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研究成果の概要：わが国の寒冷地に自生するザゼンソウは氷点下を含む外気温の変動にも関わ

らず発熱によりその花器の体温をほぼ一定に維持することができる発熱植物である。本研究に

おいては、ザゼンソウの発熱現象にミトコンドリアにおける脱共役蛋白質(UCP)がシアン耐性呼

吸酵素(AOX)とともに機能していることを明らかにすることができた。本研究の成果は、ザゼン

ソウのみならずハス等の他の発熱植物の熱産生メカニズムの理解にも大きく貢献するものと考

えられる。 
 
 
 
交付額 
                               （金額単位：円） 

 直接経費 間接経費 合 計 

２００６年度 6,100,000 1,830,000 7,930,000 

２００７年度 5,000,000 1,500,000 6,500,000 

２００８年度 3,400,000 1,020,000 4,420,000 

総 計 14,500,000 4,350,000 18,850,000 

 
 
研究分野：農学 
科研費の分科・細目：境界農学・応用分子細胞生物学 
キーワード：発熱植物、呼吸、ミトコンドリア、脱共役活性、シアン耐性経路 
 
１．研究開始当初の背景 
一般に、植物の体温は外気温の変化ととも

に変動するものと考えられているが、驚くべ
きことに、ある種の植物には、自ら発熱し、
その体温を積極的に調節できるものが存在
する。例えば、我が国の寒冷地に自生し、早
春に花を咲かせるザゼンソウは氷点下を含
む外気温の変動にも関わらず、その発熱器官
である肉穂花序の温度を 20℃内外に維持で
きるサトイモ科の発熱植物である。このよう
な寒冷環境に自生し、恒温維持能力を有する
植物は、地球上においてザゼンソウ以外に報
告例がない。従来、我が国におけるザゼンソ

ウは、単なる山野草としての位置付けであり、
例えば国内で発刊されている各種植物図鑑
等を見ても、本植物の発熱に関わる記述はほ
とんどない。しかしながら、ザゼンソウの有
するユニークな特徴、すなわち、哺乳動物に
匹敵する程の高い発熱能力（Ito et al., 
2003）、±0.03℃/min の微少温度変化を認識
できる極めて鋭敏な温度モニタリングシス
テム(Ito et al., 2004)、さらに、非線形ダ
イナミクスに基づく温度制御アルゴリズム
の存在(Ito & Ito, 2005)、等々を鑑みると、
本植物は「発熱モデル植物」として十分なポ
テンシャルを有しており、我が国が世界に先
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駆けて重点的に取り組むべき重要な研究対
象の一つである。 
 
２．研究の目的 
 本研究においては、ザゼンソウの発熱現象
を調査するとともに、従来ザゼンソウにおい
て機能が予想されていた脱共役蛋白質(UCP)
の発熱器官における機能活性を明らかにす
ることを目的とした。その際、古くから植物
の発熱に関連していることが示唆されてい
るシアン耐性呼吸酵素(AOX)のザゼンソウ発
熱器官等における機能についても明らかに
することとした。また、種々の環境温度にお
けるザゼンソウの発熱組織における UCP と
AOX の蛋白質レベルの発現の変動についても
調査を行い、本植物の恒温性と両蛋白質の機
能に関する考察を行った。 
 
３．研究の方法 
 野外に自生しているザゼンソウについて
その肉穂花序の体温を気温とともに連続的
に測定し、その恒温性に関する情報を得た。
さらに、発熱している肉穂花序の小花から無
傷ミトコンドリアを調製し、その呼吸活性を
測定し、UCP および AOX の活性を解析した。
なお、UCP の機能活性については本研究にお
いてミトコンドリアの膜電位と酸素消費量
を同時に測定できる新たなモニタリング方
法を確立した。また、ウエスタン解析におい
ては、UCP についてはその C 末に特異的なペ
プチド抗体を、また、AOX については植物間
で保存性の高いアミノ酸残基に対するモノ
クローナル抗体を用いた。なお、実験に用い
たザゼンソウは、岩手県西和賀町、秋田県大
森町、および、岩手大学構内に自生している
植物体を主に用いた。 
 
