することで CO の発現を制御する内的一致（internal 

coincidence）によって花成が制御されているとするモデルが提唱されている（Sawa et al. 2008; 

Sawa and Kay, 2011; Suárez-López et al. 2001）。短日植物のモデルとして利用されてきたイネで

は短日条件下で COのホモログであるHd1が FTのホモログであるHd3aの発現を誘導するこ

とによって花成が起きる（Tsuji et al. 2011）。いずれにしてもこれらの植物においてはフロリ

ゲンである FT/Hd3aの発現は花成条件下においてみられる。 

2倍体野生種イチゴ F. vescaのゲノムには FT様配列が最低 3つ存在し，このうち FvFT1の
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発現は「長日特異的に」みられる（Kurokura et al. 2017）。FvTFL1を欠損している F. vesca四

季成り性系統において FvFT1 を過剰発現させると花成が促進されること，シロイヌナズナ ft

変異体で FvFT1を過剰発現させても同様に花成が促進されることから，FvFT1自体は花成促

進因子としての機能を保持しているものと考えられる（Mizushina et al., 学会発表済み）。シロ

イヌナズナ CO と同じく FvFT の発現を正に制御している FvCO の発現変動はシロイヌナズ

ナと同じく概日リズムを持つが，暗期の中ごろに発現ピークが訪れ，ゆえに夕方（dusk）がピ

ークにかかるか否かで FTの発現が制御されるシロイヌナズナと異なり，FvCOは発現ピーク

が明け方（dawn）付近にあるため，duskではなく dawnにおいて外的一致が FvFTの発現を制

御している可能性が考えられる（*自然条件においては日の入りだけでなく日の出の時間も変

化することによって日長が変化することに注意）（Kurokura et al. 2017）。ただし，これまでの

ところ FvCOについてはタンパク質レベルでの解析が行われていないことから，COと同様に

光/暗による FvCOの安定/分解が行われるのかは不明である。 

花成促進因子として機能し得る FvFT1が長日条件下で発現するのにもかかわらずイチゴが

長日で花成しない理由は何故なのか。それは花成抑制因子である FvTFL1 もまた長日条件特

異的に発現しているからである（Koskela et al. 2012）。FvFT1を RNAiにより発現低下させた

形質転換体では FvSOC1 および FvTFL1 の発現量が低下すること，同様に FvSOC1 の発現を

低 下 さ せ た 形 質 転 換 体 で は FvTFL1 の 発 現 量 が 低 下 す る こ と か ら ，

FvCO>FvFT1>FvSOC1>FvTFL1 という花成制御経路が存在していることが示唆される（図 2; 

Hytönen and Kurokura, 2020; Kurokura et al. 2013; Mouhu et al. 2013; Rantanen et al. 2014）。FvTFL1

の機能が失われている四季成り性 F. vesca系統では FvFT1が長日条件下で発現することによ

り花成が起きると考えられ，これにより四季成り性系統における長日性花成を説明できる。

F. × ananassa においても形質転換により TFL1 の発現を低下させた個体では四季成り性を示

すこと，FTの発現パターンは FvFTのそれと同じことから，栽培種イチゴにおいても同様の

花成経路が存在し，長日条件下では TFL1によって花成が抑制されていることが示唆される。 

 

 
図 2 イチゴの日長依存花成制御モデル 
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前述のとおり花成「非」誘導条件であるはずの長日条件下で FvFT1が発現し，同時に FvTFL1

による花成の抑制も長日条件下で起きるのであれば，何が花成を促進するのか。Gaston et al.

（2021）は FvFT1ではなく，葉で日長「非」依存的に発現している FvFT2タンパク質が茎頂

に移行し花成を促進するモデルを提唱している。このモデルでは短日により FvTFL1 の発現

量が低下し抑制が解除される一方で FvFT2 の発現量は変化せず抑制/促進のバランスが崩れ，

花成が起きる。なお Gaston et al.（2021）は遺伝子組み換え系統の作成において四季成り性系

統を使用した実験のみを報告していること，Koskela et al.（2012）は FvFT2は主に花芽で発現

するとしていることから，通常系統でも葉での FvFT2の発現量が FvTFL1による抑制を乗り

越え花成を誘導するに十分であるかはさらなる検証が必要である。一方 Kurokura et al．（2013）

は自然条件では秋の低温によって FvTFL1 の発現が低下するのに対し，その時点での日長で

は FvFT1の発現が残っているために花成が起きるとするモデルを提唱している。いずれのモ

デルも抑制/促進のバランスが花成に重要であるとする点で一致している。 

 

