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要 約 

 分子生物学では，通常，実験は均質な実験室の環境にお

いて行われる．一方，生物の本来の生育場所は複雑に変動

する野外の環境である．そのような複雑な環境における遺

伝子の発現を解析するための方法として，気象データを組

み合わせた統計モデリングがある．統計モデリングによる

解析により，ハクサンハタザオの花成制御遺伝子である

AhgFLC 遺伝子の発現は過去 6 週間の気温により説明で

きることがわかった．また，イネのトランスクリプトーム

の変動は概日時計と気温により大部分が説明できること

がわかった．気温や日長など環境情報から季節を知るため

に必要となるしくみをシグナル-ノイズ比の観点から検討

したところ，それらは統計モデリングにより得られた野外

の環境における遺伝子の発現にみられた特徴と一致して

いた．さらに，その特徴は生物気象学における研究の多く

の結果とも一致していた．野外を中心とする生態学や生物

気象学などの成果と，実験室を中心とする分子生物学の成

果の統合的な理解のため，トランスクリプトームデータと

気象データの統計モデリングは重要である． 

はじめに 

 いわゆる分子生物学では，通常，実験は均質な実験室の

環境において，遺伝的に均一なモデル生物を用いて行われ

る．問題をなるべく単純化し，明瞭な結果が得られるよう

に実験条件を整える．慎重に制御された遺伝的な背景およ

び環境を用いて，研究の対象としている要因以外を極力そ

ろえて実験を行う．その結果，これまでに生物のさまざま

な形質の背後にある分子機構が明らかにされてきた． 
 一方，いうまでもなく，生物の本来の生育場所は実験室

ではなく野外である．生物の適応形質は自然生息地におけ

る自然選択によりかたちづくられたものであるので，それ

らの機能は自然生育地の環境において評価されるべきで

あろう．また，作物はその大半が野外の圃場において栽培

されるため，作物の生産性の向上を望むのであれば，実際

に野外の圃場の環境において起こっていることを理解す

る必要があるだろう．このように，野外における生物の実

態を理解したいという要求はごく自然なものである．しか

しながら，この要求に対し，実験室における分子生物学の

発想により応えようとすると困難につきあたる．そのひと

つが，野外の環境の複雑さである．さきに述べたように，

実験室では気温や光を一定にするなど，比較的単純な条件

に制御して実験を行う．一方，野外では気温ひとつとって

も刻一刻と激しく変動する．もちろん，変動するのは気温

だけでなく，光条件や湿度などが複雑に関係しあいながら

変動している． 
 このレビューでは，このように複雑な野外の環境におけ

る生物の環境応答を分子生物学的な視点から取り扱った

研究を紹介する．まず，中心となる方法論として，野外の

環境における遺伝子の発現と気象データとを組み合わせ

た統計モデリングについて解説する．つぎに，実際の研究

事例として，野生植物であるハクサンハタザオ

（Arabidopsis halleri subsp. gemmifera）についての研

究，および，主要な作物であるイネ（Oryza sativa）につ

いての研究を紹介する．さらに，野外の環境において研究

を行うことにより可能になる特徴的な議論の例として，環

境からのシグナルの検出とノイズに対する頑健性との関

係をとりあげる．最後に，このような研究が分子生物学と

生物気象学の蓄積を統合的に理解することに役だつこと

について説明する． 
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1． トランスクリプトミクスと統計モデリングによ

