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総説
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恒温性地域に潜む園芸作物の温度反応性形質

小枝壮太＊

京都大学大学院農学研究科附属農場（干 569-0096 高槻市八丁畷町 12-1)

Temperature-sensitive phenotypes of horticultural crops latescent in tropical 

regions 

Sota Koeda 

Experimental Farm, Graduate School of Agriculture, Kyoto Uniνersity 

但atchonawαte12-1, Takatsuki, Osaka 569-0096, Japan) 

Summary 

As sessile organisms, plants have evolved great plasticity to adapt to their surrounding environment. Along 

with conditions such as light and humidity, tempera加reis an important environmental factor for plants. Plants 

show responses to two distinct tempera加reregions: extreme tempera印res and non-extreme ambient 

tempera印res.This review will focus on studies that have addressed the responses of plants to changes in ambient 

tempera加re.In addition, we will discuss about the temperature-sensitive phenotypes of horticultural crops hidden 

at tropical regions where daily and yearly tempera加resremain relatively constant between 20 and 30°C. 
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はじめに

植物は動物のように移動する術を持たない．そのた

め，植物は環境変化に適応するための高い可塑性を発

達させてきた光や水と共に，温度は植物に最も大き

な影響を与える環境因子の一つである（Went1953）.温

度の日変化，周年変化は植物の発育，果ては地球上に

おける植物の分布を決めている（Longand Woodward 

1988）.植物種により異なるが植物の生理的反応は概

ねo℃～ 40℃の範囲内において行われる．温度に関し
ては様々な研究がなされており 特に植物の生死を左

右するような低温（10℃以下）や高温（35℃以上）に

関しては分子機構を含めた多くの知見が蓄積されてき

ている．一方，低温でも高温でもない温度域（20～30

℃）における植物の生理・生態的反応については十分

に研究がなされているとは言い難い．筆者はこのよう

な温度域を常温域と定義し 研究に取り組んできた
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本報では，常温域での植物の温度反応と在来地の温度

環境に焦点を当て，論を進めてゆく．

常温域において温度反応性を示す変異体

常温域には多くの温帯性あるいは熱帯性・亜熱帯性

植物の生育適温域が含まれることから，その温度域に

おける植物の温度反応性を理解することは．基礎研究

のみならず農学においても非常に重要な課題と言える．

植物が常温域において能動的に適正な発育を維持し

ていることが，人為的に作出した遺伝子変異体を解析

することにより明らかになってきた．キンギョソウ

(Antirrhinum m守山L.)(Waites and Hudson 1995），タバコ

(Nicotiana tabacum L.) (Samuelsen et al. 1997），シロイヌ

ナズナ（ArabidopsisthalianαL.) (Akamatsu et al. 1999, Hua 

et al. 2001, Meisel et al. 1996, Tsukaya et al. 1995）の複数

の変異体が，常温域の 25℃周辺を境としてそれ以下の
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温度において適正な発育を維持することができない．

いずれの発育異常も，植物が持つ数万遺伝子の中のわ

ずか 1遺伝子が変異することにより生じてしまうもの

である．これらの事例から，様々な遺伝子が関与する

複雑な機構により，植物は常温域において適正な発育

を維持していることが示唆される．

常温域での温度変化と変異の顕在化

Lindquist博士らのチームはショウジョウバエ

(Drosophila melanogaster）やシロイヌナズナ（A.thaliana) 

