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水産省・復興庁）」により実施した。
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ある地方にこんなお話があるそうな。
その地方では，どこの家でも年に一度，地元の氏神様から神

主を呼んで，御馳走を食べさせて注連縄を張った神棚に祝詞を
挙げてもらう祭礼があった。ところが神主にとって御馳走は
たっぷりと出るのだが一日に四軒，五軒と回っても食べられる
量は決まっているし，それに祝詞を挙げてもその御礼はほんの
僅かなものであった。
ある時，この神主が隣村の高齢の神主に「出された御馳走を

みんな食べてしまうことはできないものか」と問うたところ，何
でも蛇苺という苺があって，蛇はこの苺を食べた後水を飲むと大
きな蛙や卵を飲み込んでも瞬く間にこなれてしまうということで
あった。ただ，同じような苺があって，間違えると腹が大きくなっ
てそれ以上は食べられなくなるということでもあった。
それを聞いたこの神主は，早速，蛇苺と思われる苺を探して

食べ，水を飲んでから家を回った。しかし，どうにも腹が張っ
て一軒目の家の御馳走でさえ，食べきるどころか少しだけ箸を
つけただけで残してしまった。さては苺を間違えたかと思い，
次の日は別の蛇苺を探して食べ，水を飲んだ。すると一軒目で

出された御馳走をぺろっと平らげて，四軒目，五軒目に出され
た御馳走もすっかりと食べてしまった。
これはいい，ということでこの神主は次の日もその次の日も

この蛇苺を探して食べ，水を飲んで家々を回った。ところがそ
のうちに，この神主は御馳走で腹がいっぱいになるということ
がなくなってきた。食べても食べても腹が空き，とうとうやせ
細って骨と皮だけになってしまった。
爾来，間違えてこの蛇苺を食べてしまわないように，このヘ

ビイチゴから味がなくなってしまった，ということである。
ヘビイチゴはバラ科キジムシロ属の多年草。全国の畦，道端，

草地，樹園地などのやや湿り気のある日当たりの良いところを
好む。匍匐茎を伸ばし，地面を這って広がっていく。全体に軟
毛があり，葉は 3出複葉。5~6 月に黄色い 5弁花をつけ 6~8
月に 1~1.5cmほどの赤色球形の偽果をつける。このイチゴ様
の偽果は毒もなく食べられなくはないが，ぼそぼそして味がな
く食用には好まれない。味があって美味しいのはシロバナヘビ
イチゴである。

（公財）日本植物調節剤研究協会
兵庫試験地　須藤　健一蛇苺（ヘビイチゴ）田畑の草
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はじめに

日本の果樹生産量は戦後徐々に増加
し，1979 年に 685 万トンとピークに
達した。しかし，その後は生産者の減
少や高齢化，後継者不足などにより，
生産量は緩やかに減少を続けており，
2019 年には 270 万トンとピーク時に
比べて約 6割も減少している。また，
2020 年には，果樹の栽培農家のうち
経営者が 60歳以上の割合が約 8割を
占め，高齢化が深刻になっている。こ
のような状況の中，2020 年に公表さ
れた新たな果樹農業振興基本方針で
は，「供給過剰基調に対応した生産抑
制的な施策から，低下した供給力を回
復し，生産基盤を強化するための施策
に転換する」という方向性が打ち出さ
れている（農林水産省 2022a）。
果樹栽培は，受粉・摘果などの細か
な作業，収穫などのデリケートな作業，
整枝・せん定などの熟練技術を要する
作業が多いため機械化が難しく，労働
時間の削減や規模拡大が進んでいな
い。樹形は，摘果・収穫などの果実生産，
整枝・せん定などの樹体管理，栽植密
度などに影響を与える重要な要素の 1
つであり，新たな果樹農業振興基本方
針においても生産基盤を強化するため
「省力樹形の導入」が推進されている。
省力樹形の例として，ミカンの根域
制限栽培，リンゴの超高密植栽培，ナ
シのジョイント栽培などが挙げられて
いる。いずれも①小さい樹を直線上に
植えるため作業動線が単純で効率的，

