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Summary

　The plant hormone ethylene suppresses flower initiation and internode elongation in chrysanthemum (Chrysanthemum morifolium 

Ramat.), as does the application of ethephon, which is hydrolyzed in plant tissue and releases ethylene. The effects of ethephon are 

unstable, and vary with cultivar and time, season, and method of application. We describe the variation in response to ethephon due 

to temperature, season, and cultivar. The seasonality of extension growth and flowering capacity, growing temperatures, and genetic 

background of chrysanthemum made the effects of ethephon unstable and variable. Lower temperatures enhanced the suppression 

of internode elongation and flowering by ethephon, as confirmed by the consistently higher rate of ethylene release and greater 

slowing of plant extension growth and flowering at lower temperatures. After the summer plant growth, it became more difficult for 

ethephon-sprayed plants to elongate and flower, because they were in a low-capacity state. Cultivars that easily form rosettes, and 

show suppression of flowering, arehighly sensitive to ethephon. In such cultivars, ethephon induced the formation of rosettes and 

completely prevented flowering. Since rosette formation and suppression of flowering could be linked to dormancy in chrysanthemum, 

this indicates that ethylene might be involved in the induction of dormancy in chrysanthemum.

Temperature plays a significant role in the annual cycle between growth and dormancy of the herbaceous perennial chrysanthemum. 

After exposure to high summer temperatures, cool temperatures (<15°C) triggers dormancy. Cessation of flowering and formation 

of rosettes by cessation of elongation are characteristic of dormant plants, and can be stimulated by exogenous ethylene of ethephon 
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and 1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid. Thus, the ethylene response pathway might be involved in the temperature-induced 

dormancy of chrysanthemum. We used transgenic chrysanthemums expressing a mutated ethylene receptor gene to assess this 

involvement. The transgenic lines showed reduced ethylene sensitivity: ethylene caused leaf yellowing in wild-type chrysanthemums, 

but the leaves remained green in the transgenic lines. 

Extension growth and flowering of wild-type and transgenic lines varied between temperatures: at 20°C, the transgenic lines showed 

the same stem elongation and flowering as the wild type. At cooler temperatures, the wild type formed rosettes with an inability 

to flower and entered dormancy, but some transgenic lines continued to elongate and flower. This supports the involvement of the 

ethylene response pathway in the temperature-induced dormancy of chrysanthemum. At the highest dosage of ethylene-releasing 

ethephon, wild-type plants formed rosettes with an inability to flower and became dormant, but one transgenic line did not. This 

confirms that dormancy is induced via the ethylene response pathway.

The plant hormone gibberellin (GA) induces flower formation in several long-day plants, and exogenous GA can partly substitute for 

chilling treatment in cold-dependent plants. Both chilling and GA are required to promote flowering of the short-day chrysanthemum 

as observed in many plants. Chilling and GA requirements for the flowering of 4 cultivars were examined, and their genetic variation 

was shown: those that required GA also required chilling for flowering, but those that did not require GA showed no chilling 

requirement. GA had little effect on the increase in expression of CmAFL1, an APETALA1/FRUITFULL homologous gene from 

chrysanthemum, under short-day conditions. With regard to LEAFY in Arabidopsis thaliana, GA promoted the expression of CmFL , a 

FLORICAULA/LEAFY homologous gene from chrysanthemum, and the upregulation of CmFL required GA in cultivars with a chilling 

requirement. Therefore, this GA requirement can be attributed mainly to the chilling requirement for flowering.
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2008），最も重要な花きである．営利的な切り花生産
は，19世紀末から 20世紀にかけてアメリカで始められ
た．その後植物の光周性が発見されると，キクの開花期
間を日長調節によって延長することが試みられ（Duffet, 

1957），1930年代後半には日長調節によるキクの周年
開花技術が開発された（Poesch, 1931, 1932, 1936; Post, 

1931, 1934）．この技術は 1950年代にヨーロッパに導入
され，欧米を中心に周年生産体系が定着するに至った．
欧米での切り花の周年生産には，秋に自然開花する秋ギ
クが利用されてきたのに対し，明治末期から大正にかけ
て始められたわが国の切り花生産では，江戸時代に突然
変異によって発生した花芽分化に短日を必要としない夏
ギクが，秋ギク以外に用いられてきた．大正末期にはア
メリカより切り花用品種が導入され，昭和初期にはわが
国においても電照栽培やシェード栽培が試みられるよう
になった．当初施設化が十分に進んでいなかったため，
電照栽培は冬季に低温にならない暖地において普及し，
シェード栽培はシェード内が高温になりにくい高冷地に
おいて普及した．その後，長野県の小井戸直四郎によっ
て，秋ギクから 9月咲きギク，8月咲きギク，7月咲き
ギクからなるいわゆる夏秋ギクが育成され，多大な労力
を必要とするシェード栽培は消滅した．わが国の切り花
ギクは，これらの日長反応の異なる品種を利用し周年生
産され，春から秋にかけては夏ギク，夏秋ギク，秋ギク
と連続的に多くの品種を主に露地で栽培し，秋から冬に
かけては，暖地において主に施設を用い秋ギクを電照栽
培することによって連続的に出荷が行われてきた．この
ように様々な日長反応性の異なるキクが栽培されている
のは，世界に例をみない．
　一方，1974年に野菜試験場の川田穣一によってオラ
ンダおよびアメリカから周年生産用に品種改良されたス
プレーギクがわが国に本格的に導入され，同一施設での
周年生産体系の確立を目指し栽培が開始された．ところ
が，わが国の夏季の高温・過日照条件は，施設内で周年
生産を行う上で大きな障害となった．すなわち，自然日
長の長い夏季には，花成誘導のため被覆による短日処理
が必須となるが，被覆施設内が高温になり，秋ギク品種
では開花が著しく抑制された．そこでわが国における同
一施設での周年生産体系の確立に向けて，夏季の高温に
よっても開花遅延しない品種の育成が開始された．その
結果，夏秋ギクの中に高温条件下でも開花遅延しにくい
品種があることが報告され（Kawata and Toyoda, 1982），
この特性を持つ夏秋ギクを夏季の生産に用いることに
よって，高温条件下であっても充分な品質の切り花が得
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緒　言

　キク（Chrysanthemum morifolium Ramat.）は東アジ
ア原産の短日性多年生草本植物である．わが国におい
ては，2006年には年間 20.3億本のキク切り花が生産
され，生産額は 1000億円に達し（農林水産省統計部，
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ての生育特性は，キクの持つ遺伝的性質によって支配さ
れ，その遺伝子の発現に環境要因がきわめて大きな影響
を及ぼしていると考えられる．すなわち，キクにおいて
みられるいわゆる「幼若性」や「ロゼット化」といった
現象に直接関与する遺伝子の発現は，低温や高温といっ
た温度要因によって主に制御されていると考えられる．
しかし，キクの生育特性における生理的メカニズムや関
与する遺伝子については，ほとんど解明されていないの
が現状である．モデル植物の知見を活用し，キクの生育
特性における生理的メカニズムを解明することによっ
て，新しい生育制御技術開発および生態育種のための基
礎的な知見を得ることが期待できる．
　遺伝子の発現を調節し，生育における環境応答のなか
だちをしていると考えられているものが植物ホルモンで
ある．植物ホルモンとは，植物が生理機能を調節するた
めに生産する低分子化合物で，低濃度で生理作用を及ぼ
すものをいい，現在，オーキシン，サイトカイニン，ジ
ベレリン，アブシジン酸，エチレン，ブラシノステロイ
ドの 6種類が植物ホルモンとして認められている．また
それらに準ずるものとしてジャスモン酸がある．ジベレ
リンは ent-ジベレラン骨格をもつ化合物であり，現在
120種類以上の同族体が確認されている．そのほとんど
は生合成系における中間代謝物であり，実際に生体内で
作用しているものは数種類であると考えられており，伸
長生長，種子発芽誘導，花芽分化などの重要な生理現象
の制御に関わっている．ジベレリンはイソペンテニル二
リン酸 → ent -カウレンの経路で生合成された GA12アル
デヒドが，酸化，水酸化，エポキシ化等されることによっ
て生合成される（神谷，1991）．エチレンは果実の成熟
や種子の発芽，花芽形成，茎葉の成長・老化，器官脱離
などの成長と分化の調節に関与している．高等植物にお
いて，エチレンは L-メチオニン → S-アデノシルメチ
オニン → 1-アミノシクロプロパン -1-カルボン酸 →エ
チレンの経路で生合成される（Yang and Hoffman, 1984）．
エチレン生成は物理的傷害，病原体感染，低温，高温，
乾燥などの環境ストレスによっても誘導される（Abeles 

et al., 1992）．これまでキクにおいては，ジベレリンお
よびエチレンが生育に及ぼす影響について検討がなさ
れ，ジベレリンによる花芽分化および茎伸長の促進作用
（Harada and Nitsch, 1959），エチレンによる花芽分化およ
び茎伸長の抑制作用（Tjia et al., 1969）が報告されてい
る．これらの知見を活用し，GA3およびエチレン発生剤
エセフォンが植物生長調整剤として登録され，営利生産
において利用されている．しかし，これらの植物ホルモ

られるようになった（柴田，1997）．現在，スプレーギ
クや輪ギク生産では，同一施設において夏秋ギクと秋ギ
クを組み合わせて作付けすることで，周年生産が行われ
ている（福田・西尾，1984; 川田ら，1987）．
　このようにしてわが国独自の周年施設生産体系は確立
されたが，初夏あるいは低温期に開花遅延がしばしば発
生することが問題になった．多年生草本植物であるキク
では，春に伸長を開始し栄養生長した株は，夏以降の短
日条件下で花芽分化し，秋に開花・結実した後，生育を
ほとんど停止してロゼットを形成し越冬するという一連
の生育サイクルを毎年繰り返す．施設栽培においてみら
れるキクの開花遅延現象は，多年生草本植物としての温
度，日長等の環境要因に対する生態的反応として数多く
の研究がなされた．川田ら（1987）は，冬の低温期を
経たキクの株には，その後適温・適日長条件下でも花成
誘導できない期間があり，このため初夏には花成誘導条
件を与えても開花遅延が発生することを示した．このよ
うに株が低温に長期間遭遇することによって栄養生長か
ら生殖生長への移行が抑制される現象は，わが国の花き
園芸分野では「幼若性」と称され，自然条件下では，こ
の生育特性によって越冬した株が伸長を再開する初春
の短日条件下でも花芽分化せず，栄養生長を維持できる
と考えられている．また，秋から冬の低温期には，株の
節間伸長が低下してロゼットを形成し，開花しなくな
る現象がみられる．この現象はわが国の花き園芸分野で
は「ロゼット化」と称され（小西，1970, 1975, 1980; 岡
田，1959），越冬するための休眠現象であると考えられ
ている．この現象を回避するために，施設の加温，早朝
電照による日長操作，あるいは挿し穂の冷蔵や株の低温
処理が行われる（福田・西尾，1985; 樋口・原，1974; 小
西，1975; 住友ら，2007）．また，株を夏季の高温に遭遇
させなければ，このロゼットの形成および開花遅延を抑
制できることから，この現象の誘導には高温が強く関与
していると推察される（小西，1980; 大石ら，1984; 住友
ら，2008）．このように温度に対する生育反応が精査され，
これらの知見を活用した生育制御技術が開発されたこと
によって，現在キクの周年生産はおおむね安定して行わ
れている．
　近年，シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana L. Heynh.）を
はじめとするモデル植物では，生育反応を調節する遺伝
子が同定され，その発現・機能解析へと研究が深化して
いる．さらにそれらの知見に基づき，モデル植物以外の
多くの植物において生育反応の生理的メカニズムが解析
されつつある．上述のようなキクの多年生草本植物とし
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Leopold, 1969），エチレン処理と同様に，キクにおいて
花芽分化や茎伸長の抑制を引き起こす（Cockshull and 

Horridge, 1978; Kher et al., 1974）．これらの知見をもと
に，夏秋ギクの営利栽培においては，早期の発蕾を防止
するために，エチレン発生剤エセフォンの茎葉散布が定
植後 1～ 2回行われている（杉浦・藤田，2003; 谷川，
2000）．しかし，エセフォンの効果は不安定で，品種や
散布時期および散布の方法によって変わることが報告さ
れており（小西ら，1985; 坂本・土屋，2007），キクにお
けるエセフォンに対する反応は，環境要因や株の内的要
因によって変動すると考えられる．
　キクは多年生草本植物で，その生育には季節変化がみ
られる（Battey, 2000; 久松ら，2002; 小西，1980）．春か
ら夏にかけての適温・長日条件下で旺盛な茎伸長を行っ
た後，秋の短日条件下で花芽分化し開花すると同時に，
株の基部より吸枝が発生する．吸枝はまもなく休眠状態
になり，著しい茎伸長の低下によってロゼットを形成し，
花芽分化ができない状態になる．休眠状態の株が再び花
芽分化および茎伸長を開始するためには，低温遭遇が必
要であり（Schwabe, 1950），低温要求が満たされた後，
春の気温の上昇とともに茎伸長を再開する．Vegis（1964）
は多年生植物における生育の季節変化を花芽分化能力お
よび茎伸長能力を用いて説明している．すなわち，花芽
分化能力および茎伸長能力が高いときには生育可能な温
度範囲が広く，逆にそれらが低いときには生育可能な温
度範囲が狭まる．この Vegis（1964）の説をキクに当て
はめると，上述の生育の季節変化を決定するのは，主に
花芽分化能力，茎伸長能力および生育温度であるといえ
る．
　すなわち，キクにおいて低温に遭遇した後の株は，生
育温度が低い条件下でも茎伸長し，花芽分化する（小西，
1975）ことから，低温に遭遇することによって花芽分化
能力および茎伸長能力が高まるといえる．一方，高温に
遭遇した後の株では，茎伸長が低下し，花芽分化しにく
くなる（久松ら，2002; 小西，1980）ことから，高温に
遭遇することによって花芽分化能力および茎伸長能力が
低下するといえる．この高温遭遇による花芽分化能力お
よび茎伸長能力の低下には，品種間差があることが示さ
れており，高温遭遇後に速やかに花芽分化能力および茎
伸長能力が低下する品種がある一方で，それらの低下が
ほとんどみられない品種もある（久松ら，2002）．エセフォ
ンに対する花芽分化および茎伸長における反応は，季節
や品種によって変わることから，低温または高温に遭遇
することによって引き起こされる花芽分化能力および茎

ンがキクの生育に及ぼす影響を生理的メカニズムから解
析し，キクの生育特性を解明する試みは行われていない．
ここでは，キクの花成および茎伸長にエチレンおよびジ
ベレリンが及ぼす影響について実験を行い，キクの生育
特性との関係について明らかにした．得られた成果は，
キクの生育特性の理解に新たな知見を与えるものと期待
される．

第 1 章　花芽分化および茎伸長におけるエセ
フォンの影響とその反応を変動させる要因

　キクの営利栽培では，開花調節のためエチレン発生剤
エセフォンが利用されるが，その効果は不安定である．
本章ではエセフォンの効果を変動させる要因として，生
育温度がエセフォンの作用に及ぼす影響，キクの生育の
季節変化とエセフォンに対する反応の関連，およびそれ
らの品種間差について報告する．

第 1 節　低生育温度条件下および高温に遭遇
した株ではエセフォンによる花芽分化および
茎伸長の抑制は顕著になる

　秋ギクを用いたキクの周年生産を行う上で，わが国の
夏季の高温，過日照条件は大きな障害であった．すなわ
ち，短日処理のための被覆施設内が高温になることに
よって開花が著しく抑制されることや，花径が小さくな
る，花房の形状が乱れる，赤系品種では花色が淡くなる
などの高温による品質低下が起きることである．一方，
夏から秋にかけて自然開花する夏秋ギクの中には高温条
件下でも開花遅延しにくい品種が存在する（Kawata and 

Toyoda, 1982）．この特性を持つ夏秋ギクを夏季の生産に
用いることによって，高温条件下であっても充分な品質
の切り花が得られるようになった．ところが，この夏秋
ギクは時として暗期中断処理期間中に十分な草丈になら
ないまま花芽分化し発蕾することが営利栽培下で発生
し，切り花長が減少し，そのため切り花品質が低下した．
長日条件下では，短日植物であるキクの生長点は葉を分
化し続けるが，結局は花芽分化し発蕾することが示され
ている（Cockshull, 1976）．特に夏秋ギク品種では，暗
期中断による長日条件下で早期の花芽分化・発蕾が発生
しやすいことが報告されている（谷川，2000）．
　エチレンはキクにおいて花芽分化や茎伸長を抑制す
る（Tjia et al., 1969）．また，エセフォンは植物組織内
で分解してエチレンを発生することから（Warner and 
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して 0.025％ TritonX-100含有 )を茎葉散布し，対照区と
した．
　キクの花芽分化能力および茎伸長能力の季節変動，お
よびエセフォンに対する花芽分化および茎伸長における
反応の季節変動を調査するため，上記の親株を暗期中断
条件下の無加温ガラス室で維持し，親株が夏季の高温
に遭遇した後に上記の実験を繰り返し行った．7月 26

日に採穂し 128穴セルトレイに挿した．発根苗を鉢上
げ後，8月 24日に上記と同様の 12時間日長，25/20℃，
20/15℃および 15/10℃（明期 /暗期）に制御した人工気
象室に搬入し短日処理を開始した．人工気象室搬入時に
は上記と同様のエセフォン処理を行った．
　人工気象室搬入時および搬入後 6週目の実験終了時
に，展開葉数を調査した．発蕾が確認された日を記録し，
実験終了時に発蕾が認められなかった株については顕微
鏡下で茎頂を観察し，花芽分化の有無および未展開葉数
を調査した．また実験終了時には茎伸長を調査するため
人工気象室搬入時の最上位展開葉より上位第 4葉と第 5

