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た．

　一方，エチレンとは直接関わらない分野の研究におい

ても，研究の課題と解析手法は植物科学の進展に影響を

受けてきた．1970 年代は植物ホルモンと老化の関係に関

する生理学的研究，80 年代は老化過程における生体膜の

機能に関する生化学的研究が中心的な課題であったとい

える．さらに，分子生物学の進展にともない，老化関連

遺伝子の解析が着手され，今世紀に入るとマイクロアレ

イ手法の発展にともない，多くの花きで老化に関わる遺

伝子の単離と発現解析が推進された．他方，最近では花

弁展開の分子機構に関する研究も重要な課題となってい

る．

　このような生化学的・分子生物学的研究とは別に，オ

ランダの研究者を中心に，水分生理に関する成果も多数

発表され，切り花の水分生理機構の理解が進んだ．

　本稿では，これまでの切り花における収穫後生理機構

に関する研究で得られた成果に基づき，収穫後生理の機

構を解説する．また，今後，研究を推進するべき課題に

ついても展望したい．

２．エチレンと切り花の老化

（1）切り花の老化とエチレン

　エチレンはタンパク質を構成するアミノ酸の一つであ

るメチオニンから S- アデノシルメチオニンおよび1- アミ

ノシクロプロパン -1- カルボン酸（ACC）を経て合成され

る（Kende, 1993; Yang and Hoffman, 1984）（第１図）．メ

チオニンは Yang サイクルにより再合成される．エチレン

の生合成において重要な酵素は，エチレンの前駆物質

ACC の合成に関わる ACC 合成酵素と最終段階を触媒する

第１図　エチレンの生合成経路

９．花弁に含まれる色素と退色	…………………………34
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１．はじめに

　切り花において，花持ちは最も重要な品質構成要素の

一つである．切り花の花持ちを制御する品質保持技術を

効率的に開発するには，切り花の収穫後の生理機構を解

明することが必要である．現在，多くの切り花における

品質保持技術が開発されているが，その多くはエチレン，

糖質および水分生理に関する基礎研究の上に成立したと

いえる．

　多くの切り花の老化にエチレンが関係していることは

古くから知られており，切り花の収穫後生理において，

エチレンに関する研究は中心的な課題であり続けてい

る．切り花のエチレンに関する研究課題は植物科学の進

展に少なからず影響されている．分子生物学的研究の進

展にともない，1990 年代以降はエチレン生合成と情報伝

達に関わる遺伝子発現が老化との関係から解析されてき
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ACC 酸化酵素である．