６．Guttridge らの主張とその解釈 

イチゴにおいては FT相同遺伝子が長日条件で発現すること，FT1は TFL1の発現を（間接

的に）正に制御すること，FTタンパク質が長距離移行可能であること（あるいは TFL1タン

パク質も短距離移動することが示されている）から，Guttridge（1959a, b）が想定した移動可

能な花成抑制因子はこれらの移動性タンパク質がその分子的実体である可能性が考えられる。

すなわち長日条件下で発現した FTタンパク質がランナーを通じて子苗に移動し，TFL1の発

現を誘導する（あるいは TFL1 タンパク質そのものが移動する）ことで短日条件下に置かれ

た植物（子苗）の花成を抑制していると解釈が可能である。では Vince-Prue and Guttridge （1973）

（表 2）の実験についてはどのように解釈が可能であろうか。Rantanen et al.（2014）は日長延

長実験によって，FR（と青色光）が FvFT1 および FvSOC1 の発現を正に制御するのに対し，

同じタイミングで Rを照射した場合は FvFT1（FvSOC1）の発現が抑制されることを示してい

る。この実験では FvTFL1の機能が失われている四季成り性系統を使用していること，duskの

みの実験であることに留意する必要があるが，光質の違いにより FvFT1の発現が誘導/抑制さ

れ，それを通じて FvTFL1 による花成の抑制/抑制解除が起きている可能性が示唆される。以

上のように Guttridge（1985）によるイチゴは“negative long-day plant”であるという主張には分

子的な意義づけが可能であると思われる。 

 

７．おわりに 

本解説では主に日長依存的花成経路について説明した。自然条件下では短日は気温の低下

を伴っていることから，実際の花成や花成遺伝子の発現は日長のみならず Ito and Saito（1962）

や Rantanen et al.（2015）が示したように気温の影響もうける。しかし，イチゴがどのように

して気温を感知し花成するのかは不明である。また FvSOC1は FvTFL1の上流に位置するが，

この両者の間に何か別の因子が関与するのか，関与するとすればその因子の分子的実体は

PFRUと同一であるかも明らかにされていない。今後の研究により，これらの点が明らかにさ

れイチゴ（あるいはバラ科）の花成に対する理解が一層深まることを期待したい。
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㸯．はじめに 