の複数の系統において，常温域での温度変化により形

態異常や発育異常が顕在化することを報告 した

(Rutherford and Lindquist 1998, Queitsch and Lindquist 

2002）.タンパク質の立体構造が変化するような遺伝的

変異は，通常，個体の形質に現れる．ところが，分子

シャペロンの働きにより，変異の一部が形質に現れて

いないことが明らかとなり，そのような変異は隠蔽変

異と呼ばれている. Lindquist博士らの調査したショウ

ジョウバエやシロイヌナズナは隠蔽変異を持つが，通

常環境下では Hsp90がシャペロンとして機能すること

により異常は形質としては現れない．しかし温度が

変化すると Hsp90の機能が低下し補助されていたタ

ンパク質は立体構造が不安定になるような状況に曝さ

れ，結果として変異が形質の異常として顕在化してし

まう．

Sureshkumar et al. (2009）は世界中から収集したシロ

イヌナズナ （A.thaliana) 97系統に，在来環境では遭遇

することのないような温度処理（27℃）を行った. 23 

℃で育成するといずれの系統にも異常は見られず， 27

℃で育成すると Bur-0系統は葉に形態異常を示した．

本現象の原因遺伝子をマッピングにより同定したとこ

ろ， Isopropylmalateisomerase large subunit I (JILi）の

第3イントロンにある TTC/GAAの3塩基繰り返し配列

が，多くの個体では23回であったのに対して， Bur-0系

統では400回以上であった. 23℃でBur-0系統を育成す

ると，他の系統と同程度のIILIの発現が認められたが，

27℃では Bur-0系統においてのみJILiの発現が半分以

下に低下した. TTC/GAAの繰り返しが長くなると，遺

伝子発現量が低下することがヒトの研究においても報

告されている．以上より， JILiにおける反復配列の繰

り返し数増加が， Bur-0系統の温度依存的な形態異常を

引き起こしていることが明らかになった．この報告に

おいて注目すべき点は 在来地においては潜在化して

いた形質が，在来地では経験することのなかった温度

に遭遇することにより顕在化したことである．常温域

で温度反応性を示す変異体が多数報告されていること，

また野生植物集団の中にも温度反応性を持つ系統は存

在し形質は在来地の環境では潜在化することを踏ま

えると，作物においても同様の現象が生じたとしても

不思議ではない．

恒温性地域では常温域での温度反応性形質が潜在

化する

人為的に変異を誘発する場合と比較して，はるかに

低い確率ではあるが，圃場の作物においても遺伝子の

変異は生じている．ただし日本のような温帯性地域

において常温域での発育を左右するような遺伝子変異

が個体に生じたとしても，栽培者あるいは育種家の人

為的淘汰を受けることにより変異は残らない．なぜな

ら，温度の周年変動が大きい日本においては，最低気

温を含めてお℃以上の温度が維持される時期は真夏以

外になく（図 la），変異が生じた個体はそれ以外の時期

に作物としての適正な発育を維持できないからである

しかし温暖な恒温性地域（図 2）においては状況が異

なってくる．赤道周辺に点在している，海洋性気候の

温暖な恒温性地域では 年間を通じて気温が25℃をほ

l~ 
図1.恒温性地域における気温変動．

(a）京都，（b）セーシェル諸島，（c）トリニダード島における

年間の気温変動．．：最高気温， ：平均気温， O：最
低気温.(d）トリニダード島（1月）における気温の日変

動．灰色実線：現地の気温黒色実線：恒温器で再現し

た気温，灰色部：暗期. Koeda et al. (2013）より作図．

図2.赤道付近に点在する温暖な恒温性地域．

0：恒温性地域，インド洋のセーシェル諸島，カリブ海
のトリニダード島を示す．各地の気温は National

Climatic Data Center （米国）より取得した



とんど下回らない（図 1b. c）.このような恒温性地域の

在来植物は，常温域において温度変化をほとんど経験

しない．そのため，反応に必要な遺伝子が自然変異し

たとしても，中立的変異として淘汰されずに維持され

ることが想定される．筆者はそのような仮説を検証す

るために，恒温性地域在来の園芸作物を対象に研究を

行ってきた．その内容を以下に紹介する．

インド洋のセーシェル諸島在来のトウガラシ Sy-2

セーシェル諸島はインド洋上の島国であり，マダガ

スカルの北東，アフリカ大陸のケニアやソマリア沖

(400～1,600km）に点在する約100の島々により構成され

る（図2）.セーシェル諸島は温暖な恒温性地域であり，

年間を通じて平均気温は 25°C程度最低気温および最

高気温はそれぞれ24°Cおよび32°C程度である（図 lb).

京都の気温変動と比較すると，セーシェル諸島の気温

は年間を通じて京都の夏季（7月， 8月）に相当する．

Sy-2は，セーシェル諸島において食用として栽培され

ている在来トウガラシ （Capsicumchinense Jacq.）品種

である．現地の耕地で栽培されていた果実から種子を

採取し日本で実生を栽培したところ，ウイルスに擢

病したような縮葉発生を伴う季節依存的な発育異常を

示すことを見出した春に播種すると縮葉が発生し，

成育も遅延する．夏期には発育が正常に回復するが，

秋期から縮葉が再び生じる．縮葉の生じる時期には落

花するため，着果はしない．また， Sy-2の発育異常が

認められる時期には，他のトウガラシ品種に異常は認

められない．よって， Sy-2の発育異常はウイルス等に

対する擢病によるものではなく 温度などの環境変化

により引き起こされると推察した．

温度がSy-2の発育異常に及ぼす影響を検討するため

に，温度を変えて恒温器で Sy-2を育成した生育温度

が24℃あるいは25℃の場合には正常な本葉が展開した

（図 3）.一方，生育温度が23℃以下の場合には発育異

常が生じた（図 3）.このことから， Sy-2の発育異常は

24℃を下回ると発生すると考えられた（Koedaet al. 

Trぺ3

Sy蝋2

No.3341 

2o・c 21・c 22。c 23。C 24'C 25。C

r（~~rr ,1 ＿~，~ ,1…，！：名1 1~.I
l~t:~~：刊令j宥；1~~1
1~1..：管内｜案内J4tJ

図3.温度反応性を示すSy・2およびTr・13.