　多くの花きにおいて，エチレンにより花弁の萎凋ある

いは離脱が促進される．エチレンに対する感受性は切り

花を一定濃度のエチレンに曝露し，花に老化の兆候が認

められるか否かで評価される．Woltering and van Doorn
（1988）は 22科 96種の花きを約３	ppmのエチレンで 22 ～

24 時間処理し，老化の状態により，感受性の高低を評価

し，キク科あるいはアヤメ科に属する花はいずれもエチ

レン感受性が低い一方，ナデシコ科の花はエチレン感受

性が高いことを報告している．したがって，エチレンに

対する感受性は遺伝的な要因に依存している割合が高い

ことが示唆される．Woltering and van Doorn（1988）の論

文は多数の広範な植物種を扱っていることから，現在で

も引用されることが多い．しかし，24 時間処理では老化

の兆候が現れないが，処理時間をさらに延長することに

より，老化が認められる切り花品目は少なくない．例え

ばスイセンはエチレン感受性が非常に低い花きに分類さ

れているが，その後の研究でエチレンを連続的に処理す

ることにより，老化が有意に促進され，エチレン阻害剤

の老化遅延効果があることも判明している（Hunter et al., 
2004b）．また，エチレンに対する感受性は加齢にともな

い高まる場合が多い．ベラドンナ系のデルフィニウムで

は，収穫当日においては 40 μ L/L のエチレンで処理して

もがく片は脱離しないが，収穫後１日経過した切り花で

は，がく片が脱離する（Ichimura et al., 2009a）．したがっ

て，エチレンに対する感受性をある程度正確に評価する

ためには，処理時間，処理濃度および花の齢を考慮する

必要がある．

　エチレンに対する感受性は花きの種類により著しい差

がある．例えば，カーネーションでは 0.6 μ L/L のエチレ

ンで処理すると，12時間目には萎れが認められる（Wu 
et al., 1991b）が，バラでは１μ L/L のエチレンで処理した

場合，落花が起こるまで２日以上かかる（Ichimura et al., 
2005）．一方，キクでは１μ L/L のエチレンで 10 日間以

上処理しても，花に対する影響は認められない（Doi et 
al., 2003）．第１表にはエチレンに対する感受性を便宜的

に分類した結果を示す．なお，エチレンに感受性の低い

切り花をエチレン非感受性と断定的に表現する場合もあ

るが，エチレンに感受性が低いと表現するべきである．

　デルフィニウム（Ichimura et al., 2009a），トルコギキョ

ウ（湯本・市村 , 2009），ハナスベリヒユ（Ichimura and 
Suto, 1998），トレニア（Goto et al., 1999）など多くの花で

は，エチレンに対する感受性は花の老化にともない上昇

する．ところが代表的なエチレン感受性の花であるカー

ネーションでは，これらの花とはまったく逆に収穫後の

時間の経過にともない，エチレンに対する感受性は低下

する（Mayak and Tirosh, 1993; Onozaki et al., 2004）．

（2）エチレンに対する感受性と生成量に基づく花きの類

型

　花きの老化様式はエチレンに対する感受性と生成量の

違いに基づき，類型化することが可能である．花弁の脱

離はエチレンにより制御されている場合が多いが，チュ

ーリップのようにエチレンとは独立しているとみなされ

ている花きも存在する（Sexton et al., 2000）．
　エチレンに感受性の高い花きのエチレン反応として，

花弁の萎れを誘導するタイプ（花弁萎凋型）の花と花弁

あるいはがく片が離層形成して器官離脱を引き起こすタ

イプ（花弁脱離型）の花がある．花弁萎凋型花きにはカ

ーネーション，スイートピー，ラン類などがある．花弁

脱離型花きはエチレンにより花弁あるいはがく片の離脱

が促進されるタイプであり，デルフィニウムが代表的で

ある．なお，スイートピーやブルースターのように花弁

が萎れた後，花弁あるいは花そのものが脱離する花きも

多い．花弁萎凋型であるか脱離型であるかは，花弁の萎

れか脱離のいずれが最初の老化の兆候であるかで評価さ

第１表　切り花のエチレンに対する感受性

感受性 Z

非常に高い

高い

やや高い

やや低い

低い

植物種
カーネーション 1）

シュッコンカスミソウ 2），スイートピー 3），デ
ルフィニウム 4），デンドロビウム 5），バンダ 6）

カンパニュラ 7），キンギョソウ 8），ストック 9），
トルコギキョウ 10），バラ 11），ブルースター 12）

アルストロメリア 13）, スイセン 14）

キク 15），グラジオラス 16），チューリップ 17），
テッポウユリ 18），ユリ（オリエンタルハイブ
リッド）18）

Z 非常に高い；1μL/L未満のエチレン処理で 24 時間以内に萎
れが観察される，高い；1 ～ 10 μ L/L のエチレン処理で 24 時間
以内に萎れあるいは落花が観察される，やや高い；1 ～ 10 μ
L/L のエチレン処理で 48 時間以内に萎れあるいは落花が観察
される，やや低い；エチレンあるいはエスレル処理により老
化が有意に促進される，低い；エチレン処理による老化促進作
用が観察されない
1）Nichols（1968），2）Woltering and van Doorn（1988），3）湯
本・市村（2006），4）Ichimura et al.（2009a），5）Porat et al.

（1994），6）Goh et al.（1985），7）Kato et al.（2002），8）市村ら
（2007），9）Celikel and Reid（2002），10）湯本・市村（2009）， 

11）Ichimura et al.（2005），12）Hiraya et al.（2002），13）

Wagstaff et al.（2005），14）Hunter et al.（2004b），15）Doi et al.
（2003），16）Serek et al.（1994a），17）Sexton et al.（2000），18）

Elgar et al.（1999）



れる．ただし，アルストロメリアのように萎れと脱離が

並行して起こるような花きもある．また，キンギョソウ

のように自然老化時には萎れがみられる花きもある．こ

のように花弁萎凋型と花弁脱離型のどちらかに明確に分

類できない花きも少なくない．

　花弁萎凋型花きは自然老化時にエチレン生成が自己触

媒的に著しく増加するタイプの花きと，自然老化時，換

言すると受粉しない場合にはエチレン生成が増加しない

花きに分類される．後者はさらに，受粉することによっ

てはじめてエチレン生成が上昇するタイプの花きに分類

することができる．

　自然老化時にエチレン生成が著しく増加する花きには

カーネーション（Nichols, 1966），スイートピー（Mor et 
al., 1984），トルコギキョウ（Ichimura and Goto, 2000a）な

