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１．はじめに 

１−１．開花期は魔法形質？ 

種子植物は花をつけて，受粉し，種子を散布し，次世代に命をつなげる。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べき時期がある。たとえば，繁殖器官は活発

に細胞分裂するため低温や霜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，集団内の個体と開花期を合わせる必要がある。さらに，送粉を昆虫

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，局所適応の結果，しばしば大き

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

離が生じやすく，遺伝的交流が減少し，開花期以外の形質も遺伝的浮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密接にかかわる形質である。進化生

態学では，適応と生殖隔離の両方にかかわる形質をその重要性から「魔法形質」と呼ぶが，

開花期もそう呼ばれる資格を持つように思われる（Servedio et al. 2011）。 

１−２．花成時期多様化の分子機構 

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，花成制御のパスウェイは光周性，春化，ストレス，体サイズな

ど非常に多彩であり，著者も全体像を把握できていない（Bratzel and Turck 2015）。生物種ご

とに花成時期を決定する主要パスウェイも異なり，多様化を引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

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

の遺伝子が検出される（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

もイネでも見つかっていない（Xia et al. 2012）。 
パスウェイの多様性とは対称的に，花成のマスターレギュレーターである 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。大抵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

化の分子基盤に迫る第一歩であろう（Moraes et al. 2019）。 
ここでは花成時期について議論したが，サクラを代表として，花成後のつぼみが冬季に休

眠し，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

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

プラで過剰発現させると成長および萌芽が抑制されるため，花芽休眠の分子機構は広く保存

されている可能性もある（山根 2020）。今後の研究が注目される。 
 

２．アオウキクサの花成 

２−１．光周性のモデルとしてのアオウキクサ属 

上記のように花成時期の多様化を理解することは一筋縄ではいかないが，ここでは著者が

行ったアオウキクサでの研究例を紹介する。アオウキクサは日本全国の水田に生育するサト

イモ科ウキクサ亜科アオウキクサ属の植物である。何故そんなマニアックな植物で研究を，

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

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

ある。また次亜塩素酸水溶液で植物体を処理することで滅菌でき，無機培地で育てることで

再現性の高い生理学実験が可能となる（図１）。さらに，アオウキクサ属（Lemna）には，長

日植物のイボウキクサ（L. gibba）と短日植物のアオウキクサ（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）。日長処理後

１週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

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

図１．著者の保有するアオウキクサ系統群 

A：２cm四方のスペースで１～２ヶ月間なら問題なく生育する。B：次亜塩素酸水溶液
（5%ハイター）で数分間処理されたアオウキクサ。植物体内にある分裂組織は生き残
っており，そこから新たな葉状体（フロンド）が発生する。C：日長処理用に 24-well
プレートに移された滅菌済みのアオウキクサ系統。 
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進めた近藤孝男先生へ（Kondo and Tsudzuki 1978），さらに概日時計の分子生物学に取り組ん

だ小山時隆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教員

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

ガオでのフロリゲン研究で有名な瀧本敦先生もアオウキクサの研究をされていた。ウキクサ

植物は液体培地で生育するため化合物の吸収もよく，フロリゲン候補物質の試験材料として

利用されていたが，日本全国からアオウキクサ系統を収集され生態・多様性の解析も進めら

れていた（Beppu and Takimoto 1981a, b）。とくに，アオウキクサの限界日長を実験条件で厳

密に決定し，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到来前に花をつけ種子で越冬するため，高緯度ほ

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

度クラインを実証した例は限られており，著者が調べた限りでは，1960 年代のオナモミやア

サガオの仕事しか把握できていない（Imamura et al. 1966; Ray and Alexander 1966）。日本産

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

象とした限界日長多様化の研究を開始した。 

２−２．日本産アオウキクサの生活史 

日本のアオウキクサは水田環境に特化した一年草としての生活史を持つ（図２）。田植え

期に水が張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裂を繰り返し，水田

全体を覆うと思いきや，大雨で水路に流出したり，中干しによる乾燥で枯死したりしつつ，

また分裂して増えていく。日長が短くなると開花し，主に自家受粉により結実する。種子は

実験室条件での観察では開花後３週間程度で成熟し，水底に沈む。 

ウキクサ植物が属するサトイモ科の植物では雌性先熟が普通であるが，アオウキクサでは

雄しべが，雌しべに先んじて伸長することで効率的に自家受粉を行うようである（Yoshida et 
al. 2021）。そして，もう１つの雄しべが雌しべの後に伸長する（図３A）。近縁のイボウキク