頂端分⿣組織のᖿ細胞は，顕花植物の地上部の組織を作るために必要である。植物のᰤ㣴

成長から⪁化，およびᑑ࿨を終えるまでᖿ細胞が適ษな≧態を維持するには，高度に制御さ

れた分子ࢿット࣡ークが必要と考えられる。過ཤ数十年の研究から，ᖿ細胞の維持，および

分化の遺伝的経路はほぼ明らかになってきた。しかし，ᖿ細胞の⪁化とṚにおける形態変化，

および分子ࢿット࣡ークの研究は報告がほとんどない。ᖿ細胞の⪁化とṚは，複数の内部お

よび外部シグナルを統合する一連の複㞧な経路の制御下にあると考えられている。同時に，

ᖿ細胞の⪁化とṚは，植物のᑑ࿨とᐦ接に⧅がっており，作物の収量に大きな影響を与える

重要な形質である。最近の研究から，ᖿ細胞の分⿣活性の೵Ṇが FRUITFULL（FUL）-

APETALA2（AP2）経路と植物ホルモンの࢜ーキシンおよびサイトカイニンによって制御され

ていることが示された。また，ࡈく最近，頂端分⿣組織のᖿ細胞の⪁化と細胞Ṛについて形

態学的な特ᚩが報告された。加えて，頂端分⿣組織のᖿ細胞における活性㓟素種（ROS）のダ

イナミックな変化がᖿ細胞のṚをᘬき起こすトリガーである可能性が示唆された。これらの

研究から，ᖿ細胞のṚが発生のプログラムに制御された能動的な現象であり，受動的な現象

ではないことが明らかとなった。本総説では，植物ᖿ細胞の分⿣の೵Ṇ，⪁化，およびṚの

プロセスについての最近の知見について紹介する。 

 
２．㡬➃分⿣⤌⧊の⥔ᣢ㸪⪁化㸪およࡧ⣽⬊Ṛ 

顕花植物では，主に茎の先端にある頂端分⿣組織と葉⭆の分⿣組織に，地上部のᖿ細胞ニ

ッチが維持されている（Karami et al. 2020）。多能性ᖿ細胞である頂端分⿣組織のᖿ細胞から，

葉，茎，葉⭆の分⿣組織，花芽の分⿣組織が作られる（Han et al. 2020; Heidstra and Sabatini 2014）。

ᖿ細胞の維持とそのパターン形成は，高度に保存された制御因子とそのࢿット࣡ークによっ
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てཝᐦに制御されている。中でも，植物特異的なホメ࢜ドメイン型転写因子 WUSCHEL 

（WUS）と分Ἢ性࣌プチドである CLAVATA3（CLV3）によって作られる負のフィードバック

系は，ᖿ細胞の維持に必㡲の働きをもっている(Brand et al. 2000; Schoof et al. 2000）。現在まで

に，ᖿ細胞の形成，維持，分化の制御に関与する内因性，および外因性因子が数多くの研究

によって明らかにされている。それらの詳細な分子機構については，Barton（2010），Fouracre 

and Poethig（2020），Han et al.（2020），および Shi and Vernoux（2022）らのᩥ献に詳しく記㍕

されているので，そちらを参照してほしい。 

ᖿ細胞と植物の個体としてのᑑ࿨の関ಀは，発生生物学者にとって重要な課題の一つであ

る。ᖿ細胞のᑑ࿨とṚが，植物の個体としてのᑑ࿨に深く関わっていることは明らかである

ものの，その形態学的な研究やそれを制御する遺伝的ࢿット࣡ークの研究はこれまでほとん

ど行われていない。植物個体のᑑ࿨における頂端分⿣組織のᖿ細胞の役割の研究を㆟ㄽする

上で，いくつかのゝ葉の定⩏が重要である。本総説では，頂端分⿣組織の分⿣の೵Ṇ，頂端

分⿣組織の⪁化，頂端分⿣組織のᖿ細胞の細胞Ṛの 3 つの用ㄒの意味を次のように定⩏する。 

 
㡬➃分⿣⤌⧊の分⿣の೵Ṇ: 頂端分⿣組織の細胞が分⿣を೵Ṇすること。ただし，この細胞

にはまだ再度分⿣を開始する活性がある≧態のこと。分⿣の再活性化には，発生シグナル，

および環境シグナルが必要である。分⿣の೵Ṇが起きる前に，マスター転写因子 WUS の発現

がᚎ々に減少する。 

 
㡬➃分⿣⤌⧊の⪁化: 細胞と組織がṚの準備をするプロセスのこと。最近の研究では，ᖿ細

胞の⪁化はᖿ細胞の分⿣の೵Ṇ以前に始まることが示唆されているが，詳細な分子機構は不

明である。⪁化時の形態学的な特ᚩの一つとして，細胞のᾮ胞の⫧大化がある。⪁化の過程

で，プログラム細胞Ṛ（PCD）の実行因子であるヌクレアーゼ bifunctional nuclease 1（BFN1） 

とその上流マスター転写因子 ORESARA1（ORE1）の発現が，ᚎ々に上昇する。 

 

㡬➃分⿣⤌⧊のᖿ⣽⬊の⣽⬊Ṛ: ᖿ細胞の PCD。BFN1 によって実行され，実験的にはṚん

だ細胞をࣚ࢘化プロࣆジ࢘ム（PI）ᰁ色によって可視化できる。 

 

これまでのシロイヌナズナのᑑ࿨研究では，ᢳ⸏後の㐌数（Week After Bolting [WAB]; 主茎

の長さが 1 cm に達したときからの㐌数）が，頂端分⿣組織の発生段階を表す単位として用

いられてきた（Balanzà et al. 2018; Merelo et al., 2022; Wang et al. 2020; Wang et al. 2022）。頂端

