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１．はじめに 

切り花の品質は，色，長さやボリュームなどの草姿，

みずみずしさ，あるいは香りといった要素からなる外

的品質と，これらの品質の持続期間によって決まる日

持ち性からなっている (日本花普及センター, 2006)．

ところが，卸売市場での価格決定の際には，市場や

買参人が求める外的品質が重視されてきたことから，

外的品質の向上が重視され，実際に消費される際に

問題となる日持ち性はあまり注目されていなかった．

近年では切り花需要は業務用から家庭消費へのシフ

トが起こっており，消費者は色などの外的品質だけで

なく，日持ち性を重視することがわかっている (花き

産業振興方針検討会, 2009)．従って，消費者の求め

る日持ちの良い切り花の供給と，切り花の品質保持

技術の開発を推進することが必要である．しかし，切

り花は農家から販売業者を経て一般消費者の手に

渡るまでに相当の日数を要するため，その間に老化

が進行してしまう．そのためほとんどの切り花は，一般

消費者によって購入された後，概ね約 1 週間で鑑賞

期間を終えてしまい，長期間楽しむことは難しいのが

現状である．このように切り花の鑑賞期間の長さは消

費者のニーズとして大きく，また，切り花の消費拡大

を狙う上でも極めて重要な要素である． 

切り花の鑑賞期間の低下の要因には，浸透圧調

節物質や呼吸基質として働く糖質の不足による細胞

の損傷，エチレンの発生による器官の脱離や萎凋，

液胞中 pH の変化などによる花弁の退色，導管での

細菌の繁殖による導管の閉塞および水揚げの減少

などが挙げられる (日本花普及センター, 2006)．特

に植物ホルモンの一つであるエチレンの発生は多く

の切り花の老化に関与していることから，切り花の開

花過程におけるエチレンの生成や作用の阻害による

老化抑制を目指した研究が数多く行われている

(Ichimura et al., 2007)．その結果エチレン阻害剤をは

じめとする品質保持剤の開発が進み，これらは収穫

後切り花の品質保持に利用されている．しかしバラな

どのようにつぼみから開花する過程に鑑賞価値があ

る花においては，いかにその期間を長く保つかが要

求される．従ってこれまでの研究の主眼であった老

化を遅延させ開花した状態を長く保つことももちろん

必要ではあるが，それ以上に花弁成長機構に関する

理解とその制御方法の確立が重要である．開花現象

に関する研究をもとに開花のコントロールができるよう

になれば，多くの切り花の品質向上につながると期
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待される．本稿では切り花の花弁成長機構に関して

得られている最近の知見について解説する． 

 