サでは雌しべの後に２本の雄しべが伸長する。かつては雄花２つと雌花１つからなる花序と

考えられていたが，サトイモ科基部の植物と同じく，両性花とするのが妥当だと思われる。

柱頭は盃状であり，液滴（droplet）が分泌される（図３B）。液滴はウキクサ植物全体にみら

れ，受粉を補助するという記述が散見されるが，著者は検証例を把握していない。ミジンコ

ウキクサの一種（Wolffia lingulata）では液滴にショ糖が含まれるとの報告がある（Eskuche and 
Romero 1982）。花粉も付着散布に適しているように見え，水上徘徊性の昆虫に付着している

との報告もあるが，送粉の研究は進んでいない。 

図２．水田環境でのアオウキクサ 
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２−３．アオウキクサの学名 

ここでアオウキクサの学名について補足しておく。生理実験の基準系統として，ウキクサ

研究の大家 Elias Landolt がカリフォルニアで採取した 6746 株が国際的に用いられてきた。こ

の株の学名は 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 は北米中東部に分布するチビウキクサの学名となっている。学名の変遷は

別府敏夫先生が詳しくまとめており、さらに、日本のアオウキクサを２種と１亜種に分割す

ることも提案されている（別府ら 1985）。別府らは，九州以南に分布する常緑越冬型の系統

群をナンゴクアオウキクサとし，これを L. aequinoctialis とした。そして，日本に広く分布す

る種子越冬型のアオウキクサを L. aoukikusa とし，北陸地方にのみ分布し沈水越冬を行う系統

群を亜種 L. aoukikusa subsp. hokurikuensis として，ホクリクアオウキクサの和名を与えている。

しかしながら，この学名は国内の図鑑では採用されているものの，国際的には認められてい

ない現状がある（Bog et al. 2020）。そのため，本稿ではホクリク，ナンゴクの区別なく L. 
aequinoctialis とした。一方で，国内に種子越冬型と常緑越冬型のアオウキクサが存在するの

は事実であり，分子系統解析を含めた再検討が待たれる。 
ウキクサ植物全体の資料として，２冊のモノグラフが出版されている（Landolt 1986; Landolt 

and Kandeler 1987）。合わせて 1200 ページ以上の大著であるが，無料で公開されており，引

用文献リストの DOI からアクセスできる。 

 
３．アオウキクサの限界日長多様性とその分子機構 
３－１．限界日長の局所適応 

アオウキクサの限界日長の緯度クラインの論文を見つけてから，著者は全国のアオウキク

サの収集を開始した。収集した中から 72 系統の限界日長を決定したところ，11.6～14.2 時間

の多様性を示した（図４）（Muranaka et al. 2022）。北緯 44 度の北海道集団は限界日長が長

い早咲きの傾向，北緯 32 度の鹿児島集団は限界日長が短い遅咲きの傾向がみられた。この限

界日長シフトは緯度依存的に早まる冬の訪れへの適応と考えられる。北緯 35 度の兵庫集団の

限界日長は北海道と鹿児島の中間程度であったが，同じ 35 度帯の滋賀集団では北海道よりも

限界日長が長い傾向がみられた。実は，兵庫と滋賀の採取地の水田では，栽培しているイネ

品種が異なり，兵庫では山田錦，滋賀ではコシヒカリを栽培している。コシヒカリの収穫時

期が８月末と早いことが，滋賀系統の長い限界日長（早咲き）と関連する可能性がある。こ

のように，アオウキクサの限界日長は，単純な緯度クラインに加え局所的な水田環境に応じ

図３．実験室での短日処理により誘導したアオウキクサの花 

A：開花の様子。B：柱頭に液滴が分泌された状態。 



植物科学最前線 14:136 (2023) 

T. Muranaka. - 5 
BSJ-Review 14:136 (2023) 

て多様化しているようである。図 4C の 4 集団は，それぞれ半径 2 km 以内の水田から採取し

たものであるが，集団内の多様性が大きかった。これはアオウキクサが水鳥に付着して分散

しやすく，地理的分化が弱いためかもしれない。イネ品種の改良や乾田化はこの５０年ほど

で進んだものであり，滋賀の早咲き形質は最近に獲得されたと考えられる。この急速な局所

適応プロセスを理解するためには，早咲き系統が地域ごとに独立に進化したのか，高い分散

力で置き換わったのかを，系統地理学的な解析により検証する必要がある。 

３－２．限界日長決定の分子機構 
限界日長の多様化を理解するには，限界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，京都大学の圃場で採取さ

れたアオウキクサを純系化した Nd 株（登録番号：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 アセンブ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５）。夜が長い＝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 はトウ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

１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

日で誘導されるイネやアサガオの 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）。アオウキクサにもこのクレード