る複雑な環境における生物の応答の理解 

 野外における環境変動の複雑さを京都市の気温を例と

してみる．まず，日周変動がある（図 1a）．晴れた日には

昼の気温が高く夜の気温は低い．これは雨の日には必ずし

もあてはまらない．季節にもよるが，昼夜の気温差は 10℃
以上になることも多い．年周変動のようなより長いスパン

の変動や（図 1b），天候の変化などによるより短いスパン

の変動も存在する．このように複雑に変動する野外の環境

への生物の応答を，単純な環境に制御された実験室におい

て明らかにすることは容易ではない．たとえば，高温スト

レスの研究でしばしば使われる 20℃で一定の条件から

35℃で一定の条件へと一気に変化する状況は，野外では普

通は起こらない．その代わり，気温は細かい変動をくり返

しながら徐々に上昇する．気温の上昇が数分間で起こる場

合と数時間かけて起こる場合とで，生物の応答は根本的に

異なっているかもしれない．そう考えると，ひとくちに高

温ストレスといっても条件設定の可能性は無数にあるこ

とがわかる．無数にある可能性のうち，どこからはじめる

べきであろうか．その答えのひとつが，実際の野外の環境

において生物の応答を調べることである． 
 では，そのために何を測定するべきだろうか．トランス

クリプトームはもっとも魅力的な測定対象のひとつであ

ろう．DNA マイクロアレイ法や RNA-Seq 法によるトラ

ンスクリプトミクスは網羅性および定量性が高く，現状に

おいて生物システムのもっとも包括的な測定手法である．

その網羅性ゆえに，トランスクリプトームのデータは直接

的あるいは間接的にさまざまな生物現象の情報を内包す

ると期待できる．たとえば，これまでに分子生物学などに

より明らかにされたさまざまな知見が遺伝子にひもづけ

られるかたちでデータベースに蓄積されており，それらの

知見を用いることにより多様な生理状態について考察す

ることが可能になる．また，遺伝子の発現は数分間から数

時間で 100 倍以上も変動することがある 1,2)．この短時間

で大きく変動しうる性質も，野外の環境における生物の環

境応答を知るための測定対象として適している点であろ

う．また，野外の環境における栽培あるいは研究は，実験

室で行う場合よりはるかに労力がかかる．くわえて，環境

条件は自然まかせになるため時期が限られ，多くの場合，

年に 1 回きりのチャンスにおいて可能なかぎりのことを

することになる．多数の項目をいちどに測定できるトラン

スクリプトミクスは，労力の面でも野外における研究に適

している． 
 数は多くないものの，10 年以上まえから野外の環境に

おける遺伝子の発現の研究ははじまっていた 3-6)．近年で

は，イネ 7-9)，シロイヌナズナ 10)（Arabidopsis thaliana），
トウモロコシ 11)（Zea mays），ビッグブルーステム 12)

（Andropogon gerardii），ヨーロッパヤマナラシ 13)

（Populus tremula），フタバガキ科の熱帯性植物 14)

（Shorea beccariana）など，モデル植物や作物を中心と

して野外の環境においてトランスクリプトームのデータ

が取得されるようになってきている．しかしながら，これ

らのうち気象データなどを用いて野外における環境変動

との関係を解析している研究はわずかである．特定の現象

の解析を目的としてデザインされた実験においては，気象

条件の変動は単に結果を乱す要因と考えられることが多

い．シロイヌナズナ 10)，ビッグブルーステム 12)，ヨーロ

ッパヤマナラシ 13) を用いた研究においては，気象データ

との関係を解析している．直観的な解釈のむずかしい結果

ではあるが，いずれの研究においても気温の影響が検出さ

れるなど，一定の成果が得られている．しかしながら，サ

ンプリングの時点数（日数）が少ないことや，データ解析

手法における制約などから，それ以上にふみこんだ議論は

できていない． 
 仮に，十分な量の気象データと野外におけるトランスク

リプトームのデータが利用できるとするなら，どのように

解析すれば変動する野外の環境とトランスクリプトーム

との関係を明らかにできるであろうか．解析手法や切り口

はいくつもあり，それぞれに一長一短がある．そこで，最

終的に得たい情報にあわせた手法を選ぶことが重要にな

る．ここでは，統計モデリングとよばれるアプローチを採

用する（図 2）．本来，統計モデリングという用語はかな

り広い意味をもつが，ここでは，トランスクリプトームの

データ解析においてよく使われるクラスタリングと対比

して，解析者が説明変数およびモデルをあたえる回帰をさ

 

