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研究成果の概要：真性冬生一年草（越年草）と可変性冬生一年草（一・越年草）の生活史の違

いを決定づける生態現象は、高温発芽阻害と未発芽種子バーナリゼーションである。高温発芽

阻害の生理機構モデルを提示し、一・越年草が春から夏にも発芽するしくみを考察した。また、

未発芽種子バーナリゼーションを生態的、発生的に解析して、この現象が緑植物バーナリゼー

ションとは異なるシステムで花成誘導することを示し、その候補遺伝子を網羅的に単離した。 
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１．研究開始当初の背景 
(1)冬生一年草は生活史の面から真性冬生一
年草（越年草）と可変性冬生一年草（一・越
年草）に分けられる（図１）。越年草は、秋
に発芽し、植物体が越冬した後、翌年の春か
ら夏に開花種子生産する。一・越年草は、主
に秋に発芽するが、春から夏にも断続的に発
芽し、この時期に発芽した個体は短期間で開
花、種子生産する。このように一・越年草は、
越年生型生活史と一年生型生活史の両者を
送ることができる。そのため一・越年草は、
撹乱頻度の高い農耕地にも生育して雑草と
なっている。 
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(2)雑草防除の基本は、種子の発芽と生産を
抑えることである。したがって、一・越年草
の発芽がなぜ春から夏にも起こるのか、また、
なぜ発芽個体が短期間で開花するのかにつ
いて生態・生理・分子的しくみを解明するこ
とは、雑草防除学の根本的な課題である。ま
た、それらのしくみを総合して一・越年生と
いう生活史が進化した道筋を理解すること
は、雑草生物学あるいは植物学の進歩に寄与
すると期待される。 
 
 
２．研究の目的 
(1) 一・越年草の種子発芽が春にも起こる
しくみ、および春発芽個体が短期間で開花す
るしくみ、の２点を生態・生理・分子のレベ
ルから解明し、生態発生進化的考察を行うこ
とが、本研究の全体的目的である。 
 
(2) 一・越年草の種子発芽が春にも起こる
しくみ：越年草の種子発芽タイミングが秋で
あるのは、夏期間は、種子が土壌の温度が種
子発芽可能温度の上限値よりも高いために
発芽が阻害される状態（高温発芽阻害）に置
かれていて、秋になると土壌温度範囲と種子
発芽可能温度範囲がオーバーラップして、高
温発芽阻害が解除されるためである。越年草
種子の高温発芽阻害の生理的しくみを明ら
かにした上で、一・越年草の種子では、その
しくみがどのように調整されて春発芽が起
こるのかを明らかすることが 1点目の具体的
目的である。 
 
(3) 一・越年草の春発芽個体が短期間で開
花するしくみ：越年草は、冬期間に植物体が
低温に遭遇することで花成が誘導される（緑
植物バーナリゼーション）。緑植物バーナリ
ゼーションの生理的・分子的しくみは近年著
しく解明が進んだ。一・越年草の春発芽個体
が短期間で開花するのは、未発芽状態の種子
が冬期間に低温遭遇すると春に発芽した個
体の花成誘導が起こる（未発芽種子バーナリ
ゼーション）ためである。未発芽種子バーナ
リゼーション（PGSV）は新規な生態現象であ
るので、その生態的意味を明らかにした上で、
この現象に関与する遺伝子を特定すること
が 2点目の具体的目的である。 
 
 
３．研究の方法 
(1) 高温発芽阻害の生理的しくみについて
種子発芽研究のモデル植物であるレタスの
種子を用いてアブシジン酸とジベレリンを
中心に調べる。これと他の研究結果を総合し
て、高温発芽阻害機構のモデルを提示する。
越年草のミドリハコベと一・越年草のコハコ

ベを対比して、越年草に比べて一・越年草種
子では高温発芽阻害の生理的しくみがどう
のように調整されているのかを考察する。 
 
(2) PGSV の生態的意味を越年草のオオアレ
チノギクと一・越年草のヒメムカシヨモギを
対比することによって明らかにする。また、
100 種程度の越年草、一・越年草の生活史を
比較することで PGSV の系統発生的位置づけ
を行う。さらに、PGSV に関与する遺伝子をマ
イクロビーズアレイの手法によって網羅的
に解析する。これらの結果を総合し、PGSV に
ついて生態発生進化的考察を行う。 
 