４．研究成果 
(1) ザゼンソウの発熱現象 
ザゼンソウの開花時期は早春 3 月～4 月に

かけて観察される。図 1は、群落地に自生す
るザゼンソウの肉穂花序温度の時系列デー
タを気温変動とともに示したものである。図
１より、氷点下を含む外気温度（Ta）が大き
く変動する寒冷環境下にもかかわらず、雌期
（stigma）とよばれる発達ステージのザゼン
ソウ肉穂花序温度（Ts）は、20℃程度に一定
に保たれていることが明らかである。 

このような恒温性は、肉穂花序の発育ステ
ージが進んだ両生期において消失し、さらに
ステージが進み、肉穂花序の表面に噴出した
花粉が観察されるオス期（male）においては、
発熱が終了し、肉穂花序温度は外気温の変化
に依存するようになる。これまでに発熱植物
としてザゼンソウ以外にハスやヒトデカズ
ラが報告されているが、氷点下を含む寒冷環
境において積極的に発熱し、その体温を維持

できる植物はザゼンソウのみである。 
 

図１ 群落地におけるザゼンソウ肉穂花序
温度（赤）と外気温（青）の変動（Onda 
et al.2008 を改変）．  

 
 
(2) ザゼンソウ肉穂花序における UCP機能活
性の測定 
ミトコンドリアにおける脱共役活性は、哺

乳動物の非ふるえ熱産生を担当する褐色脂
肪細胞（BAT）が有する高い呼吸活性におい
て必須の役割を果たしている。BAT 脱共役活
性 は 脱 共 役 タ ン パ ク 質 （ Uncoupling 
protein1；UCP1）と呼ばれるミトコンドリア
内膜に存在する 6回膜貫通型のタンパク質に
より触媒され、その機能は、呼吸基質の酸化
によって生じたプロトン勾配を ATP合成を介
さずに解消することによって、プロトン勾配
が有する自由エネルギーを熱として放逸す
ると考えられる。実際に、UCP1 の発現をノッ
クアウトしたマウスでは、体温低下が起きる
ことが明らかとなっているが、植物の UCP の
熱産生への関与やその生理的役割について
は現在のところ十分な理解は得られていな
い。特に、ザゼンソウの発熱組織（小花）由
来のミトコンドリアにおける UCP活性を測定
することは、当該組織における熱産生メカニ
ズムを理解するために重要なステップであ
った。哺乳動物の UCP1による脱共役活性は、
単離ミトコンドリアに対する外因性の遊離
脂肪酸の添加によって活性化されることか
ら、発熱中のザゼンソウから調製したミトコ
ンドリアを用いて、リノレン酸（LA）による
脱共役活性の増大が起きるかどうかを検討
した。その結果、図 2A に示すように、LA は
濃度依存的に酸素消費速度の増大を伴う膜
電位の低下を誘導することが判明した。さら
に、図 2B に示すように、シアン耐性呼吸酵
素（AOX）の阻害剤である KCN を 3～25 μM の
間で変化させた場合（5 μM LA 存在下）、ミト
コンドリア内膜のプロトン透過速度が大き
く亢進させることが明らかとなった。これら
の結果は、発熱中のザゼンソウ肉穂花序小花
由来のミトコンドリアにおいては、これまで
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報告されていなかった UCP活性が存在してい
ることを示唆している。 

 
図 2 ザゼンソウ発熱中の肉穂花序（小花）

より調製したミトコンドリアを用い
た UCP 機能活性（Onda et al.2008 を
改変）．A は LA 濃度を変化させた際の
活性を、Bは 5μM LA 存在下、KCN 濃度
を変化させた際の活性. 