どが，増加しない花きにはカンパニュラ（Kato et al., 
2002），アサガオ（Yamada et al., 2006b）などがある（第

２図）．自然老化時にエチレン生成が上昇する花きでは，

一般にチオ硫酸銀陰イオン性錯体（STS）をはじめとす

るエチレン阻害剤により老化を遅延することができる．

したがって，老化過程でエチレンが関与しているとみな

される．一方，自然に老化する過程でエチレン生成が上

昇しない花きではエチレン阻害剤は老化遅延にほとんど

効果がない（Kato et al., 2002; Yamada et al., 2006b）．した

がって，このような花きでは自然に老化する過程ではエ

チレンはほとんど老化に関与していないとみなされる．

　このうち，カンパニュラ（Kato et al., 2002）は受粉に

よりエチレン生成が著しく上昇し，花弁の老化が促進さ

れる（第２図 B）．受粉した場合には，STS 処理によりエ

チレン生成の上昇を抑制し，受粉の影響を阻害すること

ができる（Kato et al., 2002）．
　アサガオの老化は受粉により促進されることはない

（van Doorn, 2002）．また，エチレン阻害剤による老化遅

延効果は小さい（Yamada et al., 2006b）．したがって，エ

チレンに対する感受性が高いにもかかわらず，花の老化

におけるエチレンの関与は小さいと考えられる．

（3）花弁萎凋型花きとエチレン生成　

　カーネーション，スイートピーあるいはトルコギキョ

ウのように，エチレンに対する感受性が高く花弁が萎れ

て寿命が終わる型（花弁萎凋型）では花弁からのエチレ

ン生成量は老化にともない次第に増加する場合が多い．

したがって，このような花きでは花弁の萎凋には花弁か

ら生成するエチレンが直接的に関与していると考えられ

る．

　生成されたエチレンがその生合成を促進することを自

己触媒的エチレン生成という．カーネーションなどの切

り花において，花弁の老化にともなうクライマクテリッ

ク様の急激なエチレン生成上昇は自己触媒的なエチレン

生成により引き起こされる．急激な自己触媒的なエチレ

ン生成にともない，花弁が萎凋することから，花弁の萎

れと自己触媒的エチレン生成は不可分なものと考えられ

ていた．しかし，エチレン生合成の最終段階を触媒する

ACC 酸化酵素の遺伝子発現を抑制した遺伝子組換え体を

用いた解析により，エチレン処理により，エチレン生合

成は抑制されていても萎れは誘導されることから，自己

触媒的エチレン生成と萎れは異なる経路に分けられるこ

とが明らかにされている（Kosugi et al., 2000）．
　エチレンは花のどの器官でも生成されるが，器官によ

りその生成能は異なっている．また同じ器官でも部位に

より生成能に差があり，カーネーションの花弁では，基

花き研究所研究報告　第 10号14

第２図　A．カーネーションの老化にともなうエチレン生成

量の変動（Pun et al. （2005）を改変）．B．カンパニュ

ラのエチレン生成に及ぼす受粉の影響（Kato et al. 
（2002）を改変）．
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部の方が頂部よりも新鮮重あたりで 10 倍以上も生成量が

多い（Mor et al., 1985）．
　カーネーションの切り花では，雌蕊からのエチレン生

成が花弁からのそれに先立ち上昇する（ten Have and 
Woltering, 1997）．このことから，雌蕊から生成するエチ

レンが花弁からのエチレン生成を上昇させ，花弁の萎れ

を引き起こしていると考えられてきた．実際に，雌蕊を

除去すると，花弁の老化が著しく遅延し，花弁からのエ

チレン生成の上昇がみられなくなることが報告されてい

る（Shibuya et al., 2000）．このことから，カーネーショ

ンでは花弁の老化は雌蕊から生成されるエチレンにより

制御されている可能性がある．ただし，これとは異なる

結果も多数報告されている（Mor et al., 1980; Sacalis and 
Lee, 1987; Woodson and Brandt, 1991）ことから，花弁の老