図 1 気温のデータの例 

（a）京都市における 2013 年 4 月 4 日から 8 日の気温．10

分平均値． 

（b）京都市における 2013 年の時刻別の平均気温（水色），

日平均気温（オレンジ色），日平均気温の 30 年平均（赤色）． 
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すことにする．統計モデリングを用いる利点は，研究者が

解釈したい切り口を仮定としてあたえて解析できるため，

結果を解釈しやすい点である．統計モデリングでは，遺伝

子の発現量のような説明される側のデータと，気温やサン

プリングの時刻など説明する側のデータとの関係を数式

で表わす必要がある．数式というとハードルが高いと感じ

られるかもしれないが，目的に応じて単純なものでもよい．

たとえば，概日時計に由来するサンプリングの時刻に依存

した発現変動として，単純な正弦関数を用いるなどである．

また，生態学や作物学，生物気象学では，環境要因と開花

時期，収量との関係など，これまでにさまざまなモデルが

提案されている．それらの蓄積をうまく活用して解析を行

うこともできる． 

2． ハクサンハタザオのFLC遺伝子における長期の

低温応答 

 例として，ハクサンハタザオの自然集団における FLC
遺伝子の発現の季節変動の解析について紹介する 15)．ハ

クサンハタザオはもっともよく研究されているモデル植

物であるシロイヌナズナに近縁な種のひとつで，わが国に

自生する．花成制御遺伝子である FLC 遺伝子は MADS
ボックス型の転写因子をコードしており，シロイヌナズナ

やその近縁の種において保存されている 15-18)．一年草お

よび多年草のいずれにおいても，温度に依存的な花成の時

期を制御する遺伝子としてはたらいていることが実験室

において確認されている 19)．長期の低温により FLC 遺伝

子の発現抑制が起こり，そののち，FLC 遺伝子により発

現の抑制されていたFT遺伝子の発現亢進が起こることで

花成が導かれる．一年草であるシロイヌナズナの FLC 遺

伝子の発現抑制は低温処理の長さに対し量的に起こるが

20)，温度の上昇したのちの発現抑制は一生をおえるまでず

っと維持される 21)．すなわち，この場合は FLC 遺伝子の

発現の季節的な制御は，葉をつくる時期である栄養成長相

から花を咲かせる時期である繁殖成長相への移行をもっ

て打ち切られていると考えられる．シロイヌナズナやハク

サンハタザオに近縁の多年草である Arabis alpina のもつ

FLC 遺伝子のオーソログである PEP1 遺伝子の発現も，

シロイヌナズナの場合と同様に継続的な低温により抑制

され，この抑制は PEP1 遺伝子座におけるヒストン H3 の

Lys27 のトリメチル化のレベルの上昇と相関している 17)．

興味深いことに，PEP1 遺伝子の発現の抑制は低温処理の

のち温度を上昇させた場合には安定に維持されない．多年

草はその生活史において，気温の季節変動に対しくり返し

応答する必要がある．PEP1 遺伝子の発現制御はそのため

の分子基盤の一端を担うと示唆される 17)．では，自然環

境において，本当に多年草のもつ FLC 遺伝子のオーソロ

グが気温の季節変動を認識するためのしくみとしてはた

らいているのだろうか． 
 ハクサンハタザオの自然個体群を用いて FLC 遺伝子の

オーソログ（AhgFLC 遺伝子）の発現の季節変動が調べ

られた 15)．自然生育地において自生している植物を用い

たため，それぞれの個体は気温の長期にわたる季節変動だ

けでなく，大きな日周変動やより短期の変動にもさらされ

ていた．2 年間にわたり，週 1 回 12 時にそれぞれ 6 個体

から葉をサンプリングし，定量 PCR 法により AhgFLC 遺

伝子の発現量が測定された．AhgFLC 遺伝子の発現は明

瞭な季節変動を示した．発現は晩秋から冬にかけて徐々に

低下していき，春になるとふたたび上昇しはじめ，夏前に

は最大値のレベルにまでもどった．このハクサンハタザオ

の自然集団では，2 月末から 3 月初旬に抽台，4 月末ごろ

に開花，5 月から 6 月にかけてリバージョン（多年草で観

