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固着生活を営む植物は，変動する環境にさらされている。環境変動には，日内の温度周期

や光周期といった短期的変動から，数か月にわたる季節の移り変わり，さらには気候変動と

いう長期的なスケールに至るまで，極めて幅広い時間軸で植物を取り巻くシグナルが存在す

る。こうした環境因子に対し，植物は多様な適応機構を発達させることで，自らの生存戦略

を成功させると共に，複雑な生態系を築き上げてきた。 
近年の大気中 CO2 濃度の急激な上昇とそれに伴う気候変動は，開花や展葉，落葉などの植

物の季節的活動（フェノロジー）に影響をもたらしている。植物のフェノロジー変化は，植

物を餌とする昆虫の生命活動を筆頭に，生態系全体を大きく変えてしまう。一方で植物は，

この気候変動に対し，受動的にふるまうだけではなく，炭素や水の循環を通じて地球環境に

能動的にも働きかける。こうした植物と気候の双方向的な関係を明らかにし，植物や生態系

の動的なバランスを理解するために，モデル植物を駆使した分子生物学的アプローチだけで

なく，フィールド環境で生育する他種多様な植物に焦点を当てた分子生態学的なアプローチ

の重要性はますます高まっていると言えよう。 
本稿では,学術変革領域研究「植物気候フィードバック」の掲げる研究目的と歩調を合わせ，

変動環境下で植物が示す多様な適応戦略の最前線に迫る 6 編の総説を紹介する。これらの総

説は，草本植物から木本植物を含む多種多様な植物種を対象に，環境シグナルを読み解く分

子機構から，過酷な環境を生き抜く個体の生理・生活史戦略，そして生物間相互作用に至る

まで，多角的な視点から植物のしたたかさを提示するものである。 
 

環境シグナルを「情報」として正確に読み解く能力は，植物の生存にとって不可欠である。

久保田氏の総説は，従来の研究で無視されがちであった「温度変動」に着目し，日中の高温

と夜間の低温からなる温度周期（thermoperiod）が花成時期を調節する機構を解説する。これ
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は，後述するウキクサの休眠芽形成とならび，植物が概日時計を利用することで環境変動を

予測することの好例である。 
さらに，植物は環境変化への応答を一時的なものにとどめず，「記憶」として保持するこ

とがある。山口氏らの総説は，この環境応答の記憶に関わる分子基盤として，エピジェネテ

ィクス機構に焦点を当て，とくに抑制性ヒストン修飾 H3K27me3 を除去する JMJ 脱メチル化

酵素の役割を概説している。JMJ タンパク質は，高温ストレスなどの環境刺激や発生段階の

変化に応じて，特定の遺伝子から H3K27me3 を取り除くことで，その遺伝子の抑制状態を解

除し ,発現をオンに切り替える。このようなエピゲノムを介した遺伝子発現のスイッチ

は,HSFA2 を介した H3K4me3 とならんで，植物の環境応答の可塑性の基盤の 1 つとして大き

な役割を果たす例だと言えよう（Lämke et al. 2016; Yamaguchi et al. 2021）。 
 
上記のような比較的温和な環境変動とは別に，生存を脅かすほどの極限的な環境に対し，

植物は「耐性・回復」と「回避」という対照的な戦略を展開する。種子田氏の総説は，亜高山

帯に優占する常緑針葉樹シラビソが発揮する越冬戦略に焦点を当てたものである（Ogasa et al. 
2019; Maruta et al. 2022; Taneda et al. 2021, 2022）。冬の亜高山帯では，土壌凍結による水分の

供給停止と，強風や低湿度による蒸散が同時に起こる乾燥ストレスが最大の脅威であり，木

部仮道管に気泡が生じ水を運べなくなる「エンボリズム」が発生する。本稿では，針葉樹が

この深刻な通水阻害に対し，壁孔の閉鎖や，春以降の積極的な「水の再充填」といったメカ

ニズムによって耐え，回復していく過程が，cryo-SEM などの最新技術を用いて鮮やかに描き

出されている。 
一方で，水生植物であるウキクサは異なる戦略をとる。伊藤氏の総説で解説されるように，

ウキクサは，冬の低温や栄養欠乏といった不適環境に遭遇すると,増殖を停止し,デンプンを蓄

積した休眠芽（turion）を形成する（Acosta et al. 2021）。この休眠芽は水底に沈んで越冬し，

環境が好転するまで活動を回避することで,過酷な季節を乗り越える。こうした環境に応答し

た生存戦略は種によって大きく異なっており，適応形質的な側面が垣間見えることも興味深

い（Muranaka et al. 2022）。 
 
植物を取り巻く環境の動態は，光・温度といった非生物的な因子だけでなく，他の生物と

の相互作用によっても決定される。上村氏の総説は，植物と植食性害虫との相互作用におい

て，分子レベルでどのような攻防が行われているかを解説している（Uemura et al. 2020）。植

物は害虫の唾液中に含まれるエリシターと呼ばれる成分を認識して防御応答を誘導し，害虫

はその防御を弱めるエフェクターを分泌することで対抗する（Arimura et al. 2009）。「食う喰

われる」のせめぎあいの多様性は，生態系の動的平衡を体現した典型例であり，今後非モデ

ル生物を含めた研究の発展が期待される。 
このような生物間相互作用が,季節という時間軸の中でどのように変化するかを示してい

るのが，本庄氏の総説である。長期間の野外調査から明らかになってきた多年生のハクサン

ハタザオとカブモザイクウイルス（TuMV）との関係について詳細に記述されている（Honjo 
et al. 2020, 2025）。冬の低温期にはウイルスの増殖が強く抑制され，宿主植物は一時的に回復
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した状態になる。このように，ウイルスと宿主の関係は一年を通して一定ではなく，季節的

な環境変動の中で変化しながら，結果として両者が長期的に共存しうるバランスが形づくら

れていることが示唆される。 
 
本特集で集められた 6 つの総説は，植物が環境変動に対して「分子機構の精緻化」「生理

的な耐久性」「生活史の柔軟な切り替え」「生物間相互作用の動的制御」という多様な戦略を

駆使していることを鮮やかに描き出すものである。本特集が，この分野の研究を進めようと

する読者の方々にとって，現状を把握し次の一歩を考えるうえでの参考となれば幸いである。 
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１． はじめに 
植物の発生過程において，栄養成長から生殖成長への移行（花成）は，バイオマスに直結する

重要なイベントである。最適な開花期を逃してしまうと，送粉者の活動時期と同調できなくなり

受粉の成功率も低下する他，結実過程や次世代の種子の発芽率にも影響が及ぶ (Marten-
Rodriguez et al. 2025)。従って花成時期の最適化は，種の存続基盤であると同時に，農業生産にお

いても収量や品質を決定づける最重要形質の一つであり，古くから主要な育種対象とされてきた。 
花成時期を左右する環境因子のうち，光周期（日長・光質）と温度は，季節を反映する二大環

境シグナルである。これらのシグナルは独立して作用するのではなく，複雑な分子ネットワーク

を介して相互作用する。これまで，実験室環境，すなわち恒温かつ特定の光質・光量条件下で花

成制御に関する研究が進められてきた結果，主要な制御因子が単離され，分子経路の大枠は解明

された。しかし，自然界の植物は常に変動する環境に晒されており，特に日内温度変動は，単な

る日平均温度以上に花成時期に影響を与えることが知られている  (Burghardt et al. 2016; 
Jenkitkonchai et al. 2021; Karsai et al. 2008; Thingnaes et al. 2003; Wendell et al. 2017; Yin et al. 1996)。
したがって，恒常環境下で得られた知見だけでは野外で植物が示す複雑な応答を完全には理解で

きない，という認識が広まりつつある。 
本総説では，シロイヌナズナの花成制御について，特に「変動温度環境」という側面に焦点を

当てて概説する。まずシロイヌナズナ花成制御の基本的な枠組みを概観するとともに，非ストレ

ス性の低温環境下での花成遅延機構について紹介する。その上で，自然環境下でのフロリゲン遺

伝子 FLOWERING LOCUS T （FT）の二峰性発現 (Song et al. 2018) を起点とし，変動温度下で機

能する時刻特異的な制御，特に我々が見出した BBX29-CO リプレッサー複合体の役割 (Kubota et 
al. 2025, preprint) について詳述する。最後に，これらの知見を数理モデルの観点からも考察する
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ことで，植物が利用する季節シグナルとしての光周性だけでなく，「温度周期性」による花成制

御の精緻なメカニズムについて，読者の皆様の理解が深まれば幸いである。 
 

２．CO-FTモジュールによる花成制御の分子的基盤 

シロイヌナズナの花成は，光周性，春化，温度，ジベレリン，齢といった複数の経路によっ

て制御されており，これらのシグナルは最終的に FT 遺伝子の発現制御に統合される (Andrés 
and Coupland 2012; Golembeski and Imaizumi 2015; Jin and Ahn 2021; Takagi et al. 2023)。FT の発現

を直接活性化する転写因子が CONSTANS（CO）であり，この CO-FT モジュールが光周性花成

の中核を担っている（図 1A）。CO の機能は，転写レベルおよび翻訳後レベルで厳密に制御さ

れており，その詳細は優れた多くの総説を参照されたい (Romero et al. 2024; Yu et al. 2025)。 
本総説の主題である温度応答との関連で特に重要なのが，CO タンパク質の安定性制御であ

る。日長認識の核心は，CO タンパク質が長日の夕方という特定の時間帯にのみ蓄積できる点に

ある。CO タンパク質は，夜間や暗所では E3 ユビキチンリガーゼである COP1-SPA 複合体によ

って速やかに分解される (Jang et al. 2008; Sarid-Krebs et al. 2015)。また，朝方や日中の赤色光下

では，別の E3 リガーゼである HIGH EXPRESSION OF OSMOTICALLY RESPONSIVE GENE 1
（HOS1）が赤色光受容体フィトクロム B（PHYB）と協調して CO の分解を促進する (Jung et 
al. 2012; Lazaro et al. 2012)。HOS1 は後述するように低温応答にも関与する因子である (Lee et al. 
2012)。長日条件の夕方に光を受容すると青色光受容体 CRYPTOCHROME2（CRY2）や

FLAVIN BINDING KELCH F-BOX1（FKF1），時計遺伝子 PSEUDORESPONSE REGULATOR
がタンパク質間相互作用を介して CO タンパク質を安定化し，FT の誘導が日没にかけて最大化

する (Hayama et al. 2017; Liu et al. 2008; Song et al. 2012; Zuo et al. 2011)。 
CO はさらに，NUCLEAR FACTOR Y（NF-Y）複合体や他の BBX ファミリータンパク質，

DELLA タンパク質など，多数の因子と相互作用するシグナル統合ハブとして機能し，最終的に

は転写活性・抑制のシグナルのバランスに応じて FT 発現の出力が調節される (Ben-Naim et al. 
2006; Graeff et al. 2016; Kumimoto et al. 2010; Liu et al. 2020; Wang et al. 2014; Wang et al. 2016)。 
実験室で一般的に用いられる恒温・長日条件下では，FT 遺伝子は日没時に単一の発現ピーク

を示す一方，野外の長日条件では，FT は朝と夕方の 2 つの時間帯に発現ピークをもつ，二峰性

図１．シロイヌナズナの花成制御機構 

A. 様々な環境因子を介した CO の転写翻訳制御の概略図。光・温度・概日時計・ジベレリンの
下流に位置する様々な因子が CO の転写およびタンパク質蓄積量の日内変動を制御する。 
B. 実験室環境 (22°C一定)と野外 (16～22°C変動) の長日条件におけるFT遺伝子の発現様式と
花成応答。野外では FT の発現が朝夕 2 回起こるとともに早咲き傾向を示す。 
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の発現様式を示す（Song et al. 2018，図 1B）。FT のダブルピークは，実験室の長日条件の光質

（赤色光・遠赤色光比）と温度を自然環境に近づけることで再現できる。こうして再構成した

条件では，CO タンパク質の蓄積量が朝夕の 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)。特に遠赤色光は朝の FT 誘導に必

須であり，その発現レベルは，前日から翌朝までに受容したシグナル量の総和に支配される 
(Lee et al. 2023)。一方で温度については，少なくとも朝晩の冷え込みが主として夕方の FT を抑

制することは分かっていたが，詳細な分子メカニズムは不明であった。 
 

３．恒常的低温と変動温度による花成制御 

温度変動条件下の花成制御メカニズムについて解説する前に，まず恒常的な温度条件下での

FT 転写制御についての先行研究を紹介する（図 2）。ここで扱うのは，シロイヌナズナにとっ

てストレスにならない程度の低温（ambient temperature）であり，長期の低温記憶である春化

（vernalization）とは異なるシグナル経路である。 
15°C 前後の低温処理による花成遅延において中心的な役割を担うのが，MADS 型転写因子で

ある SHORT VEGETAIVE PHASE（SVP）と FLOWERING LOCUS M（FLM）である (Lee et al. 
2013; Lee et al. 2007; Posé et al. 2013)。低温条件下では，FLM の転写産物が温度依存的な選択的

スプライシングを受け，転写抑制因子として機能するアイソフォーム FLM-βの割合が増加する 
(Capovilla et al. 2017; Lee et al. 2013; Posé et al. 2013)。同時に，SVP タンパク質自体も温度感受性

が高く，高温下ではプロテアソーム系によって速やかに分解されるが，低温下では安定して蓄

積する (Jin et al. 2024; Lee et al. 2025a)。低温によって蓄積した SVP と FLM-βは複合体を形成し

て FT や SOC1 のプロモーター領域に存在する CArG モチーフに直接結合し，その転写を強力に

抑制することで開花を遅延させる (Lee et al. 2013; Lee et al. 2007)。実際に，svp 変異体は低温下

でも早期開花を示し，温度変化に対する感受性が著しく低下する (Lee et al. 2007)。 
SVP と並ぶ低温下の花成抑制因子として，RING 型 E3 ユビキチンリガーゼである HIGH 

EXPRESSION OF OSMOTICALLY RESPONSIVE GENE 1（HOS1）や HOS15 を介した経路も同定

されている (Ahn et al. 2023; Jung et al. 2012; Lazaro et al. 2012; Lee et al. 2012)。HOS1 は低温下で

CO タンパク質を、HOS15 は花成促進因子である GIGANTEA をユビキチン化し，プロテアソー

ム系による分解を誘導する (Ahn et al. 2023; Jung et al. 2012; Lazaro et al. 2012)。このほか，低温

は CO タンパク質の分解を促進するだけでなく，その転写レベルでも抑制をかける。CYCLING 
図２．低温下の花成制御機構 

低温下では FLM-βの転写量
が増加し、生じた SVP-FLMβ
タンパク質複合体が FT の転
写を直接抑制する。高温では
FLM-δが SVP と複合体を形
成することで、SVP を 26S プ
ロテアソームによる分解系
に導く。HOS1 や HOS15 は、
低温下で花成促進因子であ
る CO や GI を分解する。 



植物科学最前線 16:133 (2025) 

A.Kubota - 4 
BSJ-Review 16:133 (2025) 

DOF FACTOR（CDF）ファミリーに属する CDF6 は，低温によってその発現が誘導される転写

因子であり，CO や FT の日中の発現上昇を抑制する (Blair et al. 2022)。 
上述の内容は恒常低温下における花成抑制機構であるが，自然界のような変動温度環境下で

は，これらの因子の役割はより複雑になる。例えば春化経路に関連する一部の変異体系統で

は，温度変動条件下では一定温度条件と比較して開花遅延の表現型が劇的に軽減することが知

られている (Burghardt et al. 2016; Wilczek et al. 2009)。これらの結果は，一般的な実験室条件で

用いられる恒常的な温度条件では、春化経路の効果が過大評価される傾向を示唆するととも

に，温度変動が花成制御因子の機能を大きく変化させる可能性を意味している。温度が絶えず

変化する野外環境においては，既知の花成制御因子の機能は変化するだろうか？そうであれ

ば，１日のいつ・どの程度の温度シグナルが重要なのか，そうした時間特異的な制御機構に生

物学的な意味はあるだろうか？ 
これらの問いに答えるために筆者らは，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 段階変動に単純化した 2 段階温度系（例：夜間 16°C，日中

22°C）を確立した。春季の気象データを解析すると，日中の気温は日によって大きく変動する

のに対し，夜間から朝にかけての気温はより変動が少なく，季節の進行に伴い安定して上昇す

る傾向が見られる。そこで我々は，植物がこの時間帯の温度を，より信頼性の高い季節進行の

指標として利用しているのではないかと考えた。この仮説を検証するため，我々は 2 段階温度

系を用いて，夜間から朝にかけての低温が FT のダブルピークをどのように制御しているかを

解析した。夜間から朝にかけての温度を段階的に低くすると，それに伴い夕方の FT 発現が顕

著に抑制された。驚くべきことに，この抑制は日中の温度が全ての条件で 22°C に保たれている

にもかかわらず観察された。朝晩が肌寒い条件では，日中の温度が上昇した後も，夕方にかけ

ての CO タンパク質の蓄積が著しく抑制されると同時に，SVP-FLM 複合体の FT 遺伝子座上へ

の結合も高く維持されていた。これは，夜間から朝にかけての低温情報が，その後の日中の分

子状態に持続的な影響を及ぼすことを示唆している。 
夕方とは対照的に，朝の FT 発現はより直接的なメカニズムで抑制されていた。RNA シーケ

ンス解析により，夜間から朝の気温が低下すると，朝の時間帯に BBX ファミリーに属する 
BBX29 および BBX31 の転写が，維管束組織で強く誘導されることが分かった。bbx29 bbx31 
二重変異体は，朝晩の冷え込みに対する応答が鈍化し，低温下の朝の FT 発現ピークの抑制や

開花遅延が，野生株と比較して緩和された。興味深いことに，BBX29 は FT の転写開始点だけ

でなく，上流のエンハンサー領域にも多く結合する。朝晩の冷え込みによって蓄積した BBX29
は，CO タンパク質を介して FT 遺伝子座にリクルートされたのち，CO の転写活性を阻害する

とともに FT 周辺のクロマチン構造を変化させることで，FT 遺伝子座のヒストン修飾を変化さ

せ，朝の FT 発現を抑制していると考えている（図 3, Kubota et al. 2025）。 
BBX29 の花成制御については，花成促進および花成抑制の双方を示唆する報告が存在する 

(Lee et al. 2025b; Wang et al. 2021)。これらの報告は一見矛盾するようにも映る。しかし，こうし

た機能の差は前述の温度条件の違いに由来しており，BBX29 の機能が固定的ではない可能性を

意味すると筆者は捉えている。すなわち，我々が用いたような春を模した温度変動条件では，

BBX29 は涼しい朝に一時的に機能する「ブレーキ」として作用する一方，「恒常的な準最適温
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度」下では，植物全体の花成能力が抑制されている中で，BBX29 は相互作用相手を別の転写因

子に変えることで花成を促進する適応的な役割を担うのかもしれない。 

BBX29-CO 複合体による抑制系と並行して，別の分子メカニズムも朝 FT の発現抑制に関与

している。夜間から朝にかけての低温は，青色光受容体 ZEITLUPE（ZTL）タンパク質の蓄積

を促進し，これが FT の転写リプレッサーである TARGET OF EATS（TOE）タンパク質と相互

作用して，朝 FT の発現を抑制することも示された (Kim et al. 2024)。 
このように，朝夕の FT 発現は，極めて厳重な監視下に置かれている。その発現は，PHYA

を介した光質シグナルによって積極的に促進される一方で，低温シグナルによって少なくとも

二つの独立した経路（BBX29-CO 系と ZTL-TOE 系）を介して抑制される。このシステムによ

り，植物は日が長く，かつ朝の冷え込みが十分に緩和された，春の到来を確信できる条件が揃

った場合にのみ，花成を開始することができる。 
 

４．数理モデルによる光・温度周期応答のシステム的理解 
分子レベルでの詳細なメカニズム解明が進む一方で，それらの知見を統合し，個体レベルの表

現型である開花時期を予測するためのシステム的なアプローチ，すなわち数理モデル（フェノロ

ジーモデル）の開発も進展してきた。初期のフェノロジーモデルは，ある基準温度以上の温度を

積算する「有効積算温度（thermounit）」の概念に基づいていた。これは観測された現象と環境要

因を相関させる経験的なアプローチであったが，その予測精度には限界があった。前述のように，

特に光周性に位置する制御因子が明らかになると，個々の経路がモデルに組み込まれることでモ

デルの精度や複雑さは一気に上昇した。 
Wilczek らが 2009 年に発表した花成モデルは，春季の観測データに対しては高い予測精度を示

したが，秋季のデータに対しては著しく精度が低下した (Wilczek et al. 2009)。このモデルの問題

点を足がかりに，Chew らは日中温度と夜間温度の相対的な重要性が季節によって変化するとい

う仮説を立てた (Chew et al. 2012)。彼らはモデルを拡張し，春や夏のような長日条件下では日中

図 3．CO-BBX29複合体を
介した花成制御機構 

(左) 温度一定の常温で
は，朝夕に蓄積した CO
タンパク質が FT 遺伝子
座近傍に結合し，転写を
活性化する。 
(右 ) 温度変動条件で
は，朝には BBX29 を介
した CO の転写活性阻
害，夕方には CO タンパ
ク質の蓄積阻害が起こ
ることで，朝夕の FT 発
現が減少し，花成が遅延
する。 
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の温度効果が，日が短くなる秋には夜間の温度効果が花成制御において支配的になることを示し