化に雌蕊が不可欠であるか否かについては，より詳細な

検討が必要であろう．

　花壇用の花きであるハナスベリヒユでは花弁や雌蕊に

比較して，雄蕊から多量のエチレンが生成する．また，

雄蕊が接触刺激を受けると雄蕊からのみ多量のエチレン

が生成し，老化が進行する（清水・市村 , 2001）．一方，

雌蕊や花弁の傷害では老化は促進されない（Ichimura 
and Suto, 1998）．したがって，雄蕊から生成されるエチ

レンにより花弁の老化が制御されていると考えられる．

　スイートピーでも雄蕊からのエチレン生成量が他の器

官に比較して多い（Singh and Moore, 1994）．STS 処理は

小花全体のエチレン生成を低下させるが，雄蕊からのエ

チレン生成を低下させることはできない．さらには，花

弁のみにした場合と小花全体で老化するまでの日数には

差が認められない（湯本・市村 , 2006）．したがってスイ

ートピーでは，花弁の老化は他の器官と独立している可

能性が高い．

（4）花弁脱離型花きとエチレン生成

　花弁脱離型花きはデルフィニウム（Ichimura et al., 
2009a）やトレニア（Goto et al., 1999）のように自己触媒

的なエチレン生成を示すような花きとゼラニウム（Clark 
et al., 1997）のように自己触媒型のエチレン生成を示さな

い花きに大別できる．いずれの型においても，花弁から

のエチレン生成の上昇は起こらない．

　花弁脱離型（デルフィニウムの場合，正確にはがく片）

の花ではカーネーションのような花弁萎凋型の花とは老

化におけるエチレンの関与が異なっている．

　デルフィニウムでは，エチレンを生成する主要な器官

は雌蕊と花托である．これらの器官では老化にともない

エチレン生成量は急増する（第３図）．また，これらの

器官を傷つけると多量のエチレンが発生し，落花を促進

する（Ichimura et al., 2009a）．デルフィニウムでは，がく

片は花托と直接結合しているため，がく片の脱離には特

に花托から生成するエチレンが特に重要な役割を果たし

ていると考えられる．ジギタリス（Stead and Moore, 1983）
とトレニア（Goto et al., 1999）においても，雌蕊からの

エチレン生成量は老化にともない増加するが，花弁から

の生成量はわずかである．したがって，雌蕊から生成さ

れたエチレンが離層に作用し，花弁の脱離に関与してい

ると考えられる．

（5）エチレン生合成に関与する酵素とその遺伝子

　植物の栄養組織では，ACC 合成酵素がエチレン生合成

の律速段階であるとみなされている．しかし，カーネー

ションをはじめとした多くの花が老化する過程では，花

弁において ACC 合成酵素活性だけでなく ACC 酸化酵素活

性も上昇することから，エチレン生合成には両者が重要

であることが示唆されている（第 4 図）（Pun et al., 2005; 
Woodson et al., 1992）．ただし，カーネーションの雌蕊で

は ACC 酸化酵素活性は恒常的に高い（Yangkhamman et 
al., 2007）ことから，ACC 合成酵素活性の上昇により，

ACC 濃度が高まり，雌蕊で生成されたエチレンが花弁に

作用して，エチレン生成を誘導している可能性がある．

　これに対して，ハイビスカス（Woodson et al., 1985）
およびアサガオ（Konze et al., 1980）のような一日花では，

老化に到達するステージの前にも in vivo の ACC 酸化酵素

第３図　デルフィニウムの老化にともなう器官別エチレン生

成量の変動（Ichimura et al. （2009a）を改変）



活性がすでに上昇しているとする報告がある．しかし，

ACC 酸化酵素は ACC 処理により誘導されることから，in 

vitro の活性を調べないと結論することはできない．

　多くの植物から ACC 合成酵素と ACC 酸化酵素をコード

する遺伝子が単離され，塩基配列が決定されている．

ACC 合成酵素遺伝子には，ピリドキサルリン酸に結合す

る活性中心部位を初めとして，高度に保存された７箇所

の共通の配列があることが明らかにされている（Kende, 
1993）．
　ACC 合成酵素および ACC 酸化酵素をコードする遺伝子

はともに，共通する塩基配列を持つ多数の遺伝子からな

る遺伝子ファミリーを構成している．例えばシロイヌナ

ズナでは活性型の ACC 合成酵素をコードする遺伝子は9

種類，トマトでも9種類の遺伝子が存在する（Lin et al., 
2009）．ACC 合成酵素は成熟・老化，組織の傷害あるい

はオーキシンにより誘導されるが，遺伝子の種類により

それぞれの刺激で誘導される発現パターンは異なってお

り，特定の器官にのみ特異的に発現する遺伝子も存在す

る（Kende, 1993）．
　カーネーションの花弁では，ACC 合成酵素活性と ACC
酸化酵素活性の変動は遺伝子発現とほぼ一致する場合が

多い（Woodson et al., 1992）ことから，いずれの酵素活

性も主として転写レベルで制御されていることが示唆さ

れている．

　カーネーションをはじめとする多くの花きで ACC 合成

酵素の遺伝子が単離され，塩基配列が決定されている．

そのうち，カーネーションでは３種類（Henskens et al. 
1994; Jones and Woodson, 1999a; Park et al., 1992），バラで

は４種類（Wang et al., 2004），キンギョソウでは３種類

（Woltering et al., 2005），ファレノプシスでは３種類（Bui 
and O,Neill, 1998），ゼラニウムでは２種類（Wang and 
Arteca, 1995），ペチュニアでは２種類（Lindstrom et al., 
1999）の ACC 合成酵素の遺伝子が単離されている．

　ACC 合成酵素遺伝子は，遺伝子の種類により異なる発

現制御を受けていることが知られている．カーネーショ

ンでは，ACC 合成酵素をコードする３種類の遺伝子は

DcACS1，DcACS2，DcACS3 と命名されている．DcACS1

は花弁で多量に発現しており，残りの二つは雌蕊で主に

発現している．いずれも老化にともない発現量が増加す

る（Jones and Woodson, 1999a）．
　ACC 酸化酵素をコードする遺伝子もカーネーションを

はじめとして，多くの花きで単離され，塩基配列が決定

されている．カーネーションでは２種類（Wang and 
Woodson, 1991; 乘越ら , 2008），バラでは１種類（Xue et 
al., 2008），キンギョソウでは１種類（Woltering et al., 
2005），ファレノプシスでは１種類（Nadeau et al., 1993），
チューリップでは５種類（Momonoi et al., 2007），ペチュ

ニアでは４種類（Tang et al., 1993），ゼラニウムでは３種

類（Clark et al., 1997）の ACC 酸化酵素の遺伝子が単離さ

れている．

　カーネーションでは，遺伝子の種類により異なる発現

制御を受けていることが明らかにされている．DcACO1

は老化にともない発現が著しく上昇するのに対して，

DcACO2 は雌蕊で恒常的に発現していることが見出され

ている（乘越ら , 2008）．ペチュニアでも ACC 酸化酵素遺

伝子はその種類により異なる発現制御を受けている

（Tang et al., 1994）．

（6）エチレンの受容体とシグナル伝達

　エチレンはエチレン受容体により受容された後，シグ

ナル伝達経路により伝達される．

　エチレンのシグナル伝達系はシロイヌナズナを用いて

ある程度確立されており，エチレン受容体をはじめとし

て，シグナル伝達に関わるタンパク質をコードする遺伝

子が単離されている（Chen et al., 2005; Hall et al., 2007; Lin 
et al., 2009）．
　エチレンの受容体は膜タンパク質で，小胞体に存在す

ることが示唆されている（Chen et al., 2002; Ma et al., 2006a）
が，原形質膜（Xie et al., 2003; Zhong et al., 2008）あるい

は核膜（Lin et al., 2008）にも存在するという報告もあ

る．

　植物は複数のエチレン受容体を持っており，その構造

からサブファミリー1とサブファミリー2に分けられてい
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る（第５図）．膜貫通ドメインがサブファミリー１は3個，