察される，繁殖成長相から栄養成長相へと逆戻りする現

象）が起こっていた．これらのイベントは AhgFLC 遺伝

子の発現の変動と密接に関係していると考えられた． 
 AhgFLC 遺伝子の発現はノイズの大きな気温の変動か

ら季節のパターンをうまく抽出していた（図 3a）．また，

気温の季節パターンと AhgFLC 遺伝子の発現の季節パタ

ーンとのあいだには遅れがみられた．この遅れのために，

気温は上昇しているが AhgFLC 遺伝子の発現の低い期間

が生じ，そのタイミングで花成が起こっていた．つぎに，

このような AhgFLC 遺伝子の発現パターンが気温により

どのように説明されるか，積算温度モデルを用いて解析さ

れた．積算温度は，ある一定の期間においてある閾値をう

わまわった（あるいは，したまわった）気温の積算と定義

される（図 3b）．積算温度は生態学や作物学において気温

から開花日を予想するモデルなどに広く用いられている．

実験室における解析から，シロイヌナズナの FLC 遺伝子

の発現は低温に影響されることが知られていたので，

AhgFLC 遺伝子の発現データの解析の際には閾値をした

 

図 2 遺伝子発現データと気象データの統計モデリングのイ

メージ 
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まわった気温の積算が用いられた．解析の結果，2 年間に

わたる AhgFLC 遺伝子の発現の変動をもっともよく説明

したのは，過去 42 日間（6 週間）の 10.5℃以下の気温の

積算であった 15)．驚くべきことに，このモデルは 2 年間

の発現変動のうちの 83％を説明することができた．閾値

と比べ参照する過去の期間の長さはより重要で，6 週間よ

り長くても短くてもモデルの説明力はいちじるしく低下

した．さらに，このモデルは培養装置を用いて人工的に気

温を変化させた場合の応答も高い精度で予測することが

できた． 
 この研究の重要性のひとつとして強調したいのは，それ

が自然環境において遺伝的に不均一な複数の個体を用い

て行われた点である．自然生育地では，しばしば気温以外

の要因のほうがより大きく変動している．実際に，この研

究に用いられたサンプルは，近傍の川の氾濫や積雪による

被覆，および，乾燥ストレスにさらされていた．にもかか

わらず，AhgFLC 遺伝子の発現の変動はその大部分が過

去の気温のみで説明することができた．この結果は，

AhgFLC 遺伝子の発現の制御機構は気温の季節変動を検

出できるだけでなく，遺伝的な背景の不均一性や複雑な自

然環境におけるノイズに対し，十分な頑健性をもつことを

示した．本来，ハクサンハタザオは遺伝的な背景や微小な

環境の異なる複数の個体のあいだで同じタイミングで開

花する必要がある．この頑健性は，そのような開花の同調

に重要な役割をはたしているのかもしれない． 

3． 圃場におけるイネのトランスクリプトームのデ

ータの統計モデリング 

 ハクサンハタザオの AhgFLC 遺伝子の例では，低温に

応答することが既知であった 1 つの遺伝子のみを対象と

していた．トランスクリプトームを考えると，当然，気温

だけではなく光や降水などほかの環境条件が遺伝子の発

現に影響する可能性もある．また，環境条件のほかに，日

齢や体内時計なども遺伝子の発現に大きく影響するかも

しれない．それらの影響の相対的な強さは遺伝子ごとに異

なっていると考えられる．そこで，より包括的に，野外の

環境におけるトランスクリプトームの変動に対しどのよ

うな要因が支配的に影響するのか，イネにおいて調べた例

 

図 3 AhgFLC 遺伝子の発現のパターンと気温の季節パターン 

（a）2 年間の AhgFLC 遺伝子の発現量と気温（兵庫県西脇市） 

（b）積算温度の例．4 月 8 日 12 時から過去 4 日間（オレンジ色の範囲）における 10.5℃以下の積算温度は，赤色の領域の和になる． 
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について紹介する 22)． 
 茨城県つくば市の実験圃場において，6 月から 9 月にか