②密植することで単収が増加，③均一
に日が当たり品質が揃いやすい，④成
木までの期間が早く未収益期間が短い
などの利点を持ち，省力化・機械化に
よる労働生産性の向上が見込まれてい
る（農林水産省 2022b）。
本稿では，省力樹形の 1つとして期
待されているリンゴのカラムナー性の
特徴とメカニズムについて紹介する。

1. リンゴのカラムナー性

「ふじ」や「つがる」，「王林」など
普通のリンゴ品種は，主幹から出た多
数の側枝が横に伸び，円錐状の樹形
を形成する（普通樹形，　図 -1A）。普
通樹形では，枝や果実が 3次元の複
雑な配置となるため，①整枝・せん
定に熟練を要する，②収穫などの機
械化が困難という欠点があった。一
方，1960 年代初めに「マッキントッ
シュ」の突然変異体として発見された
「ウィジック」は，側枝がほとんど伸
びずに短果枝になり，枝が太く節間が
短いため，細長い円柱状の樹形になる
（図 -1B）。これらの特徴はカラムナー
（columnar）性と呼ばれ，①側枝が
少なく枝の配置が単純であることから
整枝・せん定が簡単，②樹列が揃って
平面的に結実するため収穫作業の省力
化・機械化が可能，③超密植栽培によ
り単収が増加するなどの利点があり，
労働生産性の向上が見込まれる省力樹
形として期待されている。

2. 「ウィジック」の突然変異
の原因

「ウィジック」のカラムナー性は，
遺伝解析により 1つの顕性遺伝子（ C o

遺伝子）によって制御されていること
が明らかにされていた。我々は「ウィ
ジック」の突然変異の原因を特定す
るため，カラムナー性のリンゴ（C o /
co ）と普通樹形のリンゴ（co /co ）を
交雑して得られた 1,657 個体の後代
を用いて遺伝解析を行い， C o 遺伝
子の位置を第 10 染色体の約 100 kb
の領域に絞り込んだ（Moriya et  al. 
2012; Okada et  al. 2016）。次に，こ
の 100 kb の領域に対応するDNA断
片を，カラムナー性のリンゴ品種「テ
ラモン」（ C o /co ）と原品種の「マッキ
ントッシュ」（co /co ）から単離し， C o

と co 遺伝子座乗領域の塩基配列を決
定・比較した。その結果， C o 遺伝子
座乗領域には，約 8.2 kb のレトロポ
ゾン（転移因子）が挿入されているこ

省力樹形として期待されるリンゴの
カラムナー性のメカニズム

図 -1　リンゴの樹形
(A) 普通のリンゴ，(B) カラムナー性のリンゴ
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とが明らかになった（図 -2）。その他
に違いは見られなかったことから，こ
の挿入変異がカラムナー性を引き起こ
した原因であると考えられた (Okada 
et  al. 2016)。

3. Co 候補遺伝子の探索

「ウィジック」で見つかった挿入変
異は，タンパク質のコーディング領域
ではなく，遺伝子間領域に位置すると
推察されたため，挿入変異の近くに
ある遺伝子の発現を調査した。RNA
シーケンスにより「マッキントッシュ」
と「ウィジック」の茎頂で発現量に
差がある遺伝子を調べたところ，挿
入変異の約 16 kb 下流に位置する遺
伝子（ M d D O X -C o ）（図 -2）が「ウィ
ジック」の茎頂だけで発現していたこ
とから， C o 遺伝子の有力な候補と考
えられた（Okada et  al. 2016）。RT-
PCRにより M d D O X  -C o の発現組織を
詳細に調べたところ，普通樹形のリン
ゴでは主に根で発現し，茎頂や側芽，
葉ではほとんど発現していなかった
のに対し，カラムナー性のリンゴでは
根に加えて茎頂や側芽，葉でも発現し
ていた（Wolters et  al. 2013; Wada et  

al. 2018）。これらの結果から，カラム
ナー性のリンゴでは挿入変異の影響に
より M d D O X  -C o が地上部（茎頂，側
芽，葉）で異所的に発現するようにな
り，カラムナー性を引き起こしたと考
えられた。

