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花弁の展開にともなう細胞肥大と花の形
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はじめに

花きにおいて，花弁を展開させることは非常に重要であ

る．特に，バラでは観賞の主体が花弁の展開する過程であ

ることから，花弁の展開を何らかの方法で制御することが

望まれている．

花弁は展開しながら成長する．これに関してガイラル

ディアの舌状花では，花弁を構成する細胞の分裂は比較的

早い段階で停止することが明らかにされている（Koning,

1984）．また，カーネーションでは，花弁中の DNA含量の

増加は花弁ががく片から現れた時期にプラトーに達するこ

とが報告されている（Kenisら，1985）．これらの結果から，

展開にともなう花弁の成長は主として細胞の肥大成長に

よって起こるとされている．

細胞が肥大するためには細胞内へ水が流入することと細

胞壁がゆるむことが必要である．細胞への水の流入は，糖

質，無機イオンあるいは有機酸などの物質が細胞内に蓄積

し浸透圧が上昇することによって起こると考えられてい

る．切り花への糖質の処理は花弁の展開を促進することか

ら，このような浸透圧調節物質のうち，花弁の展開には糖

質が最も重要と考えられている．

著者らの研究グループは，花弁細胞の肥大には，浸透圧

調節物質として液胞に蓄積する糖質が重要であることを明

らかにした．さらに，花の形にも糖質の蓄積が関与してい

る可能性も示唆される．今回はこれらの研究結果を中心に

解説する．

細胞肥大と浸透圧調節物質

浸透圧調節物質として機能している主な物質には糖質，

無機イオンおよび有機酸があげられる．

葉や茎では無機イオンが主要な浸透圧調節物質として機

能している．無機イオンの中ではカリウムが浸透圧維持に

最も重要である．カリウム以外にカルシウム，マグネシウ

ム，硝酸などの無機イオンが浸透圧維持に重要であること

が明らかにされている（Cram, 1976; Leigh・Tomos, 1993）．

トマトやリンゴなどの果実やサトウキビの茎のように糖

質が蓄積する組織では，糖質が主要な浸透圧調節物質となっ

ている（Damon ら，1988; Welbaum・Meinzer, 1990; Yamaki・

Ino, 1992）．このような組織では糖質は液胞に蓄積する．蓄

積する糖質は主としてグルコース，フルクトースおよびスク

ロースである．後述するように花弁でも糖質が浸透圧調節物

質として重要であることが明らかにされつつある．

他にリンゴ酸をはじめとする有機酸も浸透圧調節物質と

して機能していることが知られている（Cram, 1976; Welbaum・

Meinzer, 1990）．

花弁に蓄積する糖質

植物に存在する低分子の糖質にはさまざまな種類があ

る．そのうち，グルコース，フルクトースおよびスクロー

スはどのような器官においてもほとんど普遍的に存在し，

呼吸基質および浸透圧調節物質として重要な役割を果たし

ている．

花きではバラ，キクおよびカーネーションなどをはじめ

として，花弁の展開にともない蓄積する糖質はグルコース

とフルクトースであるものが多い（第 1図）（Ichimuraら，

1998, 1999b, 2000b）．一方，トルコギキョウあるいはスイー

トピーのようにフルクトースがあまり蓄積しないものでは

グルコースとスクロースが蓄積する（Ichimuraら，1999a;

Shimizu・Ichimura, 2005）．

このような普遍的な代謝糖以外に，植物種により特異的

な糖質が蓄積する場合がある．リンドウではゲンチビオー

スとゲンチオトリオースが構成糖質であることが知られて

いる．このうち，ゲンチオビオースはリンドウの最も主要

な構成糖質となっている（市村ら，2005）．また，バラでは

キシロースとメチルグルコシドが構成糖質となっている

（Ichimuraら，1997）．

また，一部の花きではポリオール（糖アルコール）が主

要な構成糖質となっており，デルフィニウムではマンニ

トール，フロックスでは 2-C-メチルエリトリトールが花弁
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中の主要な糖質であり，これらの濃度は花弁の展開にとも