けて 500 サンプル以上の葉が収集された．遺伝的な背景お

よび葉の発生ステージの影響を極力うけないよう，系統と

してはおもに日本晴を用い，もっとも若い完全展開葉に固

定してサンプリングを行った．一方，時刻および気象の条

件に関しては，豪雨が観測された日を含む 9 セットの 2
時間おき 48 時間のサンプルなど，さまざまなサンプルが

含まれていた．これらのサンプルを用いて DNA マイクロ

アレイ解析が行われた．また，同時に解析に用いる気象デ

ータとして，圃場の近くに位置する気象庁の地上気象観測

地点のデータが用いられた．全国に点在する地上気象観測

地点では，気温，相対湿度，気圧，風向および風速，全天

日射量，降水量などについて，1 分ごとのデータが蓄積さ

れている．統計モデリングにあたっては，日齢，体内時計，

環境要因を考慮したモデルが用いられた．環境要因からの

影響の部分については，さきに説明したような積算温度モ

デルを拡張したものが用いられた．個々の遺伝子がどのよ

うな環境要因の影響をうけるかが事前にわからないため，

積算“温度”だけではなく，相対湿度，気圧，風速，全天

日射量，降水量も含めた 6 通りの気象データから，遺伝子

の発現をもっともよく説明するデータをおのおのの遺伝

子について選ぶというアプローチがとられた．さらに，一

日のうち特定の時間帯のみに環境応答を示す現象（ゲート

効果）もモデルに組み込まれた．結果的に，遺伝子ごとに

最大で 17 のパラメーターをもつモデルになった．このモ

デルと，約 500 サンプル分のトランスクリプトームのデー

タ，半年分の気象データを用いて，パラメーターを最適化

する計算を行った．その結果，葉で発現のみられた遺伝子

のうち 96.7％について予測に利用することの可能なモデ

ルパラメーターが得られた．このモデルが妥当な予測を行

えることは，パラメーターの最適化に用いたものとは独立

の野外サンプルのデータ，および，実験室において温度条

件および光条件を変えた際のデータを用いて検証された．

なお，個々の遺伝子の結果は，データベース FiT-DB とし

て公開されている（URL：http://fitdb.dna.affrc.go.jp/）． 
 トランスクリプトームの全体にわたり結果のパラメー

ターを集計することにより，野外環境においてどのような

要因が支配的かを知ることができた．たとえば，概日時計

の影響がもっとも大きく，そのつぎに気温や光などへの環

境応答が大きく，植物の日齢はそれほど影響しないことが

わかった．また，環境応答を示す遺伝子の約 8 割は気温に

より説明されたことから，環境応答においては気温の影響

がとくに大きいことがわかった．このほかにも，さまざま

なことを結果のパラメーターから知ることができた．たと

えば，環境応答を示す遺伝子の約 3 割でゲート効果のみら

れること明らかになった．また，これだけの量のデータを

用い，かつ，統計モデリングを行ったことにより議論でき

るようになったことに，個体間の発現量のばらつきの大き