分⿣組織の発生段階は，増殖期（1-3 WAB，ᖿ細胞の分⿣活性が高い時期），移行期（4 WAB，

ᖿ細胞の細胞内構㐀の変化が起きる時期)， ⪁化時期（5-6 WAB; 5 WAB での頂端分⿣組織の

分⿣の೵Ṇおよび 6 WAB でのᖿ細胞の細胞Ṛ）の 3 つに分けられる（Merelo et al. 2022; Wang 

et al. 2020）。これらの過程で重要な点は，ᖿ細胞の分⿣活性の೵Ṇと頂端分⿣組織の⪁化の関

ಀである。これまでの筆者らの研究から，ᖿ細胞の分⿣活性の೵Ṇは，⪁化時期の前半で起

きることがわかった。ᖿ細胞の分⿣活性の೵Ṇは，生殖成長相の一部で，そのままṚࡠか，

再度分⿣を開始して花を作り，より多くの子Ꮮを残すか，㑅ᢥをできるようにするための生

存戦略の一つであると考えられる。確かに，分⿣を೵Ṇした頂端分⿣組織の細胞内構㐀の観
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察から，す࡭てのᖿ細胞が分⿣能力をኻったわけではないことが明らかになっている(Wang et 

al. 2020)。さらに，一部の頂端分⿣組織のᖿ細胞は，分⿣活性が೵Ṇしている間に，果実をษ

除することで，再活性化し，分⿣を再開することが知られている（Hensel et al. 1994; Merelo et 

al. 2022; Wuest et al. 2016; Ware et al. 2020）。分⿣活性が೵Ṇした頂端分⿣組織が再活性化シグ

ナル（植物⏤来のシグナルまたはேᕤ的なシグナル）を受け取らなかった場合は，⪁化依存

的 PCD が誘導されて，結果的にᖿ細胞がṚࡠことが明らかにされている（Wang et al. 2020）。 

植物のᑑ࿨は，生殖期間の長さに大きな影響を与える。増殖期では，植物は決まった数の

花，果実，種子を作る。したがって，植物のᑑ࿨は作物の生産量に直接影響すると考えられ

る。一部の植物は長ᑑ࿨であるが，一年生植物では，多くの場合，開花，および結実後に⪁

化がᛴ㏿に起こる（Umeda et al. 2021）。しかし，開花や結実が植物のṚのトリガーであるか，

その分子実態がなんであるかは，不明な点が多い。 

 
３．⪁化にと࠺࡞ࡶ㡬➃分⿣⤌⧊のᙧែⓗ࡞変化 

一年生植物では，植物全体の⪁化は結実と強く結びついている（Bleecker and Patterson 1997; 

Noodén and Leopold 1988; Noodén et al. 1997; Thomas 2013）。⪁化は，植物の発生の最終段階で

あり，個体全体で連続的かつ協調的に制御されている。これは，成長が᏶஢し，それに続く

成長相の転換と考えられ，細胞，組織，および器ᐁのṚで᏶結する（Nakamura et al. 2000; Thomas 

2013）。一年生植物であるシロイヌナズナでは，⪁化の開始はロゼット葉から始まる。そして，

ᖿ細胞から花や果実が作られる増殖期の後に，植物全体で協調的に進む⪁化がはじまる。⪁

化の最初の現象として，ᖿ細胞でఱが起きているのか？という点が重要であり，茎頂のᖿ細

胞の形態変化が詳細に観察された。 

⪁化において，最初期に茎頂分⿣組織におこるのが分⿣活性の೵Ṇである。これにより，

ഃ方花芽分⿣組織が作られなくなる。モデル植物シロイヌナズナのLerアクセッシࣙンでは，

頂端分⿣組織の分⿣活性の೵Ṇはおよそ 5 WAB でおこる（Shannon and Meeks-Wagner 1991; 