葉の節間長（4-5節間長）を測定した．25/20℃で管理し
た区においては節間長の調査は省略した．

2）生育温度がエセフォン処理後のエチレン発生量に及
ぼす影響およびその季節変動
　エセフォン処理による花芽分化および茎伸長の抑制
は，エセフォン処理後に発生するエチレンと関連がある
と考えられる．本実験では‘セイマリン’および‘あずま’
を供試し，生育温度がエセフォン処理後のエチレン発生
に及ぼす影響を調査した．またその季節変動を調査する
ため，季節を変えて同様の実験を行った．
　実験 1と同様の環境下で親株を維持し，2005年 6月
18日に採穂し，128穴セルトレイに挿した．発根苗を鉢
上げ後，株を 2005年 7月 13日に実験 1と同様の異なる
3段階の生育温度環境の人工気象室に搬入し短日処理を
開始した．人工気象室への搬入時には実験 1と同様にエ
セフォン処理を行った．人工気象室搬入後 0，1，3，7，
14および 21日目に，茎頂部を展開葉を 1枚つけて採取
し，エチレン発生量の測定に供試した．採取した茎頂部
は質量を測定後，容積 30 mLの気密容器に入れ，23℃，
PPFD200µmol m-2 s-1に制御したインキュベーター内で１
時間静置した後，気密容器中の気体をシリンジを用いて
1 mL分取した．分取した気体中のエチレン濃度をガス
クロマトグラフ（GC-14B；株式会社島津製作所）を用い，
水素炎イオン化検出器で測定した．各区 3サンプル測定
した．季節変動を調査するため，上記と同様の実験を 7

伸長能力の季節変動，およびその品種間差がエセフォン
に対する反応の変化に関連していることが示唆される．
　ここでは，キクの花芽分化および茎伸長にエセフォン
が及ぼす影響を変動させる要因を明らかにするために，
異なる生育温度条件下での花芽分化および茎伸長におけ
るエセフォンに対する反応を調査した．さらに，同様の
実験を高温に遭遇する前と高温に遭遇した後の株につい
て行うことで，キクの花芽分化能力および茎伸長能力の
季節変動，およびエセフォンに対する花芽分化および茎
伸長における反応の季節変動を調査し，両者の関連を明
らかにした．これらから得られる知見は，キク生産にお
けるエセフォンの安定利用技術開発に繋がる基礎となる．

1．材料および方法

1）生育温度がエセフォンに対する花芽分化および茎伸
長における反応に及ぼす影響およびその季節変動
　栽培ギク‘セイマリン’，‘あずま’，‘セイローザ’（英
品種名‘Reagan’）の発根苗を 2004年 11月 1日に園芸
培土（クレハ園芸培土；株式会社クレハ）を充填した栽
培箱（縦 50 cm×横 33 cm×深さ 14 cm）に定植し，無
加温ビニルハウス内で管理し冬季自然低温に遭遇させ
た．2005年 2月 14日に全ての株をガラス温室（深夜 5

時間暗期中断，15℃加温 25℃換気）に移動し，親株とした．
この親株から挿し穂をとり，得られた株を異なる 3段階
の生育温度環境下で生育させ，生育温度がエセフォンに
対する花芽分化および茎伸長における反応に及ぼす影響
を調査した．
　3月 3日に親株より採穂しメトロミックス 360（Sun 

Gro Horticulture Inc）を充填した 128穴セルトレイに挿
した．園芸培土を充填した 7.5cmプラスチックポットに
発根苗を鉢上げし，株あたり 1 gの緩効性肥料を施した
（13N-16P-10K，くみあいロングトータル花き 1号 70；
チッソ旭肥料株式会社）．鉢上げ後展開葉が 10から 12

枚に達するまで上記のガラス温室内で管理し，4月 5日
に 12時間日長，25/20℃，20/15℃および 15/10℃（明期
/暗期）に制御した人工気象室に搬入し短日処理を開始
した．光源には蛍光灯（FL40SW；三菱電機）を利用し，
ポット地表面の有効光量子束密度（PPFD）が 200µmol 

m-2 s-1となるように光照射した．人工気象室への搬入時
に，200 mg L-1のエセフォン溶液（エスレル 10；石原産
業株式会社，展着剤として 0.025％ TritonX-100含有）を，
それぞれの温度区において各品種 10株ずつ茎葉が十分
にぬれるまで散布した．残りの株には蒸留水（展着剤と



Fig. 1. Effect of ethephon, temperature, and season on days to 
visible flower buds in chrysanthemum. Days to visible flower 
buds of control plants (open bars) and ethephon treated plants 
(gray bars) after transfer into SD phytotron. When plants were 
transferred to phytotrons, one spray treatment of ethephon (0 
or 200 mg L-1) was applied to plants. (A) ‘Sei-marine’ started 
on April 5. (B) ‘Sei-marine’ started on August 24. (C) ‘Azuma’ 
started on April 5. (D) ‘Azuma’ started on August 24. (E) 
‘Reagan’ started on April 5. (F) ‘Reagan’ started on August 24. 
Values are means ± SE (n = 10). ｚNB, no visible flower buds 
during experimental period.

0

10

20

30

40

15/10℃ 20/15℃ 25/20℃

Water
Ethephon

0

10

20

30

40

15/10℃ 20/15℃ 25/20℃

0

10

20

30

40

15/10℃ 20/15℃ 25/20℃
0

10

20

30

40

15/10℃ 20/15℃ 25/20℃

0

10

20

30

40

15/10℃ 20/15℃ 25/20℃
0

10

20

30

40

15/10℃ 20/15℃ 25/20℃

Fig. 1. Effect of ethephon, temperature, and season on days to visible flower buds in 
chrysanthemum. Days to visible flower buds of control plants (open bars) 
and ethephon treated plants (gray bars) after transfer into SD phytotron. 
When plants were transferred to phytotrons, one spray treatment of ethephon 
(0 or 200 mg L−1) was applied to plants. (A) ‘Sei-marine’ started on April 5. 
(B) ‘Sei-marine’ started on August 24. (C) ‘Azuma’ started on April 5. (D) 
‘Azuma’ started on August 24. (E) ‘Reagan’ started on April 5. (F) ‘Reagan’ 
started on August 24. Values are means ± SE (n = 10). z NB, no visible 
flower buds during experimental period.
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Fig. 2. Effect of ethephon, temperature, and season on percentage of flowering 
plants in chrysanthemum. Percentage of flowering plants of control plants 
(open bars) and ethephon treated plants (gray bars). When plants were 
transferred to SD phytotrons, one spray treatment of ethephon (0 or 200 mg 
L−1) was applied to plants. Data were collected 6 weeks after transferring to 
phytotron (n = 10). (A) ‘Sei-marine’ started on April 5. (B) ‘Sei-marine’ 
started on August 24. (C) ‘Azuma’ started on April 5. (D) ‘Azuma’ started 
on August 24. (E) ‘Reagan’ started on April 5. (F) ‘Reagan’ started on 
August 24. 
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Fig. 2. Effect of ethephon, temperature, and season on 
percentage of flowering plants in chrysanthemum. Percentage 
of flowering plants of control plants (open bars) and ethephon 
treated plants (gray bars). When plants were transferred to 
SD phytotrons, one spray treatment of ethephon (0 or 200 mg 
L-1) was applied to plants. Data were collected 6 weeks after 
transferring to phytotron (n = 10). (A) ‘Sei-marine’ started on 
April 5. (B) ‘Sei-marine’ started on August 24. (C) ‘Azuma’ 
started on April 5. (D) ‘Azuma’ started on August 24. (E) 
‘Reagan’ started on April 5. (F) ‘Reagan’ started on August 24.

住友：キク（Chrysanthemum morifolium）の生育における制御機構の解明に向けて－エチレンおよびジベレリンを介した制御経路－ 19

入した区（4月 5日区）では，どの品種においても生育
温度の低下に伴って人工気象室搬入から発蕾までの所要
日数（発蕾所要日数）が増加した（第 1図）が，全ての
個体が実験期間中に花芽分化し発蕾した（第 2図）．短
日条件である人工気象室に搬入した後の増加葉数（増加
葉数）は生育温度の影響を受けず，‘セイマリン’では
20から 22枚，‘あずま’では 24から 26枚，‘セイローザ’
では 18から 20枚の葉を展開した後，発蕾したことが示
された（第 1表）．キクの茎頂は短日条件下では一定枚
数の葉を分化した後，花芽分化を開始する．何らかの要
因で花芽分化の開始が抑制されると，茎頂はその期間葉
を分化し続けるため葉数が増加する．4月 5日区ではど
の生育温度条件下でも葉数に差がみられなかったことか

月 26日より行った．8月 24日に人工気象室へ搬入し短
日処理を開始し，同時にエセフォン処理を行い，その後
のエチレン発生量を測定した．この実験においては，人
工気象室搬入後 7および 14日目の測定は行わなかった．
各区 10株を生育調査用の株とし，人工気象室搬入後 6

週目に実験を終了し，実験 1と同様に開花反応を調査し
た．

2．結　果

1）花芽分化および茎伸長に及ぼす生育温度の影響およ
びその季節変動
　エセフォン無処理の場合，4月 5日に人工気象室に搬



Table 1. Effect of ethephon, temperature, and season on increased number of leaves after transfer into SD phytotrons in
　　　　chrysanthemum.

   Growing
temperature
(light/dark)

Treatment

Increased number of leaves after transfer into SD phytotrons

Apr. 5 Aug. 24

Flowering Non-floweringz Flowering Non-flowering

‘Sei-marine’ 

15/10°C Water 21.9± 0.6 - - 28.0± 0.6

Ethephon 31.8± 0.7 35.5± 0.4 - 31.9± 0.4

20/15°C Water 20.5± 0.5 - 19.4± 0.7 37.0

Ethephon 26.4± 0.8 - 41.6± 2.0 42.8± 1.1

25/20°C Water 22.1± 0.5 - 19.8± 0.3 -

Ethephon 25.1± 0.6 - 30.1± 0.7 -

‘Azuma’ 

15/10°C Water 24.1± 0.3 - 22.3± 0.2 -

Ethephon 34.2± 1.4 36.5± 1.5 - 35.8± 0.4

20/15°C Water 26.7± 0.7 - 21.3± 0.4 -

Ethephon 33.7± 1.3 - 44.6± 1.8 48.0± 1.7

25/20°C Water 25.2± 0.5 - 22.5± 0.3 -

Ethephon 27.9± 0.3 - 35.4± 0.6 -

‘Reagan’

15/10°C Water 19.1± 0.3 - 22.8± 0.2 -

Ethephon 20.9± 0.2 - - 32.9± 0.2

20/15°C Water 18.8± 0.3 - 19.6± 0.4 -

Ethephon 19.5± 0.3 - 25.7± 0.2 -

25/20°C Water 20.1± 0.4 - 20.8± 0.3 -

Ethephon 22.6± 0.4 - 26.3± 0.3 -

When plants were tarnsferred into SD phytotrons, one spray treatment of ethephon (0 or 200 mg L-1) was applied to plants. 
Values are means ± SE (n = 10). z Sampled 6 weeks after treatment started.
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度の低下による花芽分化の抑制が，8月 24日区ではみら
れたことから、花芽分化における季節変動が示された．
‘セイマリン’は，8月 24日・15/10℃区では全く花芽分
化せず，この季節変動を顕著に示す品種であった．
　エセフォン無処理区における 4-5節間長は，どの品種
においても生育温度の低下によって減少した（第 3図）．
‘セイマリン’において 4月 5日区の 20/15℃区では 4-5

節間長は 18.4 mmであったが，8月 24日区の 20/15℃
区では 15.1 mmとなり，同じ生育温度条件下でも 4月 5

日区にくらべ 8月 24日区では 4-5節間長は小さく，伸
長が抑制された．また，他の品種および生育温度条件下
でも同様の傾向がみられ，4-5節間長は 4月 5日区にく
らべ 8月 24日区で低下し，茎伸長における季節変動が
示された．‘セイマリン’は，8月 24日・15/10℃区での
4-5節間長は 3.5 mmと茎伸長の著しい低下を示し，茎
伸長における季節変動が顕著な品種であった．

ら，花芽分化の開始は生育温度の影響を受けなかったと
考えられる．また生育温度が低い条件下での発蕾の遅延 

は，葉の展開速度が緩慢であったためと考えられる．
　8月 24日に人工気象室に搬入した区（8月 24日区）
においてエセフォン無処理の場合，‘あずま’では生育
温度が低下するにつれ発蕾所要日数は増加したが，全て
の個体で花芽分化し，増加葉数は変わらず，4月 5日区
と同様の傾向がみられた（第 1表，第 1，2図）．他方，‘セ
イマリン’では，花芽分化個体率が 20/15℃区では 90％，
15/10℃区では 0％に低下した．また，‘セイローザ’で
はどの生育温度においても花芽分化個体率は 100％だっ
たものの，15/10℃区では増加葉数が 25/20℃区および
20/15℃区に比べ 2～ 3枚多くなった．これらのことより，
8月 24日区において‘セイマリン’および‘セイローザ’
では，生育温度の低下とともに花芽分化の開始が抑制さ
れたことが示された．したがって‘セイローザ’および‘セ
イマリン’では，4月 5日区ではみられなかった生育温 
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Fig. 3. Effect of ethephon, temperature,  and season on  internode length in 
chrysanthemum. Internode length (mm) between the fourth and fifth 
leaves above the leaf that was the topmost expanded leaf at the beginning 
of treatment of control plants (open bars) and ethephon treated plants 
(gray bars). When plants were transferred to SD phytotrons, one spray 
treatment of ethephon (0 or 200 mg L−1) was applied to plants. (A) ‘Sei- 
marine’ started on April 5. (B) ‘Sei-marine’ started on August 24. (C) 
‘Azuma’ started on April 5. (D) ‘Azuma’ started on August 24. (E) 
‘Reagan’ started on April 5. (F) ‘Reagan’ started on August 24. Values 
are means ± SE (n = 10). 
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Fig. 3. Effect of ethephon, temperature, and season on internode 
length in chrysanthemum. Internode length (mm) between 
the fourth and fifth leaves above the leaf that was the topmost 
expanded leaf at the beginning of treatment of control plants (open 
bars) and ethephon treated plants (gray bars). When plants were 
transferred to SD phytotrons, one spray treatment of ethephon 
(0 or 200 mg L-1) was applied to plants. (A) ‘Sei- marine’ started 
on April 5. (B) ‘Sei-marine’ started on August 24. (C) ‘Azuma’ 
started on April 5. (D) ‘Azuma’ started on August 24. (E) 
‘Reagan’ started on April 5. (F) ‘Reagan’ started on August 24. 
Values are means ± SE (n = 10).

住友：キク（Chrysanthemum morifolium）の生育における制御機構の解明に向けて－エチレンおよびジベレリンを介した制御経路－ 21

てもエセフォン処理による増加葉数の増加および発蕾の
遅延はわずかであり，15/10℃・エセフォン処理区にお
いても全ての個体が花芽分化し発蕾した．
　4月 5日区の 25/20℃区ではエセフォンによる花芽分化
への影響はみられなかったが，8月 24日区では 25/20℃
区でもエセフォン処理による花芽分化抑制効果がみら
れ，エセフォン処理区ではエセフォン無処理区にくらべ
‘セイローザ’で 5.5枚，‘セイマリン’および‘あずま’
では 10枚以上増加葉数が多くなり，発蕾が遅延した（第
1表，第 1図）．‘セイマリン’および‘あずま’では，
4月 5日・20/15℃区ではエセフォン処理を行っても全
ての個体が花芽分化したが，8月 24日・20/15℃区では
それぞれ 50％および 40％の個体が花芽分化しなかった．
また，8月 24日・15/10℃区ではエセフォン処理を行う
と，どの品種においても花芽分化しなかった（第 2図）．
したがって，8月 24日区では 4月 5日区にくらべエセ
フォンによる花芽分化抑制効果が顕著になることが示さ
れた．
　全ての区においてエセフォン処理によって 4-5節間長
の減少がみられた（第 3図）．エセフォン処理による 4-5

節間長の減少量，すなわちエセフォン無処理区とエセ
フォン処理区の 4-5節間長の差は，4月 5日区にくらべ 8

月 24日区で大きくなり，‘セイマリン’において，4月 5

日区の 20/15℃区では 4-5節間長の差は 5.3 mmであった
が，8月 24日区の 20/15℃区では 10.1 mmとなり，同じ
生育温度条件下でも 4月 5日区にくらべ 8月 24日区で
はエセフォン処理による 4-5節間長の減少は大きかった．
また，他の品種および生育温度条件下でも同様の傾向が
みられた．以上のことより，エセフォンによる茎伸長の
抑制には季節変動があり，4月 5日区にくらべ 8月 24日
区で顕著になることが示された．‘セイマリン’において
は 8月 24日区の 15/10℃区ではエセフォン処理によって
ほとんど茎伸長が停止し，株はロゼット状になった．

3）エセフォン処理後のエチレン発生量に及ぼす生育温
度の影響およびその季節変動
　エセフォン処理によって茎頂部より多量のエチレンが
発生し，エチレン発生速度および発生パターンは温度に
よって差がみられた（第 4図）．エチレン発生速度は全
ての区において処理後 1日目に最大となり，その後減
少した．3日目以降のエチレン発生速度は生育温度が低
いほど高く，15/10℃では 21日目においてもエセフォン
無処理区より高い発生速度を示したが，25/20℃および
20/15℃では 21日目にはエセフォン無処理区と差がみら 

2）エセフォンに対する花芽分化および茎伸長における
反応に及ぼす生育温度の影響およびその季節変動
　4月 5日区の 25/20℃区では，どの品種においても発
蕾所要日数にエセフォン無処理区とエセフォン処理区と
の差はみられず，増加葉数はエセフォン処理区で 2～ 3

枚多くなった（第 1表，第 1図）．‘セイマリン’および
‘あずま’では，生育温度が低下するにつれ，エセフォ
ン処理による増加葉数の増加および発蕾の遅延が大きく
なり，15/10℃・エセフォン処理区ではそれぞれ 30％お
よび 40％の個体が実験期間中に花芽分化しなかった（第
2図）．‘セイマリン’および‘あずま’では，生育温度
が低い条件下でエセフォンによる花芽分化の抑制が顕著
になった．一方‘セイローザ’では，生育温度が低下し
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れなくなった．エセフォン処理後のエチレン発生速度お
よびパターンに，季節による差および品種間差はみられ
なかった．エセフォン無処理区でのエチレン発生速度は
常に 10 nL g-1 FW hr-1以下であり，生育温度，品種およ
び季節による差はみられなかった．
　エセフォン処理が花芽分化個体率および発蕾所要日数
に及ぼす影響は実験 1と同様の傾向を示し，生育温度が
低いほどエセフォン処理による花芽分化の抑制および発
蕾日数の遅延は顕著になった（第 5，6図）．また，エセフォ
ン処理による花芽分化および発蕾の抑制は，7月 13日区
より 8月 24日区で顕著であり，エセフォン処理による
花芽分化抑制には季節変動がみられることが示された．

