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研究成果の概要（和文）：周期植物とは、それぞれの種に特異的な1年を越える周期で一斉に開花・枯死を繰り
返す植物である。本研究で材料としたキツネノマゴ科コダチスズムシソウは、沖縄本島において6年周期で一斉
開花する周期植物である。コダチスズムシソウの各個体は発芽から6年目に開花し、枯死することから、発芽か
ら開花までの6年間を測る生物時計を持つと考えられる。そこで、近縁の周期を持たない種類と比較すること
で、6年間を測る周期遺伝子を探索するとともに、栽培環境をコントロールした栽培実験を行い、時間を測る環
境シグナルとして、気温が重要であることを明らかとした。

研究成果の概要（英文）：Periodical plants repeat mass flowering and withering at a species-specific 
interval more than one year. Strobilanthes flexicaulis (Acanthaceae) is a periodical plant that 
repeats mass flowering every six years in Okinawa Island, Japan. S. flexicaulis may have a 
biological clock measuring six years from germination to flowering, because they flower and wither 
in the sixth year from their germination. In this study, we explored periodical genes measuring six 
years by comparisons with non-periodical relative species, and performed cultivation experiments 
controlling cultivation environments. The cultivation experiments suggested that air temperature is 
an important signal to count time from germination to flowering.

研究分野：進化生物学
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１．研究開始当初の背景 
 周期植物は、それぞれの種に特異的な 1年
を越える周期で一斉に開花・枯死（周期的一
斉開花・枯死）を繰り返す植物である。東南
アジアの熱帯雨林における一斉開花や、ブナ
などの豊凶現象は、気象条件や栄養条件で起
こると言われているため、周期的一斉開花・
枯死とは明確に異なる現象である。周期植物
は、イネ科タケ亜科、キツネノマゴ科イセハ
ナビ属で知られている（Janzen 1976）。これ
までタケを材料に多くの研究が行われてき
たが、長期の一斉開花周期（多くの種類は 30
年以上周期）がネックとなり、詳細な研究は
進んでいない。また、長期間を測るためにど
のような生物時計システムを持ち、どのよう
にしてそれを獲得してきたのかを明らかに
するためには、周期性を持たない近縁種との
比較が欠かせないが、タケでは周期が長いう
え、クローン増殖を繰り返すため、周期植物
であるかどうか分かっていない種類も多く、
検証することが困難である。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、一斉開花周期が比較的短く、
分子系統解析（Moylan et al. 2004）から周
期的一斉開花・枯死が複数回平行的に進化し
たことが推定されているイセハナビ属を材
料とした。イセハナビ属のコダチスズムシソ
ウ Strobilanthes flexicaulis（図 1）は沖縄本
島で 6年という周期植物としては短い周期で
一斉開花・枯死を繰り返す（Kakishima et al. 
2011）。コダチスズムシソウを材料に、発芽
から開花までの時間を測る生物時計に関連
した周期遺伝子の探索を行うとともに、栽培
実験から、生物時計の生理メカニズムの解明
を目指した。 
 

 
図 1 コダチスズムシソウとオキナワスズム
シソウの野外での様子。（A）コダチスズムシ
ソウの花。（B）近縁種のオキナワスズムシソ
ウの花。（C）コダチスズムシソウの一斉開花。
（D）コダチスズムシソウの実生。 
 
 
３．研究の方法 
（1）野外調査、分子系統解析 
 沖縄本島、八重山諸島、台湾で野外調査を

行い、コダチスズムシソウ、および近縁のオ
キナワスズムシソウ S. tashiroi と台湾固有
種 S. lanyuensisのサンプルを採取するとと
もに、生活史を観察した。野外調査から明ら
かとなった生活史をもとに、分子系統解析と
組み合わせることで祖先形質を推定し、生活
史が進化過程を推定した。 
 
（2）周期遺伝子の探索  
①トランスクリプトーム解析  
 周期遺伝子の探索のため、発芽から開花ま
での遺伝子発現変動を調べた。野外集団には
一斉開花年以外の年に開花する個体がわず
かながら存在し、それらの個体の種子を蒔く
とやはりほとんどが 6 年目に開花する
（Kakishima et al. 2011）。そのため、これ
らの個体は一斉開花年に咲く個体とは別の
年に咲いているだけで、周期遺伝子は正常に
働いていると考えられる。同じ個体からのサ
ンプリングでは 6年間が必要であるため、開
花年がずれた個体を使用して、6 年間かける
ことなく発芽から開花までのサンプルを採
取した。RNA-seqによるトランスクリプトー
ム解析を行い、周期遺伝子の候補を探索した。
キツネノマゴ科にはモデル植物が存在しな
いことから、同時にリファレンスゲノムの構
築を目指した。 
 
②QTLマッピング 
 近縁種オキナワスズムシソウ（図 1）は毎
年 開 花 す る 多 回 繁 殖 型 植 物 で あ る
（Kakishima et al. 2011）。コダチスズムシ
ソウとオキナワスズムシソウの自然雑種が
多回繁殖型になることから、多回繁殖型が優
性であると考えられる。ゲノム上の周期遺伝
子の位置や数を推定することを目的とした
QTL解析を行なうため、コダチスズムシソウ
とオキナワスズムシソウの F2 雑種を作成し
た。開花まで年数と、開花後に枯死するかど
うかについて、フェノタイピングを進めた。
同時に、RAD-seqを用いてジェノタイピング
を進めた。 
 