た。このモデルは後に，夜間の低温が CO タンパク質の蓄積に効果的であるという分子生物学的

データによって一定の裏付けを得ることとなった (Kinmonth-Schultz et al. 2016)。 
従来のモデルの多くは FT 遺伝子の夕方の「発現ピーク」を扱っていたが，フロリゲンである

FT タンパク質の「物理的な蓄積」という，より現実に即した視点を導入したモデルも多く存在

する (Krzymuski et al. 2015)。温度に依存する葉の発生速度や，個々の葉の齢が FT の産生能力に

与える影響を組み込んだモデルも発表されており (Kinmonth-Schultz et al. 2019)，花成モデルにお

ける「積算温度」という抽象的な概念は，「植物全体で蓄積された FT タンパク質の総量」とい

う，より具体的で測定可能な物理量に置き換わりつつある。現在では，植物は FT タンパク質の

総蓄積量がある閾値に達した時に花成が起こると考えるモデルが一般的に受け入れられている

が，より高度な検証が期待される。 
こうした予測モデルを構築し検証するためには，質・量ともに十分な実験データが不可欠であ

る。しかし Buonaiuto らは，光と温度の相互作用を調べる多くの実験デザインに「実験的共変性」

という重大な問題が潜むことを指摘した (Buonaiuto et al. 2023)。光周期（日長）と温度周期（日

中/夜間温度）を連動させるデザイン（例：長日＝高温時間が長い，短日＝高温時間が短い）では，

光周期と 1 日あたりの総熱積算量が意図せず連動してしまうため，光周期の効果を過大評価し，

温度の効果を過小評価するバイアスが生じる（図 4 上）。この問題は，モデルのパラメータ推定

に深刻な影響を与えるため，実験デザインの見直しが不可欠である。Buonaiuto らが推奨する解

決策の一つは，光周期と温度周期を独立に操作し，共変性を排除することである（図 4 下）。つ

まり，昼夜の温度変動に加えて恒常的な低温，高温条件を設定し，それらすべての条件に対して

図 4．光周期と温度周期の組み合
わせの例（Buonaiuto et al., 
2023に基づく） 
(上) 光周期（日長）に合わせて
高温期間を変える設計では，長
日条件の方が短日条件よりも 1
日あたりの総熱積算量が増加し
てしまう。 
(下) 温度周期（例：12 時間高温
/12 時間低温）を固定し，光周期 
(8 時間 vs 16 時間) のみを変化
させることで，総熱積算量を同
一にできる。ただし，温度変化の
タイミングの違いで生理応答が
変化する懸念は残るため，複数
の実験条件を準備する必要があ
る。こうした温度変動条件に加
え，総熱積算量を同一にした一
定温度条件 (この場合は 20°C一
定) も含める必要がある。 
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長日短日を組み合わせることで実験的共変性を封じてしまおう，というアプローチである。我々

が用いた実験デザイン（日長を固定し温度プロファイルのみを変化させる）は，まさにこの共変

性を排除し，温度変動そのものの効果を解析するアプローチである。野外では温度と日長はある

程度連動して変化するので，野外で起こり得るパラメータの組み合わせから帰納的に分子メカニ

ズムをあぶり出せば，変動環境下での植物応答の理解に近づくはずである。 
 

５．おわりに 

本総説で概観したように，シロイヌナズナは，温度シグナルを時間に応じて明確に区別し，そ

れぞれの時間帯に特化した分子メカニズムを駆使して花成タイミングを制御している。温度と時

間の組み合わせは無限に存在するため，ある種パンドラの箱を開けてしまった感は否めないが，

夜明けの低温を「季節シグナル」としてデコーディングする仕組みの分子実体，さらには日中と

朝晩の温度差に基づく制御機構，そして光周期と温度周期の相互作用をバイアスなく解析する実

験デザインの革新など，解明すべき魅力的な問いは多く存在する。 
気候変動による「非対称な温暖化」（夜間温度の上昇）が予測される中，植物が光周期

（Photoperiod）だけでなく，温度の日内変動という「温度周期（Thermoperiod）」の読み解き方

を理解する重要性は増すばかりである。本稿が，この研究分野のさらなる発展の一助となれば幸

いである。 
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１．はじめに：ウキクサ研究の再興と意義 

ウキクサ植物は極小で，実験室内で無菌的，半永久的に栄養繁殖が可能であるため，我が

国の植物生理学の研究で古くから使われてきた研究材料である。しかしながら，ゲノムの情

報，分子生物学のツールなどが利用困難であったことから，ウキクサ研究は一旦縮小・衰退

してしまった。近年の次世代シーケンサー（NGS）技術の発達により，他の作物と同様にウ

キクサ植物のゲノム情報が解読され，様々な分子生物学ツールが利用可能となったことで，

ウキクサ植物を用いた研究分野は再び活発化している（Acosta et al. 2021）。全球的に分布す

るウキクサは環境への応答性や形態的な多様性・可塑性があり，植物の発達や環境応答を解

析する上で理想的な研究材料である。また，非常に速い増殖速度と高いタンパク質含有量，

または，高デンプン含量を達成できることから，バイオ燃料や家畜飼料への応用研究も展開

されている。今後，地球温暖化による生育環境の変動が進む中で，効率的な代謝や生育制御

を可能にするための分子レベルでの解析が一層発展していくと考えられる。本稿は，読者の

皆様が，ウキクサ植物を研究材料として新たに導入することで，各自の研究分野をさらに進

展させる契機となることを期待している。以下では，ウキクサ植物を用いる際の利点と課題

を整理するとともに，我々の研究グループを含む最新の研究動向を概説したい。 

 
２．ウキクサの形態と発達：極小被子植物の生物学的特徴 

ウキクサ植物は単子葉植物であり，これまでサトイモ科（Araceae）のウキクサ亜科

（Lemnoideae）に分類されてきたが，近年では旧分類体系のウキクサ科（Lemnaceae）の名称

を用いることが一般的となっている。現在，5 属，35 種，3 雑種に分類されているが，今後も 
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ゲノムの解読や，雑種・倍数性の解析の進展により，種分類は改訂されていくと予想される

（Braglia et al. 2021a, 2024; Stepanenko et al. 2025）。本節では，まずウキクサ植物の形態と増

殖様式について簡単に紹介する。個体の基本単位（Phytomer）は，茎から進化したと思われる

葉状体（フロンド，frond）である。複数のクローナルなフロンドが結合した状態の個体群を

コロニーと呼ぶ。ウキクサ属（Spirodela），ヒメウキクサ属 （Landoltia）では，1 つのフロ

ンドの維管束収束点の下面から複数の根が生じる。一方，アオウキクサ属（Lemna）ではフロ

ンドから 1 本の根が生じる。これら 3 属ではフロンド内の根の付け根付近に位置する左右の

袋状構造（ポケット，budding pocket）それぞれに分裂組織が存在し，左右交互に無性的な新

たな葉状体（英語では mother，daughter，ground daughter frond 表記される。本稿では親，子，

孫フロンドとする。）を形成する（吉田 2023; Mateo-Elizalde et al. 2023）。この左右のフロン

ド発生順序は固定されており，半永久的に栄養成長（繁殖）を続けるに当たり，その関係が

逆転することはない。ただし，有性生殖を経て種子から発芽した個体では，左右の順序が反

転した株がほぼ半数出現することから，左右の発達順序は遺伝的に固定されているわけでは

なく，胚発生過程のゆらぎにより確率的に決定されると考えられている。親フロンドのポケ

ットから子フロンドが出現する側を下向き（手前側）に配置した場合，図 1A には，右側の分

裂組織（primary meristem）が先に奇数番目の子フロンドを，左側の分裂組織（secondary meristem）

が偶数番目の子フロンドを交互に発生させる Lemna 属のウキクサ植物の模式図を示す（筆者

はこれを「右利きウキクサ」と呼称している。）十分に成長した子フロンドは親フロンドと

の物質輸送を担う連結柄（stipe）がちぎれて独立した個体となる。図 1B は右利きのムラサキ

図１．Spirodela，Landoltia，Lemna 属における共通したコロニーの形態と栄養成長様式 

A：Spirodela，Landoltia，Lemna 属における共通した成長模式図。親フロンドの維管束の収束点
の裏側から根が伸びる。子フロンドは親フロンドの維管束収束点付近にある左右２箇所の分裂組
織から発達する。B,C：右利きのムラサキコウキクサ。最も成熟した親のフロンド（Mother）か
ら右側に発達した子フロンド（Daughter 1）に着目すると，子フロンドから発達した初発の孫フ
ロンド（Grand Daughter 1）は右側から出現している。C も親フロンド（M）から左側に発達した
子フロンド（D）の初発の孫フロンド（GD1）は右側に出現している。D，E：左利きのムラサキ
コウキクサ。同様に子フロンド（D）に着目することで孫フロンド（GD1）が左側から発達して
いる。F：アオウキクサ。左右の利き手判断は不可能。 
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コウキクサ（Le. japonica）の例であり，図 1A 中の b に対応する。図 1C では，親フロンド

（M）から発達した左側の子フロンド（D）が右側の子フロンドより大きいが，これは右側に

発達した奇数番目のフロンドが独立した直後のコロニーであり，やはり右利きの株である（図

1A 中の c に対応）。左側の子フロンド（D）に着目すると，1 番目の孫フロンド（GD1）は右

側から出ていることから，右利きであると判定できる。一方，図１D および E は左側が先に

発達する「左利き株」である。コロニー内の最も古い親フロンド（M）から出現している子フ

ロンド（D）の大きさから利き手（左右）を判断することはできず，子フロンド（D）から出

現する孫フロンド（GD1）の出現順序に基づいて判定する必要があることが理解されるだろ

う。図１F は親フロンドと子フロンドからなるアオウキクサ（Le. aequinoctialis，または，後

述するように，筆者らは Lemna aoukikusa あるいは Lemna × aoukikusa の学名の使用を推奨し

ている。）のコロニーを示す。この段階では孫フロンドが存在しないため，利き手の判定は

不可能である。一般に，コロニーを構成するフロンド数は，子フロンドの発生速度と成熟し

た子フロンドの独立速度の関係で決まる。すなわち，生育環境が良好であればコロニーあた

りのフロンド数は増加し，貧栄養条件であれば分離が優先され，フロンド数は減少する。野

外の過酷な生育条件のみならず，実験室内の無菌環境においても，培地中のショ糖の有無な

どによって 1 コロニーあたりのフロンド数は可塑的に変化する。野外観察において，右利き・

左利きの判別は容易ではないが，ウキクサ研究を進める上で，様々な生育条件に適応した自

然変異株を取得することは重要である。野外で右利き・左利きのコロニーが同一地点に混在

している場合，それらは同種であったとしても遺伝的に異なる（すなわち clone ではない）株

であり，両方を採取して表現型比較をすることをお勧めする。右利きウキクサの場合，花成

誘導時には花（雄蕊および雌蕊）は必ず反対側（左側の secondary meristem）のポケットから

のみ出現する（図 4A）。したがって，花成個体を探索するときには，まず右利き・左利きを

判定することが有効である。花が受粉に失敗して種子が登熟できない場合，同じポケットか

ら新たなフロンドが出現することから，栄養繁殖を担う分裂組織は花成時期にも維持されて

いると考えられている。花成誘導および発達過程の詳細についてはは，過去の BSJ レビュー

村中，吉田を参照されたい（吉田 2023; 村中 2023）。 
一方，ミジンコウキクサ属（Wolffia）と Wolffiella 属の植物体には根や維管束が存在せず，

形態はさらに単純である。栄養成長時にはフロンドに 1 箇所ある分裂組織から子フロンドが

発達する。進化の方向は簡略化・単純化であり，祖先的である Spirodela，Landoltia 属から根

の本数を減らし Lemna 属が現れ，維管束をなくし，分裂組織を 2 箇所から 1 箇所に減らした

Wolffia 属と Wolffiella 属が出現したと考えられている。花成時には，フロンドのほぼ中央の表

皮に亀裂が入り，鉛直方向に花（雄蕊・雌蕊）が発達することから（図 4B），栄養成長時に

活性をもつ分裂組織とは別の分裂組織がフロンド中央内部に存在する可能性，または分化し

た細胞から脱分化を経て denovo での花芽分裂組織が新たに形成される可能性の２つが考え

られているが，まだ結論に至っていない（Li et al. 2023）。前者の場合は Lemna 属の secondary 
meristem に相当する系譜を持つ分裂組織とみなすことができるかもしれない（Yang et al. 
2021）。ミジンコウキクサ（Wolffia）のフロンドからプロトプラストを作成し，1 細胞レベル
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での遺伝子発現解析が報告されているので，フロンド内部に隠れた休眠中の分裂祖組織の構

造や発生過程について今後解析が進展する期待されている（Li et al. 2023; Denyer et al. 2024）。 
 
３．ウキクサ植物のゲノム解読と系統分類：種再編の進展 

３−１．ゲノム情報の整備 

ウキクサ植物を再び植物分子生物学のモデル系として確立するためには，ゲノム情報の解

読が必要不可欠である。最初に全ゲノムが解読されたのは，ウキクサ（S. polyrhiza）7498 株

である。様々なウキクサ植物の核 DNA 含量を flow cytometry（FCM）で定量したところ，個

体サイズの最も小さい Wolffia 属の中で Wolffia arrhiza が約 2,200 Mbp とかなり大きく見積も

られたのに対し，個体サイズが最も大きい祖先的な S. polyrhiza は DNA 含量からゲノムサイ

ズが小さいことが推定されたためである（Wang et al. 2011; Hoang et al. 2019）。Joint Genome 
Institute （JGI）のプロジェクトで解読され 1 C = 158 Mb と決定された。（Wang et al. 2014），

その後，ロングリードの解析と Hi-C により染色体レベルにアセンブルされ染色体数は 2n = 
40 と決定された。S.p.種内の数百の株間のゲノム配列比較が行われ（S.p.7498，9509 などは配

列公開），配列の多様性は非常に低いとされた（Michael et al. 2017; Hoang et al. 2018; Bog et al. 
2020, 2022b; Harkess et al. 2021; Wang et al. 2024）。ただし，形態的・生理的な表現型の多様性

は大きく，一般的な被子植物よりも DNA のメチル化（特に非対称 mCHH）レベルが低いこ

と，RdDM 因子，DNA メチル化維持，および RNA サイレンシング機構をコードする遺伝子

の一部がゲノムから欠損しているため，エピジェネティックな制御と表現型の多様性・可塑

性との因果関係について研究が進んでいる（Dombey et al. 2025）。 
これ以降，S.p.種との比較で Spirodela intermedia（S.i.7747，8410），2n = 36 （Hoang et al. 

2020），コウキクサ（Lemna minor 5500，7210，9252），2n  =  40 （Van Hoeck et al. 2015; Ernst 
et al. 2025），ヒメウキクサ（Landoltia punctata 7733，5635）（Baggs et al. 2022），ヒナウキクサ

（Lemna minuta 5633），2n = 42 （Abramson et al. 2022），Wolffia arrhiza（8872a），Wolffia australiana
（7733），2n  =  40 （Michael et al. 2021; Park et al. 2021; Li et al. 2023）の全ゲノムが次々に公開

されている。イボウキクサ（Lemna gibba 7742a），ムラサキコウキクサ（Lemna japonica 7182，
8627，9421），キタグニコウキクサ（Lemna turionifera，9434）についても染色体レベルまで

アセンブルされた配列が公開されている（Ernst et al. 2025）。ナンゴクアオウキクサ（Lemna. 
aequinoctialis 8011）についても現時点で論文発表されていないが，配列は Lemna.org で限定

公開されている。Le. minor として初期に報告された一部の株は，ゲノム配列解析および後述

の倍数性解析の結果に基づき，種名（雑種）が Le. japonica に変更されているため注意が必要

である。例えば，Le. japonica 8627 株は，当初 Le. minor として報告されていたが，配列解読

の結果，倍数性が確認され，Le. japonica として再分類された。祖先型の形質を保持している

S. polyrhiza のゲノムサイズ 1 C = 158 Mb と比較して，Lemna 属のゲノムサイズは 1 C = 300 ~ 
500 Mb で少し大きい。Wolffia 属の個体サイズは非常に小さく形態も単純化しているが，ゲノ

ムサイズは Wolffia 属内の種間の差が非常に大きい。ゲノムサイズの小さい Wolffia australiana
（1C = 360 ~ 440 Mb, 2n = 40）が最初に報告された（Park et al. 2021; Li et al. 2023）。様々な研究

グループが独自に全ゲノム配列を決定しているのが現状であり，各種ごとの基礎研究用に代
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表株は定まっていないが，今後株間の配列の違いなどを集約し，共通で利用できるデータベ

ースが構築されることを期待している。上述の株に関して Lemna.org（https://www.lemna.org/），
CoGe（https://genomevolution.org/coge/），WolffiaDB（https://duckweeds.plantprofile.net/home）
などで簡便にゲノム配列を取得できるので，これらをローカル利用することをお勧めする。 

 
３−２．DNAバーコディングと倍数性による種分類の再検討 

ウキクサ植物の種の同定は，前述の形態的な特徴により属レベルまでは簡単に分類できる

が，小型で構造が簡略化されているため形態から種の同定を行うのは難しい。特に野外で発

見したウキクサ植物については生育地の環境（栄養状態など）が様々なので，可塑性の高い

個体サイズ・根の長さ・色などは同定の指標には使いにくい。これまで，葉緑体 DNA の配列

解析によって，種の同定が簡便に行われていた（Bog et al. 2015）。主に，atpF-atpH および

psbK-psbI の遺伝子間領域が用いられてきたが，近縁種で差がない場合は rbcL，matK 遺伝子

領域，trnK，rpl16 イントロン領域も使用される。Le. minor と Le. japonica については，これ

まで葉緑体配列 atpF-atpH 領域などでは完全一致し分離が不可能であった。近年のゲノム解

析と後述の核ゲノムの倍数性解析により，Le. minor（M）を母方親，Le. turionifera（T）を父

親（花粉）側にして，形成された雑種の存在が明らかとなった。4（MMTT）または 3 倍体

（MMT）の倍数性を持った個体であり，世界中に分布していることがわかった（Braglia et al. 
2021b; Volkova et al. 2023; Schmid et al. 2024; Ernst et al. 2025）。2 倍体の種を Le. minor，倍数性

の雑種を Le. japonica とすることが国際ウキクサ会議（International Conference on Duckweed 
Research and Applications; ICDRA）にて提案され，Lemna × japonica と今後は表記されること

が増えていく可能性が高い。北海道大学植物園で森川正章博士によって取得され，日本にお

いて様々な研究で使用されてきた Le. japonica （Lemna × japonica）5512 株（通称 Hokumori
株）は，報告初期は Le. minor とされたが，ゲノム解読の結果，倍数性が確認され，現在は Le. 
japonica（Lemna × japonica）に統一されつつある。ヨーロッパでも同様の報告があり，Le. gibba，
Le. minor を父，母方親またはその逆とする雑種を Lemna × mediterranea として報告している

（Braglia et al. 2024; Romano et al. 2025）。日本国内で分類が難しいとされてきたアオウキクサ

についても，倍数性の解析が進んでいる。ウキクサ植物の分類と生体研究の第一人者である

Elias Landolt 博士（1926-2013 彼の詳細なモノグラフ” Lemnaceae – a Monographic Study”は，

現在もウキクサ研究の基礎文献として高く評価されている。（Landolt and Kandeler 1987））

がカリフォルニアで採取したアオウキクサの代表株である 6746 株は，現在は学名 Le. 
aequinoctialis が使用されている（以前は Lemna perpusilla や Lemna paucicostata が使用されて

いた）。短日で花成し種子のできる 6746 株の倍数性を調べたところ 4 倍体の雑種であること

がわかった（Stepanenko et al. 2025）。北米の限られた地域にしか存在しない Le. perpusilla，
東南アジアを中心に分布する Le. aequinoctialis の両種は種内に 2 倍体，3 倍体の株が見られ，

それらの雑種が 6746 株だと結論付けられた。日本国内のアオウキクサは別府博士らによって

2 種 1 亜種に分類された。広く水田に分布する Le. aoukikusa N1 型（または Group B），九州

以南の常緑ナンゴクアオウキクサ Le. aequinoctialis S 型（または Group A）そして，北陸地方

に分布する亜種の Le. aoukikusa subsp. hokurikuensis N2 型である（別府 et al. 1985）。日本で優
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先種となっているのは，４倍体雑種のアオウキクサ Lemna × aoukikusa（Le. aequinoctialis ×  Le. 
perpusilla）のようだ（Lee et al. 2024）。この雑種は，6746 株と同様に，自家和合で実験室内