Merelo et al. 2022; Wang et al. 2020）。分⿣活性を೵Ṇした頂端分⿣組織の細胞は，まだⱝい分

⿣組織と同じ細胞内構㐀の特ᚩを保持しており，頂端分⿣組織の一部がまだ分⿣活性を維持

していることを示している（Hensel et al. 1994; Wang et al. 2020）。Hensel らは，シロイヌナズ

ナ Ler アクセッシࣙンでは，す࡭てのᯞの花序で花の分化が協調的に೵Ṇし，発達中の果実

により頂端分⿣組織の分⿣活性の೵Ṇがおきると報告している。ᙼらはこの現象を global 

proliferative arrest（GPA）と࿨ྡした。GPA について，Hensel らは，主茎の頂端分⿣組織とそ

れ以外の茎の頂端分⿣組織の全てが 2 日以内に成長を೵Ṇすることから，す࡭ての頂端分⿣

組織に対して働く全身性のシグナル因子が存在し，GPA を誘導していると提唱している

（Hensel et al. 1994）。一方で，シロイヌナズナ Col-0 アクセッシࣙンを用いた研究では，頂端

分⿣組織の分⿣活性の೵Ṇの指標である開花の終わりが，同期的に起きるのではなく，最初

の花と最後の花で約 5 日の時間差があることがわかった（Ware et al. 2020）。同期的な分⿣活

性の೵Ṇが存在しないことは，分⿣活性の೵Ṇが植物個体全体で誘導されるものではなく，

ᒁ所的に分⿣活性の೵Ṇを誘導する分子メカニズムがあることを示している（Ware et al. 

2020）。Hensel らは，GPA は Col-0 アクセッシࣙンと WS アクセッシࣙンでも存在すること

を報告しているが，GPA については定⩏が᭕᫕な点も指᦬されており，植物個体レベルでの
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同調的な分⿣活性の೵Ṇにはアクセッシࣙン間でいくつかの㐪いがあると考えられる。その

ため，GPA という用ㄒは，増殖೵Ṇ（proliferative arrest [PA]）としてᤊえた方が理解しやすい

ケースがあると考えられる（Hensel et al. 1994; Ware et al. 2020）。最近のシロイヌナズナ Ler ア

クセッシࣙンの観察から，4 WAB で植物全体の開花が終わり，それ以上果実が増加しないこ

とが報告されている（Wang et al. 2020）。 

 

