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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速やかに分解されるため
(Jang et al. 2008; Laubinger et al. 2006)，FTの発現量は夜間に速やかに減少する。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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