においてもよく結実し，大量の発芽可能な種子を作ることができたことが，日本の冬季にお

ける種子での越冬を可能にし，広範囲に分布を広げることができた要因であろう。近年，筆

者らはナンゴクアオウキクサ Le. aequinoctialis S 型を和歌山県で発見している。ナンゴクアオ

ウキクサは自家不和合性を示し，種子形成がほぼ認められないため，日本の冬季を越せない

と考えられてきた。しかし，温暖化の影響により，分布の北限が変化している可能性が示唆

される。Wolffia 属，Wolffiella 属についても属内の種の分離は配列情報からは不十分なものも

多く，今後もゲノム配列解読，倍数性の解析の進展とともに，分類の再検討がなされる可能

性は高い。 
 

３−３．Tubulin-Based Polymorphism（TBP）を利用した簡便な種同定 

野外からのウキクサ植物を採取した場合，実験に使用する目的と，予算にもよるが，無菌

化を終えたあとで，種の同定に進むことが一般的である。無菌化処理の段階において，希少

なウキクサを見落とさないためにも，取得したウキクサ個体群を観察し，形態による種の予

想をすると同時に，フロンド発達順序の左右性の判定を強くお勧めする。前述のように，ウ

キクサ植物の左右性が栄養繁殖中に反転することはほぼ無い。したがって，一見，同種に見

える個体も，左右性が異なれば，別種である可能性がある。または，同種であれば遺伝的に

異なる別株（clone）である可能性が高い。例えば，貧栄養環境で生育していたウキクサ個体

群を採取すると，Le. minor，Le. japonica，Le. minuta の３種が混在していることがある。フロ

ンドサイズ，根の長さ，表面のツヤなどでは種数の予想さえ難しいが，左右性を見れば，少

なくとも 2 種（または遺伝的に異なる同種 2 株）の存在を予想して無菌化と種同定に進むこ

とができる。もちろん，同一箇所で取得した株において左右性が同じであっても同一クロー

ンではない可能性にも留意しなければならない。特に Le. aequinoctialis と Le. gibba は種子が

できることからその可能性が高い。ウキクサ植物の種内（clone 株間）の多様性は非常に大き

く，生理的特性が異なり，さまざまなストレス条件下での反応にも定量的な違いがあること

が示されている（Bergmann et al. 2000; Sree et al. 2015）。また，倍数性の違いによって表現型

の多様性は更に高まっている（Vunsh et al. 2015）。独立に複数株を無菌化して維持しておけ

ば，様々な形質を持った貴重な株として比較研究に用いることができる。複数の無菌化株を

取得した後に，近縁種の分離と雑種の同定には，葉緑体マーカー遺伝子による配列解析に加

えて，β-tubulin 遺伝子ファミリーメンバーのイントロン長多型に基づく核分子マーカーであ

る tubulin-based polymorphism（TBP）解析が安価で簡便である（Braglia et al. 2021a）。 
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ここではβ-tubulin（TUBB1）遺伝子のオルソログ間における第 2 イントロン領域を PCR 増

幅することで種同定した結果を図 2 に示す。日本で頻繁に見られるウキクサ種はこの PCR で

簡単に分離が可能である。写真の左から，ウキクサ S. polyrhiza，ヒメウキクサ La. punctata は

固有な断片が増幅される。母性遺伝の葉緑体配列がほぼ一致してしまうコウキクサ Le. minor
と，雑種のムラサキコウキクサ Le. japonica についても分離可能である。Le. minor と Le. 
turionifera ゲノム由来と思われる双方の断片が Le. japonica では増幅されている。前述の日本

に分布するアオウキクサ類２種１亜種についても，国内の水田の優占種である雑種の Lemna 
× aoukikusa N1 型には 2 断片が増幅され，北陸地方に分布し 2 倍体と思われる Le. aoukikusa 
subsp. hokurikuensis N2 株，鹿児島以南沖縄に分布する Le. aequinoctialis S 型にはそれぞれ 1 断

片が増幅され，分離可能である。外来帰化種であるイボウキクサ Le. gibba，ヒナウキクサ Le. 
minuta，ミジンコウキクサ W. globosa についても固有の断片が増幅できる。日本での分布報

告のあるチリウキクサ Le. valdiviana については我々の研究室で日本産の株を保持していない

ので今回は確認できなかった。同質倍数性については本手法では分離できないので，表現型

が明らかに異なると気づいたときには，必要に応じて flow cytometry（FCM）を用いた DNA
含量の解析を組み合わせると良い。 

 

４．ゲノム情報と分子生物学ツールを駆使したウキクサ研究 

４−１．遺伝子一過的導入法と概日時解析 

ここからは，分子生物学的ツールの開発とゲノム情報を利用した，生理・生態・進化・環境

研究について概説する。 
我々の研究グループでは，概日リズムの解析にウキクサ植物を用いている。様々なウキク

サ種において，金粒子を用いた Plasmid DNA の導入による一過的な遺伝子発現に成功してい

る（Muranaka et al. 2013; Muranaka and Oyama 2018, 2020）。ウキクサ植物は極小・扁平で，成

熟したフロンド内の細胞の位置関係がほぼ変化しないため，生物発光レポーター（ルシフェ

ラーゼ LUC）の経時変動の非侵襲的な長期測定に理想的な材料であった（Serikawa et al. 2008; 
Muranaka et al. 2015; Isoda and Oyama 2018; Isoda et al. 2022）。この測定系を用いて，レポータ

図２．Tubulin-based polymorphism（TBP）を用いた種と雑種の判定 

Sp: Spirodela polyrhiza，Lp: Landoltia punctata，Lmr: Lemna minor，Lt: Lemna turionifera Lj: 
Lemna japonica，La1: Lemna aoukikusa N1 型，La2: Lemna aequinoctialis S 型，La3: Lemna 
aoukikusa subsp. hokurikuensis N2 型，Lg: Lemna gibba，Lmt: Lemna minima，Wg: Wolffia 
globosa 
primerF: 5’-CTSAAGCTSACBAMBCCVAGCTGT-3’ 
primerR: 5’-AGATBARRTGRTTCAGRTCDCCRACT-3，Braglia et al. 2021 より改変 



植物科学最前線 16:148 （2025） 

S. Ito - 8 
BSJ-Review 16:148 （2025） 

ーの発光を頼りに，1 細胞レベルの概日リズムを検出し，連続明条件下ではフロンド内（個体

内）の各細胞の概日リズム位相が徐々に脱同期することを報告している（Muranaka and Oyama 
2016）。また，CaMV35S プロモーターや ZmUBQ プロモーターを用いた遺伝子過剰発現，RNAi
による遺伝子抑制のエフェクターも同時に同一細胞へ導入することができる。この共導入系

では，周辺の細胞の概日時計が正常に機能していると考えられる中で，レポーターとエフェ

クター遺伝子を導入した細胞だけで概日リズムが撹乱され，概日時計の細胞自律的な性質が

示されている（Serikawa et al. 2008; Ito-Miwa et al. 2014; Okada et al. 2017）。更に，近年では，

波長の異なる発光レポーターを用いて 2 遺伝子の発現変動を計測したり，細胞非自律性の概

日発光リズム成分の検出しており，そのリズム発生のメカニズムの解析も行っている

（Watanabe et al. 2021, 2023; Horikawa et al. 2025）。一過的遺伝子導入法では様々なレポータ

ーが導入できるため，BiFC やスプリットルシフェラーゼ（split-LUC）システム等を用いて，

タンパク質の細胞内局在，タンパク質間相互作用，DNA 結合，転写活性化・抑制能など，酵

母やタバコなどの代替としても使用できる。 
 

４−２．安定形質転換法と遺伝子機能解析および物質生産 

筆者はウキクサ研究を開始した直後から安定形質転換ウキクサの作出に取り組んできた。

ウキクサ植物のカルス化を経由したアグロバクテリウムとの共培養による形質転換の成功例

は 2000 年代初期から報告がある。Lemna 属では Le. gibba，Le. minor または Le. japonica から

成功報告が始まり（Yamamoto et al. 2001; Sun et al. 2007; Ko et al. 2011a; Chhabra et al. 2011; 
Canto-Pastor et al. 2015a; Kozlov et al. 2019），その後も現在に至るまで，Le. turionifera（Yang 
et al. 2017），Le. aequinoctialis（Liu et al. 2019; Wang et al. 2021），Landoltia punctata（Vunsh et 
al. 2007; Rival et al. 2008），S. polyrhiza（Yang et al. 2018b），Wolffia arrhiza（Khvatkov et al. 
2018, 2021; Shvedova et al. 2023），W. globosa（Heenatigala et al. 2018）などについて主にレポー

ター遺伝子の活性に基づいた成功報告がある。しかしながら，報告初期は他の研究室での再

現が難しかったようである。その原因として，種内の株間の生理学的多様性の大きさや，種

図３．ムラサキコウキクサ Lemna japonica 5512株を背景とした形質転換植物体 

A：アグロバクテリウム感染後，フロンド再生培地で培養後 73 日目の写真。カルスからフロンド
が再生している。B：導入した概日発光レポーターAtCCA1ex4::LUC+由来の発光を疑似カラーで
示す。明視野との合成写真。C：構成的発現プロモーターZmUBQ1:LUC+を形質転換したムラサ
キコウキクサの明視野。D：発光画像。植物全体で発光が観察できる。維管束や分裂組織付近で
活性が高い。この植物は暗所であれば肉眼で発光を観察できるほど明るい。作出後 10 年ほど継
代しているが，いずれの植物でも生物発光は安定して検出できる。 



植物科学最前線 16:149 （2025） 

S. Ito - 9 
BSJ-Review 16:149 （2025） 

同定の不正確さ，倍数性・雑種などが考えられている。特に，株間で植物ホルモン感受性な

どに大きな違いがあり，成功報告のあるウキクサ種においても，形質転換植物体の作出どこ

ろか，カルス誘導もできない株も多い。つまり，安定形質転換植物の作成にはどの株（clone）
を選ぶかが成否に直結することを理解していただきたい。Le. aequinoctialis の成功例に関して

は，台湾由来の分離株を用いているので，先述のナンゴクアオウキクサ Le. aequinoctialis（種

子のできない S 型）における成功例であると考えられる。筆者らは，本州産のアオウキクサ

Lemna × aoukikusa N1 型を用いて作出を試みたが未だに成功していない。また，カルス化を経

ずに植物個体（フロンド）とアグロバクテリウムを直接共培養することで安定形質転換体の

作成に成功した例もある。ガラスビーズによる振盪や減圧により，アグロバクテリウムが分

裂組織に感染できるように条件検討することで安定形質転換が達成できるようだ（Ko et al. 
2011b; Balaji et al. 2016; Heenatigala et al. 2018; Yang et al. 2018a）。現在はカルス化を経た形質

転換が現在主流であるが，カルス化に伴う意図しない Somaclonal 変異による形態異常や生理

反応異常が生じる可能性がある。また導入した遺伝子または欠損させた遺伝子の機能によっ

てホルモン感受性や形態形成に異常を呈する場合にはウキクサ個体へ再分化させることも難

しい。通常のフロンド用いた形質転換法の効率・再現率が上昇すれば格段に応用の幅が上が

ると期待されている。 
筆者らのグループでは北海道産の Le. japonica 5512 株で初めて形質転換体の作出に成功した。

2015 年に得られたルシフェラーゼ（LUC）レポーターを導入した植物体は現在も継代培養で

維持されており発現も安定している（図 3）。この植物を用いて，すべての細胞から概日発光

レポーターのシグナルを検出できる特性を活かし，親・子フロンド間の時刻（位相）情報の

関係性や，新規に発生する子フロンドの位相が比較的揃っていること，連続明条件下におい

てフロンド内に概日リズムの様々な位相パターンが形成されることなどを報告している

（Ueno et al. 2022）。筆者らの研究室では，Le. japonica 5512 株に加え，日本産の Le. minor の
5 株，Le. turionifera 6619 株において形質転換に成功している（未発表）。これまでの報告で

は，LUC，GFP，GUS のようなレポーターだけでなく Artificial microRNA を用いた内在

magnesium chelatase subunit 遺伝子（CH42）の抑制（Canto-Pastor et al. 2015b），CRISPR/CAS9
を用いたゲノム編集により phytoene desaturase 遺伝子（PDS）への変異導入にも成功している

（Liu et al. 2019）。過剰発現については，ウキクサ内で恒常的発現プロモーターを用い，様々

な外来の遺伝子（ウイルスワクチン用抗原など）が導入されている。（Kubota et al. 2013; Kozlov 
et al. 2019）。また，β-エストラジオールで誘導する XVE システムがムラサキコウキクサ（Le. 
japonica）で機能することが示され，4 種の外来遺伝子の導入で，脂質の蓄積を乾燥質量の最

大 8.7%まで増加（理想的な培養環境では，年間あたり 1 ヘクタールあたり約 3.3 kL（＝約

3,300 L）の油を生産できる）させることにも成功しており，応用への第一歩が切り開かれて

いる。（Liang et al. 2023） 
 

４−３．種子と休眠芽による生存戦略の分子解析 

ウキクサ植物は至適な生育環境では爆発的に栄養繁殖する。しかし，温帯・亜寒帯におけ

る冬季や，亜熱帯地域の乾季など，季節的な環境変動が予想されるときには致死的な環境を
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回避するための生存戦略を取ることが知られている。ウキクサ植物の生活環については

Mateo-Elizalde らの簡潔な総説を参照していただきたい（Mateo-Elizalde et al. 2023）。第１の生

存戦略は，有性生殖で作られた種子での休眠があげられる。日本の水田に分布するアオウキ

クサ Lemna × aoukikusa N1 型はその典型例であり，夏の後半に短日条件で花成が誘導され種

子つけ越冬する。一方，地中海性気候地域に広く分布するイボウキクサ Lemna gibba は長日

条件で花成し種子をつけることが古くから知られており（図 4A），生理学的な知見は蓄積し

ている（Cleland and Briggs 1967）。しかし，日本などでは，湿潤な夏季を越せないわけでは

なく，長日に応答した花成と種子形成は，この種の生存に対して強い選択圧としては働いて

いないと考えられている。そのほかのウキクサ植物については，栄養欠乏条件やサリチル酸

処理により花成が誘導されることが報告されているが（図 4B），筆者自身も種子を観察した

経験がなく，自然環境下での結実条件については未解明な点が多い（Fourounjian et al. 2021）。
日本の野外でコウキクサ等を観察すると，しばしば右・左利きの個体が同所で見られること

から，有性生殖をしている可能性がある。しかし，自家不和合性の有無，送粉者の関与など

繁殖生態に関する研究はほとんど進んでいない。日本産アオウキクサ（広義の Le. 
aequinoctialis）における花成と種子形成，短日性花成誘導，および日本各地で取得された株

（clone）間での限界日長の違いと概日時計周期の関係については，原著論文および BSJ レビ

図４．ウキクサ植物の花と休眠芽の誘導 

A：花成したイボウキクサ Lemna gibba。長日条件 15L9D，25℃で生育。右利きのウキクサ
で，子フロンドの右側から孫フロンドが出現し，左側から雄蕊（矢印），雌蕊（鏃）が出
現している。B：花成した Wolffia brasiliensis。長日条件 15L9D，25℃，5 μM サリチル酸処
理で生育。フロンドの中央から表皮が開裂し，雌蕊（鏃）が先に出現し，その後雄蕊（矢
印）が出現する。写真の葯は未成熟で開裂していない。受精せず，種子はできない。C：ウ
キクサ S. polyrhiza の通常栄養成長。長日条件 15L9D，25℃で生育。D：低温で誘導された
休眠芽（矢印）。長日条件 15L9D，15℃で生育。E：キタグニコウキクサ Lemna turionifera
の通常栄養成長（左）と栄養欠乏で産生された休眠芽（右）。 



植物科学最前線 16:151 （2025） 

S. Ito - 11 
BSJ-Review 16:151 （2025） 

ューにも詳細が報告されているのでそちらを参照してほしい（Yoshida et al. 2021; Muranaka et 
al. 2022; 吉田 2023; 村中 2023）。 

第２の生存戦略は，休眠芽（殖芽，turion）による生存である。多くの水生植物は，厳しい

環境条件に対して休眠芽を発達させることが知られており，ウキクサ植物も同様の戦略をと

る。休眠芽はフロンド内部に存在する分裂組織から通常のフロンドの代わりに発達する器官

であり，その発達過程では過剰なアントシアニンおよびデンプンの蓄積を伴う。また，通常

フロンドで発達する気泡組織が形成されないため，成熟すると親フロンドから離脱して水底

に沈み，越冬あるいは環境条件（光，温度，栄養状態など）が改善されるまで成長を停止す

る。特にウキクサ（S. polyrhiza）においては，研究が盛んに行われている。休眠はリン欠乏，

重金属ストレス，低温など，様々な環境条件によって誘導されることが知られており，それ

らの条件下で網羅的な遺伝子発現変動解析も精力的に進められている（Fang et al. 2025）。こ

れらの処理条件で内生アブシシン酸（ABA）濃度が上昇すること，また外因的に ABA を処理

することで休眠芽形成が誘導されることから，ABA は休眠芽発達の主要な制御ホルモンであ

ると考えられている（Wang and Messing 2012）。S.polyrhiza の休眠芽形成および生理について

は，Ziegler の総説に詳細がまとめられている（Ziegler 2024）。成熟した休眠芽は生育環境を

改善しても直ちに発芽して生育を再開するわけではない。これは樹木などの越冬芽と同様に

内性休眠（endodormancy）の状態にあり，能動的な休眠機構が働いているためである。長期の

低温処理などにより休眠が打破され，光刺激などの環境シグナルで発芽が誘導されると，春

季に水面へ浮上し，一斉に増殖を開始する（Appenroth et al. 1989; Appenroth and Augsten 1991）。
筆者らのグループは典型的な休眠芽を発達させるキタグニコウキクサ（Le. turionifera）を対

象として休眠誘導の分子機構の解明を進めている。Le. turionifera では，S.polyrhiza と同様に

ABA 処理や低温条件に加え，我々の検討では短日条件によっても休眠誘導が引き起こされる

ことを見出している。S.polyrhiza では光周期に応答した休眠の誘導は観察されていない

（Appenroth 2003）。Le. turionifera は高緯度地域に分布する種であり，日本では主に東北地方

および北海道に分布している。筆者らは Le. turionifera の安定形質転換系の確立にも成功して

おり，Le. aequinoctialis における短日依存性花成誘導機構と比較しながら，ウキクサ植物にお

ける季節応答（光周性）機構の分子基盤解明を目指している。なお，休眠芽には乾燥重量の

60–70%に相当するデンプンが蓄積することが報告されており，その発達制御機構は応用的観

点からも極めて重要な研究課題である。 
 
４−４．ウキクサホロビオントの理解と環境浄化・バイオマス生産への応用研究 

ウキクサ植物は水生植物モデルとしてだけでなく，植物と共生・付着する微生物群を一体

の生態系単位として捉える「ウキクサホロビオント（duckweed holobiont）」研究のモデルと

して注目されている。ウキクサ植物は無菌化が容易であり，一般的な陸上植物と異なり，微

生物群集との相互作用を制御・再構成できる優れた実験系を構築できる。ウキクサ表面の細

菌群は陸上植物の葉に存在する細菌群と類似していることも報告されている（Acosta et al. 
2020）。ムラサキコウキクサ（Lemna japonica）5512 株では，表面に定着する細菌群の中から

代表的な細菌種を選定し，合成細菌群（SynCom）システムが構築されている（Ishizawa et al. 
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2020）。構築した SynCom はウキクサの生育に影響を与えることが確認されており，ウキク

サをモデル植物として，植物と微生物の相互作用を詳細に解析するための新たな実験系とな

っている（Ishizawa et al. 2025）。さらに，ウキクサから分離されたいくつかの細菌株が植物

成長促進作用（Plant Growth-Promoting Effect）を示すことも報告されており（Suzuki et al. 2014; 
Toyama et al. 2017; Makino et al. 2022），これらの微生物はウキクサ自身の生育促進やストレ

ス耐性向上に寄与することが明らかになっている。その分子メカニズムについては，ウキク

サ植物と微生物の双方の側面から解析が進められている。（Ishizawa et al. 2017a）。ここで留

意すべき点として，日本の環境工学分野の研究者が細菌の成長促進効果を評価する際に用い

る自然環境水の組成に近い貧栄養条件の modified Hoagland 培地と，Sigma 社が販売する

Hoagland 培地 No2（Cat# H2395）の組成は大きく異なるため，文献参照時には混同しないよ

う注意が必要である。これらの研究は，ウキクサ植物―微生物共生機構の理解にとどまらず，

栄養塩類や有機汚染物質の除去など，水質浄化における機能的役割の解析にも応用されてい

る（Ishizawa et al. 2017b; Acosta et al. 2023）。近年では，これらの研究を社会実装へと展開す

る取り組みとして，国際科学技術協力プログラム（SATREPS）「タイ国・生物循環グリーン

経済実現に向けたウキクサホロビオント資源価値の包括的開拓（JPMJSA2004）」が進行中で

ある。本プロジェクトではタイ国のカセサート大学やマヒドン大学などと連携し，ウキクサ

とその共生微生物を基盤とした資源循環型社会の構築を目指している。筆者らのグループも

本プロジェクトに参画しており，タイ国におけるウキクサ植物の種の多様性や（Senayai et al. 
2025），ウキクサホロビオントの多様性・機能解析を通じてウキクサ＋ホロビオントのバン