サブファミリー２は４個存在する．サブファミリー１は

ヒスチジンキナーゼ活性を有し，サブファミリー２はセ

リン / スレオニンキナーゼ活性を有するが，例外的にシ

ロイヌナズナの ERS1 は両方の活性を有している．シロ

イヌナズナでは５種類のエチレン受容体遺伝子が単離さ

れている．そのうちETR1とERS1はサブファミリー１に，

他の３種類はサブファミリー２に属する．トマトは６種

類のエチレン受容体があり，３種類がサブファミリー１

に属する（Hall et al., 2007; Lin et al., 2009）．
　エチレン受容体はエチレン結合部位が存在する膜貫通

ドメイン，GAF ドメインおよびヒスチジンキナーゼドメ

インから構成され，さらにヒスチジンキナーゼドメイン

の C 末端側にレシーバードメインが存在するタイプと存

在しないタイプがある．例えば，シロイヌナズナの

ETR1はレシーバードメインが存在するが，ERS1はそれ

が存在しない．受容体の機能発現にヒスチジンキナーゼ

活性は必須であるが，レシーバードメインは必須でない

ことが示唆されている．また，GAF ドメインは受容体

タンパク質の相互作用に関係していると考えられている

（Hall et al., 2007; Lin et al., 2009）．
　エチレン受容体のタンパク質はジスルフィド結合によ

り，ホモ２量体を形成しており，１分子の銅イオンが架

橋している．２量体の形成がエチレンの結合に必要であ

ると考えられている（Rodriguez et al., 1999）．
　シロイヌナズナでは，複数存在するエチレン受容体タ

ンパク質は重複する機能を有しているものの，受容体の

機能を欠損させた組換え体の解析から，サブファミリー

１に属する受容体がサブファミリー２に属する受容体よ

り重要であることが明らかにされている．一方トマトで

は，サブファミリー 2 に属する受容体の発現量が多いこ

とから，受容体により生理的な機能は異なることが示唆

されている（Hall et al., 2007; Lin et al., 2009）．
　エチレンの刺激は受容体によるエチレン受容後，シグ

ナル伝達因子である CTR と EIN2 を経て，転写調節因子で

ある EIN3 により伝達される（第６図）．CTR の機能発現

は負に，EIN2とEIN3のそれは正に制御されていると考え

られている．つまり，エチレンが存在しないときには，

受容体とCTRは活性化され，EIN2とEIN3は動いていない

状態となる．一方，エチレンが存在すると，受容体と

CTR は不活性化され，その結果シグナルが EIN2 と EIN3
に伝達され，エチレン反応が誘導される（Chen et al., 2005; 
Hall et al., 2007; Lin et al., 2009）．
　CTR はキナーゼ活性を有し，エチレン受容体と結合し

て，複合体を形成し，反応を伝達することが示唆されて

いる（Kieber et al., 1993; Clark et al., 1998; Gao et al., 2003）．
シロイヌナズナでは１種類しか存在しないが，トマトで

は 4 種類存在する（Lin et al., 2009）．
　EIN2 は巨大なタンパク質分子であり，どの植物でも 1
種類しか存在しないと考えられている（Alonso et al., 
1999）．ペチュニアでは EIN2 遺伝子の発現を抑制すると

エチレン感受性を消失することが明らかにされている

（Shibuya et al., 2004）．このようなエチレン情報伝達経路

とは別に，シロイヌナズナにおいて，EIN2 はエチレンに

は非依存的と考えられる葉の老化にともなうプログラム

細胞死に関係することが報告されている（Kim et al., 
2009）．

第５図　エチレン受容体の構造の模式図

第６図　エチレンシグナル伝達経路の模式図

↓は正の反応，┴は負の反応を，また黒色の記号は信

号が伝達されていることを，白抜きの記号は信号が伝

達されていないことを示す．



　EIN3 は転写調節因子であり，核に局在する．EIN3 は機

能が重複する複数の遺伝子が存在する．シロイヌナズナ

では EIN3 と同様の機能を持つということで，EIL2 

（EIN-Like2），EIL3（EIN-Like 3）および EIL4（EIN-Like 4）
と命名された３種類の遺伝子が存在する（Chao et al., 
1997; Solano et al., 1998）．
　エチレン受容体の遺伝子は多くの花きから単離されて

いる．例えば，キクでは１種類（Narumi et al., 2005），バ

ラでは５種類（Müller et al., 2000ab），カーネーションで

は３種類（Shibuya et al., 2002），デルフィニウムでは２

種類（Kuroda et al., 2003; Tanase and Ichimura, 2006），ペ

チュニアでは４種類（Wang and Kumar, 2007），ゼラニウ

ムでは２種類（Dervinis et al., 2000），グラジオラスでは

２種類（Arora et al., 2006）の遺伝子が単離されている．

キク，バラ，カーネーション，デルフィニウムから単離

されたエチレン受容体遺伝子はいずれもサブファミリー

１に属する．一方，ペチュニアではサブファミリー１と

サブファミリー２，それぞれに属する遺伝子が存在す

る．

　シグナル伝達に関わる CTR 遺伝子のホモログは，バラ

では２種類（Müller et al., 2002），デルフィニウムでは１

種類（Kuroda et al., 2004）単離されている．また，EIN2
遺伝子のホモログはペチュニアから 1 種類（Shibuya et al., 
2004），EIN3 遺伝子のホモログはカーネーションでは３