4. MdDOX-Co の機能解析

M d D O X -C o は 339 個のアミノ酸か
ら構成される 2- オキソグルタル酸依
存性ジオキシゲナーゼ（DOX）をコー
ドしている。DOXは，酸素添加反応
を触媒する代謝酵素であり，3 つの
クラス（DOXA，DOXB，DOXC）に
分類される。MdDOX-Co の機能を推
定するため分子系統解析を行ったが，
MdDOX-Co はアルカロイドやムギネ
酸の生合成に関与する酵素が属する
DOXC41 の系統群に分類され（Okada 
et  al. 2016），MdDOX-Co が樹形にど
のように関与しているかについて手が
かりは得られなかった。

M d D O X -C o が植物へ与える影響を
調べるため， M d D O X  -C o を過剰発現

する形質転換タバコを作成した。過剰
発現タバコは，草丈が低い，節間が短
い，葉が縮れる，葉が濃緑色になるな
どわい性植物の特徴を示し（図 -3），
ブラシノステロイドやジベレリンの
生合成 /受容・情報伝達が欠損したわ
い性変異体に酷似していた。そこで，
M d D O X  -C o を過剰発現するわい性タ
バコに，ブラシノステロイドあるいは
ジベレリンを処理したところ，ブラシ
ノステロイド処理では大きな変化は見
られなかったが，シベレリン（GA3）
処理では草丈と節間が長くなり，野生
型（非形質転換体）に近い形態に戻る
ことが明らかになった（図 -4）。この
ことから，M d D O X  -C o は，ジベレリ
ンを減少させる機能を持つことが示唆
された（Okada et  al. 2020）。

図 -2　Co とco 遺伝子座乗領域のゲノム構造の模式図

-

図-

-
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図 -4　ジベレリン (GA3) 処理したMdDOX-Co 過剰発現タバコの形態
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とが明らかになった（図 -2）。その他
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の挿入変異がカラムナー性を引き起こ
した原因であると考えられた (Okada 
et  al. 2016)。
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推察されたため，挿入変異の近くに
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と「ウィジック」の茎頂で発現量に
差がある遺伝子を調べたところ，挿
入変異の約 16 kb 下流に位置する遺
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とから， C o 遺伝子の有力な候補と考
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5. 「ウィジック」へのジベ
レリン処理

リンゴのカラムナー性にもジベレリ
ンが関係しているかどうか確かめるた
め，「ウィジック」と「マッキントッ
シュ」の苗木にジベレリンを処理した
（表 -1）。「ウィジック」にジベレリン
（1 mM GA3）を処理した時，主幹延
長枝と節間が長くなり，無処理の「マッ
キントシュ」に近い形態になることが
明らかになった。また興味深いことに，
ジベレリン（1 mM GA3）を処理する
と，「ウィジック」，「マッキントッシュ」
ともに側枝（副梢）が増加することが
明らかになった。このことから，ジベ
レリンはリンゴの枝や節間の伸長に加
えて，側枝の形成にも重要な役割を果
たしていることが示唆された（Okada 
et  al. 2020）。

6. MdDOX-Co が ジ ベ レ
リン生合成に与える影響

植物の代表的な活性型ジベレリン
である GA4 は，GA12 から 2 種類の
酵素（GA20 酸化酵素と GA3 酸化
酵素）の働きにより合成される（図
- ５A）。MdDOX-Co がジベレリン代
謝経路のどこで働くかを調べたとこ
ろ，MdDOX-Co は GA12 → GA111，
GA9 → GA70，GA4 → GA58 の反応を
触媒することが明らかになった（図 -
５B）。また， M d D O X -C o を過剰発現
する形質転換シロイヌナズナへGA12