クを構築し（Bunyoo et al. 2022; Ishizawa et al. 2025），低炭素型水処理，バイオマス生産，機

能性物質利用などの応用研究を推進している（Ooi et al. 2024; Ishizawa et al. 2025）。タイ国で

は古くからミジンコウキクサ（Wolffia. globosa）を食用利用しており，その必須アミノ酸含有

量はダイズなど従来の植物性タンパク源と比べても高いことが報告されている（Boonarsa et 
al. 2024）。また，動物性食品に含まれるビタミン B12 を W. globosa からも摂取できることが

近年明らかとなった。W. globosa 自身がビタミン B12 を生産している可能性が考えられてい

たが（Sela et al. 2020），解析の結果，ウキクサに付着した細菌群が協調的にビタミン B12 を

生産していることが明らかとなっている。（Appenroth et al. 2017, 2018）。高品質な食用の W. 
globosa を持続的に大量培養するシステムの構築も，SATREPS プロジェクトの達成目標に含

まれている。中国では，水田稲作におけるウキクサの施肥の効率化や雑草防除に関して研究

が進められている（Wang et al. 2022, 2023; Xu et al. 2024; Jing et al. 2024）。近年，日本の水田

でも持続可能な稲作の有機農法として，ウキクサ S. polyrhiza を雑草防除用のリビングマルチ

として利用する試みが報告されている。本報告では，ウキクサリビングマルチを単に雑草防

除のための物理的なシートとして利用するだけでなく，不耕起栽培，イネの直播きと組み合

わせることで，シアノバクテリアの窒素固定に由来する窒素源をウキクサ個体内に一旦吸収

させ，イネの出穂期にウキクサを枯死・分解させることで最終的に肥料としてイネに吸収さ

せることで持続可能な収量増大が期待できるとしている。（陶 and 小松﨑 2023） 
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４−５．ウキクサ進化と植物ホルモン応答の理解 

ウキクサ植物の極端なサイズ縮小と形態の特殊化は，陸上植物の形態形成過程や器官発達

の進化的理解に新たな視点を提供する。ウキクサ植物は水生環境に高度に適応する過程で，

祖先型と考えられている S. polyrhiza から根の数が減少し，ミジンコウキクサ属（Wolffia）や

Wolffiella 属では維管束などの主要な組織系も完全に失っている。このような形態的多様性と

段階的な器官喪失は，被子植物における根や維管束形成の分子基盤を比較進化学的に解析す

るのに理想的なモデルである。実際，根の発生や維管束形成に関与する遺伝子群の発現解析

から，根を欠く Wolffia australiana ではオーキシン輸送およびシグナル伝達経路の主要な構成

要素（auxin efflux carrier PIN 遺伝子群，転写因子 WOX5，PLT など）の一部が欠失または転

写レベルで抑制されていることが明らかとなっている（Michael et al. 2021; Lam and Michael 
2022）。さらに，近年の一細胞レベルの発現解析により，ウキクサフロンドにおける細胞型

の分化地図が明らかになり，茎頂分裂組織様の領域や表皮・気孔形成細胞の分化経路が明確

になりつつある（Denyer et al. 2024）。特に，ウキクサでは他の被子植物とは異なり，気孔が

フロンドの向軸側（上面）に限定して形成されることは古くから知られており，これは浮遊

生活への形態的な適応として重要である。この気孔形成様式の分子基盤についても，SPCH や

FAMA などの気孔発達制御因子の発現領域や制御ネットワークの比較から，陸上植物とは異

なる発達制御機構の存在が示唆されている。また，Wolffia 属では，サイトカイニンおよびオ

ーキシンのシグナル伝達系に関与する遺伝子の一部がゲノムレベルで欠失していることが報

告されており（Park et al. 2021; Li et al. 2023），植物ホルモン応答経路の再構築が極端な器官

喪失と密接に関連している可能性が指摘されている。これらの知見は，ウキクサ植物が単な

る「極小植物」ではなく，植物器官形成の最小限モデル（minimal morphogenetic system known 
angiosperm）として位置づけられ，陸上植物の器官多様化・適応進化の理解における新たな実

験的基盤を提供している。 

 
５．ウキクサ植物遺伝資源の整備と保存の試み 

これまで述べてきた通り，研究に用いるウキクサ種の選択は重要であるが，さらに同種内

の採取地域の異なる株（clone）間に見られる表現型多様性を活用することも重要である。実

際，比較的狭い地域で独立に取得された同一種のウキクサであっても環境耐性などに顕著な

多様性が現れることが報告されている（Sree et al. 2015; Bog et al. 2022a）。多くのウキクサ種

で種子形成が困難で，遺伝学的解析に成約があるものの，自然変異集団由来の多様な株を比

較することで，基礎的知見の深化および応用研究の発展が期待できる。現在，各ウキクサ種

において国際的に用いられる基準株（clone）は十分に確立されておらず，ウキクサ研究者コ

ミュニティーでは，論文投稿時に使用株の種名，採取地，株名（clone 名）を明示することを

推奨している。また，使用した株の長期的維持も強く推奨されている。 
Elias Landolt 博士は数百におよぶウキクサコレクションを構築し，各株に 4 桁の識別番号

（Landolt 番号）を付与した。これらの多くは Rutgers Duckweed Stock Cooperative（RDSC）な

ど複数の国際的機関により維持されており，登録リストも公開されている。近年までは，新

規株を用いた研究成果を発表する際，RDSC への登録が国際的に推奨され，登録株には Landolt
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コレクションと同様に 4 桁番号が付与されて

きた（Landolt 博士は 6000―9000 番台を使用）。

近年のウキクサ研究の活性化に伴い，各研究

機関においてラベリングシステムを構築し，

研究者が自らの責任で株を維持・管理するこ

とが求められるようになっている。番号付与

の指針については，国際ウキクサ会議（ICDRA）

において議論され，各研究機関（研究者）を表

す 2~3 桁のアルファベット記号と株（clone）
識別する 3~4 桁の番号を組み合わせた体系が

推奨されている。株名を明示せず，種名のみを

記載した研究報告では，結果の再現性や比較

解析の妥当性が大きく損なわれるため明確な

株の記述は不可欠である。 
筆者らの研究グループではLandolt博士のコ

レクションを含む国内外のウキクサ植物 5 属

31 種 180 株の野生株に加え，Lemna minor，Le. turionifera，Le. japonica を背景株とする形質転

換株約 300 株を無菌条件下で維持している（図 5）。保持している野生株リストは研究室 WEB
サイト（http://cosmos.bot.kyoto-u.ac.jp/clock/research/map_duckweed.html）にて公開している。

ウキクサ株の維持は通常，継代培養が用いられるが，液体・寒天培地や生育条件の最適化に

より継代頻度を低減する工夫が各研究室で行われている。それでもなお，雑菌混入や取り違

え，突然変異の発生による形質の変化など，株維持上の課題は残されている。 

図５．国内で採取され研修室で維持

しているウキクサ植物の地理的分布 

図６．ウキクサ植物のクライオプレートを用いたビーズガラス化凍結保存法 

A：アルミニウムクライオプレート上でウキクサフロンドをアルギン酸ビーズに包埋。B：ウ
キクサ S. polyrhiza のコロニーからクライオプレートの窪みに入る極小サイズの子フロンド
を使用する。C：急速凍結に用いる 2.0mL のクライオチューブ。D：ビーズ包埋後に PVS2 液
に浸しビーズ内と植物体内の水分を PVS２液に置換（20~40 分間。種に依存）E：急速解凍
後，1%ショ糖入り NF 培地で 4 日間培養した植物極小のフロンドのポケットから子フロンド
が復活している。 
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近年，これらの課題を克服する手法として，液体窒素下でのガラス化低温保存方法の導入

が検討されている。Peterson らは 4 属，8 種 2 雑種 21 株について，アルミホイルと Plant 
Vitrification Solution 3（PVS3）（Nishizawa et al. 1993）を用いたウキクサのバルク保存法の成

功例を報告している（Peterson et al. 2023）。筆者らのグループも，農研機構の田中大介博士と

の共同研究により，アルミ製クライオプレートと PVS2（Sakai et al. 1990）を用いたビーズガ

ラス化法により，ウキクサ科 5 属にわたる複数株の長期保存と再生育に成功している（未発

表）。本法では，極小クライオプレートとアルギン酸ビーズ包埋による，フロンドサイズ，

ビーズの体積の均一化（図 6）により，脱水および冷却効率を均一化し，高い再現性を得てい

る。極小の未熟フロンドの大部分の細胞は復活しないが，分裂組織付近は生存し，再生培地

で 1 週間以内に新たな子フロンドが再生する（図 6E）。特に日本に分布する S. polyrhiza，La. 
punctata，Le. minor，Le. turionifera，Le. japonica では再生育率がほぼ１００％に達し，Le. gibba，
Le. minuta，Le. aequinoctialis，Wolffia globosa においても実用レベルの再生が確認されている。

さらに，Le. minor，Le. turionifera，Le. japonica を背景とする形質転換株についても長期保存

が可能であり，これらは基礎生物学研究所に設置された，「大学連携バイオバックアッププ

ロジェクト（IBBP）」も利用し，安全に保管されている。このような保存技術および貴重な

遺伝資源の整備は，基礎・応用研究の持続的発展に資するものであり，今後，新規研究者が

安心してウキクサ研究に参入できる基盤となる。 
 
６．モデル植物としての確立への課題 

ウキクサ植物を用いた基礎・応用研究において，第 7 回国際ウキクサ会議（7th ICDRA 2024）
では Klaus-J. Appenroth 博士が今後解決するべき 9 つの課題を提起された。同様の議論は，国

内のウキクサ研究会においても活発に進められている。最後に，それらの主要な課題につい

て簡潔に触れておきたい。 
１：培養スケールアップの課題。ウキクサは水面付近で 2 次元的に増殖するため，広大な培

養池を利用するのか，あるいは安定した多層型の培養システムの構築が必要である。 
２：高タンパク質化 or 高デンプン化。好適条件下では高タンパク質含有量を示す一方，休眠

誘導のセクションでも述べたが，ストレス応答でデンプンを多量に蓄積する。同時達成は

困難であり，目的に応じた最適な種および株（clone）の選抜システムが必要である。 
３：種・種内分類の混乱。ゲノム解析や倍数性解析の進展が問題の解決に貢献しているが，

種内の株の分類に，簡便で信頼の置けるツールの開発が求められる。 
４：種内多型およびゲノム・エピゲノム比較。ウキクサ S.p.種内の 100 以上の株間のゲノム配

列比較が行われたが驚くほど配列の多様性が低かった。一方表現型の多様性，可塑性は高

くエピジェネティックな変化がその原因になっていることが考えられる。他の種に関して

は種内の株のゲノムサイズ多様性もあり，比較可能な情報がそもそも少ない。 
５：安定形質転換体の安定利用と維持問題。マーカー遺伝子を用いた形質転換成功報告は蓄

積しているが，株依存性が高く，その原因も解明されていない。また，実際に形質転換体

を用いて基礎研究を進めた例，有用物質生産に実用化した例は少ない。作出した形質転換

植物の維持と研究者間の共有方法の整備も必要である。 
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６：1 細胞オミクス解析技術。ウキクサの増殖，発達様式の理解のための１細胞レベルの遺伝

子発現解析も進めていく必要がある。 
７：ウキクサホロビオントの理解と利用。ウキクサ表面（根，フロンド裏・表）に存在する微

生物叢との相互作用に関する微生物・ウキクサ双方の知見の蓄積が必要である。 
８：下・排水の処理へのウキクサ利用。排水はウキクサ植物にとっての肥料であり，持続可

能な排水処理とウキクサバイオマス生産，エネルギー生産システムの開発が必要である。 
９：人類の新たな栄養資源としてのウキクサ植物。タンパク質含量の増加，消化吸収を妨げ

る抗栄養成分の特定，収穫や収穫後の輸送・加工技術の開発が必要である。 
 

７．終わりに 

ウキクサ研究は，古典的な植物生理学から分子・生態・応用科学を包括する学際的研究領

域へと再興を遂げつつある。本稿で取り上げきれなかったホットな研究分野が数多く存在す

る。すべての関連研究を網羅的に紹介することはできなかったことについてはご容赦いただ

きたい。国際的なウキクサ研究をまとめたニュースレターに Duckweed Forum （DF）が 1 年

に 4 回出版されているので，興味のある読者は是非，Rutgers Duckweed Stock Cooperative（RDSC）
の WEB サイト（http://www.ruduckweed.org/）から参照されたい。本稿が，上記の課題に対し

て基礎・応用の両面から解決に向けて貢献しようとする研究者の増加を促し，ウキクサ植物

を新たな研究対象として導入する契機となれば幸いである。 
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１．はじめに 

植生帯でいう亜高山帯は常緑針葉樹が優占する森林が成立する場所で（図 1A），日本の本

州では標高が 1500 m から 2500 m の地域にあたる。亜高山帯の気象条件は植物の成長にとっ

て非常に厳しい。高標高ゆえに気温は低く，十分に光合成ができる期間は１年のうち半分に

も満たず，逆に寒い冬の期間は長い。亜高山帯に限らず，寒冷地に分布する植物の多くは，

地上部を枯らす，雪に埋もれる，落葉する，などの冬の厳しさを回避する戦略をとってやり

過ごす（酒井 1995）。一方で，常緑針葉樹は一年中，樹冠に葉を維持し続ける。このため，

葉や枝は－20℃を下回るような気温に曝されるし，卓越風が吹き付け，そこに雪が積もって

いればさらに大きな力学的な負荷を受ける。気温が低いため酵素反応で動く代謝経路は働き

が鈍っている中で，クロロフィルで吸収した光エネルギーを安全に処理しなければならない

（Demmig-Adams and Adams 2006）。また，土壌や枝の中の水が凍るので，葉の表面から少し

ずつ蒸発して失われる水分を補給することができず，冬が長いほど強い乾燥ストレスの状態
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に陥る (Mayr et al. 2012)。亜高山帯より高い標高には高木が分布できない高山帯が広がって

おり，これらの冬のストレスに真っ向から立ち向かって生きている亜高山帯の常緑針葉樹は，

最も厳しい環境に生きる樹木であるといえるだろう（Chang et al. 2021）。 

私たちは，その亜高山帯でも特に厳しい気象条件で

ある，高山帯との境界の森林限界に生きる常緑針葉樹

に興味を持った。ここは強い風が吹き付ける風衝環境

であり，枯死して白骨化した個体とともに風下側だけ

に枝を発達させる旗型樹形を示す個体（図 1B）がみら

れるように，常緑針葉樹が分布の最前線で攻防を行っ

ている姿がある。私たちの調査地は亜高山帯の標高約

2250 m にあり森林限界ではないが峠周辺には風衝環境

が広がっている。冬の期間も長く，紅葉が始まる 10 月

上旬くらいから氷点下の最低気温を記録するようにな

り，11 月中旬から下旬には根雪となって土壌凍結が始

まる。その後，12 月下旬から 2 月上旬までは昼間も 0℃

を超えない真冬日が続き，2 月中旬以降，太陽高度の上

昇とともに気温は上がっていくが，地面は雪に覆われ

ている。4 月くらいから降雨がはじまり雪解けが促進さ

れ，5 月中旬になってやっと陽の光の届きにくい林床か

らも雪が消える。本稿では，こうした亜高山帯の風衝環

境に分布する常緑針葉樹のシラビソ（Abies veitchii 

Lind.）の，長く厳しい冬を生き延びるための越冬戦略について，私たちがここ数年，本州の

八ヶ岳北部の縞枯山・雨池峠での調査を通して得た知見をまとめる（Ogasa et al. 2019; Maruta 

et al. 2022; Taneda et al. 2021, 2022）。 

 

２．亜高山帯の環境ストレスと植物への影響 

２－１．風衝環境と冬の乾燥ストレス 

冬の間，常緑針葉樹は様々なストレスに耐えないといけないが，風衝地に生育する個体に

とっては，冬の乾燥ストレス（frost drought）への応答が越冬の鍵になる（Mayr et al. 2012）。

乾燥ストレスのかかり方は，葉の表面から蒸発して水蒸気として出ていく水の速度（蒸散速

度）と土壌から吸収し根や枝を通って葉へ輸送される水の供給速度のバランスで決まる。蒸

散で出ていく水の速度は，葉内と大気の水蒸気濃度の差である大気飽差と，葉内から大気へ

水蒸気が移動する経路（気孔や組織表面を覆うクチクラ）での移動しやすさを示す気孔コン

 

図１．亜高山帯針葉樹と風衝環
境の個体の様子 

A 縞枯山の南西斜面を覆う常緑
針葉樹林。斜面を横切る白い帯
状の構造は縞枯れ現象，B 旗型
樹形の個体。矢印は風上側，C 
旗型樹形の樹冠のシュート。矢
頭は傷がついて褐変している部
位を表す。 
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ダクタンスやクチクラコンダクタンスとの積で表される。冬の初めに地面が雪で閉ざされる

ころには気孔が閉鎖し，光合成によるガス交換も観測されなくなる（Bowling et al. 2018）。こ

のため植物体から出ていく主要な水の移動経路は表面のクチクラだけになるが，クチクラコ

ンダクタンスは気孔コンダクタンスの 1/100 程度でしかない（Nakamoto et al. 2012）。気温が

低いことで大気飽差も低下し，冬の間の蒸散量は非常に少なくなる。このため，通常の環境

では，長い冬の間に葉への水の輸送が止まっていても，乾燥ストレスが生存に影響するよう

な深刻なレベルまで悪化することはほとんどない（Maruta et al. 2020）。 

ところが，今回，注目する風衝環境では状況が変わる。風衝地に生える個体の葉では風上

側の枝をみると，葉の背軸側に発達する白い帯状のワックスが剥がれている様子や，表皮組

織が壊れて褐変した傷痕がみられる（図 1C）。これらは，冬の強い風によって枝が大きく揺

れて葉が他の枝葉とこすれあったり，強風で舞い上がった雪や氷の粒が葉へたたきつけられ

たりすることで起きたと推測されているが，こうした針葉でクチクラコンダクタンスを測定

すると，無傷の針葉の数倍の値を示し，蒸散しやすくなっている（Hadley and Smith 1986; Maruta 

et al. 2020）。通常，針葉の表面はワックスやクチクラといった疎水性の高い物質に覆われて

いて内部から水が出ていきにくい構造をもつ。葉が傷ついて葉肉組織がむき出しになると防

御応答としてリグニンのような疎水性の高い物質が傷口に沈着する（図 2）。しかし，クチク

ラコンダクタンスの増加はこうした応答があっても十分に蒸散をふせぎきれていないことを

意味する。 

水を失いやすい傷ついた葉をもった枝では，冬の間に水収支が徐々に悪化していく。そし

て，冬の終わりには強い乾燥ストレスに陥り，枝の水の通り道である木部を構成する仮道管

を気体が塞いで水の輸送が阻害される「エンボリズム」という現象が起きることが知られて

いる（Mayr et al. 2006）。冬の間に葉への水の供給を阻んでいた土壌や枝の凍結は気温が上が

 
図２．葉の褐変箇所の横断面 

A フロログルシノール塩酸溶液で染色した。赤く染まった部位（木部の仮道管（x)
や移入組織仮道管（t)，内皮（e)と傷害部位（c)）でリグニンの沈着が確認された。 
B 褐変した箇所や移入組織の蛍光（UV 励起）から疎水性の物質の沈着が推測され
た。スケールバーは，200 µm。 
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れば回復する。しかし，エンボリズムによる影響は大気飽差が上昇する春以降も続く可能性

があり，その場合には常緑針葉樹の成長や生存を脅かすはずである。実際に，常緑広葉樹で

は凍結融解によるエンボリズムが葉や枝の枯死につながり，種の分布域の決定要因になりう

る強い影響を与える（Taneda and Tateno 2005）。 

 

２－２．植物の水輸送とエンボリズム 

エンボリズムの原因となる仮道管に気体が入る経路には大きく 2 つがある（Tyree and 

Zimmermann 2002）。一つは乾燥ストレスが強くなったときに，既に気体で満たされた仮道管

から他の仮道管に気泡が侵入するものであり（乾燥によるエンボリズム），もう一つは，仮

道管内の水が凍結したときに，それまで水に溶けていた気体が気泡として出現するものであ

る（凍結融解によるエンボリズム）。これらを理解するには植物の水輸送に関して少し詳し

い知識が必要になるため，やや長くなるが，以下，順を追って説明する。 

常緑針葉樹では，植物体のほとんどの距離で維管束の仮道管（図 3A）を通って水が移動す

る。針葉樹の仮道管は，直径が 5 –30 μm で長さが 1 – 5 mm の細長い死んだ細胞で，中空にな

った内腔を水が通る（図 3B）。仮道管の細胞壁は，一次細胞壁の内側にリグニンの沈着した

二次細胞壁が肥厚し，水漏れを防ぐとともに水が輸送されるときにかかる強い負の圧力に耐

 
図３．針葉樹（シラビソ）の枝の形態 

A 枝の横断面。ph は師部，c は形成層，x は木部，r は放射組織を示し，アスタリスク
は仮道管の細胞の例を，赤い矢頭は壁孔の例。B 仮道管で構成された木部での軸方向の
水の動き，C 壁孔の縦断面。b は有縁部，p は壁孔口，pm は壁孔壁，D 壁孔壁の横断
面。壁孔壁の中央部の t はトールス，周縁部の m はマルゴを示す。E エンボリズムの起
きた仮道管で（e）と水のある仮道管（ｆ）との境界にある壁孔では，壁孔壁が変形して
トールスが壁孔口を塞いでいる（矢じり）。仮道管の内腔部で軸方向に，隣接している
仮道管へは壁孔を通って水が移動する。スケールバーは，A では 300 µm，C と D では 5 
µm，E では 10 µm を示す。 
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えられるようになっている。仮道管の側面のところどころに二次細胞壁が発達しない壁孔と