3．考　察

　Cockshull and Horridge（1978），Kher et al.（1974）お
よび小西ら（1985）によってこれまで報告されているよ
うに，本実験でもエセフォン処理によって節間伸長の低
下，花芽分化の抑制，発蕾の遅延がみられた．そして，
これらのエセフォンの作用は，生育温度および季節に 

よって変動することが明らかになった．すなわち，高い
生育温度下ではエセフォンによる花芽分化および茎伸長
の抑制効果は低く，一方で，低い生育温度下ではエセフォ
ンによるそれらの抑制が顕著になることが示された．ま
た，4月 5日区にくらべ 8月 24日区では，エセフォン
による花芽分化および茎伸長の抑制が顕著となることが
示された．
　生育温度は株の花芽分化，茎伸長，およびエセフォン
処理後のエチレン発生の全てに影響を及ぼした．低温下
では花芽分化・発蕾の遅延および茎伸長の抑制がみられ
（第 1表，第 1，2，3図），エセフォン処理後のエチレン
発生期間が長くなった（第 4図）．水溶液中のエセフォ
ンの分解は温度に依存しており，低温下で分解速度は低
下する（Biddle et al., 1976）．また，サンカオウトウ（Prunus 

cerasus L.）の葉におけるエセフォン処理後のエチレン発
生も同様に温度に依存し，低温下ではエセフォンの分解
速度が低下する（Olien and Bukobac, 1978）．よって，本
実験においては，低温下でのエセフォン分解速度の低下
によってエチレン発生期間が長くなったと考えられる． 
このことより，低温下では花芽分化および茎伸長が抑制
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住友：キク（Chrysanthemum morifolium）の生育における制御機構の解明に向けて－エチレンおよびジベレリンを介した制御経路－ 23

力の季節変動を評価した．その結果，株が高温に遭遇す
る前の 4月 5日区にくらべ，株が高温遭遇した後の 8月
24日区では，同じ生育温度条件下であっても茎伸長は
低下し花芽分化が抑制されることを明らかにし，久松ら
（2002）が示したように，株の花芽分化能力および茎伸長
能力は，夏季の高温に遭遇した後に低下することを確認
した．さらに，‘セイマリン’では 4月 5日・15/10℃区
では茎伸長し，全個体が花芽分化したのに対し，8月 24日・
15/10℃区では茎伸長が著しく低下し，花芽分化しなかっ
た（第 2，3図）ことから，Vegis（1964）が指摘したように，
キクにおいても花芽分化能力および茎伸長能力が低下し
た株では，花芽分化および茎伸長が可能となる生育温度
の範囲が狭くなることを明らかにした．
　エセフォンによる花芽分化および茎伸長の抑制の季節
変動と花芽分化能力および茎伸長能力の季節変動との間
には関連がみられた．高温に遭遇した 8月 24日区では，
株の花芽分化能力および茎伸長能力が低下しており，同
時に 4月 5日区にくらべエセフォン処理による花芽分化
および茎伸長の抑制が顕著であった．また，花芽分化能
力および茎伸長能力の低下が‘あずま’，‘セイローザ’

されることに加え，エセフォン処理後長期間にわたりエ
チレンが発生し，エチレンによる花芽分化および茎伸長
の抑制効果が持続したため，エセフォン処理後の花芽分
化および茎伸長の抑制が顕著になったと考えられた．
　キクの花芽分化および茎伸長は季節的に変化すること
が示されている（久松ら，2002; 小西 , 1980）．株が 3週
間以上低温に遭遇することによってキクの花芽分化およ
び茎伸長は促進される（Schwabe, 1950）．一方，株が長期
間にわたり夏季の高温に遭遇した後に 15℃以下の涼温条
件下におかれると，茎伸長が低下し花芽分化が抑制され
る（小西，1980; Schwabe, 1955）．また，夏季に高温に遭
遇しないように管理した株は，高温に遭遇した株に比べ
涼温下でも茎伸長が大きく，短日条件下では速やかに花
芽分化する（小西，1980; 大石ら，1984）．このことからも，
高温に遭遇することが，その後の涼温条件下で花芽分化
および茎伸長の抑制を引き起こす原因となることが明ら
かである．本研究では，高温に遭遇する前の株（4月5日区）
および高温に遭遇した後の株（8月 24日区）を，同一の
日長・温度環境制御下で生育させ，株の開花反応および
茎伸長を調査することで，花芽分化能力および茎伸長能 
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灯を用いて光照射した．全ての株は 9月 19日に株の地
際より 6 cmの高さで主茎を摘心した．発生した側枝は
摘心 3週後に主茎の最上位より発生したものを残し，他
を除去した．以上の方法によって夏季の高温に遭遇した
株（高温遭遇区），および低温に遭遇した後高温に遭遇
していない株（低温遭遇区）を準備した．キクの株の花
芽分化能力および茎伸長能力は夏季の高温に遭遇した後
に低下し，その低下は低温に 3週間以上遭遇することに
よって回復する（小西，1975, 1980; Schwabe, 1950）．こ
れらの高温あるいは低温に遭遇した株の開花反応および
茎伸長を同じ日長・温度環境条件下で測定し比較するこ
とで，高温に遭遇したことによる株の花芽分化能力およ
び茎伸長能力の低下程度を評価しようとした．
　全ての株は 10月 10日に自然日長条件，15℃加温，
25℃換気のガラス温室に移動した．実験期間中の日長
は薄明薄暮各 30分を含めて 10.4～ 12.5時間の短日条
件であった．ガラス温室に移動した日に低温遭遇区お
よび高温遭遇区のそれぞれ半数の株に 1000 mg L-1エセ
フォン溶液（0.025％ TritonX-100含有）を茎葉が十分
にぬれるまで散布した．残りの株には蒸留水（0.025％
TritonX-100含有）を茎葉散布した．各区 10個体を実験
に供試した．
　実験は 12月 24日まで行い，発蕾が確認された日を
記録し，実験終了時に発蕾が認められなかった株につい
ては，顕微鏡下で茎頂を観察し，花芽分化の有無を調査
した．実験終了時に，茎伸長を評価するためガラス温室
搬入時の最上位展開葉より上位第 4葉と第 5葉の節間長
（4-5節間長）を測定した．

2．結　果

1）花芽分化および茎伸長における低温処理の影響の品
種間差
　‘あずま’および系統 94-4008では，高温遭遇後エセフォ
ン処理を行わなかった区（高温遭遇・エセフォン無処理
区）では，実験終了時まで花芽分化せず栄養生長を続け
た（第 7図）．実験終了時における両品種の 4-5節間長
はともに 5 mm以下であり，株はロゼットを形成した（第
8，9図）．低温遭遇後エセフォン処理を行わなかった区（低
温遭遇・エセフォン無処理区）では全個体で発蕾がみら
れ，4-5節間長は高温遭遇・エセフォン無処理区にくら
べ増加した．‘セイマリン’，‘精興光玉’，‘神馬’，‘セ
イローザ’，‘精興の庵’および‘精興新年’では，高温
遭遇・エセフォン無処理区および低温遭遇・エセフォン

にくらべ顕著であった‘セイマリン’では，エセフォン
処理によって強い花芽分化および茎伸長の抑制がみられ
た．したがって，高温に遭遇して花芽分化能力および茎
伸長能力が低下した株，あるいはそれらの低下を顕著に
示す品種では，エセフォンに対する花芽分化および茎伸
長における反応が強く現れることが示された．以上のこ
とより，生育温度，株の花芽分化能力および茎伸長能力
が，エセフォンに対する花芽分化および茎伸長における
反応を変動させる要因であることが明らかになった．

第 2 節　高温遭遇後に花芽分化能力および
茎伸長能力の低下を顕著に示す品種ではエセ
フォンに対する花芽分化および茎伸長におけ
る反応が強く現れる

　坂本・土屋（2007）は，7～ 10月咲き無側枝性ギク 17

品種の開花におけるエセフォンに対する反応には大きな
品種間差があることを示した．前節において，高温に遭
遇して花芽分化能力および茎伸長能力が低下した株では，
エセフォンによる花芽分化および茎伸長の抑制が強く現
れた．すなわち，エセフォンに対する花芽分化および茎
伸長における反応は，株の花芽分化能力および茎伸長能
力と関連している可能性が示された．そこで，エセフォ
ンに対する花芽分化および茎伸長における反応の品種間
差もまた，それぞれの品種における花芽分化能力および
茎伸長能力と関連している可能性が考えられる．本節で
は，キク 9品種を用い高温に遭遇した後の花芽分化能力
および茎伸長能力の品種間差を評価し，同時にエセフォ
ンに対する花芽分化および茎伸長における反応の品種間
差を評価することによって，それらの関連を検討した．

1．材料および方法

　‘あずま’，系統 94-4008，‘セイマリン’，‘精興光玉’，
‘神馬’，‘セイローザ’，‘精興の庵’，‘精興新年’，‘新み
どり’の親株を深夜 5時間の暗期中断を行った無加温ビ
ニルハウスにて栽培した．それぞれの親株より 2005年 7

月 19日および 8月 18日に採穂し，メトロミックス 360

を充填した 128穴セルトレイに挿し穂した．2週間後園
芸培土を充填した 9 cmプラスチックポットに発根苗を鉢
上げした．7月 19日に挿し穂した株は 8月 18日に 3℃の
人工気象室（明期 12時間+暗期中断 4時間）に搬入し，
9月 19日まで低温処理を行った．低温処理中，明期には
ポット地表面の PPFDが 70µmol m-2 s-1となるように蛍光
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Fig. 7. Effect of chilling pre-treatment and ethephon on percent of flowering plants (open bars) and days to visible flower buds (gray 
bars) in chrysanthemum. Chilling pre-treatment, 3ºC for 30 days. One spray treatment of ethephon (1000 mg L-1) was applied to plants 
at transfer into SD. HT, unchilled plants without ethephon. LT, chilled plants with ethephon. HT+E, unchilled plants with ethephon. 
LT+E, chilled plants with ethephon. ｚNB, no visible flower buds during experimental period.
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日が 28.2日に，‘精興新年’では 35.4日が 19.3日に減
少した．したがって，低温遭遇によってエセフォンによ
る花芽分化の抑制は軽減されることが示された．‘新み
どり’では，エセフォン処理は花芽分化個体率および発
蕾所要日数に影響を及ぼさなかったが，4-5節間長がわ
ずかに減少した．

3．考　察

　‘セイマリン’，‘精興光玉’，‘セイローザ’，‘精興の
庵’および‘精興新年’では，エセフォンによる発蕾の
抑制は低温遭遇区において高温遭遇区にくらべ小さかっ
た（第 7図）．これは，第 1節において高温に遭遇する
前の花芽分化能力の高い株では，高温に遭遇した後の株
にくらべてエセフォンによる花芽分化の抑制程度が小さ
かったことと同様に，低温遭遇によって株の花芽分化能
力が高まったため，エセフォンによる花芽分化の抑制が
小さくなったと考えられる．よって，本節においても，
エセフォンに対する花芽分化における反応は株の花芽分
化能力の変動に連動することが示された．
　キクは夏季の高温条件下で長期間生育することによっ
て，花芽分化能力および茎伸長能力が低下し，その後
15℃程度の涼温条件下におかれると花成の遅延や茎伸長
の低下を示す（小西，1980）．一方，3週間以上低温に
遭遇することによって花芽分化能力および茎伸長能力が
高まり，高温遭遇による花芽分化および茎伸長の抑制は
回復する（小西，1975）．‘新みどり’を除く品種におい
て低温遭遇区で高温遭遇区にくらべ花芽分化および茎伸
長が促進されたことは，言い換えれば高温遭遇区では高
温に遭遇したことによって花芽分化および茎伸長が抑制
されていたことを示している．そして，この高温遭遇に
よる花芽分化および茎伸長の抑制には大きな品種間差が
認められた（第 7，8図）．‘神馬’，‘セイローザ’，‘精
興の庵’および‘精興新年’では，高温遭遇・エセフォ
ン無処理区において低温遭遇・エセフォン無処理区にく
らべ数日発蕾が遅延し，‘セイマリン’および‘精興光玉’
では 10日以上大きく発蕾が遅延した．さらに，‘あずま’
および系統 94-4008の高温遭遇・エセフォン無処理区で
は，実験期間中に花芽分化せず，著しい茎伸長の低下を
示し，‘あずま’はロゼットを形成した（第 9図）．一方，‘新
みどり’では，高温遭遇・エセフォン無処理区と低温遭
遇・エセフォン無処理区の間に 4-5節間長および発蕾所
要日数における差がなかった．すなわち，‘あずま’お
よび系統 94-4008は，高温遭遇後の花芽分化能力および

無処理区ともに全ての株が花芽分化した．これらの品種
において，低温遭遇・エセフォン無処理区では高温遭遇・
エセフォン無処理区にくらべ発蕾所要日数が少なく，低
温遭遇によって発蕾所要日数は‘セイマリン’では 17.7

日，‘精興光玉’では 13.3日減少した．また，4-5節間
長は‘セイマリン’，‘精興光玉’，‘神馬’，および‘精
興の庵’では低温遭遇によって増加した．‘新みどり’
では，高温遭遇・エセフォン無処理区と低温遭遇・エセ
フォン無処理区の間に花芽分化個体率，発蕾所要日数お
よび 4-5節間長の差はみられなかった．以上のことより，
高温遭遇・エセフォン無処理区の花芽分化個体率，発蕾
所要日数および茎伸長には大きな品種間差がみられ，ま
た，‘新みどり’以外の品種では，低温遭遇による花芽
分化および茎伸長の促進がみられた．

2）エセフォンに対する花芽分化および茎伸長における
反応の品種間差および低温処理の影響
　高温遭遇・低温遭遇両区においてエセフォン処理に
よって花芽分化個体率の低下，発蕾の遅延および 4-5節
間長の減少がみられた（第 7，8図）．‘あずま’および
系統 94-4008では，高温遭遇・エセフォン無処理区では
ロゼットを形成し花芽分化せず，低温遭遇によって茎伸
長し花芽分化するようになったが，低温遭遇後にエセ
フォン処理を行うこと（低温遭遇・エセフォン区）に
よって，実験終了時まで花芽分化せず，中でも‘あず
ま’では茎伸長がほとんど停止し，株は高所ロゼットを
形成した（第 9図）．高温遭遇後エセフォン処理を行っ
た区（高温遭遇・エセフォン区）において，‘セイマリ
ン’および‘精興光玉’ではそれぞれ 80％および 20％
の個体が実験終了まで花芽分化せず，また，‘セイマリ
ン’では茎伸長がほとんど停止しロゼットを形成する個
体がみられた（第 9図）．一方，低温遭遇・エセフォン
区では，これら 2品種の発蕾は低温遭遇・エセフォン無
処理区にくらべ遅延したものの実験期間中に全個体が発
蕾し，花芽分化の抑制は一時的であった．また，エセフォ
ン処理による発蕾の遅延日数，すなわちエセフォン区と
エセフォン無処理区の発蕾所要日数の差は，低温遭遇に
よって小さくなり，‘セイローザ’では高温遭遇区にお
けるエセフォンによる発蕾の遅延（高温遭遇・エセフォ
ン区と高温遭遇・エセフォン無処理区の発蕾所要日数の
差）は 11.9日であったのが，低温遭遇区におけるエセ
フォンによる発蕾の遅延（低温遭遇・エセフォン区と低
温遭遇・エセフォン無処理区の発蕾所要日数の差）は 9.1

日に減少した（第 7図）．同様に，‘精興の庵’では 31.7
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Fig. 8. Effect of ethephon and cold pre- 
treatment on internode length in 
chrysanthemum. Internode length 
(cm) between the fourth and fifth 
leaves above the leaf that was the 
topmost expanded leaf at the 
beginning of treatment. Cold pre- 
treatment was given to the plants at 
3ºC for 30 days. When SD started, 
one spray treatment of ethephon 
(1000 mg L−1) was applied to plants. 
HT,  unchilled plants without 
ethephon. LT, chilled plants with 
ethephon. HT+E, unchilled plants 
with ethephon. LT+E, chilled plants 
with ethephon.
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Fig. 8. Effect of ethephon and cold pre- treatment on internode length in chrysanthemum. Internode length 
(cm) between the fourth and fifth leaves above the leaf that was the topmost expanded leaf at the beginning 
of treatment. Cold pre- treatment was given to the plants at 3ºC for 30 days. When SD started, one spray 
treatment of ethephon (1000 mg L-1) was applied to plants. HT, unchilled plants without ethephon. LT, chilled 
plants with ethephon. HT+E, unchilled plants with ethephon. LT+E, chilled plants with ethephon.