（3）栽培実験 
 温室での栽培実験から、コダチスズムシソ
ウは栽培下でも基本的に 6年目に開花するだ
けでなく、挿し木をしても発芽からの時間の
記憶は維持されることから、個体サイズは開
花シグナルとして重要ではないと考えられ
ている。また、9 年周期で一斉開花すること
が知られているジャワ島原産の近縁種 S. 
cernua は、温室栽培下で 8 年目に開花し、
恒明・定温条件の栽培で 7 年目に開花した
（Tsukaya et al. 2012）。このことは環境変
化のない条件で栽培しても、ある程度は時間
を測ることができる一方で、周囲の環境によ
って時計を調節している可能性を示唆して
いる。つまり、ある程度の時間を計測できる
生物時計システムに加え、環境シグナルによ
る調節機構が存在することが推測される。 



 そこで、発芽から開花までの 6年間を測る
ために重要な環境シグナルを明らかとする
ため、気温と日長をコントロールした栽培実
験を行った。気温条件として、28℃の高温、
16℃の低温、28℃と 16℃を 3 ヵ月ごとに移
動させる気温シフトの 3条件を用いた。日長
条件として、「16 時間明期、8 時間暗期」の
長日、「8時間明期、16時間暗期」の短日、「16
時間明期、8 時間暗期」と「8 時間明期、16
時間暗期」を 3ヵ月ごとに移動させる日長シ
フトの 3条件を用いた。これらの条件を組み
合わせて、高温・長日（図 2A）、温度シフト・
長日（図 2B）、温度シフト・日長シフト（図
2C）、温度シフト・短日（図 2D）、低温・日
長シフト（図 2E）、低温・長日（図 2F）の 6
つの栽培条件で実験を行い、初めて開花した
日を記録した。実験には 2015年 12月頃に一
斉開花が始まる個体を挿し木で増やして使
用した。  
 

 
図 2 気温と日長を制御した栽培実験。（A）
高温、長日。N = 3。（B）気温シフト、長日。
N = 5。（C）気温シフト、日長シフト。N = 6。
（D）気温シフト，短日。N = 4。（E）低温。
日長シフト。N = 6。（F）低温、長日。N = 6。
シフトは 3ヵ月ごとに条件変更。赤矢印は野
外での一斉開花の開始時期。（A）2016 年 2
月 29 日に低温に移行。（B-D）2016 年 6 月
24 日に実験終了。（E、F）2016 年 2 月 29
日に実験終了。 
 
 
４．研究成果 
（1）野外調査、分子系統解析 
 コダチスズムシソウの生活史を観察した
結果、これまでの予備的な観察の通り、八重
山諸島や台湾ではコダチスズムシソウの一
斉開花は見られず、八重山諸島では一回繁殖
型、台湾では多回繁殖型であった。また、近
縁種の S. lanyuensisでも一斉開花は見られ
ず、多回繁殖型であることが明らかとなった。
分子系統解析の結果、オキナワスズムシソウ
がもっとも祖先的であり、一斉開花しない多
回繁殖型が祖先形質であると推定された。さ
らに、コダチスズムシソウの周期的な一斉開

花・枯死は沖縄本島で比較的最近に進化した
可能性が示唆された。 
 
（2）周期遺伝子の探索 
①トランスクリプトーム解析 
 発芽から開花までのステージを網羅した
代表サンプルに関して、RNA-seqを用いたト
ランスクリプトーム解析を行った。これまで
に、シロイヌナズナの花成関連遺伝子のホモ
ログと推定される配列が 635 個検出された。
花成関連遺伝子のホモログについて、開花時
のみ発現が上昇・減少する、発芽から開花ま
で、開花する季節ごとに発現が上昇・減少す
る、発芽から開花まで徐々に発現が上昇・減
少する、といったパターンに当てはまる遺伝
子の検出を進めている。また、リファレンス
ゲノムを作成するため，PacBioRSIIにより、
ゲノム情報の取得を試みた。現在、このデー
タをもとにリファレンスゲノムを作成する
ため、アセンブル作業を進めている。 
 
②QTLマッピング 
 実験に使用したコダチスズムシソウとオ
キナワスズムシソウのF2雑種は 2013年に播
種、発芽したものであり、2017 年現在で 4
年が経過している。現在生存している個体の
うち、101個体はすでに開花済みであるが、
60個体は未開花である。また、開花済みの個
体のうち、7 個体は開花後に枯死したが、残
りの 94 個体は生存しており、一部の個体は
繰り返し開花している。F2雑種のジェノタイ
ピングは RAD-seq により行い、連鎖地図作
成のため、現在解析を進めている。 
 
（3）気温と日長をコントロールした栽培実
験 
 栽培実験の結果、低温条件で栽培した場合
に最も早く開花することが明らかとなった
（図 2E、F）。次に開花するのは、温度シフ
ト条件で栽培した場合であり（図 2B-D）、高
温条件では開花しなかった（図 2A）。高温条
件で栽培していた植物を低温に移すと開花
が生じた。いずれの条件でも、低温に移して
約 3ヵ月後に開花した。一方で、日長条件の
違いは開花の時期に影響を与えなかった。以
上の結果から、コダチスズムシソウの 6年間
を測る生物時計システムにおいて、気温が重
要な環境シグナルであり、低温栽培下で開花
が早まることが明らかとなった。また、花芽
の形成にも低温が重要であることも示唆さ
れた。一方で、日長は環境シグナルとして重
要でないことが示唆された。 
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