４．⛣⾜ᮇ㸪およࡧ⪁化᫬ᮇにおける 㡬➃分⿣⤌⧊とᖿ⣽⬊の≉ᚩ 

頂端分⿣組織のᖿ細胞は，花序の発達に伴って⪁化，および細胞Ṛを起こす。移行期およ

び⪁化時期では， 頂端分⿣組織のサイズがダイナミックに変化する。㉮ᰝ型㟁子顕ᚤ㙾解析

により，頂端分⿣組織の面積が増殖期から，移行期，⪁化時期に伴ってᚎ々に減少すること

が明らかになった（Wang et al. 2020）。さらに，Merelo らは，頂端分⿣組織の細胞のサイズと

数が増殖期（2㹼3WAB）から೵Ṇ期（5WAB）まで減少し，果実除ཤによる分⿣活性の再び活

性化後に頂端分⿣組織のサイズが大幅に増加することを報告した（Merelo et al. 2022）。これ

らの結果から，⪁化時期においては，頂端分⿣組織が安定した構㐀とᖿ細胞㞟団を維持でき

ないこと，および頂端分⿣組織のサイズの減少は細胞の分⿣活性の減少を཯ᫎしていること

を示している。一方で，分⿣を೵Ṇしたᖿ細胞の一部は再活性化の能力を維持している（Wang 

et al. 2020; Merelo et al. 2022）。 

さらに，最近の研究では⪁化時期のᖿ細胞の細胞内ᚤ細構㐀が明らかにされた。㏱過型㟁子

顕ᚤ㙾による観察で，表⓶第 1 ᒙ（L1）と L2 のᖿ細胞が頂端分⿣組織の⪁化の過程で，ᾮ胞

化することが明らかになった（Wang et al. 2020）。ᾮ胞化した細胞の数は⪁化段階でᚎ々に増

加する（Wang et al. 2020）。細胞分⿣には，一定量のサイトࢰルが必要であることが報告され

ており（Kaiser and Schueuring 2020; Seguí-Simarro and Staehelin 2006），ᾮ胞化によりᖿ細胞が

分⿣能力をኻう可能性があることを示唆している。この仮説は，形態学的な観察だけでなく，

細胞分⿣のマーカー遺伝子である CYCB1;2 の発現プロファイルによっても裏付けられてい

る（Donnelly et al. 1999; Merelo et al. 2022）。増殖時期には多数の CYCB1;2-GFP 発現細胞が 

頂端分⿣組織で観察されたが，⪁化時期には CYCB1;2-GFP シグナルがほぼ᳨出できなくな

る（Merelo et al. 2022）。ᖿ細胞のᾮ胞化は，ᖿ細胞が分⿣能力をኻって⪁化時期に入ったこと

を示す細胞構㐀の特ᚩの一つであり，ᖿ細胞の⪁化は頂端分⿣組織の分⿣活性の೵Ṇとほぼ

同時に起こる可能性を示している。 

では，分⿣を೵Ṇしたᖿ細胞ではఱが起こっているのであろうか？最終的にᖿ細胞がṚ⁛す

るのか明らかにするために，我々は生細胞の蛍光プローࣈ（FDA）とṚ細胞の蛍光プローࣈ

PI を用いて，1-6WAB の頂端分⿣組織を観察した。その結果，一部のᖿ細胞は 5 WAB で PI に

よってᰁ色され，ほぼす࡭てのᖿ細胞は 6 WAB で PI によってᰁ色された（Wang et al. 2020）。

つまり，ᖿ細胞といえども，最終的にはṚに至るということが明らかになった。 
 
㸳．㡬➃分⿣⤌⧊のᖿ⣽⬊の⪁化とṚをㄏᑟࡍるᅉ子 

頂端分⿣組織のᖿ細胞の分⿣活性の೵Ṇから細胞Ṛに至る複㞧な過程は，どのように制御

されているのであろう？遺伝学的解析，細胞生物学的解析，およびトランスクリプトーム➼

のアプローチによって複数の因子が報告されている。
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シロイヌナズナ㹒㸫㹂㹌㸿ᤄ入変異体の解析により，fireworks （fiw）変異体が単離された。 

fiw 変異体では，花序の成長が野生型よりも 7 日以上早く೵Ṇする（Nakamura et al. 2000）。

これは，FIW が頂端分⿣組織の分⿣೵Ṇを抑制している可能性を示唆している（図㸯）。今後

FIW 遺伝子の単離と同定が期待される。一方で，MADS ࣎ックス遺伝子 FUL は，頂端分⿣

組織の分⿣೵Ṇを促進する（図㸯）。 ful 変異体では，分⿣活性の೵Ṇが遅れることで，果実

の生産期間がᘏ長され，結果的により多くの果実と花が生産される。 FUL は，頂端分⿣組織

において WUS の発現を促進する AP2 の発現を直接抑制することにより，WUS の発現を間接

的に抑制し，分⿣活性を抑え，花序における PA を促進する（Balanzà et al. 2018）。 

上記の因子群に加えて，頂端分⿣組織の PA は果実からの未知のシグナルによって誘導さ

れると考えられていた（Hensel et al. 1994; Wuest et al. 2016）。Hensel らは，ホルモン非感受性

の変異体の観察から，࢜ーキシン，アࣈシジン㓟，ジベレリン，およびエチレンなどの植物

ホルモンが 頂端分⿣組織の PA に関与しないと報告している（Hensel et al. 1994）。一方で，

Ware らは，植物ホルモンの一つである࢜ーキシンが PA の誘導において重要な役割を果たし

ていると報告している（図㸯）。Ware らは，࢜ーキシンレベルが不⛱の果実よりも結実した果

実で高く，個々の結実した果実は不⛱の果実の 7.5 ಸ多くの࢜ーキシンを花茎に౪⤥するこ

とを発見した（Ware et al. 2020）。᭦なる解析から，結実した果実の高い࢜ーキシレベルによ

り，頂端分⿣組織から花茎への࢜ーキシンの輸送が㜼害され，それにより PA が誘導されると

いう仮説を提唱している（Ware et al. 2020）。࢜ーキシンに加えて，サイトカイニンも PA の制

御因子であることがわかってきている。頂端分⿣組織のサイトカイニンレベルは，PA の間に

ᚎ々に低下すること，PA は外からῧ加したサイトカイニンによりキࣕンセルされ，頂端分⿣

組織の分⿣が誘導される。つまり，サイトカイニンは頂端分⿣組織の分⿣の೵Ṇの負の制御

因子である。さらに，頂端分⿣組織において FUL は，サイトカイニンシグナル伝達の負の制

御因子である KISS ME DEADLY 2（KMD2）を間接的に活性化し，同時に，サイトカイニン

不活性化酵素であるサイトカイニン࢜キシダーゼ（CKX）を直接活性化して，サイトカイニ

ンレベルの低下をもたらす。サイトカイニンレベルの低下は，WUS および CYCB1;2 のレベ

ルを低下させる（図㸯）（Martínez-Fernández et al. 2020; Merelo et al. 2022）。サイトカイニンは

PA の誘導とᖿ細胞のᾘኻの஧つを制御していると考えられる（Karami and Rahimi, 2022; 