２．バラ切り花の開花と花弁成長 

「花が開く」という現象は，花弁細胞数の増加と肥

大成長によって花弁が成長することで引き起こされる

反応である (Evans and Reid, 1986, 1988)． 多くの花

では向軸側と背軸側の細胞の肥大に差が生じること

で花弁は反転し開花に至る．バラ花弁においても，

細胞の構造や強度などが変化することで向軸側と背

軸側の表皮細胞の成長量に差が生じ，その結果花

弁が反転すると考えられている (Horibe et al., 2013)．

カーネーションでは，花弁細胞に含まれる DNA 量は萼

から出てくる頃には増加が止まっており，細胞分裂が早

期に止まることが示唆されている (Kenis et al., 1985)．ま

たガイラルディア(Gaillardia x grandiflora)では花弁

細胞の分裂は開花のかなり初期の段階で停止する 

(Koning 1984)．これらは，開花は主に花弁細胞の肥大

によって引き起こされることを示している．バラにおいて

も，花弁細胞の分裂は花弁がまだ萼に覆われている間

にほとんど停止しており (Roberts et al., 2003; Yamada et 

al., 2009c)，バラの開花は主に花弁細胞の肥大に依存し

ていることが明らかとなっている． 

花弁細胞の肥大は，液胞に糖などの溶質が蓄積

して浸透圧が上昇するとともに，細胞壁の伸展性が

上昇することで，細胞内に水が流入して起こると考え

られている (図 1)． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

３．花弁成長と糖の蓄積 

花弁成長時には，多くの花きで花弁に多量の可溶性

糖が蓄積する (van Doorn et al., 1991; Ichimura et al., 

2003)．切り花への糖処理も切り花の品質向上に有効で

あることが多数報告されており (Paulin and Jamain, 

1982; Ichimura et al., 2003)，スクロースはカーネーショ

ンとバラ切り花の鑑賞期間延長を目的に使用される．こ

れらは花弁細胞の浸透圧調節には可溶性糖が重要な役

割を果たしていることを示唆している (Paulin and Jamain, 

1982; Ichimura et al., 2003)．花弁細胞への糖蓄積は，花

弁の水ポテンシャルを低下させ，それによって水の流入

による花弁細胞の肥大および開花を引き起こすと考えら

れる (Ho and Nichols，1977)．トマトの果実などのシンク

器官では，可溶性糖は液胞に加えてアポプラストにも蓄

積する (Damon et al., 1988)．花もシンク器官であり，チュ

ーリップの花被では，主に液胞にグルコースとフルクトー

スが蓄積する (Wagner, 1979)．一方，バラでは花弁細胞

のアポプラストに糖が蓄積する傾向がある (Yamada et al．

2009b)．細胞内への水の流入を促進するためには，浸

透圧はアポプラストよりもシンプレストにおいてより高く維

持される必要がある． 

大部分のバラ品種では，デンプンなどの貯蔵糖の分

解と転流糖であるスクロースの細胞内への流入のいず

れか，または両方が開花と関連している (van Doorn and 

van Meeteren, 2003)．多数の品種において若い花弁細

胞は多量のデンプンを含み，これらは急速に可溶性糖

に分解される (Hammond, 1982; Ho and Nichols, 1977)．

切り花採花時のデンプン含量は品種により差があり，「ソ

ニア(Sonia)」などのように含量の高いものもあれば，「マ

デロン(Madelon)」のように低い品種もある (Berkholst, 

1989;  Gorin and Berkholst, 1982; van Doorn et al., 1991; 

van Doorn and van Meeteren, 2003)．収穫後の開花の

しやすさはつぼみに蓄積している糖含量と相関が見

られ，つぼみの段階で糖含量の高い品種では収穫

後に糖処理をしなくても大きく開花するが，糖含量の

低い品種では糖を与えないと開花が十分に進まずに

停止してしまう (Ichimura et al., 2005)．これは，糖が

開花に大きく影響を与えていることを示す顕著な例と

言える．またバラ品種「ソニア(Sonia)」の開花時に蓄積

図 1 開花と花弁細胞の肥大 
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する花弁中のグルコースとフルクトースの量はつぼみに

含まれていたデンプン含量よりも多いことが報告されて

おり，花弁中の糖含量の上昇はデンプンの分解のみに

起因するわけではないことを示している (Yamada et al., 

2009a)．つまりいくつかのバラ品種では，葉からの光合

成産物の転流も花弁中の糖蓄積に寄与していると考えら

れる．ハタザオギキョウ (Campanula rapunculoides)な

ど他の花きでは，デンプンではなく花弁中に蓄積した

フルクタンの分解が可溶性糖含量の上昇に大きく寄

与する例もある (Vergauwenet al., 2000)． 

バラの可溶性糖にはグルコース，フルクトース，ス

クロースに加えて，キシロースやメチルグリコシド，ミオ

イノシトールも含まれる (Ichimura et al., 1997)． ミオ

イノシトールは浸透圧の上昇や細胞壁合成の前駆体

として機能するが (Loewus and Dickinson, 1982)，バ

ラ切り花への処理は開花を阻害する (Ichimura et al., 

1999)．処理したミオイノシトールは花弁細胞のアポプ

ラストに蓄積し，液胞への水の流入を抑制しているの

かもしれない．バラ切り花へのキシロースとメチルグリ

コシドの処理は花弁成長を促進するが，これらの糖

は花弁中に少量しか含まれておらず，また開花に伴

う含量の上昇も観察されない (Yamada et al., 2009a)．

従ってこれらの糖はバラの開花において重要ではな

いと思われる．バラの花弁細胞のアポプラスとシンプ

ラストにおいて浸透圧上昇に寄与するのは，主にグ

ルコースとフルクトースであることが報告されている 

(Yamada et al., 2009a)． 

 