呼ばれる環状の構造があり，ここで隣の仮道管と連絡している。壁孔は，仮道管内腔側の入

り口（壁孔口）に向かって狭まった有縁部という構造がある。内側には一次細胞壁由来の壁

孔壁があり，隣接する２つの仮道管を隔てている（図 3C）。針葉樹の壁孔壁は特殊なかたち

をしている（図 3D， Jacobsen 2021）。壁孔壁の中心部分には細胞壁の肥厚したトールスが存

在し，周縁部にはセルロース微繊維の束が自転車のスポークのようにトールスをつなぐマル

ゴと呼ばれる構造がある。これらの構造は重要な機能を担っている。壁孔壁のマルゴにある

大きな隙間を水は比較的小さな抵抗で流れることができる。仮道管に十分な大きさの気泡が

侵入すると，水にかかっている負の圧力によって膨らみ仮道管の内腔を塞いでエンボリズム

の状態になる。水が流れている仮道管には負の圧力がかかっているのに対して気泡が入った

仮道管では圧力が水蒸気圧程度のほぼ 0 に近づいていく。この圧力差によってトールスが水

の流れている仮道管側に引かれる。このときマルゴの細くて柔軟性のある細胞壁が伸びてト

ールスは壁孔口を塞ぎ，エンボリズムを起こした仮道管の中が気体で満たされても隣接した

水の流れている仮道管へ気体が侵入することを防いでいる（図 3E）。 

植物は，葉などの蒸散が起きた場所で生じる力によって根から葉へと水を引き上げて輸送

する。この力は葉が水を失うほど強くなる。ここでは詳しい説明を省くが，この圧力の大き

さは水ポテンシャルで表現でき，測定された値からは維管束内の水に－1 MPa 近い強い負の

圧力が日常的にかかっていることが示されている（Scholander et al. 1965; Wei et al. 1999）。乾

燥によるエンボリズムは乾燥ストレスで生じる過度な負の圧力が原因で起きる。乾燥ストレ

スが深刻になると仮道管内の水にかかる負の圧力は強くなり，壁孔口を塞ぐトールスを挟ん

でエンボリズムを起こした仮道管との圧力差が大きくなる。この圧力差により壁孔口を閉じ

ている壁孔壁のトールスと壁孔の有縁部が接触している部分を気泡がすり抜けて，隣接する

水で満たされた仮道管へ侵入することでエンボリズムが拡大していく（図 4A，Bouche et al. 

2014）。もう一つの凍結融解によるエンボリズムは，その名の通り，仮道管内の水の凍結と

融解で起きる（図 4A，Utsumi et al. 1999; Charra-Vaskou et al. 2023）。液体の水には気体が溶

け込んでいるが，凍ると溶解度が著しく低下して気泡となって現れる。仮道管内の氷が解け

たあとにも気泡が残ると，周囲の水の負の圧力によって膨らんでエンボリズムの原因になる。

水中にある気泡には，表面張力により気体を押す方向の圧力が働いていて，この力は気泡の

直径が小さいほど強くなる。多くの小さな気泡はこの圧力によって水に溶け戻って消えてし

まう。しかし，大きな気泡ができる直径が太い管では気泡が解け戻りにくく，そのまま残っ

て道管内の水にかかる負の圧力によって膨らんでエンボリズムが起きる。このため，直径の

太い道管をもつ種ほど，乾燥によるエンボリズムは起きないような弱い負の圧力でもエンボ

リズムが生じ，通水阻害が観察される（Davis et al. 1999; Sevanto et al. 2012）。 
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野外で起きるエンボリズムによる通水阻害の程度は，採取した枝で測定した水の流れやす

さと，同じ枝で圧力をかけて水を流し気泡を押し出したあとの水の流れやすさとの割合から，

どれだけ枝を水が流れなくなっているかという通水損失率（PLC, percent loss of conductivity）

で定量できる。今回の研究では酸性フクシン水溶液の赤い液体を枝の切り口から流して染ま

らなかった領域の面積から推定することも行っている（図 5）。エンボリズムは木部にかかる

負の圧力の大きさに依存して広がる。そこで，負の圧力と PLC との関係である脆弱性曲線と

呼ばれるグラフから，エンボリズムへの抵抗性を推定する。最大の通水度の 50%を失うとき

の水ポテンシャルは P50 と呼ばれ，エンボリズムへの抵抗性の指標として使われる（Martin-

StPaul et al. 2017）。 

亜高山帯などの寒冷地の長く寒い冬の間には，枝の凍結融解と乾燥ストレスが同時に起き

る。このため，針葉樹では冬季のエンボリズムによる枝の通水阻害を調べた研究がおこなわ

れてきた（Mayr et al. 2006; Ogasa et al. 2019; Maruta et al. 2020）。針葉樹の脆弱性曲線を測定

した研究からは，直径が太い仮道管ほど凍結融解によって弱い負の圧力でも深刻な通水阻害

が起きるが，寒冷地の針葉樹の仮道管は細くて通水阻害が起こりにくいことが示されてきた

（Sperry and Sullivan 1992; Pittermann and Sperry 2003）。しかし，野外環境で寒冷地の常緑針

葉樹で通水阻害の季節変化を測定すると，冬に 20－40%程度の PLC が観察され，春になると

早々に解消することが報告されている（Sperry et al. 1994; Sparks et al. 2001; McCulloh et al. 2011）。

また，森林限界などの風衝環境では，乾燥によるエンボリズムが起きない弱い負の圧力でも

 
図４．エンボリズムの発生メカニズムと脆弱性曲線 

A エンボリズムの２つの発生メカニズム。B 木部の水ポテンシャルと PLC の関係を
脆弱性曲線と呼ぶ。多くの場合，ロジスティック曲線になり，𝑃𝑃𝑃𝑃𝑃𝑃 =
100 [1 + 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒𝑒{𝑏𝑏 25⁄ ∙ (𝛹𝛹 − 𝑐𝑐)}]⁄ の式で回帰する。式中の b と c は定数である。通水度を
50%失う時の水ポテンシャルを P50と呼び，エンボリズムへの抵抗性の指標とする。上
記の式では b が P50に一致する。 
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通水阻害が確認され，時には 100%近い PLC が観察されている（Mayr et al. 2006）。さらに，

こうした深刻な通水阻害が春以降に解消されていくことも報告されている。私たちは，細い

仮道管でも冬に通水阻害が起き，かつそれが解消されることに興味を持った。そして，冬の

通水阻害と回復が，日本の樹種でも起きることを確認し，その詳細なメカニズムを明らかに

することを目指した。 

 

３．シラビソにおける冬の通水阻害と応答 

３－１．シラビソにおけるエンボリズムへの抵抗性 

最初に，本研究の材料であるシラビソで脆弱性曲線を調べてエンボリズムによる通水阻害

が起きる環境条件について考えた。乾燥によるエンボリズムでの脆弱性曲線は，現地から採

取してきた枝を実験室で徐々に乾燥させて異なる程度の水ポテンシャルの枝をつくり，酸性

フクシンを流し，測定時の最も新しい年輪で，染まらなかった（＝通水しなかった）面積か

ら PLC を計算して（図 5），水ポテンシャルとの関係をみた。さらに，様々な水ポテンシャ

ルの枝をチャンバー内で－6℃から＋6℃まで変動する気温にさらして枝の凍結融解を繰り返

し経験させて，凍結融解によるエンボリズムへの脆弱性曲線をつくった（図 4，表 1）。その

結果，乾燥によるエンボリズムでは，P50 が－3.0 MPa 付近を示した。これに対して，凍結融

解のサイクルの回数が 10 回，15 回と増えると，P50は増加し，より高い水ポテンシャル（0 に

近い）で強い通水阻害を起こすようになった。亜高山帯の冬のように乾燥ストレスに加えて

高頻度の凍結融解がおきる環境では，通水阻害が起こりやすくなることが推測される。また，

枝の齢によってもエンボリズムの広がり方は異なっていた（表 1）。1 年生，3 年生，5 年生

の枝で乾燥ストレスだけをかけた場合では，枝の齢が 1 年生，3 年生，5 年生と上がるほど P50 

は低くなり，抵抗性が高くなっていた。この傾向は凍結融解によるエンボリズムでも確認で

き，先端にある若い枝ほどエンボリズムが起きやすいことがわかった。 

 

 

 

 

 

 

5年生枝3年生枝１年生枝

−3.7 （0.13）−3.1 （0.1１）−3.0 （0.19）乾燥のみ

−２.7 （0.038）−２.5 （0.071）−２.0 （0.081）乾燥＋10回の凍結融解

−1.3 （0.050）乾燥＋15回の凍結融解

表１ シラビソのエンボリズムへの抵抗性（P50）に対する凍結融解処理と枝齢の影響 

 

 

値は，平均値 ± 1SE を示す。 
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３－２．シラビソにおけるエンボリズムの発生とその回復 

亜高山帯の冬にシラビソで通水阻害が起きることを確かめるため，最も乾燥ストレスが深

刻になる 3 月下旬に雨池峠を訪れて，旗型樹形を示すシラビソの 3 個体を選び測定を行った

（Ogasa et al. 2019）。風上側，風下側を含めていろいろな方角に発達した枝が含まれるよう

に 1 個体あたり 20 本の 1 年生の枝に印をつけて，そのうち半分をその場で採取して，3 月下

旬の PLC と水ポテンシャルを測定した。深刻な乾燥ストレスと通水阻害は，冬の間に葉が傷

を受けやすい風上側の枝だけで起きていると予想していたが，実際には，すべての方向で－

2.5 MPa から－3.5 MPa という極めて低い水ポテンシャルが観察された。これは，気温が上が

って枝の氷が解けて水が動いたことで，樹冠内の水ポテンシャルが均質化したためだと考え

られる（Mayr and Charra-Vaskou 2007）。そして，枝の方角に関係なく多くの枝で完全に水が

流れないことを意味する PLC が 100%という値を記録した。同時に，7 年生の枝も採取してそ

れぞれの枝齢ごとに通水阻害の程度を観察すると，2 年生までの若い枝ではほとんど染色液

を通さないことが分かった（図 5 上）。このように枝を水が流れないのであれば，夏には樹

冠のほとんどの若い枝が茶色く枯れてしまうはずである。 

シラビソが新葉を展開する７月中旬に雨池峠を再訪して，印をつけたもう半分の枝で生死

を確認し，生きている枝では個体が最も水を含んでいる夜明け前の水ポテンシャルと PLC を

測定した。その結果，枯死した枝は全 30 本中 1 本だけで，生きているすべての枝で乾燥スト

レスは解消し，そのほとんどで PLC が 20%程度まで低下していた。7 月に採取した枝でも若

い枝での通水阻害が解消されていた（図 5 下）。つまり，過去の研究で確認されたように，

図５．旗型樹形を示す個体における乾燥ストレスと枝のつく方角の関係 

A では水ポテンシャルと，B では PLC と枝の方角の影響を調べた。●が冬の終わりの 3
月末，◯が展葉が始まっている 7 月のデータを示す。横軸上にある実線の矢印は風上側
を，破線の矢印は風下側の方角をそれぞれ示す。 
 

 
図 ５ 旗型樹形を示すシラビソの風下側の枝の通水の様子 

3 月と 7 月に採取した 7 年生の枝に-5 kPa の負圧で酸性フクシン水溶液を流した後， 
枝を凍結乾燥させて横断面を撮影した。赤く染色されていない部分は通水阻害により
水が流れていなかったことを表す。上の画像が 3 月末，下の画像は 7 月に採取した枝
を示した。それぞれ左から 1 年生，2 年生，3 年生，4 年生，5 年生，6 年生，7 年生の
染色像を示した。 
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シラビソでは冬に枝で深刻な通水阻害が起きるが，夏までに通水阻害を解消する生理機構を

もち，葉と枝を維持して亜高山帯の風衝地での過酷な冬を生き延びていることがわかった。 

３－３．枝の通水能力と木部の水分布の季節変化 

冬の通水阻害が起きる様子とそれが解消される過程をもう少し詳しく調べるために，雨池

峠を 2 月から約 1 か月おきに訪れ，個体の水分状態が最も回復している夜明け付近の水ポテ

ンシャルと PLC の季節変化を測定した（図 6，Taneda et al. 2022）。 

夜明け付近の水ポテンシャルは，2 月の初めから 3 月末までに−1.8 MPa から−2.6 MPa へ低

下し，4 月以降は急激に回復してその後は−0.5 MPa 以上の値をとった。一方で，PLC は約 70%

だった 2 月初めから徐々に増加し 3 月末には 97%という極めて深刻な通水阻害を示す値を示

した。その後，6 月末までゆっくりと 60%程度にまで低下し，7 月末に一気に 20%へ低下した

（図 6B）。こうした季節変化はこれまでの研究結果と一致していたが，これらの測定と同時

に行った低温走査型電子顕微鏡（cryo-SEM） による枝木部の観察によって新たな通水阻害の

発生と回復のメカニズムが明らかになった。 

Cryo-SEM では，通常の走査型電子顕微鏡（SEM) の試料ステージを液体窒素で冷やすこと

で水分などを凍らせて固定した状態でサンプルの表面の様子を観察できる。今回の測定では，

枝を採取したらすぐに液体窒素で凍らせることで木部内の水や空気の入った仮道管の分布，

仮道管の微細構造を現地に近い状態で観察できるようにした。PLC 測定の結果から， 2 月や

3 月初めの枝では PLC の値と同じ 7 - 8 割近くの仮道管に空気が入っている状態を予想した。

しかし，cryo-SEM で観察すると，水で満たされた仮道管がほとんどで，エンボリズムを起こ

した仮道管は背軸側に発達するあて材部分を中心にわずかに散在するのみだった（図 7A）。

 
図６．風衝個体における水ポテンシャル，通水度の季節変化 

A 2 月の雨池峠。採取した枝は一部の葉に傷があるものを選んだ。B PLC の季節変化。 
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ところが，3 月末のほぼ完全に水を流さなくなった枝では 70%近くの仮道管でエンボリズム

が確認された（図 7B）。水で満たされた仮道管の多くは孤立したかたちで存在しており，壁

孔を介した横方向のつながりを使って水が流れる仮道管では，水輸送への寄与は小さいと考

えられる。その後，5 月下旬には，エンボリズムを起こした仮道管はあて材部分に残るだけで

材の他の部分は水で満たされていた（図 7C）。そして，7 月下旬には，肥大成長が始まって

新しい年輪ができると同時に，多くの枝でほとんどの仮道管が水で満たされていた（図 7D）。

以上は破壊的な測定ではあるが，調査期間を通して一部で葉が傷害を受けるなどの同程度の

風衝環境にあった枝を採取しており，冬にエンボリズムにより空気の入った仮道管が夏に向

かって再び水で満たされ，通水能力を回復させたことは確かであると考えている。 

2 月上旬の枝では，仮道管は水で満たされているにもかかわらず，水が流れないという矛盾

した状態にあることがわかった。このときに何が起きているかを明らかにするために，cryo-

 

図７．シラビソの１年生枝の木部の cryo-SEM による観察像 

A-D はそれぞれ，3 月上旬，3 月下旬，5 月下旬，7 月下旬に採取した枝の木部の横断
面の cryo-SEM による観察像。A，C の矢じりは，散在するエンボリズムを，D の矢
印は新しい年輪を示す。スケールバーは A，C，D で 300 µm，B で 500 µm を表す。 
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SEM でさらに詳しく観察すると，多くの仮道管で内腔が水で満たされているにも関わらず壁

孔壁が動いてトールスが壁孔口を塞いでいる「閉鎖状態」になっていることがわかった（図

8A）。壁孔が閉鎖されていれば，仮道管と仮道管

の間で水が移動できなくなり，枝全体でみても通

水阻害の状態になるはずだ。さらに，4 月下旬以降

は閉鎖した壁孔の頻度が急激に低下することから

（図 8B），壁孔の閉鎖は可逆的であり，エンボリ

ズムを起こした仮道管の内腔が水で再充填される

よりも先に壁孔口が開き，このことが春の早い時

期の PLC の低下に寄与していることが示された。

エンボリズムをともなわない壁孔膜の閉鎖は，亜

高山帯に分布するオオシラビソ（Maruta et al. 2022）

やトウヒ（種子田ら未発表） でも確認しており，

トールスとマルゴのある壁孔壁をもつ仮道管では

広く見られる現象であると考えられる。 

壁孔が閉鎖するメカニズムを考えるために，実

験的に乾燥ストレスをかけた枝に凍結融解を経験

させた（Taneda et al. 2022）。実験室内で約−2 MPa

 

図８．シラビソの一年生枝の壁孔壁の cryo-SEM観察像 

A 3 月上旬の枝で，右のイラストは壁孔壁が偏っている様子の模式図。矢じりは，閉鎖
した壁孔壁を示す。２月上旬の枝でも同様の傾向を示した。B 5 月下旬の枝で，多くの
壁孔壁が真ん中の通常の位置に戻った（矢じり）。スケールバーは，10 mm を表す。 

 
図９．シラビソの一年生枝に水を流
したときの圧力と通水度の関係 

矢印が示すように，1 kPa/mm から
始めて 5 kPa/mm まで徐々に圧力勾
配を高めていき，その後，圧力を下
げ，そのときの通水度を測定した。
最初の値に対する相対値で示した通
水度は，顕著なヒステリシスを示し
た。シラビソの枝は，東京大学小石
川植物園の植栽から採取した。 
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の乾燥ストレスのかけた枝では，隣接する２つの仮道管の内腔が水で満たされた状態で閉鎖

した壁孔が 10%未満にとどまるのに対して，凍結と融解を経験させると，閉鎖した壁孔が全

体の 50%近くまで増加していた。このことから，枝の凍結と融解が原因で仮道管の内腔が水

で満たされた状態でも壁孔の閉鎖が起きることが示唆された。凍結時にどのようにして壁孔

壁を変形させる圧力が生じるかは今後の課題である。私たちの仮説として，枝で凍結が広が

っていく過程で，凍って体積が膨張した仮道管内の氷がまだ凍っていない水を押すことで流

れができて，これが壁孔壁を動かすと考えている。シラビソの枝に正の圧力をかけて水を流

すと，圧力の上昇とともに通水度が低下していき，その後，圧力を緩和しても通水度の低下

は戻らなかった（図 9）。この過程は，圧力が上がって流れが速くなりトールスにかかる圧力

抗力が強くなってマルゴが変形してトールスが仮道管の二次細胞壁の有縁部に押し付けられ

るともに壁孔口を塞ぐことを示唆している。また，有縁部と接した壁孔壁は弾性的にすぐに

通常の位置に戻ることはなく，閉じた状態が維持されていた。この現象に対しては，流れで

押し付けられた壁孔壁は分子間力で有縁部に付着し固定され，その後，徐々に隙間へ水分子

が入り込むことで剥がれて弾性的に元の位置に戻るのではないかと想像している（Thomas 

and Kringstad 1971）。 

 

３－４．エンボリズムからの回復とその限界 

気体で満たされエンボリズムを起こした仮道管は，4 月以降に水が再充填されて，通水能力

が回復していった。仮道管の中から気泡を追い出して再び水で満たすためには，気体に正の

圧力をかけて水に溶かす過程が必要である。ここでは，水で満たされた仮道管には負の圧力

がかかっている状況でエンボリズムを起こした仮道管内の気体には正の圧力をかける必要が

ある。また，エンボリズムを起こして根からの水の輸送経路が絶たれているにもかかわらず

充填する水をどこかからもってこなくてはならない。これらに対して，オーストリアのイン

スブルック大学の Mayr 教授らは以下のような仮説を提示している。エンボリズムを起こし

た仮道管の内腔へ隣接した放射組織の生きた細胞からショ糖のような低分子量の物質が輸送

され，そこへ浸透的に水が移動する。水の体積が増えた分だけ気相に圧力がかかり気体が水

に溶ける，というものである（Mayr et al. 2014）。エンボリズムを起こした仮道管では壁孔が

閉鎖しているので（図 3E），周囲の仮道管の水にかかる負の圧力の影響をうけない。さらに，

最充填のための水は，雨や雪解けで葉の表面を濡らしたもので，葉表面から吸収され葉と枝

木部をつなぐ葉跡（leaf trace）という維管束（図 10A） を通して水が移動する，と推察して

いる。シラビソで調べると，細長い形状の仮道管の細胞は少なくとも１回以上は放射組織の

細胞と接している。また，4 月末の cryo-SEM による木部の観察像では二次木部の葉跡周辺の

仮道管は水で満たされていることがわかる（図 10B）。さらにシラビソの葉の表面からの水
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の吸収速度は，傷のない葉では極めて小さかったが，傷のついた葉や新しい枝の葉の落ちた