さがある．概日時計や環境応答などの決定論的な変動では

説明できない個体間の確率的なばらつきの大きさが遺伝

子ごとに異なっており，リボソームやヒストンなど基本的

な細胞機能にかかわる遺伝子では小さく，病害応答などの

外的な刺激にかかわる遺伝子では大きいことが見い出さ

れた．さらに，得られたモデルを用いれば，任意の条件で

の予測が可能となる．ただし，モデルの最適化に用いたデ

ータのとられた地点の野外環境から大きく外れた条件で

は予測精度が低下すると考えられるため，その利用には慎

重な検討が必要である． 

4． 光受容体の感度と日長の測定の精度 

 野外の環境において研究を行うことにより可能となる

特徴的な議論として，環境からのシグナルの検出とノイズ

に対する頑健性との関係をとりあげる．シグナルとノイズ

の相対的な大きさは一般にシグナル/ノイズ比（S/N 比）

として知られている．高いシグナル/ノイズ比はシグナル

の大きさがノイズの大きさより十分に大きいことを意味

しており，その場合，目的とするシグナルは明瞭に検出で

きる． 
 まず例として，イネの光に対する応答を考える．光に対

する応答を考慮したほうがよい遺伝子について，光に対す

る応答の閾値のパラメーターを集計してみると，そのほと

んどがごく低い値になっていた 22)．つまり，真っ暗か否

かの 2 値的な応答をしていることになる．このことは，生

化学的にはファイトクロムなどの光受容体の感度がきわ

めて高いことに対応していると思われる 23)．なぜ，光に

対しこのように過剰なまでに高い感度で応答するのだろ

うか．そのひとつの解釈が，環境からのシグナルの検出と

ノイズに対する頑健性の観点から得られる．シグナルとノ

イズといった場合，何がシグナルで何がノイズなのかは，

当然，対象により異なる．ここで注目するのは日長の変化

である．イネは日長の変化に鋭敏に応答し花成を行う 24)．

そのため，日長の変化を正確に測定しシグナルとして用い

ることは重要であろう．このとき，日々の天候や周囲の植

生などに起因する日長測定の誤差がノイズとみなされる．

もし仮に，より感度の低い光受容体を用いて日長を測定す

ると，日々の天候により主観的な日の長さが大きく変動し

てしまうだろう．つまり，朝夕に雲が多く暗い日には日が

短く感じられてしまう．逆に，非常に高感度な光受容体を

用いて日長を測定すれば，曇りであろうがほとんど影響を

うけずに日長を測定することができる．実際に，光に対す

るさまざまな閾値でのシグナル/ノイズ比を計算すると，

閾値が低いほどシグナル/ノイズ比は高い値となる 22)．以

上の議論から，光に対する高感度での応答は日長に対し正

確に応答するために有用だと考えられる．じつは，この結

論は生物の光周性において古くから知られている，光に対

する閾値は低く光周性は天候によらないという事実と同

じものである 25)． 
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5． 気温の季節変動の特徴とシグナルを抽出するし