を投与した場合，GA111 は産生された
が，GA9，GA4，GA70，GA58 は 産生
されなかった。さらに，シロイヌナ
ズナの GA20 酸化酵素は，GA111 を
GA70 に代謝しにくいことが明らかに
なった。以上のことから，MdDOX-
Co が GA12 を GA111 へ代謝すること
により，前駆体である GA9 と GA70
の量が減少し，活性型のジベレリン
（GA4，GA58）の合成が阻害されると
考えられた（Watanabe et  al. 2021）。
MdDOX-Co（DOXC41）は，既知
のジベレリン生合成酵素であるGA20
酸化酵素 (DOXC7) や GA3 酸化酵素
(DOXC3)，ジベレリン不活性化酵素
であるGA2 酸化酵素 (DOXC12，13)
とは異なるクレードに分類されること
から，新規のジベレリン代謝酵素であ
ると考えられる。

7. カラムナー性のメカニズム

以上の知見をまとめると，①普通の
リンゴでは根で発現していた M d D O X -
C o が，カラムナー性のリンゴではレ
トロポゾンの挿入によって，地上部（茎
頂，側芽，葉）でも異所的に発現する
ようになった→②地上部組織で作られ
たMdDOX-Co がジベレリンの前駆体
であるGA12 を GA111 へ代謝すること
により，活性型ジベレリンの量が減少
した→③地上部の活性型ジベレリンが
減少することにより，枝や節間が短く
なり，側枝数も減少した→④これらの
形態が複合的に組み合わさって，円柱
状の樹姿を形成すると考えられた。

品種名 処理区 主幹延長枝長 (cm) 節間長 (cm) 側枝数 (本) 側枝長 (cm)
ウィジック 無処理 48.4 1.6 2.2 0.8

0.1 mM GA3 50.4 1.6 1.0 1.3
1 mM GA3 97.5 2.4 5.9 3.4

マッキントッシュ 無処理 122.5 2.8 7.4 10.6
0.1 mM GA3 141.2 2.8 11.5 13.9
1 mM GA3 154.8 2.9 13.6 15.8

-1 表 -1　ジベレリン (GA3) 処理した接ぎ木当年のリンゴ苗の形態
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図-5　MdDOX-Co がジベレリン生合成に与える影響
(A) 植物の主要なジベレリン生合成経路。GA12 から活性型の GA4 が合成される。
(B)MdDOX-Co により GA12 が GA111 に代謝され、活性型ジベレリンが減少する。
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8. 今後の展望

カラムナー性のリンゴは省力樹形の
特長を持つと期待されているが，まだ
経済栽培されるカラムナー性のリンゴ
品種は育成されていない。農研機構果
樹茶業研究部門では，1980 年代後半
から食味の良いカラムナー性リンゴの
品種改良を進めており，2015 年には
「ウィジック」から数えて第 5世代目
となるカラムナー性の有望系統「盛岡
74 号」を選抜している。現在，リン
ゴ主産県で果実品質や栽培特性が調査
され，新品種候補として普及性が検討
されているところである。
また，カラムナー性のリンゴは普通
のリンゴと全く樹形が異なることか
ら（図 -1），カラムナー性の特長を活
かした新しい栽培方法を開発する必要
がある。農研機構果樹茶業研究部門で
は，「カラムナータイプリンゴを用い
た片面着果栽培」（岩波 2018）や「カ
ラムナータイプ樹の隔年交互結実法」
（岩波ら 2021），カラムナー性のリン
ゴの主幹伸長が劣る場合に「ジベレリ
ン処理（液剤あるいは塗布剤）によっ
て伸長を促進する方法」（Okada et  al. 
2020；馬場ら 2022）を開発している。
ただし，ジベレリンはリンゴにおいて

生育調節剤として登録されていないた
め，現在，登録に向けて効果・薬害の
確認試験が行われている（日本植物調
節剤研究協会 2022）。さらに，産学
が協力して省力樹形に対応した果実収
穫ロボットの研究も進められており，
果樹生産の機械化に向けて試作機が開
発されている（農研機構 2020）。
このように，近い将来，食味の良い
カラムナー性のリンゴ新品種やカラム
ナー性に適した省力栽培方法，省力樹
形に対応した作業用機械が開発・実用
化されることにより，労働生産性が向
上し，高品質な国産リンゴが安定的に
生産・供給されることを願っている。
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