 
 それでは、このような UCP 活性を与える分
子はどのようなものであろうか？この疑問
に答えるため、ザゼンソウ肉穂花序で発現し
ている UCP遺伝子の翻訳産物のＣ末端に特異
的なペプチド抗体（UCP-cab）を用いたウエ
スタン解析を行った。その結果、図 3に示す
ように、小花由来のミトコンドリアにおいて
は 29kDaのバンドが検出されることが判明し
た。 

 
図 3 ザゼンソウ発熱中肉穂花序（小花）お

よび根から調製したミトコンドリア
における UCP および AOX の発現. 

 

一方、図 3において、根由来のミトコンド
リアにおいては当該位置にシグナルは検出
されない。また、AOX に対するモノクローナ
ル抗体（AOA）を用いたウエスタン解析を行
うと、小花由来ミトコンドリアにおいて従来
から知られている 32.5kDaの位置に明確なシ
グナルが検出された。これらの結果は、ザゼ
ンソウの発熱組織においては、SDS-PAGE にお
いて 29kDa のバンドを与える蛋白質が UCP 活
性を担っていることを示唆している。なお、
この蛋白質は非発熱器官である根において
は発現していない点にも注意が必要である。
さらに、図 3の結果は、発熱中の肉穂花序小
花由来のミトコンドリアにおいては、UCP と
AOX が機能的に共発現していることも示唆し
ている。そこで次に、小花由来のミトコンド
リアを用いて UCP と AOX の活性を同時に測定
することとした。その結果、図 4に示すよう
に、UCP と AOX の活性はリノレイン酸濃度が
低い場合においてのみ両因子が機能しうる
ことが判明した。従来、ザゼンソウの肉穂花
序における発熱は、炭水化物を基質にして行
われることが判明しており、この点は、哺乳
動物の褐色脂肪組織における脂質を基質と
する UCP1 が介在する熱産生とは様相を異に
する部分である。従って、肉穂花序において、
哺乳動物と同様にリノレイン酸等の遊離脂
肪酸が豊富に存在し、UCP 活性を賦活化して
いることは考えにくく、AOX と UCP が協調的
に機能するためには、低濃度の遊離脂肪酸の
存在下でも UCPが十分な機能を獲得できるメ
カニズムが必要であることが推定される。ま
た、図 4において、ザゼンソウの AOX 活性は
ピルビン酸により賦活化されることが明ら
かであるが、このピルビン酸による効果は、
リノレイン酸により大きく阻害されること
はなかった。従って、AOX のピルビン酸によ
る活性化とリノレイン酸による阻害メカニ
ズムは同一ではない可能性が考えられる。 
 

 
図 4 ザゼンソウ発熱中肉穂花序（小花）よ

り調製したミトコンドリアを用いた
UCP および AOX の機能解析（Onda et 
al.2008 を改変）． 
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(3) ザゼンソウ肉穂花序におけるUCPとAOX
の発現と恒温性との関連 
 図 1 に示したように、ザゼンソウの雌期に
おける肉穂花序温度は外気温の変動にも関
わらず、ほぼ一定の値を維持することができ
る。このような恒温性の維持においては、ミ
トコンドリアの呼吸に関わる UCP や AOX とい
った因子の活性が大きく変動していること
が容易に予想される。そこで、ザゼンソウが
生育している環境温度を人為的に変化させ
ることにより、その呼吸活性が大きく異なる
肉穂花序を用い、その UCP と AOX の蛋白質レ
ベルにおける発現量の変動を検討すること
とした。寒冷環境において発熱しているザゼ
ンソウ肉穂花序においては、積極的な冷却機
能は保有しないことから（蒸散作用は存在す
る）、外気温が上昇することにより、その体
温を一定に保つために、発熱レベルが大きく
低下することが予想される。もし、発熱の制
御（呼吸調節）がミトコンドリアにおける UCP
や AOXの蛋白質レベルの発現により制御され
ているとしたら、発熱レベルの異なる肉穂花
序由来のミトコンドリアを用いたウエスタ
ン解析により両蛋白質の発現量に明確な差
異が観察されるはずである。実験は、人工気
象室に移したザゼンソウ（Group A: 8 個体、
Group B: 11 個体）について Group A につい
ては、その気温を 10.3℃→23.1℃に上昇させ
た後に肉穂花序（小花）からミトコンドリア
を調製した。一方、Group B については、気
温を 8.3℃→24.9℃に上昇させた際の肉穂花
序からミトコンドリアを調製した。この際に
おける肉穂花序における発熱レベルは、
Group A においては、およそ 65%に低下し、
Group B においては、およそ 60%に低下して
いると見積もられた。図 5は、両グループか
ら調製したミトコンドリアを用いたウエス
タン解析の結果である。 