くみ 

 気温の季節シグナルとしての特徴から，気温をもとに季

節を知るためのしくみに必要な特徴を明らかにする．赤道

の付近を除き，日の出から日の入りまでの時間（日長）は

規則的な年周期の変動を示し，その変動は緯度から予測が

可能である 25,26)．この変動はそもそも地球の地軸が23.4℃
傾いていることに起因する．日長は夏至で最長，冬至で最

短になる（北半球では，夏至はだいたい 6 月 22 日，冬至

はだいたい 12 月 22 日）．また，日射量の年周期の変動は

季節をかたちづくる 27,28)．日長と気温の年間の変化は，温

帯域より高緯度では植物の季節応答の主要な決定因子と

して十分な大きさがある 29)．ここで例として，京都市の

気温のデータから検討する（図 1）．ある 1 地点のデータ

を解析した結果ではあるものの，以下の大半の議論は地球

上のほかの任意の地点，少なくとも，温帯域の地点におい

て成り立つ 27,28)．気温は明瞭な季節変動を示し，そのピー

クは日長の変化から1カ月から1.5カ月の遅れをもつ 27,30)．

気温の季節変動は数カ月のスケールのパターンである（図

1b）．季節のパターンがあるのと同時に，気温はさまざま

な時間スケールで激しく変動している．日平均気温の変化

をみると，日々の変動やより長期の変動のほうが大きいこ

とがわかる（図 1b）．たとえば，春は長期的には徐々に気

温が上がっていく傾向があるものの，前日より涼しい日や，

前の週より涼しい週がくることも珍しいことではない．さ

らに，気温の日中変動をみると，1 日のなかでの気温の変

化の幅は，しばしば 1～2 カ月以上の期間の気温の変化の

幅に相当することがわかる（図 1b）．すなわち，気温は日

周変動，日間変動，さらには，より短期あるいは長期の変

動を含み，季節シグナルの抽出においてはそれらが深刻な

ノイズになる．すなわち，気温の季節変動はそのままでは

シグナル/ノイズ比の低い情報であることがわかる．一般

に，シグナル/ノイズ比の低い情報を用いる場合，より長

い期間の測定（より多くの測定）が信頼性の高いシグナル

の検出のため必要となる． 
 では，どの程度の長さの測定が必要なのだろうか．ここ

では議論を簡単にするため，移動平均を用いて検討する．

たとえば，3 日間の気温の移動平均であれば，過去 3 日分

の気温の平均値がその時点での値になる．京都市の気温の

データを用いて，移動平均期間を 1 日間，7 日間，42 日

間，270 日間としたときの移動平均を計算した（図 4）．
移動平均による平滑化により短期のノイズは取り除かれ，

滑らかな季節変動のパターンが得られた．移動平均期間を

長くとるにしたがってノイズはめだたなくなっていき，季

節シグナルがはっきりとしてくることがわかる．移動平均

期間が 42 日間の場合にはノイズはほとんど無視できる程

度になっている．より長い移動平均期間をとることにより

シグナル/ノイズ比はさらに向上するものの，別の 2 つの

影響も現われる．ひとつはシグナルの絶対的な大きさの減

少であり，もうひとつは季節シグナルの遅れである．この

ため，実際には参照する過去の期間が長すぎるのもよくな

い．以上の議論から，過去 4～6 週間程度の気温を参照す

るしくみがあれば，短期のノイズを無視し季節シグナルを

とらえることができると考えられる． 
 この“過去 4～6 週間程度の気温を参照するしくみ”は，

気温の気象データのみから推定されたものであった．一方，

さきに述べたハクサンハタザオにおける AhgFLC 遺伝子

の発現の変動においては，気温を参照する過去の期間は 6
週間であった．興味深いことに，移動平均と積算との違い

はあるが，両者が気温の情報を利用する期間はよく一致し

ている．つまり，AhgFLC 遺伝子の発現の制御は，自然

環境におけるノイズの大きい気温の情報から効率よく季

節のシグナルを抽出するためのしくみとして最適化され

ていると考えられる． 
 この 6 週間という長い期間の気温を積算していくため

の分子機構の一端が，実験室におけるシロイヌナズナの

FLC 遺伝子の詳細な研究により明らかにされている．4℃
などで一定にする低温処理により，2～3 週間程度で FLC
遺伝子の発現は最低のレベルまで抑制される 31)．しかし

ながら，FLC 遺伝子の発現抑制の状態が完全に確立し，

低温処理が終了したのちまで発現抑制を維持させるため

には，4～8 週間の低温処理が必要である 20,32)．FLC 遺伝

 

図 4 京都市における気温の移動平均 
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子の抑制が完全に確立した状態では，FLC 遺伝子を含む