住友：キク（Chrysanthemum morifolium）の生育における制御機構の解明に向けて－エチレンおよびジベレリンを介した制御経路－ 27



Fig. 9. Nine cultivars at the end of 
experiment. E shows ethephon 
treated plants. HT, unchilled plants 
without ethephon. LT, chilled 
plants with ethephon. HT+E, 
unchilled plants with ethephon. 
LT+E, chilled plants with ethephon. 
When SD started, one spray 
treatment of ethephon (1000 mg 
L−1) was applied to plants. 
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Fig. 9. Nine cultivars at the end of experiment. E shows 
ethephon treated plants. HT, unchilled plants without ethephon. 
LT, chilled plants with ethephon. HT+E, unchilled plants with 
ethephon. LT+E, chilled plants with ethephon. When SD started, 
one spray treatment of ethephon (1000 mg L-1) was applied to 
plants.
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住友：キク（Chrysanthemum morifolium）の生育における制御機構の解明に向けて－エチレンおよびジベレリンを介した制御経路－ 29

ると考えられる．そのような茎伸長の低下や発蕾の遅延
を示す株へのエセフォン処理によって，‘セイマリン’
の一部の個体および‘あずま’の全個体では，ロゼッ
ト形成し花芽分化できない状態が誘導され，休眠状態と
なった．他の多くの品種では，シロイヌナズナでみられ
るような一時的な花芽分化の抑制および茎伸長の低下
（Achard et al., 2007）を示しただけであったものの，こ
の結果はヨーロッパシラカバ（Betula pendula Roth.）の
休眠芽形成（Ruonala et al., 2006）やジャガイモ（Solanum 

tuberosum L.）のマイクロチューバーの休眠（Suttle, 

1998）においてエチレンの関与が報告されているように，
キクにおいてもエチレンが休眠誘導に関与している可能
性を示唆している．

第 2 章　キクの休眠誘導におけるエチレン
情報伝達系の関与

　前章では，エチレン発生剤であるエセフォン処理に
よって，キクの休眠時に特徴的にみられるロゼットを形
成して花芽分化ができない状態が誘導され，キクの休眠
においてエチレンが関与することが示唆された．本章で
は，エチレン作用阻害剤およびエチレン低感受性遺伝子
組換えキクを用いて，キクの休眠におけるエチレンの関
与を明らかにしようとした．

第 1 節　エチレン前駆体 ACC による花芽分
化・茎伸長の抑制およびロゼット形成の誘導

　キクは多年生草本植物であり，自然条件下では春から
夏にかけての長日条件下で旺盛な茎伸長を行った後，秋
の短日条件下で花芽分化し開花すると同時に，株の基部
より吸枝が発生する．気温の低下によって吸枝はまもな
く休眠状態になり，花芽分化能力を失うとともに，茎伸
長が著しく低下してロゼットを形成する．このロゼット
形成は，秋から春にかけての低温期のキク切り花生産に
おいて大きな障害となるが，これまでの研究によって，
施設の加温，早朝電照による日長操作，あるいは挿し穂
の冷蔵や株の低温処理によってロゼット形成を回避でき
ることが明らかになっている（福田・西尾，1985; 樋口・
原，1974; 小西，1975）．
　ロゼットを形成した株は完全に生長を停止するので
はなく，冬季においても葉の展開が非常に緩慢に続く．
すなわち，キクのロゼット形成はイチゴ（Fragaria × 

ananassa Duchesne; Sønsteby and Heide, 2006）の休眠と

茎伸長能力の低下が顕著な品種であり，‘新みどり’は
それらの低下がほとんどみられない品種であることが示
された．高温遭遇後に涼温条件下におかれることで発生
する花芽分化の遅延・抑制や茎伸長の低下は，低温遭遇
後の急激な茎伸長と並んで，キクの生育の季節変動にお
いて特徴的な反応である．この反応を顕著に示した‘あ
ずま’および系統 94-4008は環境の変化に鋭敏に反応す
る品種であると考えられる．
　エチレンはキクにおいて葉の黄化を誘導し，その反応
には大きな品種間差があることが示されている（Doi et 

al., 2003）．本節では，エチレンに対する花芽分化および
茎伸長における反応にも大きな品種間差があることを示
した．低温処理を行わなかった高温遭遇株においては‘あ
ずま’や系統 94-4008のように花芽分化せず，茎伸長の
著しい低下を示すものがあり，高温遭遇後の株における
エセフォン処理の効果の品種間差は比較できなかった．
低温処理を行うことで 9品種全ての株が速やかな開花反
応を示し，再び高い茎伸長を示すようになった．それら
の株にエセフォン処理を行い，エセフォンに対する反応
の品種間差を評価したところ，その花芽分化および茎伸
長における反応には，以下のような大きな品種間差がみ
られた．すなわち，‘あずま’では実験期間中に花芽分
化せず，株は高所ロゼットを形成した．系統 94-4008で
はロゼット形成はみられなかったものの，茎伸長が低下
し，実験期間中に花芽分化しなかった．‘セイマリン’，
‘精興光玉’，‘神馬’，‘セイローザ’，‘精興の庵’およ
び‘精興新年’では全ての個体が花芽分化したが，発蕾
が遅延した．‘新みどり’では茎伸長の低下はわずかで
あり，開花反応への影響は認められなかった．これらの
結果より，高温遭遇によって花芽分化能力および茎伸長
能力が低下しやすく，環境の変化に鋭敏に反応する‘あ
ずま’および系統 94-4008では，花芽分化および茎伸長
におけるエセフォンに対する反応が顕著に現れることが
示された．
　多くの多年生植物において，休眠状態になる前には
伸長や葉の展開速度の低下がみられる（Horvath et al., 

2003; Ruonala et al., 2006; Vegis, 1964）．キクの休眠導入
時も同様であり，茎伸長の低下や開花遅延，花芽分化率
の低下を示した後に，茎伸長の停止によりロゼットを形
成し花芽分化できなくなり，休眠状態となる．本実験の
高温遭遇・エセフォン無処理区において‘あずま’と系
統 94-4008でみられたロゼット形成し花芽分化できない
状態は休眠であり，また多くの品種でみられた茎伸長の
低下や発蕾の遅延は，休眠に先だって発生する現象であ



Table 2. Effects of ACC on flowering and internode length of 
chrysanthemum ‘Sei-marine’. When plants were transferred 
into a growth chamber controlled at 20/15ºC  (light/dark) with an 
8 h photoperiod, 10µL of ACC (0, 10, or 50µgµL-1) was applied to the 
shoot tips.

Total ACC dose (µg/plant) Percentage of flowering plants Internode lengthz (mm)

0 61.5 10.1±0.6

100 15.4 2.8±0.4

500 0 1.1±0.1

**

Data were collected 9 weeks after ACC treatment. Values are 
means ±SE (n = 13). **, Significant differences between effects 
of ACC treatments on internode length (ANOVA: P < 0.01). z 
Length between eighth and ninth leaves above the leaf that was 
the topmost expanded leaf at the beginning of treatment.
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光量子束密度（PPFD）が 200µmol m-2 s-1となるように
光照射した．人工気象室への搬入と同時に，10または
50µgµL-1の ACC（シグマアルドリッチジャパン株式会社）
水溶液（展着剤として 0.025％ TritonX-100含有）を茎頂
部に 10µL滴下処理した．株あたりの ACC処理量は，そ
れぞれ 100および 500µgであった．対照区として蒸留水
（展着剤として 0.025％ TritonX-100含有）を滴下処理し
た．各区 13個体供試した．人工気象室への搬入 9週間
後に実験を終了し，発蕾した個体数を調査した．肉眼で
発蕾を確認できなかった個体は，顕微鏡下で茎頂を観察
し，花芽分化の有無を調査した．実験終了時に人工気象
室搬入時の最上位展開葉より上位第 8葉と第 9葉の節間
長（8-9節間長）を測定した．

2．結果および考察

　ACC無処理区における花芽分化個体率は 61.5％であ
り，8-9節間長は 10.1 mmであった（第 2表）．ACC処
理によって花芽分化個体率および節間長の著しい低下が
みられ，100µgの ACCを処理した区の花芽分化個体率
は 15.4％，8-9節間長は 2.8 mmに減少した．ACC処理
量が増加すると花芽分化個体率および節間長の抑制は強
くなり，500µgの ACCを処理した区では全ての個体が
実験期間中に花芽分化せず，8-9節間長は 1.1 mmとなり，
茎伸長が著しく低下してロゼットを形成した．よって，
エセフォンだけではなく ACCによってもロゼットを形
成して花芽分化ができない状態が誘導されることが示さ
れ，エチレンがキクの休眠誘導に関与することが示唆さ
れた．

同様に，量的な休眠現象であるといえる．休眠は生育
に適さない環境下での生存を可能にする環境適応反応で
あり（Vegis, 1964），木本植物における休眠芽形成と同
様に，キクのロゼット形成は冬季の低温下で茎頂分裂組
織を保護し維持するための反応である．キクでは夏季に
長期間高温に遭遇した株が，その後晩秋の 15℃以下の
涼温条件に遭遇することによってロゼット形成が誘導
される（第 1，3図，久松ら，2002; 小西，1980）こと
から，その誘導には温度が強く関与していると考えら
れる．休眠の誘導に関する生理機構は木本植物において
詳細に研究されており，ポプラ（Populus tremula L. × P. 

tremuloides Michx.）では休眠は短日によって誘導され，
その機構にはフィトクロムが関与し，CO(CONSTANS)/

FT(FLOWERING LOCUS T) 制御系が茎伸長の停止およ
び休眠芽の形成を誘導することが明らかにされている
（Böhlenius et al., 2006; Olsen et al., 1997）．また，植物ホ
ルモンも休眠の制御に関わっており，これまでにアブシ
ジン酸の関与が示されている（Horvath et al., 2003）．近
年，ヨーロッパシラカバの休眠誘導にはエチレンが関与
していることが明らかにされた（Ruonala et al., 2006）．
また，ジャガイモのマイクロチューバーの休眠がエチレ
ンによって誘導されることから，多年生草本植物におい
ても休眠誘導におけるエチレンの関与が示唆されている
（Suttle, 1998）．前章では，エチレン発生剤であるエセ
フォン処理によって，キクの休眠時に特徴的にみられる
ロゼットの形成が誘導され，キクの休眠においてもエチ
レンが関与することが示唆されたことから，本章ではそ
の関与を確認しようとした．本節では，植物体内におけ
るエチレン前駆体，1-アミノシクロプロパン -1-カルボ
ン酸（ACC）が花芽分化および茎伸長に及ぼす影響を調
査し，ACCによってロゼット形成が誘導されることを明
らかにし，エチレンによる休眠誘導を確認した．

1．材料および方法

　ガラス温室（深夜 5時間暗期中断，15℃加温 25℃換
気）において管理した栽培ギク‘セイマリン’の親株か
ら挿し穂をとり，メトロミックス 360を充填した 128穴
セルトレイに挿した．園芸培土を充填した 7.5 cmプラ
スチックポットに発根苗を鉢上げし，株あたり 1 gの緩
効性肥料を施した（13N-16P-10K）．鉢上げ後同様のガラ
ス温室内で管理し，展開葉が 4から 5枚に達した株を 8

時間日長，20/15℃（明期 /暗期）に制御した人工気象室
に搬入した．光源には蛍光灯を用いポット地表面の有効
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無および未展開葉数を調査した．
　花芽分化および茎伸長に及ぼす STSの影響の季節変
動を調査するために，上記の親株を STS処理を継続し
てガラス室内で維持し，親株が夏季の高温に遭遇した後
の 8月 27日に挿し穂した．発根後鉢上げした株を 9月
17日に人工気象室に移動し短日処理を開始し，上記と
同様の調査を行った．

2．結　果

　‘セイローザ’では，親株への STS処理（STS区）お
よび短日処理の開始日は花芽分化個体率に影響を及ぼさ
ず，どの区においても全個体が花芽分化した（第 3表）．
‘秀芳の力’では，6月 25日区の STS区，STS無処理区
ともに花芽分化個体率は 85.7％であった．9月 17日区
では花芽分化個体率は STS無処理区で 42.9％に，STS

区で 64.3％に低下し季節変動がみられたが，その低下
は STS無処理区にくらべ STS処理区で小さかった．花
芽分化した個体における人工気象室搬入後の増加葉数
は花芽分化節位を示す．6月 25日区において‘秀芳の
力’の花芽分化節位は STS無処理区と STS区の間に差
はみられなかった（第 10図）．9月 17日区では，STS

無処理区の花芽分化節位は 15.3節であったが，STS区
では 12.2節となり，親株への STS処理によって花芽分
化が促進された．花芽分化しなかった個体では，増加
葉数に及ぼす STS処理の影響はみられなかった．‘セイ
ローザ’の花芽分化節位は，6月 25日区では STS無処
理区，STS区ともに約 10節であり，差はみられなかっ
た．9月 17日区では，STS無処理区では 8.8節であった
が，STS区では 10.4節であり，親株への STS処理によっ
て花芽分化が抑制された．したがって，‘秀芳の力’に
おいて STS処理を継続的に行った親株より得られた株
では，高温遭遇後に涼温条件下で発生する花芽分化の抑
制が軽減されることが示された．その一方で，‘セイロー
ザ’では，わずかではあるが STS処理によって花芽分
化が抑制された．
　STS無処理区において，6月 25日区にくらべ 9月 17

日区では側枝の茎長が減少し，特に‘秀芳の力’ではそ
の減少が顕著であった（第 11図）．‘セイローザ’では，
6月 25日区および 9月 17日区において STS処理による
側枝の茎長への影響はみられなかった．‘秀芳の力’に
おいても 6月 25日区では STS無処理区と STS区の茎長
に差はみられなかったが，9月 17日区の花芽分化した
個体では STS無処理区にくらべ STS区において茎長が

第 2 節　STS が花芽分化および茎伸長に及ぼ
す影響

　ジャガイモではマイクロチューバーの休眠がエチレン
によって誘導され，またエチレン作用阻害剤 2，5-ノル
ボルナジエン処理によってマイクロチューバーの休眠が
抑制され萌芽が促進されることから，休眠誘導へのエチ
レンの関与が示されている（Suttle, 1998）．前章および
前節では，エセフォンおよび ACC処理によってキクの
休眠時に特徴的にみられるロゼットを形成して花芽分化
ができない状態が誘導されることが示された（第 2表，
第 9図）．ここでは，キクの休眠におけるエチレンの関
与を明らかにするため，エチレン作用阻害剤チオ硫酸銀
錯塩（STS）が花芽分化および茎伸長に及ぼす影響を調
査した．

1．材料および方法

　栽培ギク‘秀芳の力’および‘セイローザ’（英品種
名‘Reagan’）を 2006年 11月 1日に無加温ビニルハウ
スに定植し，冬季の自然低温に遭遇させた．2007年 4

月 5日にこれらの株から挿し穂をとり，メトロミックス
360を充填した 128穴セルトレイに挿した． 4月 26日
に園芸培土を充填した栽培箱（縦 50 cm×横 33 cm×深
さ 14 cm）に発根苗を定植し，ガラス温室（深夜 5時間
暗期中断，15℃加温 25℃換気）において親株として管
理した．これらの親株に定植より 7日ごとに 0.2 mMの
STS水溶液を 1 m2あたり 3 L頭上かん水した．対照区
として同量の水道水を頭上かん水した．6月 4日にそれ
ぞれの親株より挿し穂をとり，メトロミックス 360を充
填した 128穴セルトレイに挿した．園芸培土を充填した
7.5 cmプラスチックポットに発根苗を鉢上げし，株あ
たり 1 gの緩効性肥料を施した．各区 14株を供試した．
鉢上げより 1週間上記のガラス温室内で管理し，6月 25

日に地際より 6 cmの高さで主茎を摘心し，同時に 12時
間日長，20/15℃（明期 /暗期）に制御した人工気象室に
移動し短日処理を開始した．光源には蛍光灯を利用し，
ポット地表面の PPFDが 200µmol m-2 s-1となるように光
照射した．摘心 3週後に，主茎の最上位より発生した側
枝を残し他の側枝を除去した．人工気象室搬入 8週後に
展開葉数および側枝の茎長を調査した．また発蕾が確認
された日を記録し，実験終了時に発蕾が認められなかっ
た株については顕微鏡下で茎頂を観察し，花芽分化の有
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Fig. 10. Effect of STS and season on increased number of leaves after transfer 
into SD phytotron in chrysanthemum. Data were collected 8 weeks after 
transfer into SD phytotron. (A) ‘Reagan’ started on June 25. (B) 
‘Reagan’ started on September 17. (C) ‘Shuho-no-chikara’ started on 
June 25. (D) ‘Shuho-no-chikara’ started on September 17. Values are 
means ± SE (n = 14). **,*, Significant differences between control and 
STS (ANOVA: P < 0.01, 0.05).

Fig. 10. Effect of STS and season on increased number of leaves 
after transfer into SD phytotron in chrysanthemum. Data were 
collected 8 weeks after transfer into SD phytotron. (A) ‘Reagan’ 
started on June 25. (B) ‘Reagan’ started on September 17. (C) 
‘Shuho-no-chikara’ started on June 25. (D) ‘Shuho-no-chikara’ 
started on September 17. Values are means ± SE (n = 14). **,*, 
Significant differences between control and STS (ANOVA: P < 
0.01, 0.05).

Table 3. Effect of STS and season on percentage of flowering 
plants (%) in chrysanthemum.

Date of transfer into SD phytotron 
Treatment

Jun. 25  Sep. 17

Cont. STS Cont. STS

‘Reagan’ 100 100 100 100

‘Shuho-no-chikara’ 85.7 85.7 42.9 64.3

Sampled 8 weeks after transfer into SD phytotron (n = 14).
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Fig. 11. Effect of STS and season on stem length of chrysanthemum. Data were 
collected 8 weeks after transfer into SD phytotron. (A) ‘Reagan’ started 
on June 25. (B) ‘Reagan’ started on September 17. (C) ‘Shuho-no- 
chikara’ started on June 25. (D) ‘Shuho-no-chikara’ started on 
September 17. Values are means ± SE (n = 14). **, Significant 
differences between control and STS (ANOVA: P < 0.01).
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Fig. 11.  Effect of  STS and season on stem length of 
chrysanthemum. Data were collected 8 weeks after transfer into 
SD phytotron. (A) ‘Reagan’ started on June 25. (B) ‘Reagan’ 
started on September 17. (C) ‘Shuho-no- chikara’ started on 
June 25. (D) ‘Shuho-no-chikara’ started on September 17. 
Values are means±SE (n = 14). **, Significant differences 
between control and STS (ANOVA: P < 0.01).
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における季節変動はほとんどみられなかった．セイロー
ザ’においては，STSは花芽分化抑制作用を示す（第
10図）場合があった．一方，‘秀芳の力’の花芽分化お
よび茎伸長には顕著な季節変動がみられ，高温に遭遇し
た株では花芽分化が抑制され茎長は大きく低下し，花芽
分化しなかった個体はロゼットを形成し，休眠状態を示
した．この花芽分化および茎伸長の抑制は，親株に継続
して STSを処理することで軽減され，STS区では STS

無処理区にくらべ花芽分化個体率および茎伸長が高かっ
た．‘秀芳の力’における結果は，ジャガイモのマイク
ロチューバーの休眠がエチレン作用阻害剤によって抑制
される（Suttle, 1998）ように，キクにおいてもエチレン
作用阻害剤が休眠を抑制する可能性を示唆している．

第 3 節　エチレン低感受性遺伝子組換えキク
を用いた休眠とエチレン情報伝達系の関係解
明

大きかった．9月 17日区の花芽分化しなかった個体で
は両区ともに茎長は 2 cm以下となり側枝はロゼットを
形成し，休眠状態を示した．

3．考　察

　本研究では，エチレン作用阻害剤 STSを継続的に施
用した親株から得られた株の花芽分化および茎伸長を測
定し，キクにおいてもジャガイモ（Suttle, 1998）で示さ
れたようなエチレン作用阻害剤による休眠抑制作用がみ
られるかについて調査した．‘秀芳の力’および‘セイ
ローザ’ともに，高温に遭遇する前の株（6月 25日区）
では，花芽分化および茎伸長における STSの影響はみ
られなかった．キクにおいて，高温に遭遇した株では花
芽分化能力および茎伸長能力が低下し，高温に遭遇する
前の株にくらべ花芽分化および茎伸長が抑制されること
が示されている（第 1表，第 1，2図，久松ら，2002；
小西，1980）．本研究で用いた 2品種においても，高温
に遭遇する前の株と後の株を同一の生育環境条件下にお
いて，花芽分化および茎伸長を評価し，季節変動がある
ことを確認した（第 3表，第 10，11図）．‘セイローザ’
において高温に遭遇した株（9月 17日区）では，高温
に遭遇する前の株にくらべ茎長が低下したが，花芽分化



Table 4. PCR primers and their sequences used to detect DG-
ERS1, mDG-ERS1(etr1-4), mDG-ERS1(Nr)and CmACTIN.

