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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。 
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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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