ない上昇する（Enomotoら，2004; Ichimuraら，2000a）．従っ

て，これらの花きではこのような糖質が浸透圧調節物質と

して重要であることが示唆される．その他，シクリトール

（イノシトール）が主要な構成糖質となっている花きもあ

る．ミオイノシトールは植物に普遍的に分布する．カーネー

ションではメトキシ化したイノシトールであるピニトール

が主要な構成糖質である（Ichimuraら，1998）．また，キク

では L-イノシトールとシリトール（Ichimuraら，2000b），ト

ルコギキョウとスイートピーではボルネシトールが主要な

構成糖質である（市村ら，1997; Ichimuraら，1999a）．しか

し，これらシクリトール類の濃度は比較的高くても，開花

にともなう濃度の上昇は認められず，花弁の展開において

シクリトール類の重要性を示す結果は報告されていない．

花弁の展開における貯蔵炭水化物の役割

植物において，デンプンは重要な貯蔵炭水化物である．

バラ‘ソニア’切り花を用いた実験では，花弁が展開する

過程でデンプン含量は減少し，単糖含量が増加することが

報告されている（Evans・Reid, 1988）．そのため，花弁に貯

蔵されたデンプンが花弁展開にともなう糖質濃度の上昇に

寄与していると考えられてきた．しかし，著者らがバラの

樹上で開花した花を用いて解析したところ，花弁の展開に

ともないデンプン含量は減少するが，その減少は増加した

単糖含量に比較するとごくわずかであった．ステージ 2

（第 1図）にほぼ相当する段階で収穫したバラ切り花を材

料とした Evans・Reid（1988）の報告では，花弁の展開に

ともない増加した糖質含量は，樹上花におけるそれに比較

するとごく少量である．従って，樹上で開花した花のよう

に花弁が十分に展開するためには，花弁中に貯蔵されてい

たデンプンだけでは不十分であり，葉からの光合成産物の

供給が不可欠であると考えられる．バラ以外にも，カーネー

ション，キンギョソウ，トルコギキョウなど，多くの花き

で，花弁の展開にともない糖質濃度は上昇するが，この上

昇はデンプンの分解では説明できないことが見出された

（乘越ら，未発表）．従って，花弁展開におけるデンプンの

貯蔵炭水化物しての役割は限られたものとみなされる．

一日花であるヘメロカリスではフルクタンが貯蔵炭水化

物として重要であることが明らかにされており，花弁が展

開する過程でフルクタンが分解し，その最終的な分解産物

であるグルコースとフルクトースが花弁に蓄積し，浸透圧

の上昇に寄与していることが報告されている（Bieleski,

1993）．また，カンパニュラでもフルクタンが重要であるこ

とが示唆されている（Vergauwenら，2000）．

細胞内の糖質分布を解析する手法

花弁に輸送された糖質は液胞に蓄積し，浸透圧調節物質

として細胞肥大に寄与していると考えられている．そのた

め，花弁展開機構の解析には液胞中の糖質の定量が必要で

ある．液胞中の糖質濃度を測定する方法には 4種類があげ

られる．具体的には，直接液胞を単離する方法，マイクロ

マニピュレーターにより液胞液を採取する方法，コンパー

トメントアナリシス法ならびに疎水性溶媒密度勾配遠心分

画法である．

液胞中の物質を定量する最も直接的な方法は，組織から

液胞を単離し，その物質濃度を測定することである．液胞

は組織からプロトプラストを単離した後，さらに溶媒の pH

を上昇させるともに浸透圧を低下させることにより単離す

ることが可能である（Wagner, 1979; Yamaki, 1984）．しかし，

単離にはある程度の時間を要するため，操作する過程で内

容物質が変動する可能性が示唆されている．

マイクロマニュピレーターによる液胞液の採取はアサガ

オの花弁で報告されている（Yoshidaら，1995）．この方法

は操作に熟練を要することに加え，多量の液胞液を採取す

ることが困難であるため，物質の定量が容易ではないとい

う欠点がある．

コンパートメントアナリシス法は物質の細胞内分布を

比較的簡単に解析する方法として幅広く用いられている

（McKenzieら，2004; Yamaki・Ino, 1992）．この方法は組織

を適当な緩衝液中に浸漬し，時間の経過にともない溶媒に

溶出する糖質の濃度変動を調べる方法である．この方法で

は，最初にアポプラスト，次いで細胞質，最後に液胞から

細胞内成分が溶出することが前提とされている．溶出曲線

の変曲点から，アポプラスト，細胞質および液胞に含まれ

第 1 図 バラ‘ソニア’の花弁展開にともなう花の形態（A）

と糖質濃度の変化（B）

値は平均値 ± SE（n = 3）
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る糖質の分布を計算する．