Gene name Primer Sequence (5'→3')

DG-ERS1 Forward ACTAATTCAACACCGACAGC

Reverse CTCAATCAGATGTATGTGCCA

mDG-ERS1(etr1-4) Forward CCATCAAGGCAGTGGTGAAC

and mDG-ERS1(Nr) Reverse TTGAACGATCGGGGAAATTC

CmACTIN Forward GATGACGCAGATCATGTTCG

Reverse AGCATGTGGAAGTGCATACC
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し cDNAを合成した．得られた cDNAは DNaseFree水
で 5倍に希釈し，SYBR Premix Ex Taq（タカラバイオ株
式会社）の 15µL反応系に 5µLの cDNAを用い，ライト
サイクラー（ロシュ・ダイアグノスティックス株式会
社）によって定量リアルタイム PCR解析を行った．キ
クのアクチン遺伝子 CmACTIN（GenBank accession no. 

AB205087）を各サンプル間の遺伝子発現レベルの補正
対照として用いた．各遺伝子 DG-ERS1 ，mDG-ERS1

（etr1-4），mDG-ERS1（Nr）および CmACTINの増幅に
は，それぞれ第 4表に示すプライマーを用いた．内在
エチレンレセプター遺伝子と導入した変異エチレンレ
セプター遺伝子を区別して増幅するため，DG-ERS1増
幅用の 3末端側プライマーは DG-ERS1 の 3末端非翻訳
領域の配列に基づき作成し，また，mDG-ERS1（etr1-4）
および mDG-ERS1（Nr）増幅用の 3末端側プライマー
は NOSターミネーター配列に基づき作成した．PCRは
95℃で 20秒間の変性反応後，95℃，5秒間→ 60℃，20

秒間→ 72℃，15秒間の反応を 40回行った．DG-ERS1 ，
mDG-ERS1（etr1-4）および mDG-ERS1（Nr）の発現レ
ベルは，それぞれ CmACTINの発現レベルに対する比と
して補正した．

3）葉の黄化反応によるエチレン感受性の検定
　キクの葉は高濃度のエチレンによって黄化する（Doi 

et al., 2003）．この反応を利用し，遺伝子組換えキク系
統のエチレン感受性を検定した．‘セイマリン’および
遺伝子組換えキク系統を閉鎖系ガラス温室（深夜 5時間
暗期中断，18℃加温 25℃換気）において栽培し，茎長
が 30 cmとなるように各系統より茎を 6本収穫した．収
穫後すぐに茎の基部より 10 cm以内の葉を除去し，200 

mLのイオン交換水を入れた容量 300 mLのガラス容器
に挿し，ガラス容器を室温 23℃，相対湿度 70％，12

時間日長条件の室内に搬入した．明期には蛍光灯を用
い，ガラス容器を置いた実験台の表面における PPFDが
10µmol m-2 s-1となるように光照射した．2日おきにイオ

　ヨーロッパシラカバのエチレン非感受性遺伝子組換え
植物においては，休眠誘導条件である短日条件下でも
休眠芽の形成が抑制されることから，エチレンはヨー
ロッパシラカバの休眠を促進することが明らかされてい
る（Ruonala et al., 2006）．キクの休眠は，株が高温に遭
遇した後，涼温条件下におかれることで発生することか
ら，温度によって誘導されると考えられる．本節では，
エチレン低感受性遺伝子組換えキクを実験に供試し，そ
れらの花芽分化および茎伸長における温度応答反応を調
査し，温度によって誘導されるキクの休眠にエチレンが
関与していることを明らかにした．

1．材料および方法

1）植物材料
　栽培ギク‘セイマリン’に変異エチレンレセプター遺
伝子 mDG-ERS1（etr1-4）あるいは mDG-ERS1（Nr）を
導入することによって作出された遺伝子組換えキク系統
（Narumi et al., 2005a）を供試した．これらの導入された
変異エチレンレセプター遺伝子は，シロイヌナズナの変
異エチレンレセプター遺伝子 etr1-4 （Chang et al., 1993）
およびトマト（Solanum lycopersium）の変異エチレンレ
セプター遺伝子 Nr （Wilkinson et al., 1995）に存在する一
塩基置換変異を，キクの内在エチレンレセプター遺伝子
DG-ERS1（GenBank accession no. AF547624; Narumi et al., 

2005b）の cDNAに導入して作成されたものであり，それ
ぞれmDG-ERS1（etr1-4）およびmDG-ERS1（Nr）である．
系統 No. 10，No. 19，No. 33および No. 45は mDG-ERS1

（etr1-4）導入系統であり，系統 No. 21 および No. 27は
mDG-ERS1（Nr）導入系統である．

2）内在および変異エチレンレセプター遺伝子の発現解析
　定量リアルタイム PCRを用いて，‘セイマリン’およ
び遺伝子組換えキク系統の茎頂部における内在エチレン
レセプター遺伝子および導入した変異エチレンレセプ
ター遺伝子の発現を解析した．閉鎖系ガラス温室（深夜
5時間暗期中断，15℃加温 25℃換気）において栽培した
‘セイマリン’および遺伝子組換えキク系統のシュート
先端部を採取した．RNeasy Plant Mini Kit（キアゲン株
式会社）および RNase-free DNase（キアゲン株式会社）
を用い，取扱説明書の手順に従って total RNAを抽出し
た．Transcriptor First Strand cDNA Synthesis Kit（ロシュ・
ダイアグノスティックス株式会社）を用い，取扱説明書
の手順に従って 500 ngの total RNAを鋳型として逆転写
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Fig. 12. Q-PCR analysis of mRNA of (A) mDG-ERS1(etr1-4) 
and mDG- ERS1(Nr) and (B) endogenous DG-ERS1 in shoot 
tips of wild- type and transgenic chrysanthemum ‘Sei-marine’. 
Transcript levels were compared directly after normalization 
against a CmACTIN loading standard. All values are means ±
SE (n = 3).
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ン水溶液（エスレル 10；石原産業株式会社 ;展着剤とし
て 0.025％ TritonX-100含有）を茎葉が十分にぬれるまで
散布した．対照区として蒸留水（展着剤として 0.025％
TritonX-100含有）を散布する区を設けた．各区 16個体
を供試した．人工気象室搬入後 6週目に実験を終了し発
蕾の有無を調査した．発蕾が認められなかった株につい
ては顕微鏡下で茎頂を観察し，花芽分化の有無を調査し
た．実験期間中の茎伸長を調べるために，人工気象室搬
入時および実験終了時に茎長を測定した．

2．結　果

1） 遺 伝 子 組 換 え キ ク 系 統 に お け る DG-ERS1，mDG-
ERS1（etr1-4）および mDG-ERS1（Nr）の発現解析
　全ての遺伝子組換えキク系統において，変異エチレン
レセプター遺伝子の発現がみられ，その発現レベルに大
きな系統間差がみられた（第 12図）．内在エチレンレセ
プター遺伝子の発現レベルは‘セイマリン’とくらべ 

ると，No.19，No.33およびNo.45では同程度であり，No.10，
No.21およびNo.27では高かった．最も発現レベルの高かっ

ン交換水を交換した．収穫後 10日目に同室内に設置し
た 50 Lアクリルチャンバー内にガラス容器を搬入し，
1µL L-1のエチレンを 48時間処理した．処理後は再び室
温 23℃，相対湿度 70％，12時間日長条件の室内でガラ
ス容器を管理した．測色色差計（CM-2600d; コニカミノ
ルタホールディングス株式会社）を用い，収穫後 0，10

および 18日目の茎の最下位葉の L*，a*および b*を測
定した．葉の黄化程度は L*と b*の積を a*の絶対値で
割った値（L* × b* / |a*|）で示した（Doi et al., 2004）．

4）生育温度が低い条件下での遺伝子組換えキク系統の
花芽分化および茎伸長
　2006年 6月 1日に‘セイマリン’および遺伝子組換
えキク系統の発根苗を園芸培土を充填した栽培箱に定植
し，閉鎖系ガラス温室（深夜 5時間暗期中断）において
親株として夏季管理した．閉鎖系ガラス室内は最低気温
が 18℃を下回った時に加温し，気温が 25℃に達した時
に換気した．10月 26日にこれらの親株より挿し穂をと
り，メトロミックス 360を充填した 128穴セルトレイに
挿した．園芸培土を充填した 7.5 cmプラスチックポッ
トに発根苗を鉢上げし，上記の温室内で栽培し，展開葉
が 4から 5枚になった 11月 17日に，11時間日長，気
温を 20℃，17.5℃または 15℃一定に制御した 3台の人
工気象室に各区 8から 10株を搬入した．光源には蛍光
灯を利用し，ポット地表面における PPFDが 200µmol 

m-2 s-1となるように光照射した．人工気象室搬入後 9週
目に実験を終了し，発蕾の有無を調査した．発蕾が認め
られなかった株については顕微鏡下で茎頂を観察し，花
芽分化の有無を調査した．実験期間中の茎伸長を調べる
ために，人工気象室搬入時および実験終了時に茎長を測
定した．

5）エセフォンが遺伝子組換えキクの花芽分化および茎
伸長に及ぼす影響
　‘セイマリン’および遺伝子組換えキク系統 No. 33の
親株より 2007年 7月 9日に挿し穂をとり，128穴セル
トレイに挿した．7月 30日に園芸培土を充填した 7.5 cm

プラスチックポットに発根苗を鉢上げした．閉鎖系ガラ
ス温室（深夜 5時間暗期中断，18℃加温 25℃換気）にお
いて栽培し，展開葉が 4から 5枚になった 8月 7日に，
8時間日長，20/15℃（明期 /暗期）に制御した人工気象
室に搬入した．光源には蛍光灯を用いポット地表面の
PPFDが 200µmol m-2 s-1となるように光照射した．人工
気象室搬入と同時に，100または 1000 mg L-1のエセフォ
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6).
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Fig. 13. Changes in leaf colour of wild-type and transgenic 
chrysanthemum ‘Sei-marine’ on days 0, 10, and 18. The value 
of L* × b* / |a*| shows the degree of yellowing. Stems were 
exposed to ethylene (1µL L-1) for 48 h starting on day 10 at 23ºC. 
All values are means ± SE (n = 6).
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Fig. 14. Average daily air temperatures in a closed glasshouse, 
where stock plants of wild-type and transgenic chrysanthemum 
‘Sei- marine’ were grown during summer.

Fig. 15. Effects of temperature on flowering and stem elongation of wild- 
type and transgenic chrysanthemum ‘Sei-marine’. (A) Percentage 
of flowering plants and (B) stem elongation at 15, 17.5, or 20ºC 
under 11-h photoperiod. Data were collected 9 weeks after 
ethephon treatment. All values are means ± SE (n = 8–10). 
Asterisks indicate significant differences between wild-type and 
transgenic lines at the same temperature (ANOVA: P < 0.01). 
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Fig. 15. Effects of temperature on flowering and stem elongation 
of wild- type and transgenic chrysanthemum ‘Sei-marine’. 
(A) Percentage of flowering plants and (B) stem elongation at 
15, 17.5, or 20ºC under 11-h photoperiod. Data were collected 9 
weeks after ethephon treatment. All values are means ± SE (n 
= 8–10). Asterisks indicate significant differences between wild-
type and transgenic lines at the same temperature (ANOVA: P < 
0.01).

住友：キク（Chrysanthemum morifolium）の生育における制御機構の解明に向けて－エチレンおよびジベレリンを介した制御経路－ 35

3）低生育温度条件下での遺伝子組換えキク系統の花芽
分化および茎伸長
　キクの花芽分化能力および茎伸長能力は高温に遭遇す
ることで低下し，その後の涼温条件で花芽分化および茎
伸長が低下し，ロゼットを形成して花芽分化が不能とな
り休眠状態となる．本実験では閉鎖系ガラス室内におい
て‘セイマリン’および遺伝子組換えキク 6系統の親株
を夏季に長期間高温に遭遇させた（第 14図）後，人工
気象室内の異なる 3段階の生育温度条件下で花芽分化お
よび茎伸長を評価した．‘セイマリン’および遺伝子組
換えキク 6系統は，20℃では全個体が花芽分化した（第
15A，16A，B図）．‘セイマリン’では生育温度が低下
するにつれ花芽分化個体率は低下し，17.5℃では 75％，

たNo.27は‘セイマリン’の約 2.1倍の発現を示した．

2）遺伝子組換えキク系統におけるエチレン感受性の低下
　収穫後 0，10および 18日後の L*× b* / |a*|値の変化を
第 13図に示した．L*× b* / |a*|値は収穫後 10日目までに
緩やかに増加した．収穫後 10日目より 48時間のエチレン
処理を行った後，‘セイマリン’の L*× b* / |a*|値は急激
に増加し，葉は黄化した．一方，遺伝子組換えキク系統に
おける L*× b* / |a*|値の増加はわずかであり，エチレ
ン処理後も葉は緑色を保った．このことより，変異エ
チレンレセプター遺伝子 mDG-ERS1（etr1-4）あるいは
mDG-ERS1（Nr）を導入することによってエチレン感受
性が低下することが示された．
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Fig. 16. Effects of temperature on flowering and stem elongation 
of wild-type and transgenic chrysanthemum ‘Sei-marine’. 
Representative (A) wild-type and (B) transgenic line No. 33 
plants, 9 weeks after growth at 15, 17.5, and 20ºC under 11-h 
photoperiod.

Fig. 17. Representative (A) wild-type and (B) transgenic line No. 
33 plants of chrysanthemum ‘Sei-marine’, 6 weeks after 
transfer into a growth chamber at 20/15ºC (light/dark) 
with an 8-h photoperiod and treatment with an ethephon 
spray (0, 100, or 1000 mg L−1).
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Fig. 17. Representative (A) wild-type and (B) transgenic line 
No. 33 plants of chrysanthemum ‘Sei-marine’, 6 weeks after 
transfer into a growth chamber at 20/15ºC (light/dark) with an 
8-h photoperiod and treatment with an ethephon spray (0, 100, 
or 1000 mg L-1).

Table 5. Effects of ethephon on flowering and stem elongation 
of wild type and transgenic line No. 33 of chrysanthemum ‘Sei-
marine’. When plants were transferred to a growth chamber 
controlled at 20/15 ºC (light/dark) with an 8-h photoperiod, 
one spray treatment of ethephon (0, 100, or 1000 mg L−1) was 
applied.

Ethephon
content (mg L–1) Wild type No.33

Percentage of flowering plants

0 100 100

100   31.3 100

1000     0 100

Stem elongation (cm)

0 21.5±0.3 22.6 ± 0.3

100 11.4 ± 0.8 20.6 ± 0.8 **

1000 6.6 ± 0.2 15.5 ± 0.9 **

Data were collected 6 weeks after ethephon treatment. Values 
are means ±SE (n = 16). **, Significant differences between 
wild type and No. 33 at the same rate of ethephon (ANOVA: P < 
0.01).
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15℃では花芽分化はみられなかった．一方，生育温度が
低い条件下でも遺伝子組換えキク 6系統の花芽分化個体
率は‘セイマリン’にくらべ高く，17.5℃で全個体が花
芽分化し，15℃でも No. 19 を除く系統で 10％（No. 10）
から 100％（No. 33）の個体が花芽分化した．
　20℃では，No. 10を除く遺伝子組換えキク 5系統の人
工気象室搬入後の茎伸長は‘セイマリン’と差がなかっ
た（第 15B，16A，B図）．No. 10では‘セイマリン’に
くらべ茎伸長が小さかった．生育温度の低下とともに‘セ
イマリン’の茎伸長は低下し，15℃では茎伸長は 4 cm

となり，株はロゼットを形成した．17.5℃では‘セイマ
リン’と遺伝子組換えキク 6系統間の茎伸長に差はみら
れなかった．15℃では，遺伝子組換えキク系統 No. 10，
No.19，No.27および No.45の茎伸長は‘セイマリン’と
同様に著しく低下し，ロゼットを形成したものの，No. 