４．花弁成長と糖代謝酵素 

アンローディングされた転流糖はアポプラストまた

はシンプラスト経由で花弁細胞内に移動する 

(Patrick and Offlor, 1996)．葉からシンク組織に移行

したスクロースを代謝する酵素がスクロース合成酵素

と酸性インベルターゼ(β-フルクトフラノシダーゼ)であ

る．酸性インベルターゼは全ての植物において普遍

的に存在する酵素で液胞と細胞壁に存在し，スクロ

ースを不可逆的にグルコースとフルクトースに分解す

る．細胞壁に存在する酸性インベルターゼは師部か

らのアポプラスティックなアンローディングに関わる 

(Roitsch and Gonzalez-Garcia, 2004)．本酵素は細胞

壁に結合した状態で存在し，ソース器官から転流し

てきたスクロースを分解する．分解したヘキソースを

ヘキソーストランスポーターで細胞内に取り込むこと

で，師管内とアポプラストの間に濃度勾配を形成し，

シンク能力を高める働きをしていると考えられる 

(Tymowska-Lalanne and kreis, 1998a, 1998b)．一方，

液胞に存在する酸性インベルターゼは細胞内の浸

透圧を制御することで細胞肥大に関与する (Roitshc 

and Gonzalez, 2004; Sergeeva et al., 2006)．取り込ん

だスクロース 1分子を分解することで，2分子のヘキソ

ースを産生し，効率的に浸透圧を上昇させることで細

胞内への水の流れを促すと考えられる．また細胞増

殖や成長に必要なヘキソースを供給する役割も担っ

ている (Tang et al., 1999)．バラ花弁中のスクロース

合成酵素の活性は酸性インベルターゼ活性よりも低

い (Kumar et al., 2008)．この結果は酸性インベルタ

ーゼがバラ花弁中のスクロース分解において主要な

役割をしていること，また転流糖が部分的にはアポプ

ラスト経由で花弁細胞内に移動することを示唆してい

る．アポプラスト中の糖濃度が比較的高いトマトとリン

ゴ果実では，糖は部分的にアポプラストを通って輸送

される (Damon et al., 1988; Zhang et al., 2004)．また

酸性インベルターゼ活性はシンク器官のシンク強度

に強く影響することが多くの研究で報告されている 

(Tang et al., 1999; Balibrea et al., 2004; Roitsch and 

Gonzalez-Garcia, 2004)．樹上で開花したバラでは開

花に伴い酸性インベルターゼ活性が上昇するが，切

り花では酸性インベルターゼが顕著に減少する 

(Yamada et al 2007)．切り花では花弁の大きさも樹上

のバラに比べて小さくなってしまう．これは切り花では

酸性インベルターゼ活性の減少により，転流されてき

たスクロースを分解する能力が低下し，浸透圧上昇

による吸水が阻害されていることも一因と思われる． 

酸性インベルターゼの活性は植物ホルモンの影響

を受ける (Miyamoto et al., 1993; Trouverie et al., 

2004; Pan et al., 2006; González and Cejudo, 2007)．

バラ切り花の酸性インベルターゼ活性も α-ナフチル

酢酸(NAA)およびメチルジャスモン酸(MeJA)処理に
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よって影響を受けることが明らかになっているが，興

味深いことに開花速度も処理により変化する (Horibe 

et al., 2013)．酸性インベルターゼは糖代謝を通じて

花弁細胞の成長および開花に影響している．従って，

花弁中のインベルターゼ活性を制御することにより，

バラ切り花の品質を向上できる可能性がある． 

 

５．花弁成長と細胞壁の緩み 

花弁細胞の肥大には，細胞壁伸展性の変化も重要で

ある (図 1)．細胞を囲っている細胞壁が強固なままで

は水は流入できず，細胞は肥大することができない．

従って細胞壁の伸展性は，花弁細胞の肥大において制

限要因となりうる． 

細胞壁を緩める候補タンパク質には，エンド型キシロ

グルカン転移酵素／加水分解酵素 (XTH)およびエ

クスパンシン (EXPA)が含まれる (Cosgrove 2001)．エク

スパンシンは酸性条件下で細胞壁のクリープを調節

するタンパク質として同定され (McQueen-Maso et al., 

1992)，セルロース微繊維とマトリックス多糖類の間に

存在している水素結合を切断すると考えられている 

(McQueen-Mason and Cosgrove, 1994)．エクスパンシ

ンには大きく分けて，α エクスパンシンと β エクスパン

シンと呼ばれる 2 つのファミリーが存在している 

(Cosgrove, 2005)．どちらも細胞壁伸展活性を示し 

(Cosgrove, 1998)，形質転換植物を用いた実験から，

エクスパンシンは植物において成長を制御に関わっ

ていると考えられている (Choi et al., 2003; Zenoni et 

al., 2004)．その他にも，果実成熟 (Brummel et al 1999; 