種類（Waki et al. 2001; Iordachescu and Verlinden, 2005），
バラでは２種類（Müller et al., 2003），ペチュニアでは３

種類（Shibuya and Clark, 2006）が単離されている．

　エチレン受容体はエチレン応答を負に制御しているこ

とから，受容体の量が少なくなるほど感受性は高まると

するモデルが提唱されている（Hua and Meyerowitz, 1998）．
しかし，バラでは感受性の高い品種ほどエチレン受容体

遺伝子の発現量が多いことが報告される（Müller et al., 
2000a）など，受容体遺伝子の発現量でエチレンに対す

る感受性の強弱を説明するにはいたっていない．トマト

の果実では，エチレン受容体遺伝子の発現と受容体タン

パク質量の変動は一致しない．果実の成熟にともないエ

チレンに対する感受性は上昇するが，エチレン受容体の

遺伝子発現は変動しない．しかし，受容体のタンパク質

量は減少する（Kevany et al., 2007）．したがって，エチレ

ン感受性の強弱には受容体のタンパク質量が関係してお

り，受容体タンパク質の減少による感受性の上昇が成熟

に寄与していると考えられている．したがって，花きに

おいてもエチレンに対する感受性と受容体との関係を明

らかにするためには，遺伝子発現のみでなく，受容体タ

ンパク質の定量が必要であろう．

（7）エチレン阻害剤

　エチレンの生合成あるいは作用を阻害する薬剤をエチ

レン阻害剤という．

　エチレン合成阻害剤は ACC 合成酵素あるいは ACC 酸化

酵素のいずれかを阻害する薬剤である．ACC 合成酵素の

阻害剤にはアミノエトキシビニルグリシン（AVG）とア

ミノオキシ酢酸（AOA）がある．ACC 酸化酵素の阻害剤

にはアミノイソ酪酸（AIB）とコバルトイオンがある

（Yang and Hoffman, 1984）．他に阻害部位は特定されてい

ないがエチレンの生合成を阻害する物質に 1,1- ジフェニ

ル -4- フェニルスルホニルセミカルバジド（DPSS）
（Midoh et al., 1996）がある．

　エチレンの作用阻害剤としては，STS（Veen, 1979），
1- メチルシクロプロペン（1-MCP）（Serek et al., 1994b），
2,5- ノルボルナジエン（NBD）（Sisler et al., 1986）などの

物質が知られている．このうち，1-MCP と NBD は常温で

は気体である．

　上記エチレン阻害剤のほとんどはカーネーション切り

花の老化を遅延することが報告されている（Baker et al., 
1977; Broun and Mayak, 1981; Ichimura et al. 2002; Midoh et 
al. 1996; Onozaki et al., 1998; Serrano et al., 1990; Veen, 1979; 
Wang and Woodson, 1989）．しかし，カーネーションでは

効果があっても，デルフィニウムやスイートピーでは効

果のないエチレン阻害剤も多い（宇田ら , 1997; Ichimura 
et al., 2002）．
　このような特異的な阻害剤以外にスクロースあるいは

グルコースなどの糖質およびエタノールもエチレンの生

合成を抑制することが知られている（Pun and Ichimura, 
2003; Podd and van Staden, 1998）．このうち，エタノール

は ACC 合成酵素と ACC 酸化酵素の遺伝子発現の上昇を抑

制することが明らかにされている（Pun・市村 , 2003）．
一方，スクロースなどの糖質処理は，カーネーション

（Pun et al., 2005），スイートピー（Ichimura and Hiraya, 
1999），デルフィニウム（Ichimura et al., 2000a），キンギ

ョソウ（Ichimura and Hisamatsu, 1999）など，エチレン

に感受性の高い切り花の品質保持期間延長に効果が高い

（Pun and Ichimura, 2003）．しかし，スクロース処理はエ

タノールなどとは異なり，ACC 合成酵素と ACC 酸化酵素

活性の上昇を遅延し，エチレン生成のピークも遅延する

が，ピーク時の生成量はあまり減少させない（Pun et al., 
2005）．
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（8）エチレン生合成と感受性に関する変異体

　カーネーションではエチレンの生合成系およびその感

受性に変異がみられる品種・系統が存在する．カーネー

ションには老化にともなうエチレン生成がほとんどみら

れない‘サンドラ’，‘サンドローサ’，‘キラー’，‘ホワ

イトキャンドル’などの品種がある（Wu et al., 1991ab; 
Mayak and Tirosh, 1993; Nukui et al., 2004）．また，通常の

品種よりもエチレンに対する感受性が低い‘チネラ’な

どの品種も存在する（Wu et al., 1991ab; Woltering et al., 
1993）．これらの品種の花持ちは通常の品種に比較して

２倍程度長い．他に，系統 799 のようにエチレン生成の

上昇が認められないことに加えて，エチレンに対する感

受性が低い系統もある（Brandt and Woodson, 1992）．
　Onozaki et al. （2001）は交雑と選抜により花持ち性の

改良が可能であることを報告し，さらに‘サンドローサ’