 
４．研究成果 
(1) 高温発芽阻害 
① レタス種子（研究結果高温による ABA 生
合成の促進と ABA 感受性の増大、および GA
による ABA 不活性化の促進）、また、最近報
告された他の研究結果（Argyris et al. 2008、
Toh et al. 2008 など）を総合して、冬生一
年草種子の高温発芽阻害機構モデルを提示
した（図２）。すなわち、高温は ABA の内生
量を高め（ABA 生合成の促進、ABA 不活性化
の抑制）、活性型 GA の内生量を低め（活性型
GA生合成の抑制、不活性型GAへの代謝促進）、
また、ABA の発芽抑制作用を高め、GAの発芽
促進作用を低めるように遺伝子発現を制御
する。さらに、ABA は GA 内生量を減少させ、
GAはABA内生量を減少させる方向にはたらく
ので、高温による ABA 内生量の増大と GA 内
生量の低下の作用はさらに強くなる。このよ
うな複雑な ABA と GA のネットワークの中で、
Argyris et al. 2008 によれば、ABA 生合成
の鍵酵素である NCED（9シスエポキシカロテ
ノイドジオキダーゼ）が高温発芽阻害に最も
強く関与すると考えられる。 

 
②  夏の間、ミドリハコベ種子の発芽の上
限温度は土壌の下限温度よりも常に 5～10℃
低く、厳しい高温発芽阻害を受け続けている。
一方、コハコベ種子は発芽温度範囲がミドリ
ハコベよりも約 5℃高いので、緩やかな高温



発芽阻害を受けるように調整されていると
考えられる。この緩やかな高温発芽阻害は、
赤色光照射による GA 内生量の上昇によって
解除される。一・越年草のコハコベは、夏期
間でも露光に応答して発芽することで、頻繁
に土壌撹乱が起こる畑地にも生育できると
考えられる。 
 
③ コハコベの優占度が小さい北陸の土壌
にコハコベ種子を埋土したところ 3ヶ月以内
にほぼ全ての種子が死滅したが、コハコベの
優占度が大である近畿の土壌では種子死滅
が起こらなかった。種子死滅に土壌微生物が
関与していることが明らかになり、地域に特
徴的な土壌微生物相が植物分布を規定する
生態システムの存在が示唆された。このテー
マを別研究としてフェーズアップした。 
 
 
(2) 未発芽種子バーナリゼーション（PGSV） 
① 一・越年草のヒメムカシヨモギは、PGSV
の性質をもつために、春発芽個体が栄養成長
を経ることなく生殖成長して、短期間で開花
にいたる。ヒメムカシヨモギの PGSV は、低
温（10℃以下の温度に 10 日間以上）を受け
ることで誘導され、高温（20℃以上の温度に
10 日間以上）で解除され、さらに低温（10℃
以下の温度に 10日間以上）で再誘導される。
そのために、種子は土壌中で、11 月～4月は
PGSV が誘導された状態であり、5月～10 月は
非誘導状態である。 
 
② PGSV の性質をもつヒメムカシヨモギは、
春に発芽する一年生型生活史を成立させる
ことができるので、冬季の凍結や霜害が著し
い北海道や東北山間地のような寒冷地にも
定着できる。PGSV の性質をもたない越年草で
あるオオアレチノギクはヒメムカシヨモギ
に比べてより低温で種子発芽する。そのため
分布北限地である秋田市において晩秋～初
冬でも発芽してしまい、冬季にほとんどの個
体が死滅する。ヒメムカシヨモギは、PGSV の
性質を有するので、晩秋～初冬の種子発芽を
避けて翌春に発芽するように発芽可能温度
を制御していると考えられる。 
 
 
③ 冬生１年草 104 種のうち、低温によって
種子二次休眠が誘導される 28種は PGSV の性
質をもたず、PGSV をもつ 21 種は種子二次休
眠が誘導されなかった。また、54 種は PGSV
も種子二次休眠も誘導されなかった。この結
果に基づき、生活史の観点から冬生１年草は
越年草 2群（OWA1、OWA2）と一・越年草 2群
（FWA1、FWA2）に分類される（図３）。複数
の同属近縁種が OWA2 と FWA1 に分けられるこ
とから、PGSV は系統発生とは独立に進化した

と考えられる。 

 
④ ヒメムカシヨモギやマメグンバイナズ
ナは緑植物バーナリゼーションと PGSV 両者
の性質を有するが、オオアレチノギクやウロ
コナズナは緑植物バーナリゼーションをも
つが PGSV の性質はもたない（図３）。このこ
とは、PGSV が緑植物バーナリゼーションとは
異なる生体システムで制御されている可能
性を示している。 
 
⑤ マイクロビーズアレイによってヒメム
カシヨモギ種子において PGSV の誘導または
解除時に発現レベルが変化する遺伝子が 85
クローン単離された。この中で、PGSV 誘導時
に発現し、PGSV 解除時に発現が減少するもの
は 1 遺伝子（ILS1）であった。DNA データベ
ースには ILS1 のオルソログが見出されなか
った。ILS1 が PGSV 遺伝子である可能性につ
いて、ヒメムカシヨモギ種子とオオアレチノ
ギク種子の発現解析を行って検討する必要
がある。 
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