に入る LaFTh2 と LaFTh3 が検出されている。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剰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 に比べて発現量は高くなかった。 
さらに，限界日長が異なるアオウキクサ系統で LaFTh1 の発現パターンを定量 PCR で確認

したところ，限界日長が長い（限界暗期が短い）系統で LaFTh1 の誘導時刻が早かった。さら

図４．アオウキクサの限界日長多様性 

A：アオウキクサの採取地点。●は 11～12系統，▲は 1～３系統を採取した地点。B：
日長応答の多様性。１５時間日長から各日長に移して１週間後の花成率。C：限界日長
の箱ひげ図。限界日長は最大花成率の 50％となる日長とした。プロットの色はパネル
間で統一されている。 
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に，LaFTh1 は長日条件で暗期を延長しただけですぐに誘導された。この点も 1 週間の日長処

理で花芽が分化するアオウキクサの迅速な日長応答と整合する。これらの結果から LaFTh1 の

発現タイミングの制御が限界日長決定に重要だと示唆された。 

３－３．限界日長と概日リズム周期の関係 
では何が 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基盤は概日

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（位相が後退）傾向がある。アオウキクサでの限界日長の

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係はどうだろう

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）。アオウキクサの概日リズム周期の多様性を調べるために，パーティクルボンバー

ドメント法による発光レポ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領域にルシフェラー

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

光の明瞭な日周変動が観察された（図６）。明暗条件で２日間測定した後に，連続明条件で

４日間測定したところ，65 系統で明瞭な概日リズムが観察でき，周期は 20～27 時間の多様

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

限界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５．短日開花に関わる LaFTh1 

A：アミノ酸全長を用いた PhyML系統樹。La:アオウキクサ，Zm：トウモロコシ，Bd：
ミナトカモジグサ，Ip：アサガオ，At：シロイヌナズナで，Os：イネ。B:RNA-seq の
結果。平均値を表示している。C：３系統の花成率（上）と LaFTh1 の発現パターン。 
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期の多様性が，限界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）。一方でアオウキクサにおいて，概日時計が LaFTh1 の発現を制御するパスウェイは不

明であり，分子機構の解明を進める必要がある。 

 

４．概日リズム周期と局所適応の関係 
１日の長さは 24 時間であるが，一般に概日時計の周期は 20～28 時間の多様性を示す。そ

のため，約１日という，概日の名がある。概日時計には外環境の周期に同調する能力がある

ため，昼夜環境では周期は 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

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

早まり，1 日が長い条件では夜明け前に飢餓状態になることが生育悪化の一因だと推定され

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

界で維持されており，周期を 24 時間から逸脱させる淘汰圧が想定される。今回，アオウキク

サで示された周期と限界日長の相関は，早咲きが有利な環境では，短周期系統が選択される

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

り実証研究も行われてきた。ショウジョウバエの一種（Drosophila subobscura）ではスカン

ジナビアとカナリア諸島の個体で，羽化の時刻が異なり，概日リズム周期と羽化時刻が相関

を示した（Lankinen 1993）。ドイツのクロウタドリ（Turdus merula）では，都市に生育する個

体が森林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）。トマトの栽培品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）。アメリカの大豆品

種では高緯度に適した品種では概日リズム周期が長い傾向が見られ，１年草のモンキーフラ

ワ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，アオウキクサとは逆である。これは局所適応の際にタ

ーゲットとなる遺伝子が異なり，その位相の前進，後退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，周期と局所適応の関係は

生物種や適応プロセスに応じて非常に複雑だと思われる。多年草のモンキーフラワーでは，

１年草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６．概日リズム周期と限界日長の関係 

A：発光リズムの例。遺伝子導入の翌日から発光する。B:ピーク時刻とリズム周期の相
関。C:限界日長とリズム周期の相関。 
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個別の例について，概日リズム周期と局所適応をつなぐ分子機構を地道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ネットワークで構成され，個々

の時計遺伝子の変異は周期変化を引き起こす（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 時間周期で葉が就眠運動を示すが，Col と Ler の組換え自植系統では周期は 22～
28 時間と大きな多様性を示す（Michael et al. 2003）。このような超越分離が生じるのは，24
時間周期を達成する対立遺伝子セットが複数存在し，掛け合わせでシャッフルされるためと

考えられる。概日時計システムは，変異によって概日振動を維持する点では頑健だが，周期

の変化という意味では柔軟である。この柔軟性が 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，迅速な局所適応を支えているのではないか（図７）。実証への道のりは長く険しく感

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，坂の上の雲となると信じて研

究を進めている。 
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