後の葉痕からは水が入りやすいことを確認している（種子田ら未発表）。これらの結果は，

Mayr らの仮説を支持する傍証となるだろう。この仮説で提唱された再充填に関するメカニズ

ムが正しいとすれば，その放射組織の細胞から浸透的に水を移動させるためには，エンボリ

ズムを起こした細胞内の液相の浸透ポテンシャルを放射組織の細胞よりも下げる必要がある。

強い乾燥ストレスがかかっている間は放射組織の生きている細胞も水ポテンシャルが低下し

ているはずであり，より多くのショ糖をエンボリズムの起きた仮道管へ輸送しないといけな

い。そこで，乾燥ストレスのかかった冬の間ではなく，水ポテンシャルが劇的に回復する 4 月

以降でエンボリズムを起こした仮道管への水の再充填が起きることも，Mayr らの仮説と矛盾

しないだろう（図 5）。 

こうした通水能力の回復過程を知ると，冬季の乾燥ストレスもエンボリズムも亜高山帯の

常緑針葉樹の枯死要因にならないと結論付けてしまいそうだが，そうではない例を最後に示

す。図 11 に示した枝は，風衝環境にある個体の枝で，3 月末に採取したものである。葉がつ

いている 3 つの側枝で当年生シュートと途中の枝の水ポテンシャルを測定した。3 本ともに

葉は深緑色をして外見では生きているように見える。しかし， 2 本の小枝（図 11 の枝_1，枝

_2）では−3.5 MPa 前後の値を示していたのに対して，1 本だけは−5 MPa よりも低い水ポテン

シャルを示し（図 11 の枝_3），その基部は−3.2 MPa と他の部位と同じような値を示してい

た。各枝の木部を cryo-SEM で観察すると，枝_3 のみ木部にあるすべての仮道管から水がな

くなっており，内樹皮の細胞も水を失って縮み，空隙が目立っていた。図 5 や表 1 からわか

るように，エンボリズムは先端の若い枝ほど起こりやすい。枝_3 では，冬の間に傷つくなど

 
図１０．枝木部における葉跡周辺の水分布 

A オオシラビソの葉跡の走行。葉からサフラニン水溶液を吸わせた 4 年生枝の縦断面。
矢印は葉跡を示し，髄付近の一次木部から二次木部と内樹皮を通って，針葉の葉脈に繋
がる。B シラビソの 4 月下旬の１年生枝のサンプルの cryo-SEM 画像。点線で囲まれた
葉跡周辺の仮道管は水で満たされている。B のスケールバーは，200 µm を示す。 
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で葉から多くの水が失われて水ポテンシャルが下がり，まず若い枝で致命的なエンボリズム

が起き，樹皮も水の供給が絶えて枯死したような状態になったと考えられる。エンボリズム

により気体で塞がれた仮道管では維管束を通した枝の先端側と基部側での水のつながりが断

たれてしまう。このため葉の低い水ポテンシャルによる負の圧力は枝の基部やさらには他の

側枝にまでは伝わらない（脆弱性による分断化，Tyree and Sperry 1988）。このため，この測

定に使った枝を切らずに木に残しておけば，枝_3 だけが枯死して他の小枝は生き残るような

ことが起きたと予想される。 

 

４．おわりに 

日本の中部山岳の亜高山帯で優占する常緑針葉樹であるシラビソでは，冬の乾燥ストレス

が穏やかなうちは壁孔の閉鎖によって通水阻害が起き，やがて乾燥によるエンボリズムも起

きるような強い乾燥ストレスへと深刻化すると重度なエンボリズムも起きて枝をほぼ水が通

らない状態になった。しかし，冬の間に起きる深刻な通水阻害は，夏に向かって，まずは壁

孔閉鎖が解消され，次にエンボリズムを起こした仮道管に水が充填されていき，さらに新し

い木部の成長とともに枝の通水能力が回復していくことがわかった。一方で，冬の間に傷つ

くなどによって葉から水が蒸発しやすくなると，水ポテンシャルが回復する春を迎える前に

 

図１１．枝内の水ポテンシャルの分布と枝木部の水分布 

A 3 本に分かれた枝で，葉の水ポテンシャルと枝の水ポテンシャルを測定した。B 枝_
１と枝_３の木部の水分布を cryo-SEM で観察した。枝_３は，-5MPa 未満の水ポテンシ
ャルを示し，枝木部ではほぼすべての仮道管でエンボリズムが起きていた。B と C のス
ケールバーは，200 µm を示す。 
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過度に乾燥ストレスがかかって枯死してしまう可能性が示唆された。致命的なエンボリズム

の進行は枝の枯死を促進する一方で，枝の基部側との水の連絡を絶って致命的な乾燥ストレ

スの影響を枝レベルに限定させる効果があることも示唆された。 

さらに詳しくシラビソの越冬戦略に迫るためには，今回，見てきた現象が起きる閾値とな

る条件を定量的に明らかにしていく必要があるだろう。例えば，亜高山帯のような場所で，

壁孔の閉鎖だけでなくエンボリズムが起きる条件，仮道管への再充填が起こらなくなる条件，

冬の間に致死的な乾燥ストレスが起きほどに脱水が進むような葉の損傷の程度などである。

先述の Mayr らは，ドイツトウヒで 10 年にわたって冬の終わりの PLC と水ポテンシャルを測

定し続け，これらが気象条件によって大きく変化し，冬の長さや積雪期間の長さが枝の通水

阻害や乾燥ストレスの程度と正に関係することを明らかにしている（Mayr et al. 2020）。植物

側の応答の閾値が具体的にわかっていけば，温暖化で変化する気象条件に対して，森林の応

答や森林限界が生じる条件など常緑針葉樹とそれが構成する森林の応答をより正確に理解し，

予測できるようになるはずだ。 
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１． はじめに 
 ウイルスはしばしば植物の大量枯死を引き起こし，農作物への感染による経済損失は世界

で 300 億ドルに達する（Jones and Naidu 2019）。ウイルスは，ゲノムサイズが小さく宿主内で

急速に増殖し，短期間で瞬く間に病気を広げる。カビや細菌と異なり，宿主に寄生しなけれ

ば増殖できない絶対寄生性であり，宿主のエネルギーを使ってしか増殖できないため，これ

まで病気を引き起こすような負の側面に着目し，研究が行われてきた。 
一方，自然界においてウイルスが野生植物にどの程度感染し，影響を与えているのかにつ

いての研究は限られている（Roossinck and García-Arenal 2015; Roossinck et al. 2015）。その理

由として，ウイルス自体は目に見えず，病徴があっても生理障害との区別が難しいこと，全

てのウイルスに共通の配列がないため未知のウイルスを検出する有効な手法がなかったこと

などがあげられる。しかし近年，次世代シーケンサーの発達により，網羅的にウイルスを検

出する手法が確立されてきた（Roossinck et al. 2012; Roossinck 2015a; Nagano et al. 2015）。そ

の結果，野生植物から次々と未知ウイルスが検出されるとともに，病徴を示さずにウイルス

に感染している例が多く報告されている（Prendeville et al. 2012; Roossinck 2015b; Hasiów-
Jaroszewska 2021）。自己増殖できないウイルスにとって，宿主を駆逐することは種の存続の

上で必ずしも有利な戦略ではない。宿主個体数が限られた自然環境では，宿主を生かしつつ

自らも増殖する戦略のほうが，進化的に有利であると考えられる（May and Anderson 1983; 
Remold 2002）。ウイルスは，自然界の中で野生植物とどのように相互作用し宿主を駆逐せず

共存しているのだろうか。環境が大きく変動する季節環境下で，1 個体の宿主に感染し続ける

ウイルスの研究から見えてきたのは，必ずしも寄生的・共生的といった一定の関係ではなく，

その関係が環境とともに変化する姿である。本総説では，自然生態系における植物とウイル

スの相互作用について季節性に着目し，その最新の知見を紹介する。 
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２． ウイルスの長期感染 
植物は，一度感染したウイルスを排除する機構を持たない。そのため，感染個体は生涯ウ

イルスを保持することになり，多年生植物の場合は，それが何年にもわたる。例えば，リン

ゴ・ブドウなどの樹木においても，ウイルスの長期感染が報告されており，モモの木に感染

した Plum pox virus では，13 年に渡り一度感染したウイルスが樹木の枝全体に広がっている

ことが塩基配列の解析で明らかになっている（Jridi et al. 2006）。また，多年生のジャガイモ

やイチゴ，ニンニクなどでは，栄養繁殖個体を苗として用いるため，一度ウイルスが感染す

ると苗を通して次世代にも伝わる。 
農業生態系においては一年生植物が耕作地の約 70％を占め（Pimentel et al. 2012），農作物

を中心に進んできた植物ウイルスの研究の多くは一年生植物を対象にしたものが多い。一方，

地球上で現在知られている維管束植物約 24 万種 （Judd et al. 2002）のうち，一年生植物は全

種の 6%，草本だけに限っても 15%にとどまる（Poppenwimer et al. 2023）。つまり，ほとんど

の植物種は多年生植物である。このことから，自然生態系における植物とウイルスの相互作

用を理解するには，多年生植物で見られる長期感染にも着目することが重要であるが，その

知見は限られている。 
 

３． 相互作用の温度依存性 
ウイルスの増殖や病徴発現といった相互作用は，宿主植物側とウイルス側の要因に加え，

温度や土壌水分量，栄養状態などの環境要因の影響を受ける。温度は，その中でも季節で大

きく変化する因子の１つである。植物とウイルスの組み合わせごとに，ウイルスが増殖しや

すい温度（増殖至適温度）を表１にまとめた。表中の多くの組み合わせで 25℃前後がウイル

スの増殖が早い，あるいは蓄積量が多くなる至適温度である。例えば，キャベツでの，カブ

モザイクウイルス（Turnip mosaic virus: TuMV）の増殖至適温度を 13-33℃の温度域で調べた

研究では，13-28℃の間では温度上昇とともにウイルス蓄積量が増加し，23℃と 28℃で最も多

くのウイルスが検出された（Chung et al. 2015）。しかし，33℃では 23℃と 28℃よりウイルス

量が抑制された。もっともウイルス量の増殖が少ない 13℃の低温では全身にウイルスが広が

るまで 28℃の時の 5 倍以上の時間がかかった （Chung et al. 2015）。ジャガイモでの Potato 
virus Y （PVY）の増殖を 12-35℃について調べた研究では，12℃と 35℃では全身感染がみら

れず，植物全体にウイルスが広がるまで 20℃で 14.0 日，28℃で 5.7 日かかった（Choi et al. 
2017）。一方，オオムギと Soil-borne wheat mosaic virus（SBWMV）の組み合わせの場合，よ

り低い温度が至適温度となっている（Ohsato et al. 2003）。プロトプラストを用いた実験で，

15，17，20，22，25°C のうち，17℃でもっともウイルスの増殖量が多くみられた。筆者らは，

至適温度が一般的な温度より低い理由として，秋から翌春にかけて冷涼な気候で生育する宿

主植物に適応した結果ではないかと考察している（Ohsato et al. 2003）。 
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多くの植物とウイルスの組み合わせで，温度が高くなると宿主のウイルスに対する抵抗性

が上がり，結果として新しく展開する葉では病徴が回復する現象が知られている。この現象

はヒートマスキング（heat masking）と呼ばれている。例えば，前出のキャベツと TuMV の温

度実験では，ウイルスの増殖が抑えられた 13℃で病徴がなく，18-28℃で病徴があり，33℃で

は病徴が弱いという，比較的ウイルス量と病徴が相関する関係が見られた（Chung et al. 2015）。
タバコとキュウリモザイクウイルス（Cucumber mosaic virus: CMV）の例では，接種初期（6 日

目）は低温（18℃）より高温（28℃）で最もウイルスが多く，病徴も量に比例して，高温で強

かったが，接種 28 日後には逆転し，上位葉の高温環境でウイルス量が少なくなっていた（Zhao 
et al. 2016）。つまり，ヒートマスキング（病徴回復）には一定の時間が必要となってくる。 

温度依存性がどのように制御されているのか，その分子メカニズムが徐々に明らかになっ

てきている。Cymbidium ring spot virus（CymRSV）を接種した N. benthamiana 植物は，15，21，
24℃で 2 週間以内に枯死するが，27℃では症状の減弱が見られる（Szittya et al. 2003）。Szittya
ら（2003）は，この現象が RNA サイレンシングというウイルスのゲノム RNA を配列特異的

に切断するという宿主の防御機構が関与していることを示した。RNA サイレンシングが， 
27℃で働きウイルス量を減少させることで，病徴発現を弱めたのである。その証拠に， 27℃
ではウイルスの RNA が切断され発生する短い断片の siRNA の量が増加していた。一方で，

サイレンシングは低温では働かず，病徴発現も温度に依存して大きく変化する（Szittya et al. 

表１．ウイルスの増殖至適温度 

ウイルス 宿主植物 実験温度域 実験期間 至適温度 文献
Soil-borne wheat

mosaic virus
(SBWMV)

Hordeum vulgare  L.
cv Minorimugi

15, 17, 20, 22,
25℃

48h 17℃
 Ohsato et al.

2003

Tobacco mosaic virus
(TMV)

Nicotiana tabacum
16, 20, 24, 28, 32,

34, 36℃
22 days 24℃

Lebeurier and
Hirth 1966

Tomato bushy stunt
virus (TBSV)

Nicofiana
benthamiana

21, 27, 32℃ 18h 27℃
Jones et al.

1990

Turnip mosaic virus
(TuMV)

(Brassica
campestris )

Chinese cabbage
13,18,23,28,33℃ 30 days 23, 28℃

Chung et al.
2015

Turnip mosaic virus Brassica napus 24, 28℃ 3 days 28℃
Amari et al.

2021

Turnip mosaic virus Arabidopsis halleri
10℃/5℃,

 25℃/20℃
 (明期/暗期)

28 days 25/20℃
Honjo et al.

2025

Potato virus Y
(PVY)

Solanum tuberosum
L. cv. Chu-Baek

12, 16, 20, 24, 28,
32, 35℃

17 days 28℃ Choi et al. 2017
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2003）。また， Citrus psorosis virus （CPsV）を果樹スイートオレンジ（Citrus sinensis）の苗

に接種した場合 26℃/18℃（明/暗）より 32℃/26℃でウイルス蓄積量が少なく，若い葉での病

徴が緩和され，ウイルス量と病徴の強さが関係していることが分かった。さらに，ウイルス

由来の短鎖 RNA が 32℃/26℃で増加していたことから，より高い温度でサイレンシングが活

性化され，ウイルス蓄積量の抑制が起こった（Velázquez et al. 2010）。このように RNA サイ

レンシングは，ウイルスに対する植物防御において重要な役割を果たし，病徴発現とも関係

する（Voinnet 2001）。一方，Nicotiana benthamiana では tomato ringspot virus （ToRSV）によ

る病徴回復が 21℃では見られず，27℃の高温で見られ，これがウイルス RNA の減少ではな

く， 宿主タンパク質 AGO1 を介したウイルスゲノムである RNA2 の翻訳抑制に起因するこ

とが報告されている（Ghoshal and Sanfaçon 2014）。ヒートマスキングは，ウイルスの翻訳レ

ベルでの制御によっても引き起こされるようである。 
 

４．生態系での植物とウイルスの関係 
４−１．野生植物のモデルとしてのハクサンハタザオ 
それでは，植物が実際に生育する自然環境下では，植物―ウイルスの相互作用はどのよう

に変化しているのだろうか。上述の一定環境下で示されたように，温度によりウイルス量や

病徴が異なることから，気温が大きく変動する野外環境下においても，感染個体内でウイル

スとの相互作用は季節によって変化することが予想される。 
筆者らは，年間を通して相互作用の季節性を研究するため，冬季も落葉せず１年中葉をつ

ける常緑多年生の草本ハクサンハタザオ（Arabidopsis halleri （L.） O'Kane & Al-Shehbaz 
subsp. gemmifera （Matsum.） O'Kane & Al-Shehbaz）を研究対象とした。ハクサンハタザオ

は，4 月から 5 月に開花し，種子繁殖を行うとともに，伸ばした花茎に空中ロゼットを形成

し，そこから不定根を出しクローンでも繁殖を行う。2 倍体でゲノムが解読されており，モ

デル植物シロイヌナズナの近縁種であるため，配列情報から遺伝子の機能が推定でき遺伝子

発現応答の解析が可能な野生のモデル植物として有効である（Honjo and Kudoh 2019）。 
植物の応答を遺伝子発現レベルで網羅的に解析する RNA-seq は，着目する形質を絞るこ

となく，一度に植物の状態を把握できる有効な手段といえる。植物が実際に生育する環境に

適用する場合は，環境や植物の遺伝的なばらつきが問題となるが，多検体を対象とすること

で精度よく解析できる。筆者らは，安価でハイスループットな RNA-seq 法を構築し，フィ

ールドトランスクリプトームの研究を進めている。 
 

４−２．宿主内でのウイルスの動態 
ハクサンハタザオに感染するウイルスの種数は，RNA-seq を用いた網羅的ウイルス検出に

より，現在 5 種を報告している（Kamitani et al. 2016; Kamitani et al. 2017; 本庄ら 2025）。こ

のうち，カブモザイクウイルス（Turnip mosaic virus: TuMV）は，兵庫県多可郡のハクサン

ハタザオ調査地で 27.4%-57%の感染率を示す（Kamitani et al. 2016; Honjo et al. 2020; Otsubo et 
al. 2025）。また，宿主範囲が比較的広く，主要な農作物ウイルスの 1 つでもあるが，ハクサ



植物科学最前線 16:188 (2025) 

MN. Honjo - 5 
BSJ-Review 16:188 (2025) 

ンハタザオに対しては 44％が無病徴感染である（Kamitani et al. 2016）。プラスの一本鎖

RNA をゲノムにもち，この 3’末端に poly A 配列を持つことから，通常の RNA-seq 法でも検

出可能である。 
筆者らは，ハクサンハタザオとそれに感染する TuMV を対象に，自然生育地でのウイルス

―宿主相互作用を明らかにするため，同じ個体から 3 年間週 1 回の RNA-seq データから

TuMV の配列解析を行った。正確にはクローン繁殖で増えた別個体がパッチ状に広がってお

り（図 1A），その中から同じ個体由来のクローンをサンプリング対象とした。その結果，

TuMV のゲノム配列は宿主個体ごとに異なる一方で，同一個体（クローン）から得られる配

列は 3 年間でほとんど変わらなかった。つまり，一度の感染イベントで感染した TuMV が 3
年にわたり入れ替わらず存在していることが分かった（図 1B）。 

図１．TuMV に感染したハクサンハタザオと TuMV の全ゲノム配列の系統樹 

A. TuMV に感染したハクサンハタザオのパッチ。明確な病徴は見られない。B. 個体
1-9 は, ハクサンハタザオの自然集団から RNA-seq により得られた TuMV の配列。個
体 1-3 は 1.5-3 年にわたり継続サンプリングを行い, サンプル ID は個体番号とサンプ
リング日で表記した。個体 4-9（緑）は１回のみのサンプリング。TuMV の RNTRa6
株(宿主はミヤガラシ Rapistrum rugosum)を外群とした。それ以外は, 日本とアジア, ヨ
ーロッパから得られたハクサンハタザオ以外の植物由来の TuMV 配列。(Honjo et al. 
2020 を改変) 

A B 
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ウイルスの蓄積量は，新しく展開する葉で冬に抑制されるという季節変化があることが分

かった（Honjo et al. 2020）。葉位ごとにウイルスの蓄積量を調べた結果，12 月，4 月，6 月

ではどの葉位でも同程度のウイルスが蓄積していたが，2 月は上位葉でウイルスの蓄積量が

下位葉の 1/10,000 の量であった（図 2）。感染個体を低温（15°C/5°C，明/暗）に移動すると

新規展開葉の TuMV 量が減少し，再び暖温（25 °C/15 °C，明/暗）に移すと増加することか

ら，冬は低温により新規に展開する葉でのウイルスの増殖を抑えていると考えられた。春の

温度上昇とともに 4 月以降はウイルスが個体全体に同レベルまで増加し，新規展開葉にもウ

イルスが広がる。開花後に形成される空中ロゼットにもウイルスが広がることで，栄養繁殖

を介してクローン個体に伝播する。 

 
４−３．遺伝子発現応答の温度依存性 

このような季節によるウイルス蓄積量の違いは，植物の遺伝子発現応答にどのような影響

を与えるのだろうか。春分・夏至・秋分・冬至の 4 季節に感染個体と非感染個体から葉を採

取し，トランスクリプトーム解析を行った。その結果，TuMV の感染に対するハクサンハタ

ザオの遺伝子発現応答にも季節性があることが分かった（Honjo et al. 2020）。春分のサンプ

リング時の日平均気温は約 7℃で，解析に用いた葉では他の季節と比べてウイルス量が少な

い個体が多くみられた。徐々に気温が上昇し始める早春であり，ウイルスが植物体内で全身

へ拡がりつつある段階に相当すると考えられた。この時期に感染と非感染で発現差が検出さ

れたのは 14 遺伝子で，いずれも感染個体で発現量が高く，病害応答や全身獲得抵抗性に関

わる GO が有意にエンリッチしていた。具体的には，サリチル酸応答に関わる

AhgWRKY70，AhgNIMIN1 や AhgPR2 が含まれていた。サリチル酸はウイルスをはじめ，細

菌や真菌の感染でも誘導され病原体に対する防御として機能することが知られ，上述の遺伝

図２．ハクサンハタザオ個体内の TuMV 量の分布の季節変化 

葉の組織内の TuMV 量を葉位ごとに RT-qPCR で定量。最も気温が低い２月に上位葉（若
い葉）でウイルス量が少なかった。縦軸は log スケールのため、冬は下位葉に比べ上位葉
のウイルス量は約 1/10000 に抑えられている。(Honjo et al. 2020 を改変) 
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子はこの防御誘導の過程で発現が上がることが