21および No.33 の茎伸長は‘セイマリン’より大きく，
ロゼットの形成はみられなかった．

4）遺伝子組換えキク系統 No. 33 の花芽分化および茎伸
長におけるエセフォンの影響
　‘セイマリン’では，エセフォン処理によって花芽分
化および茎伸長が抑制された（第 5表）．エセフォン濃
度が高くなるにつれその抑制は強くなり，エセフォン
1000 mg L-1処理によって花芽分化せず，株は高所ロゼッ

トを形成した（第 17図）．一方，遺伝子組換えキク系統
No. 33 では，エセフォン処理による花芽分化個体率の低
下はみられなかった．No. 33においてはエセフォン処理
による茎伸長の抑制も小さく，エセフォン 100および 
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を異なる 3段階の生育温度環境下で生育させ，花芽分化
および茎伸長を調査した．‘セイマリン’は生育温度の
低下とともに花芽分化および茎伸長が抑制され，15℃で
はロゼットを形成し花芽分化ができない状態となった．
一方，エチレン低感受性遺伝子組換えキク系統では生育
温度が低い条件下でも，‘セイマリン’より高い花芽分
化個体率あるいは茎伸長を示し，ロゼットを形成しない
系統がみとめられた．すなわち，エチレン低感受性遺伝
子組換えキク系統では，高温遭遇した後の温度低下によ
る花芽分化および茎伸長の抑制が軽減されることが示さ
れた．この結果は，温度低下によって誘導される花芽分
化および茎伸長の抑制には，エチレンを介した情報伝達
が関与することを示している．
　エチレン低感受性遺伝子組換えキク系統において，エ
チレン処理後の葉の黄化程度を示す値には系統間差はみ
られなかったが，温度に対する花芽分化および茎伸長
における反応には大きな品種間差がみられ，中でも系
統 No. 33は生育温度が低い条件下でも花芽分化個体率
は全く低下せず，また茎伸長の低下はわずかであった．
変異および内在エチレンレセプター遺伝子の発現レベル
には，系統間差がみられた（第 12図）が，それらと生
育温度が低い条件下での花芽分化および茎伸長における
系統間差には量的な相関はみとめられなかった．Aida et 

al.（2008）はキクの遺伝子組換え植物において，導入し
た GUS遺伝子の発現量および GUS活性を調べたとこ
ろ，両者の間に量的な相関はなく，むしろ GUS活性レ
ベルは GUS遺伝子の転写後のタンパク質への翻訳効率
によって決まることを示している．本研究においても，
導入した変異エチレンレセプター遺伝子の転写後の制御
が変異エチレンレセプタータンパクの生産に影響を及ぼ
し，生育温度が低い条件下での花芽分化および茎伸長に
おける遺伝子組換えキク系統間の表現型の違いに寄与し
ている可能性がある．
　エチレン低感受性遺伝子組換えキク系統 No. 33では，
15℃条件下でも全個体が花芽分化しロゼットを形成せ
ず，最も強く休眠が抑制された表現型を示した．キクの
休眠において特徴的にみられるロゼットを形成し花芽分
化ができない状態の誘導には，エチレン情報伝達系が関
与していることを確認するために，この No. 33 におけ
る外生エチレンの影響を調査した．エチレン低感受性遺
伝子組換えキク系統では，エチレン感受性の低下による
フィードバック調節を受け，エチレン生合成系が変化し
ている可能性が考えられる．ここではエセフォンを用い
てエチレン処理を行った．エセフォンは植物体内に吸収

1000 mg L-1処理区において‘セイマリン’にくらべ茎
伸長は大きかった．

3．考　察 

　キクの花芽分化および茎伸長は季節変動を示す．生育
温度および前の季節の温度は花芽分化および茎伸長を決
定する重要な要因であり（久松ら，2002; 小西，1980），
高温に遭遇した株が涼温条件下におかれることで，茎
伸長が停止してロゼットを形成し花芽分化ができない
状態になる．これはキクにおける休眠状態であると考
えられる．外生エチレンおよびエセフォンは，キクに
おいて花芽分化および茎伸長を抑制する（Cockshull and 

Horridge, 1978; Kher et al., 1974; 小西ら，1985）．前章で
は，エセフォン処理によって株がロゼットを形成し花芽
分化できない状態になることが示され，さらに本章では，
エチレン前駆体 ACC処理によって花芽分化および茎伸
長の抑制が誘導され，高濃度の ACC処理によって株は
ロゼットを形成し花芽分化ができない状態となった（第
2表）．これらの結果は，エチレンがキクの休眠誘導を
促進することを示している．本節ではエチレン低感受性
遺伝子組換えキクを用い，温度によって誘導されるキク
の休眠には，エチレンによる情報伝達が関与しているこ
とを証明しようとした．
　遺伝子組換えキク 6系統においては，‘セイマリン’
にくらべエチレン処理後の葉の黄化が抑制され，エチレ
ン感受性が低減していた．これら遺伝子組換えキク系統
では，変異エチレンレセプター遺伝子が発現し，また内
在エチレンレセプター遺伝子の発現が‘セイマリン’に
くらべ増加していた．エチレンレセプターはネガティ
ブレギュレーターとして機能する（Hua and Meyerowitz, 

1998）．すなわち，エチレン非存在下ではエチレンレセ
プターは活性状態にあり，エチレン応答反応を惹起しな
いが，エチレン存在下では不活性化されエチレン応答反
応を誘導する．よって，遺伝子組換えキク系統において
エチレン感受性の低下を引き起こす原因として，導入し
た変異エチレンレセプター遺伝子の発現だけではなく，
内在エチレンレセプター遺伝子の発現が増加することに
よってエチレンレセプタータンパクが増加し，活性状態
にあるエチレンレセプターの割合が増加することも考え
られる．
　‘セイマリン’およびエチレン低感受性遺伝子組換え
キク系統の花芽分化および茎伸長における温度応答反応
を評価するため，夏季長期間にわたり高温に遭遇した株
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た情報伝達は涼温・短日条件下での花芽分化を抑制し，
芽を保護する役割を果たすことを示している．
　エチレン低感受性遺伝子組換えキクでは，高温遭遇後
の涼温条件下での休眠誘導が抑制された．これはジャガ
イモのマイクロチューバーの休眠（Suttle, 1998）やヨー
ロッパシラカバの休眠（Ruonala et al., 2006）において
示されているように，エチレンを介した情報伝達がキク
の休眠においても関与していることを示しており，エチ
レンは多年生草本植物であるキクの生長と休眠を繰り返
す生活環において重要な役割を果たしていることを示唆
している．

第 3 章　キクの花芽分化におけるジベレリン
の役割の解明

　休眠状態になった株が，再び茎伸長し花芽分化できる
状態になるためには，低温に遭遇することが必要である．
このような花芽分化および茎伸長における低温要求は多
くの植物においてみられ，その反応には植物ホルモンで
あるジベレリンの関与が報告されている．本章では，キ
クの花芽分化および茎伸長における低温およびジベレリ
ンの影響を調査し，両者の関連を検討した．また，花芽
分化におけるジベレリンの機能について追求した．

第 1 節　低温要求性品種の花芽分化における
ジベレリン要求 

　多くの植物において，ジベレリンは栄養生長から生殖
生長への移行を促進する（Lang, 1957; Pharis and King, 

1985）．長日植物シロイヌナズナでは，ジベレリンの
生合成および情報伝達系の変異体を用い，内生ジベレ
リンが栄養生長から生殖生長への移行を促進すること
（Koorneef et al., 1985; Wilson et al., 1992），また内生ジベ
レリンの低下によって長日下では栄養生長から生殖生
長への移行が遅延し，短日下では移行が起こらないこ
と（Jacobsen and Olszewski, 1993）が明らかにされてい
る．栄養生長から生殖生長への移行に低温遭遇を必要
とするグンバイナズナ（Thlaspi ravens L.; Hazebroek et 

al., 1993），トルコギキョウ（Eustoma grandiflorum (Raf.) 

Shinn.; Hisamatsu et al., 2004）， ダ イ コ ン（Raphanus 

sativus L.; Nishijima et al., 1998）およびヨウシュウナタ
ネ（Brassica napus L.; Zanewich and Rood, 1995）では，
株が低温に遭遇した後，適温条件下においてジベレリン
生合成の増加がみられる．また，チューリップ（Tulipa 

され，pHの変化によって分解しエチレンを放出する．
そのエチレン放出は温度による影響を受けるが，品種間
差はみられない（第 4図）ことから，エセフォンによっ
て‘セイマリン’およびエチレン低感受性遺伝子組換え
キクに同等のエチレン処理を行ったと考えられた．‘セ
イマリン’では，高濃度のエセフォン処理によってロゼッ
トを形成し花芽分化できない状態が誘導され，休眠状態
を示した．一方，No. 33ではエセフォンによる花芽分化
および茎伸長の抑制は小さく，高濃度のエセフォン処理
によるロゼット形成はみられなかった．これらの結果よ
り，エチレンを介した情報伝達がキクの休眠に関与して
いることが確認された．
　エチレン低感受性遺伝子組換えキク系統では，生育温
度の低下に対する花芽分化における反応と茎伸長におけ
る反応は異なっていた．No. 10，No. 19，No. 27，No. 33

および No. 45では，‘セイマリン’と同様に生育温度が
低下するにつれ茎伸長が低下したが，花芽分化個体率の
低下は‘セイマリン’にくらべ小さく，特に，No. 33で
は 15℃条件下でも花芽分化個体率は全く低下しなかっ
た．これらの結果は，生育温度が低い条件下で発生する
茎伸長の低下と花芽分化の抑制のうち，エチレン低感受
性の付与によって後者がより軽減されることを示してお
り，エチレンを介した情報伝達は茎伸長の抑制よりも花
芽分化の抑制に強く関与しているといえる．ヨーロッパ
シラカバでは，短日によって茎伸長の低下および休眠芽
の形成が誘導される．エチレン非感受性遺伝子組換え
ヨーロッパシラカバでは，短日条件下で野生型と同様に
茎伸長が低下するものの，休眠芽の形成は阻害されるこ
とから，エチレンは短日によって誘導される休眠芽の形
成を促進することが示されている（Ruonala et al., 2006）．
キクでは，休眠状態となる際には頂芽の花芽分化の抑制
および茎伸長の抑制が発生するが，本研究の結果は，両
者の中でも頂芽の花芽分化の抑制がエチレンを介した情
報伝達によって促進されることを示唆している．自然条
件下では，キクは晩夏の短日かつ十分な生育温度条件下
で主茎の頂芽が花芽分化する．その後，短日条件下で主
茎では花芽が発達し，開花，結実した後，晩秋には枯死
すると同時に，主茎の基部より吸枝が現れる．涼温の影
響によって吸枝はまもなく休眠状態となり，短日条件下
であっても花芽分化しない．このことはキクが越冬する
ために非常に重要な反応である．もし伸長を開始した吸
枝の芽が晩秋の短日条件下で花芽分化すれば，その後の
冬の低温によって傷害を受け枯死し，翌年植物体は生長
を再開できなくなる．本研究の結果は，エチレンを介し
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に 25 mg L-1の水溶液を茎葉散布した．1週間後，半数
の株を 12時間日長，20/15℃（明期 /暗期）に制御した
人工気象室に搬入し，短日処理を開始した．光源には
蛍光灯を用いポット地表面の PPFDが 200µmol m-2 s-1と
なるように光照射した．人工気象室への搬入時には再度
25 mg L-1の UCZ水溶液を茎葉散布した．人工気象室へ
の搬入時，搬入後 2，4および 6日目に，GA3（ジベレ
リン協和粉末；協和発酵工業株式会社）を 1株当たり
それぞれ 0，0.025，0.25，2.5µg茎頂部に処理した．な
お，GA3は 10％エタノール水溶液（展着剤として 0.025％
TritonX-100含有）として茎頂部に 10µLずつ処理し，実
験期間中の総 GA3処理量は，株あたりそれぞれ 0，0.1，
1，10µgであった．残りの半数の株については，3℃の低
温人工気象室（明期 12時間+暗期中断 4時間）に搬入
し，8週間低温処理を行った．低温処理中，明期にはポッ
ト地表面の PPFDが 70µmol m-2 s-1となるように蛍光灯を
用いて光照射した．低温処理後 25 mg L-1の UCZ水溶液
を茎葉散布し，上述の低温処理を行わなかった区と同様
の条件の人工気象室に搬入し短日処理を開始し，同様の
GA3処理を行った．また両区において，UCZと GA3処
理を行わない株も実験に供試した．各処理区あたり 14

株供試した．人工気象室搬入後 56日目に実験を終了し，
発蕾した個体数を測定した．発蕾が認められなかった株
については，顕微鏡下で茎頂を観察し，花芽分化の有無
を調査した．実験期間中の茎伸長を調べるために，人工
気象室搬入時および実験終了時に茎長を測定した．

2．結　果

　UCZおよび GA3を処理しなかった場合（無 UCZ無
GA区），‘シティ’および系統 94-4008では，低温処理
を行わなかった区（無低温区）にくらべ低温処理を行っ
た区（低温区）で茎伸長がそれぞれ 3.5および 6.8倍大
きく，低温によって茎伸長が促進された（第 18図）．一方，
‘ナガノクイン’では，低温処理によって茎伸長が促進
されたが，無低温区との差はわずかであり，‘セイロー
ザ’では低温処理は茎伸長に影響を及ぼさなかった．キ
クにおいて，UCZによってジベレリン生合成が阻害され，
内生ジベレリンレベルが著しく低下することがバイオ
アッセイによって示されている（Zheng et al., 2004）．す
べての品種において，UCZ処理によって茎伸長はほぼ
停止し，株はロゼットを形成した（第 18，19図）．この
茎伸長の抑制は GA3処理によって回復し，GA3処理量の
増加とともに茎伸長は増加した．‘シティ’および系統 

gesneriana L.; Hanks, 1982），ストック（Matthiola incana 

(L.) R.Br.; Hisamatsu and Koshioka, 2000），グンバイナズ
ナ（Metzger, 1985）およびダイコン（Nakayama et al., 

1995; Nishijima et al., 1997）では，低温遭遇後に花芽分
化あるいは茎伸長におけるジベレリンに対する感受性や
反応性が促進される．以上に示したように，ジベレリン
は長日植物あるいは低温要求性植物の栄養生長から生殖
生長への移行と密接な関係がある．
　キクでは栄養生長から生殖生長への移行に短日を必要
とする．また第 1章において，‘あずま’および系統 94-

4008では，夏季の高温に長期間遭遇した株は涼温・短日
条件下で花芽分化ができない状態となったが，低温に遭
遇することで花芽分化能力が回復し，涼温・短日条件下
でも花芽分化した（第 7，8図）．つまり，キクの栄養生
長から生殖生長への移行には，短日だけでなく低温遭遇
も必要であるということができる．キクにおいて栄養生
長から生殖生長への移行におけるジベレリンの役割を調
べたこれまでの研究より，多くの品種ではジベレリン処
理によって長日条件下での花芽分化を誘導できない（Kohl 

and Kofranek, 1957）ものの，花芽分化に短日要求がなく
低温要求のみを示す夏ギク品種では，低温に遭遇してい
ない株においてもジベレリン処理によって花芽分化を誘
導できることが示されている（Harada and Nitsch, 1959）．
したがって，長日植物や低温要求性植物で示されている
ように，キクの栄養生長から生殖生長への移行にもジベ
レリンが関与し，特にジベレリンは低温遭遇による花芽
分化の促進と密接な関係があることが推察される．本節
では，キクの栄養生長から生殖生長への移行におけるジ
ベレリンの役割を明らかにするために，ジベレリンおよ
び低温遭遇が花芽分化に及ぼす影響を調査した．

1．材料および方法

　栽培ギク‘ナガノクイン’，‘セイローザ’（英品種名
‘Reagan’），‘シティ’および系統 94-4008の親株より
2006年 9月 4日に挿し穂をとり，メトロミックス 360

を充填した 128穴セルトレイに挿した．発根苗は園芸
培土を充填した 7.5 cmプラスチックポットに鉢上げし，
ガラス温室（深夜 5時間暗期中断，15℃加温 25℃換気）
で管理した．株あたり 1 gの緩効性肥料（13N-16P-10K）
を施した．鉢上げ 10日後にジベレリン生合成阻害剤ウ
ニコナゾール（Rademacher, 2000; UCZ; スミセブン P液
剤；住友化学株式会社）水溶液（50 mg L-1）をポット
当たり 10 mL（UCZ処理量 0.5 mg）土壌灌注し，同時
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Fig. 18. Effect of GA3 and chilling on stem elongation in chrysanthemum 
‘City’, line 94-4008, ‘Reagan’ and ‘Nagano-queen’. Shaded bars 
represent unchilled plants, open bars represent 8-week chilled plants. 
Error bars represent ± SE (n = 14). GA3 (0, 0.1, 1 or 10 µg per plant 
in total) was applied over 6 d after UCZ application. No chemicals, 
non-UCZ- and non-GA3 -treated plants. 
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Fig. 18. Effect of GA3 and chilling on stem elongation in chrysanthemum ‘City’, line 94-4008, ‘Reagan’ and ‘Nagano-queen’. Shaded 
bars represent unchilled plants, open bars represent 8-week chilled plants. Error bars represent ± SE (n = 14). GA3 (0, 0.1, 1 or 10µg 
per plant in total) was applied over 6 d after UCZ application. No chemicals, non-UCZ- and non-GA3 -treated plants.
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長は UCZによって抑制された（第 18図）が，花芽分化
は抑制されなかった．

3．考　察

　キクの花芽分化および茎伸長には大きな季節変動がみ
られ，それらは主に温度および日長によって決定される．
第 1章で示したように，前の季節の温度は次の季節にお
ける株の花芽分化能力および茎伸長能力を決定する重要
な要因である．夏季に高温に遭遇することによって低下
した花芽分化能力および茎伸長能力は，低温に遭遇する
ことによって回復する．ここでも，‘シティ’および系
統 94-4008では，低温処理によって花芽分化および茎伸
長が大きく促進された．
　UCZ処理後に GA3処理を行うことによって，茎伸長
はジベレリンに大きく依存していることが明らかになっ
た（第 18図）．これまでの研究では，低温処理によっ
て茎伸長能力が高まった株が，適温下で急激な茎伸長を
示す時には，内生ジベレリンレベルが増加しているこ 

94-4008では，GA31µgおよび 10µgを処理したどちらの
場合においても，無低温区にくらべ低温区で茎伸長が大
きく，‘シティ’および系統 94-4008の茎伸長における
GA3への反応は，低温処理によって高まった（第 18図）．
　‘シティ’および系統 94-4008の無 UCZ無 GA区にお
いて，無低温区の株は花芽分化しなかったが，低温区の
株は花芽分化し，これら 2品種は花芽分化に関して低温
要求性であった（第 20図）．‘シティ’および系統 94-

4008では，UCZ処理によって花芽分化は抑制された．
この花芽分化の抑制は GA3処理によって回復し，GA3

処理量の増加とともに花芽分化個体率が増加した．‘シ
ティ’および系統 94-4008の無低温区では，GA3を 10µg

処理した場合でも花芽分化個体率はそれぞれ 7.1％およ
び 21.4％であったが，低温区では GA310µg処理によっ
て両品種とも全個体が花芽分化した．‘シティ’および
系統 94-4008では，低温処理によって花芽分化における
GA3への反応が高まった．‘セイローザ’および‘ナガ
ノクイン’では，全ての処理区で花芽分化し，花芽分化
に対して低温要求を示さなかった．これら 2品種の茎伸 