 
図 5 発熱レベルの異なる肉穂花序（小花）

から調製したミトコンドリアを用い
たウエスタン解析（Onda et al.2008
を改変）． 

図 5からも明らかなように、異なる発熱レベ
ルの発熱組織由来のミトコンドリアにおい
ても、UCP および AOX の発現量に大きな差異
は観察されなかった。これら結果は、ザゼン
ソウの恒温性維持においては、ミトコンドリ
アにおける UCP および AOX の蛋白質レベルで
の発現変動は大きく関与していないことを
示唆するものである。上述したように、UCP
はリノレイン酸などの遊離脂肪酸によりそ
の活性が賦活化される可能性が高いが、炭水
化物を基質とするザゼンソウの発熱におい
ては、細胞内における遊離脂肪酸の濃度は少
なくとも哺乳動物における褐色脂肪細胞に
比べると著しく小さいことが予想され、UCP
の遊離脂肪酸による翻訳後活性制御が重要
な機能を果たしているとは考えにくい。一方、
ピルビン酸により活性化されうる AOXについ
ては、ピルビン酸が解糖経路の最終産物であ
ることを考慮すると、環境温度の変動に伴い
そのミトコンドリアにおける濃度が異なる
可能性も十分に考えられる。この問題は本植
物の恒温性維持メカニズムとも密接に関連
することから、今後さらなる解析が必要な部
分である。 
 
(4) まとめと展望 
 本研究によりザゼンソウ発熱中の肉穂花
序（小花）由来のミトコンドリアにおいては、
UCP が AOX と機能的に共発現していることが
明らかとなった。これは、AOX 遺伝子をその
ゲノム上に持たない哺乳動物における UCP1
を主体とした熱産生とは大きく異なる点で
あり、本研究で得られた重要な知見である。
ミトコンドリアにおける呼吸鎖は、通常は、
チトクローム経路を介した酸素消費が行わ
れているが、ザゼンソウ発熱組織においては、
図 6のような AOX 経路と UCP 活性が介在する
ことにより熱産生が行われている可能性が
高い。 

図 6 ザゼンソウ発熱細胞における想定され
る呼吸経路. 

 
 これまでザゼンソウ以外にも恒温性を有
する植物としてハスが報告されているが、そ
の呼吸経路に関する詳細な解析は行われて
いない。また、国外に自生する Arum 属植物
にも数多くの発熱種が報告されており、その
熱産生メカニズムがザゼンソウで見出され
たものと同一であるかどうかは非常に興味
が持たれるところである。また、非発熱植物
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においても、例えばウイルス感染における熱
産生の可能性など非常に興味深い現象があ
り、発熱植物のみならず、多くの農作物を含
む非発熱植物における熱産生現象も今後の
大きな研究のターゲットになろう。本研究に
おいては、植物の発熱現象を全て説明できう
るような統一的モデルの提示までには至ら
なかったが、UCP や AOX といったミトコンド
リア因子のさらなる解析や解糖系に関わる
酵素群の温度応答等など関連する研究がさ
らに進展することを期待したい。 
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