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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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