Fig. 19. Plants grown in SD with or without the application of GA3 . 
(A) Unchilled line 94-4008. (B) Chilled line 94-4008. (C) 
Unchilled ‘Reagan’. (D) Chilled ‘Reagan’. GA3 (0, 0.1, 1 
or 10 µg per plant in total) was applied over 6 d after UCZ 
application. No chemicals, non-UCZ- and non-GA3 -treated 
plants.
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Fig. 19. Plants grown in SD with or without the application 
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(C) Unchilled ‘Reagan’. (D) Chilled ‘Reagan’. GA3 (0, 0.1, 
1 or 10µg per plant in total) was applied over 6 d after UCZ 
application. No chemicals, non-UCZ- and non-GA3 -treated 
plants.
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した研究（久松ら，2002）では，‘シティ’および系統
94-4008は花芽分化能力において明確な季節変動を示し，
秋以降は花芽分化を誘導できない品種であった．一方，
‘セイローザ’および‘ナガノクイン’は周年安定して
花芽分化誘導が可能な品種であった．すなわち，花芽分
化能力における季節変動は，花芽分化において低温要求
性の強い品種で顕著にみられ，花芽分化における低温要
求との関連が示唆された．‘セイローザ’および‘ナガ
ノクイン’では，花芽分化におけるジベレリン要求はみ
られず，一方，花芽分化において低温要求性の‘シティ’
および系統 94-4008では，花芽分化においてジベレリン
要求性であった．これらの結果より，キクにおける低温
とジベレリンの相互作用による栄養生長から生殖生長へ
の移行を促進する制御機構の詳細は明らかにされていな
いものの，花芽分化に低温要求を示さない品種では，栄
養生殖から生殖生長への移行はジベレリンに依存しない
ことが明らかになった．
　キクの栄養生長から生殖生長への移行は短日を必要と
する．長日条件下ではジベレリン処理によって花芽分
化を誘導できず，ジベレリンは短日の代替にはならな
い（Harada, 1959; Kohl and Kofranek, 1957）．長日植物で
は，長日条件下での栄養生長から生殖生長への移行に関
連してジベレリン生合成が増加することが明らかになっ
ている（Pharis and King, 1985）が，これはキクにおい
てジベレリンが短日の代替とならないこととは相反しな
い．一方，GA3は低温要求の一部代替となり，‘シティ’
および系統 94-4008の低温処理を行わなかった株におい
て，数個体ではあるが GA3によって花芽分化が誘導さ
れた（第 20図）．低温遭遇によって内生ジベレリンレベ
ルが増加する（Tompsett and Schwabe, 1974）ことから，
GA3が低温要求の一部代替となったと説明できる．しか
し，低温処理によって花芽分化におけるジベレリンに対
する反応性が明らかに高まることから，ジベレリン生合
成以外に低温によって制御される花芽分化の促進要因が
あると考えられる．キクの花芽分化における低温要求は，
シロイヌナズナ，オオムギ（Hordeum vulgare L.）およ
びコムギ（Triticum aestivum L.）における春化反応と類
似している．シロイヌナズナ，オオムギおよびコムギで
は，花成抑制因子である FLOWERING LOCUS C（FLC）
あるいは VERNALIZATION2 の発現が低温によって抑
制されることによって春化反応が起こる（Cockram et 

al., 2007; Dennis and Peacock, 2007; Michaels and Amasino, 

1999; Trevaskis et al., 2003）．さらに，シロイヌナズナの
FLCの発現レベルは，低温に遭遇した期間が増加する

とが，バイオアッセイによって示されており（Tompsett 

and Schwabe, 1974），低温処理によって内生ジベレリン
レベルが増加し，茎伸長を促進すると考えられる．さら
に，ここでは低温処理によって茎伸長における GA3へ
の反応性が高まることを明らかにした．遠赤色光（730 

nm）照射によってキクの茎伸長における GA3への反応
性が高まり，それによって茎伸長が促進されることが示
されている（Hisamatsu et al., 2008）ように，低温によっ
て株の内生ジベレリンレベルだけでなくジベレリン反応
性も高まり，茎伸長が促進されると推察される．
　花芽分化における低温要求性には品種間差がみられ
た（第 20図）．キクの季節ごとの花芽分化能力を評価



Fig. 20. Effect of GA3 and chilling on flowering in chrysanthemum ‘City’, line 
94-4008, ‘Reagan’ and ‘Nagano-queen’. Percentage of flowering 
plants of unchilled (●, broken line) or 8-week chilled plants (□, solid 
line). Data were collected 56 days after transfer into the SD growth 
chamber. Error bars represent ± SE (n = 14). GA3 (0, 0.1, 1 or 10 µg 
per plant in total) was applied over 6 d after UCZ applications. No 
chemicals, non-UCZ- and non-GA3 -treated plants. 
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Fig. 20. Effect of GA3 and chilling on flowering in chrysanthemum ‘City’, line 94-4008, ‘Reagan’ and ‘Nagano-queen’. Percentage 
of flowering plants of unchilled (● , broken line) or 8-week chilled plants (□ , solid line). Data were collected 56 days after transfer 
into the SD growth chamber. Error bars represent ± SE (n = 14). GA3 (0, 0.1, 1 or 10µg per plant in total) was applied over 6 d after 
UCZ applications. No chemicals, non-UCZ- and non-GA3 -treated plants.
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につれ量的に減少していくことが示されている（Sheldon 

et al., 2000）．キクにもこのような花成抑制因子が存在し，
ジベレリンによる花芽分化促進と拮抗的な関係にあると
仮定した場合，‘シティ’および系統 94-4008において，
低温に遭遇していない株では花成抑制因子が強く作用す
るため多量の GA3処理を行っても一部しか花芽分化を
誘導できないが，株が低温に遭遇して花成抑制因子が減
少した場合には，花芽分化誘導に必要な GA3量が減少
するという説明が可能である．また，‘セイローザ’お
よび‘ナガノクイン’は，この花成抑制因子を欠失した
品種であると仮定すると，これらの品種が花芽分化にお
いて低温およびジベレリンを必要としないことが説明で
きる．したがって，花芽分化におけるジベレリン要求性
にみられる品種間差は，花芽分化における低温要求性の
品種間差が原因である可能性が考えられる．この点に関
する解明には，シロイヌナズナやオオムギ，コムギで示
されているように，今後キクにおいても低温反応に関係 

する遺伝子群を明らかにする必要があろう．

第 2 節　 ジ ベ レ リ ン は FLORICAULA/LEAFY
相同遺伝子である CmFL の発現を促進し花芽
分化を誘導する

　キクは非常に重要な花き園芸作物であり，古くより日
長反応を利用した花成の制御が行われているにもかかわ
らず，キクの花成制御機構の分子生物学的な解析は行わ
れていない．これまでにシロイヌナズナやキンギョソウ
（Antirrhinum majus L.）において，栄養生長から生殖生
長への移行において重要な役割を果たす花芽形成遺伝
子 FLORICAULA（FLO），LEAFY（LFY），APETALA1

（AP1）および FRUITFULL （FUL）が発見されている．
FLOはキンギョソウの花芽形成遺伝子であり，LFYは
シロイヌナズナにおける FLO相同遺伝子である（Coen 

et al., 1990; Weigel et al., 1992）．AP1はシロイヌナズナ
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Fig. 21. CmFL and CmAFL1 induce early flowering in Arabidopsis 
thaliana grown under 9-h SD photoperiod at 20 ºC. (A) 
Wild type. (B) 35S::CmFL transformant. The terminal 
flower (arrow) is visible. (C) Left, wild type. Middle and 
right, 35S::CmAFL1 transformants.

Fig. 21. CmFL and CmAFL1 induce early flowering in 
Arabidopsis thaliana grown under 9-h SD photoperiod at 20 
ºC. (A) Wild type. (B) 35S::CmFL transformant. The terminal 
flower (arrow) is visible. (C) Left, wild type. Middle and right, 
35S::CmAFL1 transformants.
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長を調べるために，人工気象室搬入時および搬入 4週間
後に，葉数および茎長を測定した．
　GA3が CmFLおよび CmAFL1の発現に及ぼす影響
を調査した．CmFLは 413アミノ酸をコードし，ホソ
バアブラギク（Dendranthema lavandulifolium (Fisch. ex 

Trautv.) Kitam.）における FLO/LFY相同遺伝子である
DFL（Ma et al., 2008）とアミノ酸レベルで 97％以上の
相同性がみられる（Li et al., 2009）．CmAFL1 は 236ア
ミノ酸をコードし，キクにおける AP1/FUL相同遺伝子
である CDM8（Shchennikova et al., 2004）とアミノ酸レ
ベルで 69％以上の相同性がみられる（Li et al., 2009）．
栄養生長から生殖生長への移行が起こっている際に，こ
れらの遺伝子の発現が増加することが確認されている
（Li et al., 2009）．さらに，これらの遺伝子を発現させた
遺伝子組換えシロイヌナズナは，早期開花を示すこと
がわかっている（第 21図）．これらの遺伝子の発現を
調べるために，人工気象室搬入後 0，7，14，21および
28日目に，処理区あたり 4株から 5 mmの茎頂部を採
取し，RNeasy Plant Mini Kit（キアゲン株式会社）およ
び RNase-free DNase（キアゲン株式会社）を用い，取扱
説明書の手順に従って，total RNAを抽出した．各サン
プルより 500 ngの total RNAを鋳型として Transcriptor 

First Strand cDNA Synthesis Kit（ロシュ・ダイアグノ
スティックス株式会社）を用い，取扱説明書の手順に
従って逆転写し cDNAを合成した．得られた cDNAは
DNaseFree水で 5倍に希釈し，5µLの cDNAを SYBR 

Premix Ex Taq（タカラバイオ株式会社）の 15µL反応
系に用い，ライトサイクラー（ロシュ・ダイアグノス 

ティックス株式会社）によって定量リアルタイム

の花芽形成遺伝子であり，FULは AP1と冗長的な機
能を有する（Ferrándiz et al., 2000）．シロイヌナズナに
おいてジベレリンは LFY のプロモーターを活性化し，
LFYの発現を増加させることによって花成を促進する
（Blázquez et al., 1998）．また長日植物ドクムギ（Lolium 

temulentum L.）において，ジベレリンは花成誘導遺伝子
FLOWERING LOCUS Tの産物と一緒に花成刺激として
作用する（King et al., 2006; King and Evans, 2003）．これ
らは，ジベレリンによる花芽分化の促進が花成関連遺伝
子と強く関連していることを示している．
　Li et al.（2009）はキクにおいて FLO/LFY相同遺伝
子である CmFL（GenBank accession no. AB451217）お
よび AP1/FUL相同遺伝子である CmAFL1（GenBank 

accession no. AB451218）を同定した．本節では，キク
の栄養生長から生殖生長への移行におけるジベレリンの
役割を明らかにするために，ジベレリンがこれらの花芽
形成遺伝子の発現に及ぼす影響を解析した．

1．材料および方法

　栽培ギク‘セイローザ’（英品種名‘Reagan’）および
系統 94-4008の親株より 2007年 7月 17日に挿し穂をと
り，メトロミックス 360を充填した 128穴セルトレイに
挿した．発根した苗を園芸培土を充填した 7.5 cmプラ
スチックポットに鉢上げし，ガラス温室（深夜 5時間暗
期中断，15℃加温 25℃換気）で管理した．株あたり 1 g

の緩効性肥料を施した（13N-16P-10K）．鉢上げ 10日後
に 50 mg L-1の UCZ水溶液をポット当たり 10 mL土壌灌
注し，同時に 25 mg L-1の UCZ水溶液を茎葉散布した．
1週間後，株を 3℃の低温人工気象室（明期 12時間 +

暗期中断 4時間，明期の PPFD70µmol m-2 s-1）に搬入し，
8週間低温処理を行った．低温処理後，25 mg L-1の UCZ

水溶液を茎葉散布し，12時間日長，20/17.5℃（明期 /暗
期）に制御した人工気象室に搬入し，短日処理を開始し
た．光源には蛍光灯を用いポット地表面の有効光量子束
密度（PPFD）が 200µmol m-2 s-1となるように光照射し
た．搬入時，搬入後 2，4および 6日目に，GA3を 1株
あたりそれぞれ 0または 2.5µg茎頂部に処理した．な
お，GA3は 10％エタノール水溶液（展着剤として 0.025％
TritonX-100含有）として茎頂部に 10µLずつ処理し，株
あたりの総 GA3投与量は，それぞれ 0あるいは 10µgで
あった．UCZおよび GA3処理を行わない株も実験に供
試し，各処理区 12株とした．発蕾が確認された日を記
録し，また人工気象室への搬入後の増加葉数および茎伸



Fig. 22. Effect of GA3 on the expression of CmFL and CmAFL1 in chrysanthemum. 
(A) CmFL in ‘Reagan’. (B) CmFL in line 94-4008. (C) CmAFL1 in 
‘Reagan’. (D) CmAFL1 in line 94-4008. Changes in the gene expression 
are shown as calculated value relative to the maximum value in the same 
Q-PCR assay. Error bars represent ± SE (n = 4). No chemicals (●), non- 
UCZ- and non-GA3 -treated plants. UCZ (▲), an application to soil (0.5 
mg per pot) and spray treatments of UCZ (25 mg L−1). UCZ+GA (○), 
GA3 (10 µg per plant in total) was applied over 6 d after UCZ application. 
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Fig. 22. Effect of GA3 on the expression of CmFL and CmAFL1 in chrysanthemum. (A) CmFL in ‘Reagan’. (B) CmFL in line 94-
4008. (C) CmAFL1 in ‘Reagan’. (D) CmAFL1 in line 94-4008. Changes in the gene expression are shown as calculated value relative 
to the maximum value in the same Q-PCR assay. Error bars represent ± SE (n = 4). No chemicals (● ), non- UCZ- and non-GA3 
-treated plants. UCZ (▲ ), an application to soil (0.5 mg per pot) and spray treatments of UCZ (25 mg L-1). UCZ+GA (○ ), GA3 (10µg 
per plant in total) was applied over 6 d after UCZ application.

Table 6. PCR primers and their sequences used to detect 
CmFL, CmAFL1and CmACTIN.

Gene name Primer Sequence (5'→3')

CmFL Forward CATTGATGCCATATTTAACTC

Reverse ACACGGATCATTCATTGTATA

CmAFL1 Forward CAAGCTCAACCATCAATAGTC

Reverse TGCAGCACATGAACGAGTAG

CmACTIN Forward GATGACGCAGATCATGTTCG

Reverse AGCATGTGGAAGTGCATACC
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いてそれぞれの遺伝子の発現相対比の最高値が 1となる
ように補正した．

2．結果および考察

　UCZおよび GA3処理を行わなかった区（無 UCZ無
GA区）において，‘セイローザ’では人工気象室搬入
後 18.6日，系統 94-4008では 23.8日で発蕾した（第 7表）．
茎頂部における CmFL および CmAFL1の発現は，長日
条件下では低いレベルで 4週以上維持される（Li et al., 

2009）．本研究においても，人工気象室への搬入時には
これらの発現レベルは低かった（第 22図）．短日条件下
では両遺伝子の発現は急激に増加し，両品種の無 UCZ

無 GA区における CmFL の発現は，人工気象室搬入後 7

から 14日で増加した．前節と同様に，系統 94-4008に
おいて UCZを処理した区（UCZ区）では花芽分化が抑
制され，CmFLの発現増加はみられなかった．系統 94-

4008の UCZおよび GA3処理を行った区（UCZ＋ GA区）

PCR解析を行った．キクのアクチン遺伝子 CmACTIN 

（GenBank accession no. AB205087）を各サンプル間の
遺伝子発現レベルの補正対照として用いた．各遺伝子
CmFL，CmAFL1および CmACTINの増幅には，それ
ぞれ第 6表に示すプライマーを用いて行った．PCRは
95℃で 20秒間の変性反応後，95℃，5秒間 → 60℃，20

秒間 → 72℃，15秒間の反応を 40回行った．CmFLお
よび CmAFL1 の発現レベルはそれぞれ CmACTINの発
現レベルの相対比とした．さらに，各 PCR反応系にお



Table 7. Effect of GA3 on flowering and extension growth in 
chrysanthemum line 94-4008 and ‘Reagan’.