疎水性溶媒密度勾配遠心分画法は操作中の物質の変化を

抑制し，より正確に代謝物質の分布を解析する方法として

開発された（Gerhardt・Heldt, 1984）．疎水性溶媒密度勾配

遠心分画法では，凍結乾燥した組織の粉末を四塩化炭素と

ヘプタンから作成された密度勾配液に重層し，遠心分離を

行なう（第 2図）．密度の大きい液胞は下側に，密度の小さ

いクロロプラストは上側に分布する．ただし，この方法に

よりそれぞれの画分をコンタミネーションなく分離するこ

とはできない．そこで，マーカー酵素と目的とする物質の

分離パターンから，計算により物質の細胞内分布を算出す

る．この方法により，ホウレンソウ，オオムギ，キンギョ

ソウなどの葉あるいはジャガイモ塊茎おける糖質，光合成

代謝産物あるいはアミノ酸などの細胞内分布が報告されて

いる（Farréら，2001; Mooreら，1997; Winterら，1993, 1994）．

これら 4種類の方法のうち，液胞を直接単離する方法と

マイクロマニュピレーターを使用する方法ではアポプラス

ト中の物質は別途測定しなければならない．コンパートメ

ントアナリシス法では液胞だけでなく，細胞質とアポプラ

ストの物質濃度の定量が可能である．しかし，それぞれの

コンパートメントからの相互のコンタミネーションを避け

ることは原理的に不可能である．疎水性溶媒密度勾配遠心

分画法では主として液胞，細胞質およびクロロプラストに

おける物質の分布が解析されてきた．果実など糖質を多量

に蓄積する器官ではアポプラストにも多量の糖質を蓄積す

ることが知られている．ところが，疎水性溶媒密度勾配遠

心分画法ではアポプラストに含まれる物質の分布の報告は

1報のみであり，しかもこの報告では液胞と細胞質の物質

分布は調べられていない（MacDougallら，1995）．

細胞内の糖質分布を解析する手法の開発

バラ花弁を材料にして，疎水性溶媒密度勾配遠心分画法

により糖質の細胞内分布の解析が可能であるかどうかを検

討した．アポプラストは膜で覆われていないため，アポプ

ラスト画分が疎水性溶媒中でどのような挙動を示すのか不

明である．アポプラスト画分以外には分布していない可溶

性ペクチンをアポプラストのマーカー物質として選抜し，

第 2 図　疎水性溶媒密度勾配遠心分画法の概要

第 3 図 Infiltration-遠心分離法の概要（A）と Infiltration-遠心

分離法におけるアポプラストに含まれる物質の回収率

の測定（B）
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アポプラスト，細胞質および液胞のマーカー酵素あるいは