ゲノム領域がヒストン修飾を介してヘテロクロマチン化

され，それが遺伝子の発現抑制の記憶としてはたらく 33-36)．

FLC 遺伝子の発現抑制の完全な確立には低温の期間の長

さにしたがい，非コード RNA である COOLAIR 31) や
COLDAIR，Polycomb 抑制複合体 2 を構成するタンパク

質として VRN2，SWN，FIE，MSI1 34)，PHD ファミリ

ータンパク質として VIN3，VRN5，VIL2 34,37-39) などが

はたらく，多段階の過程により達成される 40)．これらの

分子機構が実際の自然環境において低温の記憶としては

たらいているのか，また，さきに述べたハクサンハタザオ

のような多年草ではどのように制御されているのかにつ

いては，今後の研究が待たれる． 

6． 生物気象学の蓄積をみなおす 

 ハクサンハタザオにおいてみられたような気温の記憶

と花成の制御との関係は，どのくらい一般的なのだろうか．

さまざまなノイズを含む気温の情報から効率的に季節シ

グナルを抽出するしくみについての議論は，特定の種ある

いは地域に依存したものではないので幅広く成り立つ可

能性がある．生物気象学では，気温などの環境条件と開花

など生物の季節応答との関係が長年にわたり調べられて

きた．過去数十年ものあいだ，初開花日が記録されデータ

の解析が行われてきたのである 41-43)．初開花日は年にい

ちどしかないため，環境要因がどのように開花日の年ごと

の変動に影響するかを統計的に解析するためには，20 年

分かそれ以上のデータが必要になる．実際の解析では，年

ごとの気温の変動を反映する指標と初開花日とのあいだ

の相関を調べる．生物の季節現象に対する気候変動の影響

はこれまでもしばしば解析されており，地球の温暖化は春

の開花や展葉を有意に早めていることが報告されている

44-47)． 
 ここでみなおしたいのは，過去数週間から数カ月間の環

境要因のデータにもとづいて初開花日を予測しようとす

る研究である．これらの研究におけるおもな問題設定は，

どの環境要因のどのくらいの期間の過去の値が初開花日

の変動に影響するのかということである．たとえば，英国

中部における 36 年間（1954 年～1989 年）にわたる 243
種の顕花植物の初開花日が調べられている 48)．初開花日

には温度が大きく影響することが見い出され，243 種のう

ち 219 種において過去数カ月の気温から初開花日のばら

つきの大半を説明することができた．早期（1～4 月）に

開花する種の初開花日は過去 1～2 カ月の気温の影響の強

いものが多く，夏季（5 月以降）に開花する種では最大で

過去 4 カ月の気温が重要であった．また，イタリア中部に

おける 57 種の顕花植物について，過去の気温と降水の情

報を用いた 23 年間（1960 年～1982 年）の初開花日のモ

デリングが成功している 49)．2 月から 5 月に開花する種で

は過去 20～38 日間の環境の影響を考慮することにより初

開花日をもっともよく説明でき，6 月から 9 月に開花する

種では過去 41～83 日間（多くは，60 日以下）の環境を考

慮することにより初開花日をもっともよく説明すること

ができた．初開花日をモデリングしたほかの研究において

も，その多くで過去 1～2 カ月間の気温がもっとも重要な

説明変数であった 50-53)． 
 種や地域による違いはあるものの，おおむね過去 3～10
週間の気温が年ごとの初開花日のばらつきを説明する効

果が大きかった．初開花日に影響する過去の気温の期間は，

温度に依存的な発生の過程の期間を反映しているという

のが伝統的な解釈のひとつである．しかしながら，さきに

述べたように，ノイズの多い自然環境において季節シグナ

ルを抽出するという観点からみたとき，参照すべき過去の

期間と生物気象学においてこれまで報告されてきた期間

との一致が見い出される．このことから，年ごとの開花日

のばらつきを，単に発生の過程にかかる時間が気温により

受動的に変化した結果だと無条件にみなすべきではない

と考えられる．自然生育地における大きなノイズを含む気

温の変動のもとで花成の時期を制御するために進化した，

より積極的な応答が含まれているのかもしれない． 

おわりに 

 遺伝子の発現と気象データの統計モデリングを切り口

として，野外の環境における生物の環境応答を考える試み

を紹介した．自然生育地や圃場といった，より現実的な条

件における解析と解釈は実用において重要であるだけで

なく，実験室における分子生物学の研究にも新たな視点を

提供するだろう 54)．ここまで述べてきたような，シグナ

ル/ノイズ比に注目した議論はそのひとつの例である．ほ

かにもたとえば，複数のストレスが同時にかかる状況やス

トレスの強度が時間的に変化する状況において何が起こ

るのかを，実験室における分子生物学の研究によりていね

いに解析することは価値があるだろう．その際，無限にあ

る条件設定の可能性から注目すべきものを絞り込むため，

野外の環境における生物の応答を解析した結果が役にた

つと考えられる．また，生態学や生物気象学など野外を中

 

図 5 遺伝子発現と気象データの統計モデリングが生態学，

分子生物学，生物気象学をつなぐ 
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心に研究が進められてきた分野の知見と，実験室における

分子生物学により蓄積された知見の統合的な理解を進め

るうえでも，トランスクリプトームのデータと気象データ

の統計モデリングは重要になるだろう（図 5）． 
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