知られている。一方，秋分にはこれらの遺伝子

の有意な発現上昇は検出されず，ウイルス特異

的な防御応答 RNA サイレンシングに関わる

AhgAGO1 や AhgAGO2，AhgRDR6 など複数の

遺伝子が発現上昇していた。これらの結果か

ら，遺伝子発現レベルでの防御応答が季節によ

って異なることが明らかとなった。さらに，秋

分には発現低下する遺伝子が多く検出され，例

えばフラボノイド合成に関わる GO がエンリッ

チしていた。実際に，秋から冬に蓄積するアン

トシアニンが感染個体では全く見られない（図

3）。アントシアニンは，ストレスで誘導さ

れ，強光下での光合成装置や DNA 酸化傷害の

緩和（Zeng et al. 2010）や抗酸化の作用

（Ferdinando et al. 2012; Naing and Kim 2021）な

ど複数の機能が報告されている。また，ウイルスに対しては，フラボノイドが感染力の抑制

に効果があるという報告もある（French et al. 1991; French and Towers 1992; Inukai et al. 
2023）。そのため，感染によりアントシアニンの蓄積阻害が，ハクサンハタザオにとって何

らかの負の影響があるのか，今後の研究が期待される。一方，夏至と冬至には発現変動遺伝

子が検出されなかったことから，ウイルス感染に対する植物の応答には季節性があることが

示された。 
 

４−４．長期低温の影響 
実際に，ハクサンハタザオへのウイルス感染は個体の成長にどの程度影響を与え，季節的

な違いがあるのだろうか？感染個体と非感染個体を作出し，低温（10/5℃，明期/暗期）と暖

温（25℃/20℃，明期/暗期）で栽培して，その応答を比較した。ウイルスの接種は，野外か

ら採取した TuMV 感染個体の葉をバッファー内で破砕し，その澄み液を用いて行った。こ

れを，カーボンの粉（カーボランダム）で葉に軽く傷をつけながら塗布することで，感染個

体が作出できる。非感染個体は，バッファーだけをカーボランダムで傷つけながら接種する

という Mock 処理を行い作出した。 
28 日間，暖温で育てた TuMV 接種個体では全身にウイルスが広がるとともに，モザイク

病斑や壊死の病徴，クロロフィル量の減少が現れた。一方，低温で育てた個体ではウイルス

の蓄積量は少なく，外見上の病徴や成長阻害も見られないことが分かった（Honjo et al. 
2025，図 4）。これは気温が低い冬季にウイルス量が抑えられることと矛盾しない。 
次に，ウイルス感染による遺伝子発現への影響を２つの温度で比較した。同じ条件・サン

プリング日に採取した感染個体と非感染個体の発現量を，全遺伝子で比較し，統計的に発現

量が異なった遺伝子を TuMV による発現変動遺伝子とした。 

図３．TuMV 感染個体と非感染個体
のアントシアニン蓄積量の違い 

ハクサンハタザオは、気温が下が
る晩秋から冬にかけて赤紫色の色
素アントシアニンを蓄積するが、
TuMV に感染した個体ではアント
シアニン蓄積が見られない。 
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低温の感染初期（8 日目）は光合成関連の遺伝子で発現低下がみられたが，28 日には感染

と非感染での発現差がなくなり， 回復が見られた。また，ストレス応答関連の遺伝子の発

現上昇が持続していることが GO 解析から明らかになった。一方，暖温の感染個体では，28
日目には光合成関連（AhgLHCB など）や防御関連遺伝子が発現低下し，全体として長期の

感染で防御や光合成の発現応答が低下していることが示唆された。また，暖温で RNA サイ

レンシング経路の AhgAGO1，AhgAGO2 において 14 日目以降に発現上昇がみられた。一

方，低温では 28 日目まで発現誘導が見られなかった。この結果から，RNA サイレンシング

が春分（日平均温度 7℃）にはみられず，秋分（日平均温度 20℃）に見られたのは，低温で

ウイルス感染による発現誘導性が低いことが１つの理由と考えられる。 
野外の感染個体の多くは，感染から時間が経ち，接種 28 日後の遺伝子発現状態により近

いと考えると，低温で発現変動遺伝子が少なく，一方暖温では防御や光合成機能関連の遺伝

子で発現低下することは，野外での結果と矛盾しない。相互作用は必ずしも一定ではなく，

冬のウイルス抑制時期があることで，宿主の病徴や成長の回復がみられ，結果としてウイル

スが宿主を駆逐するような完全寄生的な関係ではなく，長期の感染系が成り立っているので

はないかと考えている。 

 
５． おわりに 

本稿では，自然環境下において植物とウイルスの相互作用に季節性がみられることを紹介

した。ブドウ園で Grapevine Red Blotch Virus (GRBV)の動態を調べた最近の研究では，ブド

ウの無病徴の個体からも比較的高濃度のウイルスが検出されたことや，6 月に比べ 10 月に

ウイルス蓄積量が増加するという季節性を報告している（Kahl et al. 2022; Flasco et al. 
2024）。他の植物とウイルスの相互作用にも季節性がある可能性が高く，今後の研究が期待

される。 

図４ TuMV 接種個体と非接種個体(Mock)の接種 28 日目の様子 

A. 接種後暖温で育てた個体と低温で育てた個体の様子。B. 暖温の接種個体で見ら
れたモザイク病斑 C. 暖温の接種個体の新芽が白化した様子。低温下ではこのよう
な病著は現れなかった (Honjo et al. 2025 を改変) 
 

A B C 
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実際の野外では， 植物は気温の変化だけでなく，日長の変化や，氷点下での凍結ストレ

ス・真夏の高温ストレスなど，年間を通して多様な環境ストレスにさらされる。実験環境下

では，ウイルス感染により植物のストレス抵抗性を弱める例がある一方， 凍結・乾燥耐性

が高まるという報告（Xu et al. 2008）もある。したがって，自然環境下でウイルス感染が年

間を通じて宿主のフィットネスに与える影響を評価することは重要である（de Andrés-Torán 
2025）。さらに，生物間相互作用の観点からは，農業生態系においてウイルス感染植物には

媒介昆虫がより誘引されたり，媒介昆虫の産子数が増える例が多く報告されている

（Eigenbrode et al. 2018; Mauck and Chesnais 2020）一方で，筆者らはハクサンハタザオの自然

生育地で TuMV に感染した個体で媒介昆虫アブラムシの数が少なく，ウイルスがアブラムシ

の産子数を抑えるという宿主への正の効果を与える例も発見している（Otsubo et al. 
2025）。自然生態系の中でウイルスと植物が共進化の結果，どのような相互作用を構築して

いるのか，植物の生活史や生物間相互作用も含め，今後さらに研究が進展することが期待さ

れる。 
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１．はじめに 
害虫等の植食者による食害を感知した植物は，二次代謝産物の生産等を介して害虫抵抗性

を獲得する。さらに揮発性有機化合物（匂い）を放出し，天敵生物を誘引することで間接的

に害虫を排除することもできる。このような匂いを介した植物―害虫天敵間相互作用は特異

的であることが知られ，例えば寄生蜂であるコナガサムライコマユバチ（Cotesia vestalis）は，

コナガ（Plutella xylostella）幼虫に食害されたキャベツに誘引されるが，モンシロチョウ（Pieris 
rapae）幼虫食害キャベツには誘引されない（Shiojiri et al. 2000）。また，シロイチモジヨトウ

（Spodoptera exigua）幼虫やアワヨトウ（Mythimna separata）幼虫，ナミハダニ（Tetranichus 
urticae）によって食害されたリママメから放出される匂いブレンドは異なり，それぞれの天敵

生物が特異的に誘引される（Ozawa et al. 2000）。このような事実は，植物が食害によって発

生する機械傷のみならず害虫種特異的な食害パターンや分子シグナルを受容し害虫の存在を

正確に認識していることを示唆している。近年の研究によって，害虫由来の防御応答誘導因

子（エリシター）や，その受容認識およびシグナル伝達を担う植物分子が次々に発見され，

それらの分子基盤が徐々に明らかになりつつある。また，これらの相互作用における害虫の

特異的な植物適応機構も見出されつつある。本稿では，植物と昆虫の生存をかけた分子レベ

ルでの緻密な攻防について，最新の知見を紹介しつつ筆者らの研究成果を交えながら概説し

たい。 

 
２−１．食害応答を駆動するエリシター 

食害応答が誘導される大きな要素の一つに，食害時に施される機械的な傷害がある。傷害

を感知した植物はダメージ関連分子パターン（Damage-associated molecular pattern, DAMP）と

呼ばれるエリシターを自ら放出し，近隣もしくは遠方の細胞がこれらを受容することで傷害

応答が誘導される。DAMP は細胞内および細胞壁由来の分子がプロセシングされたものであ

り，代表的なものに Plant elicitor peptide（PEP） やシステミンといったペプチドや，オリゴガ
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ラクツロン酸のよう

な糖類，アデノシン三

リン酸（ATP）などが

知られている（Ferrari 
et al. 2013; Huffaker et 
al. 2006; Pearce et al. 
1991; Tanaka et al. 
2014）。また，DAMP
を細胞膜で特異的に

認識する受容体様キ

ナーゼ（Receptor-like 
kinase, RLK）も同定さ

れている（Choi et al. 
2014; Kohorn and Kohorn 2012; Wang et al. 2018; Yamaguchi et al. 2010; Yamaguchi et al. 2006）。

RLK は細胞外領域にリガンド結合部位を，細胞内領域にキナーゼドメインを有し，リン酸化

シグナルを細胞内分子に伝達することで細胞内の防御応答を活性化する。DAMP 受容体の害

虫抵抗性への寄与は明らかであるものの，食害による物理的な刺激はさまざまな害虫種によ

って共通していることから，害虫種特異的な食害応答を引き起こすには，各害虫が特異的に

持つエリシター等の関与が考えられる。 
害虫由来のエリシターは，1997 年に初めてその存在が報告された。トウモロコシ葉に機械

傷とともにシロイチモジヨトウ幼虫から採取した吐き戻し液（Oral secretion, OS）を塗布した

ところ，食害時と同様の匂い成分が放出される。この応答は OS 内に含まれる volicitin（N-(17-
hydroxylinolenoyl)-L-glutamine）と呼ばれる脂肪酸とアミノ酸の縮合物によるものであること

が明らかにされた（Alborn et al. 1997）。その後，様々な構造の害虫エリシターが発見されて

いる。例えば，タンパク質／ペプチド型エリシターとして，ツマジロクサヨトウ（Spodoptera 
frugiperda）腸内から単離された inceptin はササゲ由来 ATP 合成酵素のペプチド断片である

（Schmelz et al. 2006）。また，ナミハダニ（Tetranichus urticae）が分泌する tetranin メンバー

は嗜好性寄主であるインゲンマメと低嗜好性寄主であるキュウリにおいて異なる閾値の防御

応答を引き起こすことができる（Iida et al. 2019; Endo et al. 2025）。 
さらに糖型エリシターも同定されている。エジプトヨトウ（Spodoptera littoralis）幼虫 OS

からは構造未決定ではあるもののβ-galactofuranose polysaccharide と思われる糖型エリシター

が単離されている（Bricchi et al. 2013）。食餌としている植物の細胞壁は多量の糖類で構成さ

れているため，このエリシターが害虫あるいは植物由来なのかは未解明である。 
アメリカイナゴ（Schistocerca americana）から発見された脂肪酸型エリシターである

caeliferin A は，トウモロコシやシロイヌナズナでは食害応答を誘導する一方で，ダイズやナ

スでは食害応答を誘導しない（Schmelz et al. 2009）。また，ボリシチンはトウモロコシ，ナ

ス，ダイズといった限られた植物種にのみ食害応答を引き起こすことから（Schmelz et al. 2009），
害虫由来のエリシターが寄主植物の特異的な防御応答の誘導に重要であることは間違いない

図１．害虫由来エリシター 

括弧内はエリシターが発見された害虫種の学名を示す。 
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であろう。一方で，DAMP によって害虫 OS による防御応答が促進される可能性も示唆され

ていることから（Shinya et al. 2018），植物の害虫特異的な応答は機械傷応答と害虫由来分子

（分解／代謝酵素など）の両者によって複雑に制御されているものと考えられる。 
 
 

２−２．害虫エリシターの受

容機構 

害虫エリシターの受容認識に

おいても，RLKを含めた受容体様

タンパク質（Receptor-like protein, 
RLP）が重要な役割を果たすと考

えられている。RLP である，ササ

ゲの inceptin 受容体（INR）は，

細胞内キナーゼドメインを持た

ないが，SOBIR1 という RLK と

細胞膜上で相互作用するため，

SOBIR1 によって細胞内へのリン

酸化シグナルが伝達可能となる

と考えられる（Steinbrenner et al. 
2020）（図 2）。INR は細胞外領

域にロイシンに富んだ Leucine-
rich repeat（LRR）配列を有し，こ

れがリガンドとの相互作用に重要

な役割を果たす。最近，マメ科近

縁種のゲノム解析から INRホモロ

グ内の LRR 配列のわずかな違いが inceptin 受容に重要であることが証明された（Snoeck et al. 
2022）。inceptin はマメ科植物の中でもササゲやインゲンマメなどの限られた植物種にのみ活

性を示すが，ダイズの INR ホモログにはこの領域に変異があり，inceptin 非感受性である。お

そらく，進化の過程でマメ科植物内のリガンド結合領域に少数の突然変異が続き，結果とし

て inceptin 感受性植物と非感受性植物が生じたものと推測される。 
ダイズでは，害虫由来の糖型エリシターを認識する HAK（HDS-associated receptor-like kinases）

遺伝子が同定されている。筆者らが単離した 2 種の HAK 遺伝子（GmHAK1，GmHAK2）は，

ハスモンヨトウ（Spodoptera litura）幼虫 OS 応答を担う RLK として単離され，細胞外領域に

はそれぞれ LRR 配列およびプロリンリッチ配列が存在する（Uemura et al. 2020）。ハスモン

ヨトウ OS を部分精製した結果，エリシター活性画分は高分子サイズ（推定 10 kDa 以上）の

糖類が多く含まれていた。しかしながら，これらの HAK とエリシター画分の相互作用は検出

されていないことから，HAK は共受容体として機能し，エリシター受容体の機能を補うこと

で食害応答の一端を担っているのかもしれない（図 2）。また，このような高分子の糖エリシ

図 2．害虫エリシターおよびエフェクターの作用機序 

P:リン酸基，Ac:アセチル基，Ub:ユビキチン，TF:転写因子，
ET:エチレン，JA:ジャスモン酸，HDAC:ヒストン脱アセチル
化酵素，HAT:ヒストンアセチル化酵素。 
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ターが受容体に認識されるという前例がないことから，吐き戻されたエリシターが植物内で

切断もしくは修飾といったプロセシングを受けることで受容体に認識される可能性も考えら

れる。inceptin のケースとは異なり，この糖エリシターはダイズだけでなくアブラナ科のシロ

イヌナズナにおいても活性を有し，さらに GmHAK1 のシロイヌナズナホモログ（AtHAK）も

エリシター応答を担うことから，当該システムは植物種を超えて広く保存されている可能性

が高く，広食性害虫の認識における共通のメカニズムとして機能しているのかもしれない。 
食害応答における受容体以降の細胞内シグナル伝達因子についても徐々に明らかになりつ

つある。受容体様細胞質キナーゼである PBL27 は AtHAK1 と相互作用し，防御遺伝子である

PDF1.2 の発現誘導を担う（図 2）（Uemura et al. 2020）。PBL27 は真菌エリシターであるキ

チンの受容体 CERK1 とも相互作用し，リン酸化シグナルを活性化することで病害応答を制

御するため（Shinya et al. 2014），PBL27 は病害虫応答に関わる共通の細胞内キナーゼとして

はたらくのだろう。PBL27 は，カルシウム依存性キナーゼ CRK2 や他の PBL タンパク質とも

相互作用することで（図 2），細胞内における複雑なリン酸化ネットワークを形成し，エチレ

ンシグナルおよびエチレン応答性転写因子（ERF13）を介した PDF1.2 の発現を誘導する

（Desaki et al. 2024; Desaki et al. 2023; Miyamoto et al. 2019）。INR/SOBIR1 システムや

AtHAK1/PBL27 システムにおいてもエチレン放出を制御することが認められており

（Steinbrenner et al. 2020; Uemura et al. 2020），DAMP によって活性化される傷害ホルモンで

あるジャスモン酸（JA）とエチレンシグナルの協調的なはたらきが，前述した，DAMP と害

虫エリシターの相互作用の分子基盤である可能性が考えられる。 
さらに近年，抵抗性遺伝子の発現にはヒストン修飾のようなエピジェネティック制御機構

も重要な役割を果たすことが報告されている。転写リプレッサーである TOPLESS（TPL）お

よび TPL-related （TPR）タンパク質はヒストン脱アセチル化酵素 HDA6 と相互作用し，PDF1.2
および ERF13 領域のヒストンを脱アセチル化状態に保つことで，定常時はその発現を抑制し

ているが，食害時には当領域のヒストンアセチル化が促され，転写が活性化されるモデルが

提唱された（Yusuf et al. 2025）。興味深いのは，このエピジェネティック制御がハスモンヨト

ウ幼虫 OS 処理の 2 時間後という非常に早い時点で観測されたという点であり，これは食害

（害虫エリシター）を感知した植物が，クロマチン構造を迅速かつダイナミックに変化させ

ることでゲノムレベルで防御応答を即座に誘導するメカニズムを有することを示唆している。 
 

２−３．エフェクターを利用した害虫の生存戦略 
植物の防御応答に対して，害虫による寄主植物への適応能力も進化し続けている。そのた

め，植物の防御応答を抑制する害虫由来因子はエフェクターと呼ばれ，食害時に寄主植物側

に放出され，寄主のシグナル伝達経路への干渉や活性酸素産生を阻害し，害虫の適応力を高

めることができる。近年，トランスクリプトーム情報へのアクセスが容易になったことで，

吸汁性害虫種の唾液腺発現プロファイルからタンパク質型エフェクターの発見が相次いでい

る。例えば，アブラムシ（Macrosiphum euphorbiae）の唾液腺で発現する Me10 は，トマトの

細胞内において 14-3-3 タンパク質と相互作用し，リン酸化シグナルを阻害している（Atamian 
et al. 2013; Chaudhary et al. 2019）。咀嚼性害虫種からのエフェクター単離例は依然として少な
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いが，最近 HARP1 と呼ばれるエフェクタータンパク質がオオタバコガ（Helicoverpa armigera）
から単離され，植物のエンドサイトーシス機構を介して細胞内に取り込まれると，JA シグナ

ルのリプレッサーである JAZ タンパク質と相互作用することが見出された（Chen et al. 2019; 
Yan et al. 2023）。害虫抵抗性遺伝子の発現には JAZ の分解が必須であるが，HARP1 はそれを

阻害し JAZ は分解から免れる。同様に，JA 応答性の防御遺伝子発現を制御する MYC 転写因

子と相互作用する HAS1 もオオタバコガから単離され，MYC の転写活性化を阻害することが

明らかにされている（Chen et al. 2023）。 
これらのエフェクターに対する植物の防御システムも知られている。例えば，オートファ

ジー機構を用いて害虫エフェクターの分解を促進するモデルがトビイロウンカ（Nilaparvata 
lugens）食害イネで示されている（Guo et al. 2023）。害虫エフェクターの作用は寄主植物の間

接防衛機構にも及び，カイコ（Bombyx mori）幼虫の吐糸口から放出される脱水酵素 BmFHD 
は，天敵生物の誘引に利用される「みどりの香り」成分の中間産物を変換することができる。

これにより匂いの放出を制限し，天敵生物であるヤドリバエ（Zenillia dolosa）による寄生を

回避することができるのである（Takai et al. 2018）。 
 

3−1．おわりに 

1997 年に volicitin が害虫エリシターとして単離されてから 20 年以上が経過し，植物－害虫

間相互作用に関与する分子機構が解かれつつある。本稿では紹介しきれなかったが，害虫の

卵や糞だけでなく，腸内細菌にもエリシターおよびエフェクター活性が見出されており（Ray 
et al. 2016; Reymond 2013; Yamasaki et al. 2021; Zeng et al. 2023），このことからも，植物と害