Civello et al 1999; Rose et al 1997)や器官離脱 (Belfield 

et al 2005; Sane et al 2007)にも関与することが報告されて

いる．一方，XTHは双子葉植物の主要なヘミセルロー

スであるキシログルカンとセルロース微繊維間の架橋

の切断や繋ぎ換えを担っている  (Nishitani and 

Tominaga, 1992; Okazawa et al., 1993)．従って，XTHは，

成長組織において細胞壁の再配列や伸展性の上昇に

関与していると考えられている (Rose et al., 2002)．XTH

は組織の成長や果実成熟において機能し (Catalá et al., 

2000; Rose and Bennett, 1999)，通気組織の形成にも関与

することが報告されている (Antosiewicz et al., 1997; Saab 

and Sachs, 1996)． 

αエクスパンシンと βエクスパンシンは鑑賞花きから

も同定されており，両者はカーネーションの花弁成長

において機能することが報告されている (Harada et al 

2011)．さらにエクスパンシンはトマトとペチュニアの開花

過程において発現しており  (Brummel et al., 1999; 

Zenoni et al., 2004)，XTH 活性はサンダーソニアの開花

と関連していることが示されている (O' Donoghue et al., 

2002)．バラでは，α エクスパンシンである RhEXPA1 と

RhXTH1 が花弁成長に関与することが示されている 

(Takahashi et al., 2007; Yamada et al., 2009b; Dai et al., 

2012)．また Dai ら (2012)は，RhEXPA4 が肥大成長する

バラ花弁の乾燥ストレス耐性において機能することを報

告している． 

 

６．花弁成長とアクアポリン 

アクアポリンは生物界に広く存在する膜タンパク質で，

主として受動的な水分子の輸送を行うチャネルである 

(Maurel et al., 2015)．水分子の他にも，グリセロール，

尿素，アンモニア，ケイ素，ホウ素等を輸送するアク

アポリンが複数発見されている (Maurel, 2007)．高等

植物では 30 種類を超えるアクアポリン遺伝子が存在

し，アミノ酸配列の類似性に基づいて，PIP (Plasma 

membrane Intrinsic Protein)，TIP (Tonoplast Intrinsic 

Protein)，NIP (Nodulin-26 like Intrinsic Protein)，SIP 

(Small and basic Intrinsic Protein)，そして XIP (X 

Intrinsic Protein)の 5 つのサブファミリーに分類される 

(Wang et al., 2016)．これらのサブファミリーのうち，PIP

と TIP が植物の生長と細胞の肥大において中心的な

役割を担っていると考えられている (Katsuhara et al., 

2008)． 

チューリップでは，PIP の可逆的なリン酸化によって

花の開花と閉鎖がコントロールされ，また TIP 

(TgTIP1;1 and TgTIP1;2)が花被の生長に関与するこ

とを示唆する結果が得られている (Azad et al., 2004, 

2008, 2013)．バラでは RhTIP1;1 がエチレンと水欠乏

ストレスへの反応に関与し，また RhPIP1;1 のサイレン

シングが花弁成長を阻害することが明らかにされてい

る (Chen et al., 2013)．これらの結果はアクアポリンが花
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弁細胞の肥大成長に深く関与していることを示している．

アクアポリンは水や低分子化合物の輸送に関与しており，

開花において重要な働きをしていると考えるのは合理的

である．しかしながら，バラの開花におけるアクアポリン

の機能は未だほとんど明らかにされていないのが現状

である． 

 

７．おわりに 

 本稿ではバラの花弁成長機構について，①糖の代

謝，②細胞壁の緩み，③アクアポリンの観点から解説

した．これまでに切り花の品質向上を目指して数多く

の研究が行われてきたが，花弁の成長機構に注目し

て行なわれたものは少ない．花弁成長や開花メカニ

ズムの解明は，バラのみならず多くの花きの品質向

上と生産性向上に寄与すると思われる． 
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