マーカー物質がどのような分布を示すかを調査したとこ

ろ，バラ花弁ではアポプラストのマーカーである可溶性ペ

クチンと液胞のマーカーであるα-マンノシダーゼの分離が

不十分であった．従って，解析結果に誤りを生じることが

危惧され，この方法のみで物質の細胞内分布を解析するこ

とは困難と判断した．

アポプラスト中の物質を分離する方法として，組織をそ

のまま低速で遠心し，分離された液をアポプラスト溶液と

する方法（Tsurusakiら，1997）が最も簡便である．しかし，

この方法では適用できる組織が限られている．そのため，

組織のエアスペースを溶液で満たしてから低速で遠心する

ことにより採取する Infiltration-遠心分離法が一般的である

（Cosgrove・Cleland, 1983; Speer・Kaiser, 1991）．しかし，Infil-

tration-遠心分離法ではアポプラスト液を完全に回収するこ

とは不可能である．そこで，細胞内には浸透できない色素

であるエバンスブルーを用いて回収率を算出する方法を開

発し，アポプラスト中の糖質含量を定量する方法を確立し

た（第 3図）（乘越ら，2003）．

次いで，疎水性溶媒密度勾配遠心分画法と回収率算出を

可能とした Infiltration-遠心分離法を組み合わせることに

より，液胞，細胞質およびアポプラストにおける糖質の分

布を解析する方法を確立した．具体的な手順としては，ま

ず Infiltration-遠心分離法によりアポプラスト中の糖質含量

を測定する．次いで，疎水性溶媒密度勾配遠心分画法によ

り，液胞，細胞質およびアポプラストにおける糖質の分布

を解析する．アポプラストに含まれる物質は理論的には疎

水性溶媒密度勾配遠心分画法により分画されることになる

ため，疎水性溶媒密度勾配遠心後，それぞれの画分からア

ポプラストの糖質含量を減じる．さらに，液胞と細胞質の

分布を Riensら（1991）の方法に基づき算出する．これに

より，液胞，細胞質およびアポプラストにおける糖質の分

布を解析することが可能であると考えられる．

バラの花弁の展開にともなう

糖質細胞内分布とその濃度の変動

バラ‘ソニア’の花弁を用い，疎水性溶媒密度勾配遠心

分画法と回収率算出を可能とした Infiltration-遠心分離法を

組み合わせ，花弁の展開にともなう液胞，細胞質およびア

ポプラストにおける糖質の分布を解析したところ，花弁の

展開にともない液胞に糖質が多量に蓄積することが判明し

た．さらに，各画分の糖質濃度を算出するため，透過型電

子顕微鏡写真により花弁細胞の液胞，細胞質，細胞壁およ

びエアスペースに相当する部分の面積比を測定し，それに

基づき液胞，細胞質およびアポプラストの糖質濃度を算出

した．アポプラストはエアスペースを含むが，エアスペー

スには液体は存在しないため，ここでは細胞壁の面積に基

づき算出した値をアポプラストの濃度とした．その結果，

花弁の展開にともない，どの画分においても糖質濃度が著

しく上昇することが判明した（第 4図）．

液胞が肥大するためには，液胞中の浸透圧はアポプラス

トよりも高いことが必要である．シンプラストの大部分は

液胞であり，細胞質も含む．そこで，バラの花弁展開にと

もなうシンプラストとアポプラストの浸透圧を測定したと

ころ，ステージ 3におけるシンプラストとアポプラストの

浸透圧はそれぞれ 793 kPaおよび 169 kPaであり，ステージ

5ではそれぞれ 1,324 kPaおよび 961 kPaに上昇した．特に

ステージ 3ではシンプラストの浸透圧のほうがアポプラス

トのそれよりもはるかに高かったことから，両者の浸透圧

差により水の流入が可能であると考えられた．

糖質と無機イオンがどの程度浸透圧維持に貢献している

かを明らかにするため，シンプラストとアポプラストにお

いてそれぞれに由来する浸透圧を算出した．シンプラスト

とアポプラストにおける糖質由来の浸透圧は，ステージ 3

ではそれぞれ 92 kPaおよび 57 kPaであり，ステージ 5では

それぞれ 737 kPaおよび 699 kPaであった．一方，シンプラ

ストとアポプラストにおける無機イオン由来の浸透圧は，

ステージ 3ではそれぞれ 265 kPaおよび 64 kPaであり，ス

テージ 5ではそれぞれ 179 kPaおよび 93 kPaであった．シ

ンプラストにおいて，浸透圧の上昇は糖質に由来する浸透

圧の上昇とほぼ一致したことから，花弁展開にともなう浸

透圧の上昇は液胞への糖質の蓄積によることが示唆され

た．また，シンプラストとアポプラストとの浸透圧差には

無機イオンの関与が大きいことも示された．

花弁の展開にともない，グルコースとフルクトース濃度

が著しく上昇したことを考え合わせると，花弁細胞の肥大

機構を以下のように説明することが可能である．すなわち，

無機イオン等，糖質以外の物質によりシンプラストとアポ

プラストとの間に浸透圧差を生じさせる．それとともに糖

質を連続的にアポプラストさらには液胞に輸送することに

より浸透圧を上昇させる．浸透圧を高めながら細胞内外の

浸透圧差を維持することにより，水を多量に液胞に流入さ

第 4 図 バラ‘ソニア’の花弁展開にともなう液胞，細胞質お

よびアポプラストにおける糖質濃度の変化

値は平均値 ± SE（n = 3）
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せ，これにより細胞を肥大させることが可能になると考え