Sy・2,Tr・13,No.3341を20,21, 22, 23, 24, 25℃で

21日間育成した. Bar: 2 cm. Koeda et al. (2013）より作
図．
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2009）.また， 日長やウイルスの感染は Sy-2の発育異

常の原因ではないことも確認した（小枝ら 2010）.さら

に，遺伝様式を調査したところ，本形質を決定する主

働遺伝子は単一の劣性遺伝子であると考えられた

(Koeda et al. 2009) . 

カリブ海のトリニダード島在来のトウガラシTr・13

温暖な恒温性地域であるセーシェル諸島において自

然変異により常温域で温度反応性形質を示す Sy-2が見

つかったことから，他の恒温性地域においても類似し

た現象があるとの想定の元，遺伝資源の収集調査を

行った．ナス科トウガラシ （Capsicum）属は中南米原

産の作物である（Singh2007）.また， 5つの栽培種のな

かの仁 chinenseはアンデス山脈東側の低地およびカリ

ブ海周辺で栽培化されたと考えられており（Andrews

1995, Pickersgill 1969），現在でも Cchinenseはカリブ

海周辺では最も一般的な香辛料として使用されている

(Bosland and Votava 2000）.そこで，カリブ海の島々よ

りCchinenseを中心として36系統のトウガラシを収集

した. 36系統に在来地の平均的な気温25℃，および在

来地では遭遇することのない温度20℃を処理し温度

反応性の有無を調査した．調査より， トリニダード島

在来のトウガラシ Tr-13は20℃で発育異常を生じ， 一

切本葉を展開しなかった．また，より詳細に調査した

ところ， 24℃を下回ると発育異常が生じることが明ら

かになった（図 3) (Koeda et al. 2013). 

Tr-13を採種したトリニダード島は南米大陸のベネ

ズエラの沖合15kmに位置する恒温性地域である（図2).

ただしセーシェル諸島と比較すると少し冷涼で，午

前中の約9時間は 24℃を下回る（図 le, d）.つまり，

一日に数時間は発育異常が生じるような温度に遭遇し

ている．そこで恒温器を使用して厳密に現地の温度環

境を再現しTr-13を育成したところ，トリニダード島の

温度環境下では Tr四13の温度依存的な発育異常は発現

しないことが確認されたさらに，温度反応性を示さ

ないトウガラシおよびSy-2との交配や，他のc.
chinense系統を含めた Tr-13とSy-2の分子系統解析を

行った交配試験より， Tr-13とSy-2は同じ遺伝子座に

変異を有していると考えられた．また，分子系統解析

より Tr-13とSy-2が過去に交配した可能性は極めて低

いと考えられた．これらのことから，両品種は同じ遺

伝子座に変異を持つが，変異は独立して生じたことが

示唆された（Koedaet al. 2013) . 

おわりに

人為的に作出した変異体，野生植物集団，そして園
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芸作物においても常温域で特徴的な温度反応性を示す

個体が存在することが明らかになったまた，自然変

異によるものはいずれも温度反応性形質が在来地では

潜在化している点が共通していた．筆者らの事例から

は，日本のような温帯性地域では人為的淘汰を受けて

しまうような遺伝的変異が，温暖な恒温性地域では少

なくとも中立的変異として潜在化し淘汰の対象にな

らずに品種として残ってしまうことが考えられた．こ

のことは，温度をはじめとする環境要因の変動が少な

い地域で栽培されている品種を 日本のように環境要

因の季節変動が大きい地域で栽培することにより，在

来地では潜在している形質が顕在化することを示して

おり，導入にあたっては注意を要する．

常温域には多くの植物の生育適温域が含まれること

から，一見すると植物はほとんど変化を示していない

ように見える．しかし人為的変異体および自然変異

体が示す温度反応性を考慮すると 少なくとも発育や

形態形成に関わる温度変曲点が常温域には存在すると

考えられる．また 温度反応性を示す変異体の中には

防御応答の制御異常によるものも多数あり，筆者らは

Sy-2およびTr-13においてもその可能性を示唆する

データを得ている（Koedaet al. 2012, 2013）.さらに，ウ

イルスなどの病害と植物の相互作用においても常温域

で変曲点が存在するようである（Walkerand Smith 

1930, Samuel 1931, Skipp and Samborski 1974）.以上の

ように，常温域には多様な反応系の温度変曲点が交錯

していると考えられる．今後，常温域における植物の

反応をより細分化して捉えなおし合理的な作物栽培

や施設管理法に結び付けていく必要がある．

キーワード：隠蔽変異，温度反応性，恒温性地域，自

然変異，人為的淘汰，熱帯
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