Martínez-Fernández et al. 2020; Merelo et al. 2022）。 
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頂端分⿣組織の分⿣活性の೵Ṇ，⪁化および細胞Ṛの制御因子を発見するために，トラン

スクリプトーム解析によるアプローチも行われている。Wang らは，分⿣活性の高い頂端分⿣

組織（2WAB）と分⿣を೵Ṇした頂端分⿣組織（4WAB）の比較トランスクリプトーム解析を

行った。その結果，ROS 関連の GO ターム（遺伝子コードするタンパク質の細胞内ᒁ在や生

理学的機能に着目して，遺伝子に付けられるアノࢸーシࣙン）が見出され，実際に，ROS の

一つである H2O2 が⪁化時期の頂端分⿣組織に特異的に蓄積することを発見し，ROS が頂端

分⿣組織の PA と細胞Ṛに関与することを見出した（Wang et al. 2020）。 

ᖿ細胞の PCD の分子メカニズムについても少ないながらいくつかの知見がある。一部のᖿ

細胞がṚに始める 5WAB での PCD マーカー遺伝子 ORE1 および BFN1 の時✵間的発現パタ

ーンが解析され，これら 2 つの遺伝子が 5WAB の頂端分⿣組織で高いレベルで発現している

ことが明らかとなっている（Wang et al. 2020; Wang et al. 2022）。ORE1 およびその直接の標的

である BFN1 がᖿ細胞Ṛを制御している可能性がある。細胞Ṛに先❧って，頂端分⿣組織に

おいて蓄積する ROS の種類が変化することも明らかとなっている。具体的には，頂端分⿣組

織の⪁化に伴い，O2
·-が減少し，H2O2が増加する（Wang et al. 2022）。この ROS の種類の転換

が PCD マーカーの発現時期と非常によく一⮴することから，ROS の種類の転換が PCD 実行

因子の発現を誘導している可能性がある。頂端分⿣組織への H2O2ῧ加は WUS の発現を制し，

一方で ORE1 の発現を促進した（図㸯; Wang et al. 2022）。ROS の生合成や代ㅰに関わる酵素

の変異体における，植物のᑑ࿨の長さや WUS, ORE1 の発現解析が今後必要になると考えられ

る。 
 
㸴．おわりに 

最近の研究により，頂端分⿣組織のᖿ細胞の分⿣活性の೵Ṇ，ᖿ細胞の⪁化，およびᖿ細

胞Ṛにおける形態学的な知見および分子ࢿット࣡ークがᚎ々に明らかになってきた。しかし，

植物の頂端分⿣組織のᑑ࿨についての研究はまだ始まったばかりで，上記の知見も異なる解

像度で得られた᩿∦的な知見である。例えば，アクセッシࣙン間で見られた GPA の観察結果

の㐪いが，研究室間の実験条件の㐪いに起因するのか，ᑑ࿨制御の多様性なのか不明である。

今後，異なる解像度の知見が蓄積していくことで，保存された経路，ホルモン間クロストー

ク，細胞Ṛのᘬき金などが見つかると期待される。さらに，ᖿ細胞のᑑ࿨と葉や茎といった

異なる組織の⪁化がどのように協調的に制御されているのかといった点も重要な課題である。

それらの課題を解くためにも，ᑑ࿨研究の全体をໟᣓ的にᤊえる複数の仮説の提唱が必要で

ある。そのためには，組織レベル・器ᐁレベルに加えて，細胞レベルで時✵間的な遺伝子発

現パターンのダイナミクスを観察するための高解像度顕ᚤ㙾観察やシングルセルトランスク

リプトーム解析といった᪂しい技術を導入していく必要があると考えられる。植物のᑑ࿨は

作物や果実の収量に直結することから，ᑗ来的には，植物のᑑ࿨をேⅭ的に制御する技術の

開発や，果実や作物の収量を予測する情報技術の開発につながることが期待される。  
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