られる（乘越ら，2005）．

バラ花形の品種間差と細胞の形態

花弁組織は主として向軸側表皮細胞，背軸側表皮細胞お

よび柔細胞から構成されている．バラ‘ソニア’では，花

弁が展開する前のステージでは表皮細胞だけでなく，柔細

胞も密に存在する．花弁の展開にともない，それぞれの細

胞が肥大するが，特に向軸側表皮細胞では横方向の肥大成

長が著しく，その横径は約 3倍に増加する．また，柔細胞

は次第に不定形となり，それにともないエアスペースの体

積が著しく増加する（第 5図）．

バラは長い育種の歴史があり，様々な花形の品種が存在

する．‘ソニア’は弁先が剣状となる剣弁高芯形の品種であ

る．弁先が剣状になるということは花弁の展開にともない

向軸側表皮細胞の成長が背軸側表皮細胞の成長よりも著し

いことを意味している．一方，近年人気を集めているオー

ルドローズあるいはイングリッシュローズタイプの品種は

弁先が丸状となる丸弁型が多い．

樹上で開花した‘ソニア’は典型的な剣弁を示すが，適

期とされるステージで収穫した切り花を水に生けると丸弁

状となる．一方，生け水に抗菌剤を含むスクロース等の糖

質を加えることにより，樹上と同様に剣弁状となる．一方，

‘ソニア’と同様に剣弁高芯形の‘デリーラ’では，水に生

第 5 図　バラ‘ソニア’の花弁展開にともなう細胞形態の変化

第 6 図　バラ‘ソニア’と‘デリーラ’の花の形態に及ぼす HQS（抗菌剤）およびスクロースと HQSを組合わせた連続処理の影響

Suc + HQS：スクロース + HQS

HQSとスクロースの濃度はそれぞれ 200 mg・L−1，2％とした．
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けただけで剣弁状となる（第 6図）．‘デリーラ’は収穫時

点での糖質濃度が‘ソニア’よりも著しく高いことから，

剣弁化にともなう花弁の成長は糖質に依存している可能性

が高いと考えられる（Ichimuraら，2005）．

また，丸弁形の品種である‘プロフィータ’と剣弁形の

品種である‘ソニア’における表皮細胞の肥大パターンを

観察したところ，‘ソニア’は‘プロフィータ’に比較する

と向軸側表皮細胞の肥大程度が著しかった．従って，この

ような細胞肥大のパターンがバラ花形の品種間差に関与し

ていることが示唆される．‘ソニア’の花弁では肥大成長が

盛んなステージで糖質濃度の上昇が著しいことを考え合わ

せると，剣弁型の品種では花弁の向軸側表皮細胞において，

糖質濃度が著しく上昇することにより花形の差異を生じさ

せている可能性がある．

キンギョソウの花弁の展開にともなう

縁辺と花筒の糖質濃度の変動

キンギョソウはバラとは異なり，その花弁は縁辺部分と

花筒部分とに明瞭に区別することができる．このようなタ

イプの花はペチュニア，アサガオをはじめとして少なくな

い．そこで，キンギョソウを用いて縁辺部分と花筒部分で

それを構成する細胞の肥大と糖質の蓄積パターンが異なる

のかを解析した．

キンギョソウ花筒の表皮細胞は直方体状であるのに対し

て，縁辺のそれは球状である．また，花弁の展開にともな

い花筒では肥大が緩慢であるのに対して，縁辺では特に最

終段階で急激に肥大する．細胞が著しく肥大する縁辺では

糖質濃度は急増するが，肥大が緩慢な花筒ではほぼ一定で

ある．この結果は，花弁の展開にともない，細胞肥大程度

の違いにより糖質の上昇パターンが異なることを示してい

る（乘越ら，2007）．

今後の課題

糖質の輸送と代謝にはさまざまな酵素タンパク質が関与

している．また，細胞が肥大するためには，細胞に水が流

入するとともに細胞壁が緩むことが必要であると考えられ

ている．細胞壁の緩みに関与しているタンパク質にはエク

スパンシンなど，多くの酵素タンパク質がある．花弁の展

開とこのような酵素タンパク質との関係についての研究が

最近推進されつつある（山田ら，2005; Yamadaら，2007）．

篩部からシンク細胞への輸送はアンローディングとその

後の輸送という二つの段階からなるが，いずれの段階も原

形質連絡によるシンプラスト経由の経路とアポプラスト経

由の経路の 2つの経路のどちらかが主体となっていると考

えられている．花弁組織は主として向軸側表皮細胞，背軸

側表皮細胞および柔細胞から構成されている．輸送された

糖質はそれぞれの細胞に蓄積するが，細胞の種類により蓄

積パターンが異なっている可能性がある．

糖質の蓄積と花弁細胞の肥大，ひいては花形との関係を

解明するためには，花弁を構成するそれぞれの細胞におい

て，篩部からのアンローディングとその後の輸送経路を明

らかにするとともに，糖質がそれぞれの細胞にどのように

蓄積するか明らかにすることが必要である．
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