を交配親の一つに用い，常温で約 20 日の花持ちを示す

‘ミラクルシンフォニー’と‘ミラクルルージュ’とい

う２品種を育成した（小野崎ら , 2006）．これらの品種の

花持ちが長い原因はエチレン生成量が非常に少ないこと

であり，これは ACC 合成酵素と ACC 酸化酵素の遺伝子発

現が非常に低いことによる．また，交配親に使用した

‘サンドローサ’では ACC 処理により花持ちは短縮する

が，‘ミラクルシンフォニー’と‘ミラクルルージュ’

では，ACC 処理による花持ちの短縮は認められない

（Tanase et al., 2008）．したがって，これら２品種では，

ACC 酸化酵素活性が著しく低いことに加えて，ACC 酸化

酵素の遺伝子発現が誘導されにくいことが示唆される．

また，10 μ L/L のエチレン処理でも 72 時間以上萎れない

という，エチレンに感受性の低いカーネーション系統も

育成している（Onozaki et al., 2008）．
　トルコギキョウでは，受粉しない場合，花持ちには品

種間差が認められる．受粉していない花では，エチレン

に対する感受性が高い花ほど花持ちが短い傾向を示すこ

とから，エチレンに対する感受性の高低が花持ち性の差

に関与していると考えられる（湯本・市村 , 2009）．トル

コギキョウでは，受粉により老化が促進されやすい品種

とされにくい品種が存在する．受粉により花持ちが短縮

しにくい原因もエチレンに対する感受性が低いことであ

る（湯本 , 2009）．
　デルフィニウムはがく片の脱離により観賞価値を失う

が，がく片が非常に脱離しにくい系統（B-10）が作出さ

れている（徳弘ら , 2006）．B-10 が落花しにくい原因はエ

チレンに対する感受性が低いことと，老化にともなうク

ライマクテリック様のエチレン生成上昇が起こらないこ

とであると推定される．しかし，STS あるいは AVG を処

理すると，通常の品種よりもさらに花持ちが延長する

（Tanase et al., 2009）．したがって，B-10 が落花しにくい

原因には，エチレンの生合成と受容以外の老化に関わる

生理的要因も関与していることが示唆される．

（9）温度とエチレン生成および応答

　エチレンの生成と受容は温度により影響される．

　カーネーションでは低温ほどエチレン処理による老化

に要する時間が長くなることから，エチレンに対する感

受性は低温ほど低下することが示唆されている（Barden 
and Hanan, 1972）．ただし，呼吸など他の生理反応に比較

して，低温によりエチレンに対する応答性が特に低下す

るか否かについてはよくわかっていない．一方，エチレ

ンに対する感受性が低いユリでは，低温で２週間保管す

ることにより，エチレンに対する感受性が上昇すること

が報告されている（Song and Peng, 2004）．
　トマトあるいはリンゴなどの果実では，高温条件でエ

チレン生成が抑制されることが知られている（Lurie, 
1998）．花きにおいても，カーネーション切り花におい

て，高温条件下でエチレン生成が抑制される（Shibuya 
and Ichimura, 2010; Yangkhamman et al., 2005, 2007）．カー

ネーション‘バーバラ’では，32℃以上の高温条件で保

持するとエチレン生成が抑制される．また，花持ちも常

温で保持した場合よりもむしろ長くなり，エチレンに対

する感受性も著しく低下する．常温で保持した切り花で

はエチレン受容体およびシグナル伝達系に関与する遺伝

子発現が老化にともない上昇するが，高温で保持した花

では上昇がみられず，このようなエチレン受容とシグナ

ル伝達に関わる遺伝子発現が高温条件下でのエチレン感

受性の低下に関与していると推察される（市村ら , 
2010）．
　このように高温によりエチレン生成が抑制され，正常

な老化の進行も抑制される．しかし，高温条件下では花

弁の成長は抑制され，花弁の退色も著しい．したがって，

現状では高温を品質保持技術に利用することは困難であ

る．

　カーネーション以外の花きでは，高温によるエチレン

生成の抑制は報告されていない．しかし，高温条件下で

エチレン生成が抑制される現象は果実では一般的である

（Lurie, 1998）ことから，他の花きにも共通する現象で

ある可能性は高い．



（10）受粉による老化促進とエチレン

　ラン類（Burg and Dijkman, 1967; Porat et al., 1994），ペ

チュニア（Gilissen and Hoekstra, 1984; Whitehead et al., 
1984），トルコギキョウ（Ichimura and Goto, 2000a; 
Ichimura et al., 1998b），カーネーション（Jones and 
Woodson, 1997; Larsen et al., 1995），カンパニュラ（Kato et 
al., 2002），デルフィニウム（岡本・市村 , 2010），トレニ

ア（Goto et al., 1999）など，エチレンに感受性の高い多

くの花きにおいて，受粉により花弁の萎凋や離脱が促進

される．特にラン類では花の寿命の短縮が著しい（第 7
図）．しかし，スイートピーやアサガオのように自家受

粉が主体となる花きでは，受粉により老化は促進されな

いことが知られている（van Doorn, 2002）．一方，スイセ

ンのようにエチレンに対する感受性が高いとはいえない

花きでも，受粉によりエチレン生成は著しく上昇し，老

化が促進される（Hunter et al., 2004b）．
　受粉によりエチレン生成が著しく増大すること，なら

びにエチレン合成阻害剤あるいは作用阻害剤の処理によ

り，受粉による老化促進作用は抑制されることが多くの

花きで明らかにされている（Stead, 1992）．したがって，

エチレンが受粉による老化促進現象の主因であるとみな

される．

　トルコギキョウ（Shimizu-Yumoto and Ichimura, 2006），
ペチュニア（Gilissen, 1977），ジギタリス（Stead and 
Moore, 1979）では受粉に用いる花粉量が多いほど，老化