Treatments No chemicals UCZ UCZ+GA

UCZ – + +

GA3 – – +

Line and cultivar Days to visible flower buds

94-4008 23.8 ± 0.7 a NBz (>90) 22.3 ± 0.6 a

Reagan 18.6 ± 0.1 a 27.8 ± 0.1 c 20.1 ± 0.3 b

Percentage of flowering plants

94-4008 100     0 100

Reagan 100 100 100

Increased number of leaves after transfer into SD phytotron

94-4008 19.6 ± 0.5 a 20.3 ± 0.5 a 23.6 ± 0.9 b

Reagan 15.3 ± 0.2 a 15.8 ± 0.2 a 16.8 ± 0.3 b

Stem elongation (cm)

94-4008 26.7 ± 1.8 b 0.6 ± 0.1 a 31.0 ± 0.6 b

Reagan 23.4 ± 1.4 b 0.7 ± 0.1 a 27.9 ± 0.7 c

Significant differences determined at P < 0.01 using Tukey’s 
test are indicated by different letters in each line. Values are 
mean ± SE (n = 12). No chemicals, non-UCZ- and non-GA3 
-treated plants. UCZ, an application to soil (0.5 mg per pot) and 
spray treatments of UCZ (25 mg L-1). UCZ+GA, GA3 (10µg per 
plant in total) was applied over 6 d after UCZ application. z NB, 
No visible flower buds. 
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なった．系統 94-4008の CmAFL1の発現は，UCZ＋ GA

区では無処理区にくらべ 1週間，UCZ区では 2週間遅
れてそれぞれ最大となった．両品種において UCZ区お
よび UCZ＋ GA区では CmAFL1 の発現増加は遅延した
ものの，無処理と同程度の発現レベルにまで増加した．
したがって，CmAFL1の発現増加には低温遭遇と短日条
件が必要であるが，ジベレリンによる影響は小さいこと
が示された．

総合考察

　キクはわが国の花き産業において最も重要な花きであ
る．これまで，日長および温度に対する生育反応につい
て数多くの検討がなされ，得られた知見を活用して，電
照による開花調節および挿し穂や苗への低温処理による
茎伸長・開花促進といった生育開花制御技術が開発され
てきた．また，植物ホルモンが生育に及ぼす影響につ
いても検討がなされ，GA3およびエチレン発生剤である
エセフォンが，植物生長調整剤として営利生産において
利用されている．エセフォンは花芽分化および茎伸長を
抑制し（Cockshull and Horridge, 1978; Kher et al., 1974），
営利生産では主に花芽分化抑制による開花調節を目的と
して用いられるが，その効果は不安定であることが報告
されている（小西ら，1985; 坂本・土屋，2007）．第 1章
では，エセフォンの効果を変動させる要因として温度に
注目し，異なる生育温度条件下および異なる温度に遭遇
した株において，エセフォンに対する花芽分化および茎
伸長における反応の解析を行った．生育温度が低い条件
下では，エセフォンによる花芽分化および茎伸長の抑制
が顕著になった．このことは，低温下では花芽分化およ
び茎伸長が抑制されることに加え，エセフォン処理後長
期間にわたりエチレンが発生し，エチレンによる花芽分
化および茎伸長の抑制効果が持続したためと考えられ
る．また，エセフォンに対する花芽分化および茎伸長に
おける反応には季節変動がみられた．キクの生育は季節
的な変化を示し，株が 3週間以上低温に遭遇することに
よって花芽分化および茎伸長が促進されるが（Schwabe, 

1950），株が夏季に長期間にわたり高温に遭遇した後
に 15℃以下の涼温条件下におかれると著しく茎伸長が
低下し，花芽分化が抑制される（小西，1980; Schwabe, 

1955）．Vegis（1964）は多年生植物における生育の季節
変化を，花芽分化能力および茎伸長能力を用いて説明し
ている．すなわち，花芽分化能力および茎伸長能力が高
いときには生育可能な温度範囲が広く，逆にそれらが低

における発蕾所要日数は，無 UCZ無 GA区と同様であ
り，UCZによる花芽分化の抑制はGA3によって回復した．
また，CmFLの発現は無UCZ無GA区と同様に増加した．
よって，シロイヌナズナにおいてジベレリンが LFY の
発現を促進する（Blázquez et al., 1998）ように，キクに
おいてジベレリンは CmFLの発現を促進し，花芽分化
を促進することが示された．
　‘セイローザ’では UCZによって発蕾が遅延したが，
全個体が発蕾した（第 7表）．CmFLの発現および増加
葉数において，UCZ区と無 UCZ無 GA区の間にほとん
ど差がなかったことから，短日条件の人工気象室への搬
入後 UCZ区でも無 UCZ無 GA区と同様に花芽分化が始
まったと推察される．無 UCZ無 GA区では人工気象室
への搬入後 18.6日間に 15.3枚の葉を展開し発蕾した．
一方，UCZ区では 27.8日間に 15.8枚の葉を展開し発蕾
した．この結果は，UCZによって葉の展開速度が低下
したことを示している．UCZ区では無 UCZ無 GA区と
同時期に花芽分化を開始したが，葉の展開速度が低下し
たため発蕾が遅延したと考えられる．
　両品種において無 UCZ無 GA区の CmAFL1の発現
は，人工気象室への搬入後に増加し 14日目に最大となっ
た．‘セイローザ’の UCZ区および UCZ＋ GA区では
CmAFL1の発現は無処理区にくらべ 1週間遅れて最大と
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1998）ため，遺伝子組換えキク系統では導入した変異エ
チレンレセプター遺伝子の発現に加え，内在エチレンレ
セプター遺伝子の発現増加によってエチレンレセプター
タンパクが増加し，活性状態にあるエチレンレセプター
の割合が増加することも，エチレン感受性の低下を引き
起こす原因であると推察された．これらのエチレン低感
受性遺伝子組換えキク系統における花芽分化および茎伸
長を，生育温度が異なる条件下で調査し，花芽分化およ
び茎伸長における温度応答反応を評価した．‘セイマリ
ン’では，生育温度の低下とともに花芽分化および茎伸
長が抑制され，15℃ではロゼットを形成して花芽分化が
不能となり，休眠状態となった．一方，エチレン低感受
性遺伝子組換えキク系統では，15℃条件下においても
茎伸長および花芽分化がみられ，休眠は誘導されなかっ
た．エチレンはジャガイモのマイクロチューバーの休眠
（Suttle, 1998）およびヨーロッパシラカバの休眠芽形成
を促進する（Ruonala et al., 2006）ことが明らかになっ
ている．本研究の結果より，キクにおける温度による休
眠誘導には，エチレンを介した情報伝達系が関与してい
ることが示された．キクの休眠時にみられるロゼットは
木本植物における休眠芽の形成と同様に，茎頂分裂組織
を冬季の低温から保護し，春に生長を再開するための環
境適応反応である．したがって，多年生植物であるキク
の休眠と生長を繰り返す生活環において，エチレンは重
要な役割を果たしていると考えられる．
　夏季に長期間高温に遭遇した後に，涼温条件下で茎
伸長が低下し不開花となった株は，低温に遭遇する
ことによって再び茎伸長し花芽分化できる状態になる
（Schwabe, 1950）．すなわち，高温遭遇によって花芽分
化および茎伸長に低温要求を持つようになる．これま
で，多くの植物において茎伸長や花芽分化における低温
要求性が示されている．それらの植物の中には，低温遭
遇後にジベレリン生合成あるいは花芽分化や茎伸長にお
けるジベレリンに対する反応性が増すものがあること
から，低温遭遇後の花芽分化および茎伸長の促進にお
けるジベレリンの関与が指摘されている（Hanks, 1982; 

Hazebroek et al., 1993; Hisamatsu et al., 2004; Hisamatsu 

and Koshioka, 2000; Metzger, 1985; Nakayama et al., 1995; 

Nishijima et al., 1997; Nishijima et al., 1998; Zanewich and 

Rood, 1995）．キクにおいても，ジベレリン処理は低温
遭遇の代替となり，花芽分化を誘導することから（Harada 

and Nitsch, 1959），キクの花芽分化にもジベレリンが強
く関与していると考えられる．第 3章では，花芽分化に
おける低温要求性の異なる品種を実験に供試し，キクの

いときには生育可能な温度範囲が狭まる．これをキクに
当てはめると，夏季に長期間高温に遭遇することによっ
て花芽分化能力および茎伸長能力が低下し，涼温条件下
では花芽分化が抑制され茎伸長が著しく低下する，と説
明できる．第 1章第 1節では 3品種を用いて，高温に遭
遇した後の株では高温に遭遇する前の株にくらべて，同
じ生育温度条件下でも花芽分化および茎伸長が抑制さ
れ，株の花芽分化能力および茎伸長能力が低下すること
が確認された．このような花芽分化能力および茎伸長能
力の季節変動もエセフォンに対する反応に影響し，高温
に遭遇して花芽分化能力および茎伸長能力が低下した株
では，エセフォンによる花芽分化および茎伸長の抑制が
顕著になることが明らかになった．さらに，高温に遭遇
した株での花芽分化能力および茎伸長能力の低下には品
種間差がみられ，それらの低下が顕著である‘あずま’
では，エセフォンによって花芽分化および茎伸長が他の
品種にくらべ強く抑制され，ロゼットを形成し花芽分化
ができない状態になった．したがって，エセフォンに対
する花芽分化および茎伸長における反応は，株の花芽分
化能力および茎伸長能力の変動に連動することが示され
た．これらの知見より，エセフォンによる花芽分化およ
び茎伸長の抑制は品種によって大きく変動し，また同じ
品種であっても，生育温度が低い条件下や株が高温に遭
遇した後には顕著になることを，営利生産においては留
意する必要があると考えられる．
　第 1章ではまた，キクの休眠時に特徴的にみられるロ
ゼットを形成し花芽分化ができない状態が，エセフォン
によって誘導されることを示した．これは，キクの休眠
誘導にエチレンが関与していることを示唆している．す
なわち，株が高温に遭遇した後，涼温条件下におかれる
ことによって休眠が誘導されるが，温度刺激の感受から
花芽分化および茎伸長の抑制が誘導されるまでには，エ
チレンを介した情報伝達系が関与していると推察され
る．第 2章では，‘セイマリン’に変異エチレンレセプター
遺伝子を導入することによって作出された遺伝子組換え
キク（Narumi et al., 2005a）を利用し，この仮説を検証
した．エチレンに対する葉の黄化反応を利用して遺伝子
組換え体のエチレン感受性を評価したところ，遺伝子組
換えキクにおけるエチレン感受性の低下が確認された．
これら遺伝子組換えキク系統では導入した変異エチレン
レセプター遺伝子が発現していることが確認され，また
内在エチレンレセプター遺伝子の発現が‘セイマリン’
にくらべ増加していた．エチレンレセプターはネガティ
ブレギュレーターとして機能する（Hua and Meyerowitz, 
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れた．このことは，言い換えれば，選抜においてエセフォ
ンを利用し，エセフォンによって花芽分化および茎伸長
が強く抑制される系統を除外することによって，低温期
においても茎伸長が低下しにくく，また開花が遅延しに
くい系統を効率的に選抜できる可能性を示している．さ
らに，第 2章では遺伝子組換えによってエチレン感受性
を低下させることで，キク切り花の品質低下の大きな要
因である葉の黄化を抑制する（Narumi et al., 2005a）だ
けではなく，低休眠性を付与することが可能であり，低
温条件下でも茎伸長し開花するいわゆる「低ロゼット性」
品種の作出に繋がることが明らかになった．
　キクの低温要求を満たすために有効に作用する温度
は，10℃以下であるとされている（Schwabe, 1950）．通常，
キクの周年生産施設内の最低気温は 12℃以上に保たれ，
10℃を下回らない．このような環境下では，茎伸長や開
花に低温要求性を持つ品種は，低温要求が満たされず伸
長・開花しない．このため，第 3章で示した‘セイロー
ザ’や‘ナガノクイン’のように，茎伸長や開花に低温
要求を示さない品種が求められる．第 3章の結果より，
花芽分化における低温要求性はジベレリン要求性と強く
関連していることから，ウニコナゾールなどのジベレリ
ン生合成阻害剤を選抜において利用して，それらによっ
て花芽分化が強く抑制される系統を除外することで，低
温要求性を持たない品種を効率的に選抜できる可能性が
ある．
　本報告では，キクの生育反応における植物ホルモンの
影響を解析し，エチレンは高温遭遇後の涼温により誘導
される休眠と密接な関係があること，およびジベレリン
は低温遭遇による花芽分化および茎伸長の促進と密接な
関係にあることが明らかになった．このことは，温度刺
激の感受から休眠や低温反応を制御する遺伝子の発現に
至る過程は，これらの植物ホルモンにより制御されてい
ることを示しており，多年生植物であるキクの生育特性
の生理的メカニズムの分子生物学的解析に繋がるもので
ある．また，これらの知見を有効に活用することは，新
たな生育制御技術の開発および有用品種の育成に役立つ
ものと期待される．

摘　要

　植物ホルモンであるエチレンは，キクにおいて花芽分
化および茎伸長を抑制する．エチレン発生剤エセフォン
も同様の作用を及ぼす．エセフォンによる花芽分化およ
び茎伸長の抑制程度は，品種および散布時期によって変

生育におけるジベレリンの役割を低温要求性と関連づけ
て検討した．茎伸長はジベレリン生合成阻害剤ウニコナ
ゾールにより完全に抑制された．その抑制は GA3処理
により回復し，GA3処理量が増加するにつれ茎伸長は大
きくなった．これは，キクの茎伸長がジベレリンに強く
依存していることを示している．また，これまで低温遭
遇後には株の内生ジベレリンレベルが増加することが示
されている（Tompsett and Schwabe, 1974）が，本研究では，
低温に遭遇した株では茎伸長における GA3に対する反
応性も増加することが明らかになった．したがって，低
温に遭遇した株では，ジベレリン生合成およびジベレリ
ンに対する反応性が高まることによって，茎が急激に伸
長すると考えられる．花芽分化に関して低温要求性を持
たない‘セイローザ’は，花芽分化および花芽形成遺伝
子 CmFL の発現増加にジベレリン要求性を示さなかっ
たが，低温要求性の系統 94-4008は，それら両方にジベ
レリン要求性を示した．よって，花芽分化におけるジベ
レリン要求性は低温要求性と強く関連しており，シロイ
ヌナズナ（Blázquez et al., 1998）と同様に，キクにおい
てもジベレリンは CmFLの発現を増加させることによ
り花芽分化を促進することが明らかになった．これらの
結果より，秋に茎伸長が低下し不開花となった株が，冬
の低温に遭遇することで低温要求が満たされ，花芽分化
および茎伸長が可能な状態になる際には，ジベレリンが
重要な役割を果たしていると推察される．
　周年施設生産用のキク品種には，高温に遭遇しても株
の花芽分化能力および茎伸長能力が低下せず，秋から春
にかけての低温期に安定して伸長し開花する形質が求め
られる．わが国ではこのような品種を育種するために，
交雑により得られた実生を露地栽培し自然開花させ，花
や茎葉の形質で一次選抜した後，営利栽培と同様の栽培
施設環境下で周年試作することによって，高温に遭遇し
た後の涼温条件下でも茎伸長が低下せず開花も遅延しな
い系統が選抜される（谷川ら，2006）．しかし，この選
抜には多大な時間と労力を必要とする．第 1章では，高
温に遭遇した後に株の花芽分化能力および茎伸長能力が
顕著に低下する‘あずま’および系統 94-4008で，エセ
フォンによって花芽分化および茎伸長が顕著に抑制され
た一方，高温遭遇後でも茎伸長が低下せず開花が遅延し
なかった‘新みどり’では，エセフォンによる花芽分化
および茎伸長の抑制はわずかであった．これらのことよ
り，高温に遭遇した後，涼温条件下で花芽分化が抑制さ
れ茎伸長が顕著に低下する品種では，エセフォンによっ
て花芽分化および茎伸長が強く抑制されることが示唆さ
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応して葉の黄化を示すのに対し，遺伝子組換えキクでは
エチレン気浴処理後も葉が黄化せず，エチレン感受性が
低下していた．野生型株およびエチレン低感受性遺伝子
組換えキク系統は，花芽分化および茎伸長において異な
る温度反応を示した．生育温度 20℃では，両者の花芽
分化および茎伸長に差はみられなかったが，生育温度の
低下によって野生型株ではロゼットを形成して花芽分化
ができない休眠状態となったのに対し，エチレン低感受
性遺伝子組換えキク数系統は，花芽分化し茎伸長した．
よって，キクの温度による休眠誘導には，エチレンを介
した情報伝達が関与していることが明らかにされた．ま
た，野生型株では高濃度のエセフォン処理によって休眠
状態になるが，エチレン低感受性遺伝子組換えキク系統
では休眠状態は誘導されなかった．このことからも，キ
クの休眠がエチレンを介した情報伝達によって誘導され
ることが示された．
　植物ホルモンであるジベレリンは長日植物において花
芽分化を誘導し，また花芽分化に低温要求性の植物では
低温の一部代替となる．短日植物のキクにおいてもジベ
レリンおよび低温が栄養生長から生殖生長への移行を促
進することが知られている．4品種の花芽分化における
低温およびジベレリン要求について調査し，品種間差を
見いだした．すなわち，花芽分化において低温を必要と
しない品種ではジベレリンも必要とせず，逆に，低温を
必要とする品種では同時にジベレリンも必要であった．
キクにおける APETALA1/FRUITFULL 相同遺伝子であ
る CmAFL1の短日条件下での発現増加におけるジベレ
リンの影響は小さかった．一方，シロイヌナズナの花芽
形成遺伝子 LEAFYと同様に，低温要求性のキク品種で
は FLORICAULA/LEAFY 相同遺伝子である CmFLの発
現増加にジベレリンが必要であった．したがって，栄養
生長から生殖生長への移行および CmFLの発現増加に
おけるジベレリン要求は，低温要求と強い関連があると
考えられた．
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動することから，エセフォンに対する花芽分化および茎
伸長における反応は，環境要因や株の内的要因によって
変動すると考えられる．ここでは，その環境要因として
生育温度，また株の内的要因として，低温および高温に
遭遇することによって変動する花芽分化能力および茎伸
長能力に着目し，それらがエセフォンに対する花芽分化
および茎伸長における反応に及ぼす影響を明らかにしよ
うとした．生育温度が低い条件下では，株の花芽分化お
よび茎伸長が抑制されることに加えて，エセフォン処理
後のエチレン発生が長期間続くため，エセフォン処理に
よる花芽分化および茎伸長の抑制は顕著になった．また，
高温遭遇後の花芽分化能力および茎伸長能力が低下した
株では，エセフォン処理による花芽分化および茎伸長の
抑制が顕著になった．次に，9品種を用いてエセフォン
に対する反応の品種間差を調査し，それらと花芽分化能
力および茎伸長能力との関連を検討した．多くの品種で
は，エセフォンによる花芽分化および茎伸長の抑制は一
時的であったが，環境変化に鋭敏に反応し，高温に遭遇
した後に花芽分化能力および茎伸長能力が著しく低下す
る品種では，エセフォンによる花芽分化および茎伸長の
抑制が強く現れた．そのような品種では，エセフォン処
理によって茎伸長が著しく低下してロゼットを形成し花
芽分化が不能となり，休眠状態を示した．以上のことよ
り，エセフォンに対する花芽分化および茎伸長における
反応は，生育温度，株の花芽分化能力および茎伸長能力
により変動することが明らかになり，また，花芽分化能
力および茎伸長能力が変動しやすい品種では，エセフォ
ンに対する花芽分化および茎伸長における反応が強く現
れることが示唆された．
　多年生草本植物であるキクの生長と休眠を繰り返す生
活環において，温度は重要な役割を果たしており，株が
長期間夏季の高温に遭遇した後，15℃以下の涼温条件下
におかれると，ロゼットを形成して花芽分化ができない
状態になる．これはキクにおける休眠現象であり，エセ
フォンおよび ACCを用いた外生エチレン処理によって
も誘導される．すなわち，温度によって誘導されるキク
の休眠には，エチレンが関与している可能性がある．‘秀
芳の力’では，高温遭遇後の涼温条件下で誘導される花
芽分化および茎伸長の抑制は，株にエチレン作用阻害剤
STSを継続的に処理することによって軽減され，キクに
おいてエチレン作用阻害剤が休眠を抑制する可能性が示
唆された．次に，変異エチレンレセプター遺伝子を導入
した遺伝子組換えキクを実験に用い，キクの休眠におけ
るエチレンの関与を調査した．野生型株がエチレンに反
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