虫は内外のさまざまな因子を利用して，食う喰われるの関係を構築していることが垣間見れ

る。しかしながら，当該相互作用は植物種と害虫種の特異的な関係性によって限定的な種間

でのみ成り立っているケースも多く，未だに共通の分子モデルを打ち出すには至っていない。

特に，非モデル植物における報告例が多く，当該相互作用における遺伝子機能の決定は容易

ではない。今後は植物と昆虫両者の形質転換技術の開発およびその習得が現状打破の鍵とな

るかもしれない。また，植物－害虫間相互作用研究によって蓄積された基礎的知見は，生態

系システムの理解だけに留まらず，農業分野への応用にも繋がるだろう。害虫による世界の

農作物被害額は年間 700 億ドルとも試算されており，今後地球温暖化が加速することで害虫

の生息域が拡大し，その被害はより深刻なものになると想定される（Bradshaw et al. 2016）。

さらに重度の農薬使用によって環境への負荷や人体への健康への影響も懸念されており，抗

虫活性成分や天敵生物の誘引に用いられる匂い物質を活用し，実用化を目指すことで害虫に

強い持続可能な減農薬型作物生産体制の構築にも繋がることを期待したい。 
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１．はじめに  
植物の発生や環境応答における遺伝子発現に極めて重要な役割を果たすのがクロマチンで

ある（Eccleston et al. 2013; Bruneau et al. 2019）。クロマチンはゲノム DNA，ヒストン，補助

タンパク質から構成され，約 150 塩基対の DNA が 8 量体のヒストンタンパク質複合体に巻

き付いたヌクレオソームが連なった構造をしている（Vergara et al. 2017; van Steensel et al. 
2019）。ヒストンは C 末端のコア構造と N 末端の尾部で構成され，N 末端の尾部は様々な

翻訳後修飾を受けやすい部分である。アセチル化，メチル化，ユビキチン化，リン酸化など

の修飾は，クロマチン構造を変化させ，遺伝子発現に影響を与える。 
ヒストン修飾の一つであるヒストン H3 リジン 27 のトリメチル化（H3K27me3）は，発現

が抑制されている遺伝子に多く見られる（Xiao and Wagner 2015; Xiao et al. 2016）。

H3K27me3 の導入（メチル化）は，動植物間で高度に保存されている構成因子が機能するポ

リコーム複合体 2（PRC2）が行う。一方，H3K27me3 の除去（脱メチル化）は，Jumonji C
（JmjC）ドメインを持つ脱メチル化酵素が行っている（Crevillén 2020）。しかしながら，

H3K27me3 を除去する脱メチル化酵素についての研究はまだ限られている。ここ 10 年ほど

で，シロイヌナズナにおける H3K27me3 の除去に関する研究が進展している。これまでに，

5 つの JMJ タンパク質 EARLY FLOWERING 6 （ELF6）/JUMONJI DOMAIN-CONTAINING 
PROTEIN11 （JMJ11），RELATIVE OF ELF6 （REF6）/JMJ12，JMJ13，JMJ30，JMJ32 が

H3K27me3 脱メチル化酵素として同定されている（Lu et al. 2011a; Crevillén et al. 2014; Gan et 
al. 2014; Cui et al. 2016; Yan et al. 2018）。本稿では，これらの 5 つの JMJ タンパク質が，ど

のような構造の特徴を持ち，どのように遺伝子に働きかけ，どのような生命現象を制御する

かを概説する。 
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２．H3K27m3eを脱メチル化する JMJタンパク質の構造  

JmjC ドメインを持つ脱メチル化酵素は 14 のサブファミリーに分類されている。クラミド

モナスやボルボックスなどの緑藻類には，このファミリーのメンバーが 2 つしか含まれてい

ない。しかし，陸上植物では 10 以上のメンバーが確認されている。このことから，JMJ タ
ンパク質が植物の陸上への適応や進化に重要な役割を果たしたと考えられる（Qian et al. 
2015）。シロイヌナズナには，21 種類の JMJ タンパク質が存在する（Lu et al. 2008）。これ

ら全てのメンバーの機能が完全に解明されているわけではないが，H3K9me3，H3K36me3，
H3K4me3，H3K27me3 などの特定のヒストン修飾を脱メチル化する酵素として働くことがわ

かっている。現在までに H3K27me3 の除去に関わることがわかっているのは，ELF6，
REF6，JMJ13，JMJ30，JMJ32 である。ELF6，REF6，JMJ13 は同じクレードに，JMJ30，
JMJ32 は他の 3 つとは違うクレードに分類されている （Lu et al. 2008; Qian et al. 2015）。 

ELF6，REF6，JMJ13 タンパク質は，陸上植物には存在するが緑藻類には存在しない植物

特異的 KMD4 サブファミリーに属している（Lu et al. 2008; Qian et al. 2015）。REF6 は

JmjN，JmjC，C2H2 型ジンクフィンガー（ZnF）ドメインを持つ（図 1）。また，REF6 タン

パク質は，ZnF ドメインを 4 つタンデムに持つという特徴がある。REF6 はこの ZnF ドメイ

ンを介して，特異的な DNA 配列を認識し，H3K27me3 脱メチル化酵素として機能する（Cui 
et al. 2016; Li et al. 2016; Tian et al. 2020）。REF6 の ZnF ドメインが標的遺伝子の 1 つである

NAC004 遺伝子に結合すると，水素結合，静電相互作用，疎水性相互作用などの相互作用が

形成されて，結合が強くなる。 
ELF6 は REF6 に最も近いホモログである。この 2 つのタンパク質は高い配列類似性を有

している（図 1）。しかし，ELF6 が REF6 と同様の機構で DNA を認識しているのかは不明

である。最近の研究では，REF6 と ELF6 は H3K27me3 と H3K27me1 の恒常性維持において

異なる役割を果たすことが報告されている（Antunez-Sanchez et al. 2020）。その研究の中

で，ELF6 は REF6 に比べて制御する遺伝子数が多いことが明らかにされている。そのた

め，標的遺伝子を制御する分子基盤も一部は異なると考えられる。 
JMJ13 も REF6 や ELF6 と同様に KMD4 サブファミリーに属し，in vitro および in vivo で

H3K27me3 を除去する機能を持つことがわかっている。しかし，JMJ13 は C 末端に ZnF ドメ

インを持たない。JMJ13 は，触媒ドメイン（JMJ13CD）を持っており（図 1），この

JMJ13CD により H3K27me3 ペプチドを認識する（Zheng et al. 2019）。JMJ13 と H3K27me3
ペプチドの相互作用は，ヒストン H3 アルギニン 26 とヒストン H3 プロリン 30 の間という

極めて限定された領域で起こる。同様のヒストン修飾の認識は，他の JMJ タンパク質でも起

こる可能性がある。 
JMJ30，JMJ32，およびその近縁ホモログである JMJ31 は，JmjC ドメインのみのグループ

に属する。JMJ30 と JMJ32 が，どのように DNA と相互作用をするかや，ヒストン修飾をど

のように認識するかについてはほとんどわかっていない。さらに，JMJ30 の活性は

H3K27me3 に加えて，H3K9me3，H3K36me3 にも影響を与える。JMJ30 の生化学的機能を正

確に理解するために，さらなる研究の進展が待たれる。 
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３．H3K27me3のヒストン脱メチル化酵素である JMJの標的に対する結合様式  

JMJ タンパク質が H3K27me3 を除去する分子基盤を理解するためには，クロマチンとの相

互作用の様式を明らかにすることが必要不可欠である。現時点では，REF6 とクロマチンの

相互作用様式の研究がよく進んでいる。上述した REF6 が持つ ZnF を介した標的の認識，

JMJ13 による H3K27me3 ペプチドの認識以外に，他の因子とのタンパク質間相互作用による

リクルートの様式が報告されている。ここでは，主に研究が進行している REF6 の標的の認

識の多様性について述べる。 
REF6 は組織特異的な転写因子と相互作用して，標的を認識することがわかっている。例

えば，REF6 は MADS-box 転写因子である SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF 
CONSTANS 1 （SOC1）や，植物特有の転写因子である SQUAMOSA PROMOTER BINDING 
PROTEIN LIKE 15（SPL15） などとタンパク質相互作用して，複合体によって標的を認識す

る（Hyun et al. 2016）。JMJ が転写因子と相互作用する例は，他の JMJ にも広くみられる標

的制御様式であると言える。例えば，ELF6 はブラシノステロイドのシグナル伝達を制御す

る転写因子 BRI1-EMS-SUPPRESSOR 1 （BES1）と相互作用する（Yu et al. 2008）。また，

JMJ30 は EARLY FLOWERING MYB PROTEIN（EFM）や AUXIN RESPONSE FACTOR
（ARF）と物理的に相互作用する（Yan et al. 2014; Lee et al. 2018）。このように，相互作用

する因子は異なるものの，ヒストン脱メチル化酵素である JMJ が標的を認識する際には，転

写因子との相互作用が非常に重要であることがわかる。 

図１．シロイヌナズナの H3K27me3 ヒストン脱メチル化酵素の系統樹とドメイン構造 

（A） シロイヌナズナにおける H3K27me3 ヒストン脱メチル化酵素の系統樹。REF6，
ELF6，JMJ13 は同じクレードに，JMJ30 と JMJ32 も同じクレードに属する。 
（B） シロイヌナズナにおける JMJ タンパク質のドメイン構造。Jumonji-N ドメイ

ン，Jumonji-C ドメイン，タンパク質，および C2H2 型亜鉛フィンガー（ZnF）ドメイ

ンの位置をそれぞれピンク，紫，灰色，緑で示す。金属触媒部位はアスタリスクで示

す。スケールバー = 200 アミノ酸。 
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免疫沈降および質量分析法の組み合わせにより，REF6 の相互作用因子として，SWI/SNF
型クロマチンリモデリング ATPase である BRAHMA（BRM）が見つかっている（Li et al. 
2016）。REF6 と BRM は，CTCTGYTY モチーフの周辺に結合のピークがある。REF6 の機

能に依存して BRM の標的遺伝子座へリクルートされる。一方で，REF6 は自身のターゲテ

ィングに BRM の活性を必要とはしない。そのため，REF6 は CTCTGYTY モチーフを含むク

ロマチンに直接結合し，その後 BRM をリクルートすると考えられる（図２）。 
REF6/BRM と PRC2 は，標的遺伝子の発現を拮抗的に制御する（Bezhani et al. 2007; Lu et 

al. 2011a; Wu et al. 2012; Li et al. 2015）。多くの場合，拮抗作用はクロマチン上でモチーフを

図２．シロイヌナズナの H3K27me3 ヒストン脱メチル化酵素による遺伝子発現制御 

（A） REF6 は，CTCTGYTY（Y は C または T）DNA モチーフを認識することで，

H3K27me1/2/3 を脱メチル化する。（B） JMJ13 は H3K27me3 ペプチドを認識する。

（C） JMJ タンパク質は転写因子と相互作用し，標的にリクルートされる。（D） 
REF6 は BRAHMA（BRM）と相互作用し，ヌクレオソームの位置を決める。（E） 
REF6 と PRC2 はクロマチン上で拮抗的に働く。（F） CTCTGYTY モチーフの DNA
がメチル化された場合，REF6 の認識能力は低下する。H3K27me3 はピンクの三角形

で，H3K9ac は薄い青の丸で，DNA メチル化は灰色の丸で示した。 
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競合することで制御される場合が多い （Zhu et al. 2020）。しかし，PRC2 は TELO ボック

スや GAGA モチーフなどに結合する （Hecker et al. 2015; Xiao et al. 2017; Zhou et al. 2018）。

このように，それぞれの因子が異なるモチーフに結合することが示唆されているため，

REF6/BRM と PRC2 の間でモチーフを取り合うという競合的な結合で拮抗的な遺伝子発現制

御が説明できる可能性は低い。また，ゲノムワイドに見ると，PRC2 と REF6 の結合パター

ンは重ならない。REF6 は PRC2 が導入した H3K27me3 の境界によく見られる （Yan et al. 
2018）。現時点では，分子基盤は不明だが，REF6 は H3K27me3 の拡散を防いでいる可能性

が考えられる。 
REF6 による二本鎖 DNA の認識は，モチーフの配列に依存するだけでなく，DNA メチル

化にも影響される（Qiu et al. 2019）。REF6 は，DNA メチル化のレベルが低い CTCTGYTY
モチーフに結合しやすいことがわかっている。モチーフの中に CHG のメチル化がある場合

には，REF6 の結合の親和性が低下する （図 2F）。シロイヌナズナゲノム中には，

CTCTGYTY モチーフが多数あるものの，実際に REF6 の結合が見られるのはそのうちの

15%ほどである。そのため，CHG のメチル化などの in vivo での環境が REF6 の標的への認

識へ関与すると考えられる。 
 

４．H3K27me3のヒストン脱メチル化酵素である JMJの変異体の表現型と主要な標的  

JMJ タンパク質は，特定の発生段階や環境変化を読み取り，抑制的な H3K27me3 マークを

除去する。これにより，発生や環境応答を制御すると考えられている。実際に，シロイヌナ

ズナの jmj 機能喪失変異体では，発生や環境応答において異常が多く報告されている。植物

の発生においては，REF6，ELF6，JMJ13 が広く機能する。一方，JMJ30 と JMJ32 は，特定

の環境に適応するために働く例が多い。 
REF6 は，発芽の時期を決めるのに必要であることがわかっている。ref6 変異体の種子で

は，野生型よりも発芽のタイミングが遅れる（Li et al. 2016; Chen et al. 2020）。REF6 は

H3K27me3 を除去することで，ABA の生合成に関する 2 つの重要な遺伝子，CYP707A1 と

CYP707A3 の発現を誘導する（Chen et al. 2020）。CYP707A1 と CYP707A2 は ABA 8'-ヒドキ

シラーゼをコードし，ABA レベルの低下に重要な役割を果たす （Okamoto et al. 2006）。

ref6 変異体背景で CYP707A1 遺伝子を過剰発現させると，ref6 変異体の発芽が遅れる表現型

は回復する （Chen et al. 2020）。 
REF6 と ELF6 はどちらも葉の発生において重要な役割を果たす。通常の生育条件下で

は，ref6 変異体と elf6 変異体では葉の表現型が似ており，ブラシノステロイド（BR）欠損変

異体によく見られるような葉柄の長さの減少を示す（Yu et al. 2008）。しかしながら，葉身

に注目すると，ref6 では短くなるものの，elf6 では見られない。このことは，REF6 と ELF6
タンパク質が組織特異的に異なる役割を持つことを示唆している。葉の発達の後期では，

ref6 においてクロロフィルの分解が遅れる（Wang et al. 2019）。REF6 は，ETHYLENE 
INSENSITIVE 2（EIN2），OLEOSIN 1（ORE1），NONYELLOWING 遺伝子（NYEs）などの老

化関連遺伝子を直接活性化することで葉の老化を促進させる役割を果たしている（Wang et 
al. 2019）。 
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JMJ13 は，発生において REF6 や ELF6 と冗長的に機能する場合と，異なる役割を持つ場

合があると考えられている。jmj13 単一変異体では葉の形態異常は報告されていない（Zheng 
et al. 2019）。しかし，ref6 elf6 jmj13 三重変異体は ref6 elf6 よりも葉柄が短いことから，

JMJ13 は REF6 や ELF6 と冗長的に機能する部分があると考えられている（Yan et al. 
2018）。花の発生過程では，JMJ13 と REF6，ELF6 との間に，機能の違いが見られている

（Keyzor et al. 2021）。通常，野生型でも，最初の 1～2 つの花は自家受粉せず，種子のない

非常に短い果実を形成することが多い。ref6 変異体の場合には，野生型とほとんど変わらな

い。一方で，jmj13 変異体では 8 番目に形成される花くらいまでは，ほとんど種子ができな

い。jmj13 の花では，JASMONATE-ZIM-DOMAIN PROTEIN 7 （JAZ7） ，SMALL AUXIN UP 
RNA 26 （SAUR26） ，ARABINOGALACTAN PROTEINs （AGPs）など，雄しべの発達に関

与する遺伝子の発現が低下するため，受粉しにくいと考えられている（Keyzor et al. 
2021）。しかし，elf6 では，最初に形成される花から受粉し，種子ができる場合が多い。こ

のように，REF6，ELF6 ，および JMJ13 は共通した機能と，独自の機能の両方を果たして

いると考えられる。 
JMJ30 および JMJ32 の機能は，REF6，ELF6 および JMJ13 とは異なる報告例が多い。実際

に我々が観察した場合でも，jmj30 や jmj32 単一変異体では，ref6，elf6，および jmj13 で見ら

れたような，発芽時期の異常，葉の形態異常，花の受粉の以上などは見られていない

（Yamaguchi et al. 2021）。また，jmj30 jmj32 二重変異体でもこれらの変異体では観察されて

いないことから，JMJ30 と JMJ32 は，REF6，ELF6，JMJ13 などとは別の役割を持つと考え

られる。JMJ30 遺伝子は時計遺伝子である TIMING OF CAB1 EXPRESSION 1 （TOC1） と発

現が同調している遺伝子として同定された（Lu et al. 2011b）。JMJ30 と TOC1 は遺伝的に相

互作用し，CIRCADIAN CLOCK ASSOCIATED 1（CCA1）と LATE ELONGATED HYPOCOTYL
（LHY）の発現を促進する。その一方で，JMJ32 の発現には概日振動が見られない（Lu et al. 
2011b）。そのため，JMJ30 と JMJ32 は異なるメカニズムで制御されていることが示唆され

る。 
jmj30 変異体および jmj30 変異体を含む多重変異体では，環境条件に依存した表現型を示

すこともわかっている。jmj30 変異体では，カルスの形成能が低下する。この条件下では，

JMJ30 は LATERAL ORGAN BOUNDARIES DOMAIN 16 （LBD16）と LBD29 の発現を促進す

る（Lee et al., 2018）。さらに，ABA によって誘導される種子の成長停止は，jmj30 jmj32 二

重変異体では見られない（Wu et al. 2019a; Wu et al. 2019b; Wu et al. 2020）。JMJ30 は SNF1-
RELATED PROTEIN KINASE 2.8（SnRK2.8）と BRASSINAZOLE RESISTANT1（BZR1）を直接

活性化し，ストレス応答と成長のバランスを維持している。高温の経験を記憶する能力も

jmj30 jmj32 ref6 elf6 四重変異体では低下している（Yamaguchi et al. 2021; Yamaguchi and Ito 
2021a; Yamaguchi and Ito 2021b）。JMJ30 は熱に応答して HEAT SHOCK PROTEIN 17.6C
（HSP17.6C）と HSP22 に結合する。これら遺伝子の H3K27me3 を除去し，しばらくそのヒ

ストン修飾状態を維持することで，高温情報を記憶して適応することがわかっている。 
興味深いことに，5 つのヒストン脱メチル化酵素はすべて開花時期を制御する。しかしな

がら，変異体の表現型やそれが見られる条件は異なっている。長日条件下では，ref6 変異体
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は遅咲きであり，elf6 と jmj13 変異体は早咲きである（Noh et al. 2004; Zheng et al. 2019）。

REF6 は，SOC1 遺伝子を直接誘導する（Hou et al. 2014; Hyun et al. 2016）。ELF6 は花成抑制

遺伝子である FLOWERING LOCUS C （FLC）に結合して，H3K27me3 の除去を介して転写

を活性化する（Yang et al. 2016）。jmj13 変異体では，花成抑制遺伝子 SHORT VEGETATIVE 
PHASE （SVP）の発現が低下する。一方で，jmj30 jmj32 は高温環境下でのみ早咲きになる

（Gan et al. 2014; Yan et al. 2014）。高温により JMJ30 の蓄積量が増加し，FLC 遺伝子座から

H3K27me3 が除去されることがその背景にある。変異体の表現型は一致している場合もある

が，ヒストン脱メチル化酵素ごとに，異なる標的を制御している可能性が高い。 

 
５．おわりに 

植物の発生過程や環境応答における遺伝子発現は，主にエピジェネティックな調節によっ

て頑健かつ柔軟に制御されている。トランスクリプトーム，エピゲノム，結晶構造解析を用

いた植物エピジェネティクスの研究の進展により，H3K27me3 の重要性が明らかになってき

た。シロイヌナズナでは，H3K27 の脱メチル化が 5 つの JMJ タンパク質によって調節され

ている。5 つの JMJ を包括的に比較した解析はなく，単純化した結論を提供しにくい状況で

ある。ただ，配列の相同性以外は，標的の認識様式・変異体の表現型などはむしろ異なって

いるように見える。時間や空間などの解像度を高め，できるだけ in vivo のコンテクストを

反映させた状況での解析結果を得ることで，研究は加速する可能性がある。また，得られた

結果を，二次的な影響が蓄積する変異体の解析結果に囚われすぎることなく，初期の応答，

あるいは直接の影響を検証することで，新しい知見が得られることを期待する。 
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