促進程度は高まり，老化を抑制するには高濃度のエチレ

ン阻害剤処理が必要であることが明らかにされている．

　受粉による老化促進は受粉された花粉と雌蕊との和合

性に関係することが知られている．ペチュニアでは和合

性の組み合わせで受粉したほうが不和合性の組み合わせ

で受粉した場合よりも，エチレン生成が増大し，老化が

促進される（Singh et al., 1992）．カーネーションでは，

和合性の組合せで受粉すると，エチレン生成が上昇し，

老化が促進されるが，不和合性の組合せで受粉してもエ

チレン生成は増大せず，老化も促進されないことが報告

されている（Larsen et al., 1995）．一方，キンギョソウで

は，和合性の組み合わせであっても，受粉により花冠脱

離が促進される組合せと促進されない組合せが存在する

（加藤ら , 2008）．
　ラン類では受粉後，エチレン生成に先立ち，エチレン

感受性が上昇する．この上昇はエチレン合成阻害剤であ

る AOA で処理しても生じることから，エチレン生合成と

は独立した反応であることが示唆される（Porat et al., 
1994, 1995a）．また STS であらかじめ処理するとエチレン

生成は抑制されることから，受粉によるエチレン生成の

著しい増加はエチレン感受性の上昇により，植物体中に

基本的に存在するごく微量のエチレンの自己触媒的な反

応により生成する可能性を示唆している．

　受粉後のエチレン生成量の変動はペチュニア，カーネ

ーションおよびファレノプシスで詳細に調査されてい

る．ペチュニアでは，受粉後 3 時間以内に花柱で増加し，

２～３日後には花弁からの生成が観察される（Hoekstra 
and Weges, 1986; Singh et al., 1992）．カーネーションでは

受粉後 12 時間目には花柱で，24 時間目には子房で増加し，

36時間目には花弁で増加する（Jones and Woodson, 1999b）．
ファレノプシスでは，受粉後 12 時間目には柱頭と花柱に

相当する蕊柱と呼ばれる組織から，24 時間目には唇弁か

ら，48 時間目以降，花被から上昇する（O’Neill et al., 
1993）．
　ファレノプシスでは３種類の ACC 合成酵素の遺伝子

は，受粉後，異なる発現制御を受けており，このうちの

２種類（PhalACS2 と PhalACS3）が受粉により初発的に

誘導される遺伝子であることが明らかにされている

（Bui and O’Neill, 1998）．なお，ファレノプシスでは，受

粉後の ACC 合成酵素と ACC 酸化酵素をコードする遺伝子

の発現は，受粉により雌蕊で上昇するが，ACC 合成酵素

の mRNA は花被には検出されなかったという実験結果か

ら，花被の ACC は他の器官から輸送されるとする仮説が

提案された（O’Neill et al., 1993）．しかし，遺伝子発現

の検出方法が，高感度とはいえない方法で行われている

ことに加えて，他の研究者により ACC 合成酵素活性は花

被に検出されていることから，単に ACC 合成酵素の遺伝

子発現を検出できなかっただけの可能性が高い．実際に，

より感度の高い定量方法を用い，花被において ACC 合成

酵素遺伝子，PhalACS1 の発現が受粉により上昇すること

が見出されている（市村・仁木，未発表）．他の植物で

は，ACC 合成酵素遺伝子が花被で発現していることが知
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られている．したがって，ACC 合成酵素遺伝子の発現様

式は，ランのみが他の植物と異なっているわけではない

ことが示唆される．

　多くの植物では，受粉後，花粉管が到達する前に子房

からエチレン生成は上昇する．また，ペチュニアでは受

粉後数時間以内に花柱を取り除くと，老化を促進する作

用はみられなくなる（Gilissen and Hoekstra, 1984）．これ

らの知見から，受粉後，花弁の老化を誘導する何らかの

シグナルが存在することを示唆している．その候補とし

て想定されているのは ACC とエチレンである．カーネー

ションでは標識した ACC を処理すると，標識されたエチ

レンが花弁と雌蕊から生成されることから ACC がシグナ

ル伝達物質である可能性が示唆されている（Reid et al., 
1984）．一方，シンビジウム（Woltering et al., 1995）とペ

チュニア（Woltering et al., 1997）ではトレーサー実験に

より，ACC は移動しない移動しないことが示されている．

また，ペチュニアでは花柱からの溶出物は萎れを誘導で

きるが，溶出物中に ACC は検出されないことから，ACC
はシグナル伝達物質にはなりえないことが示唆されてい

る（Gilissen and Hoekstra, 1984）．このような化学物質の

他，電気シグナルが関与している可能性も指摘されてい

る（Fromm et al., 1995; Spanjers, 1981）．

（11）傷害による老化促進とエチレン

　受粉により老化が促進される花きでは，雌蕊が傷害を

受けることにより老化が促進される場合が多い．トルコ

ギキョウ（Ichimura and Goto, 2000a）とペチュニア

（Lovell et al., 1987; Whitehead et al., 1984）では柱頭を傷つ

けると花弁の老化が促進される．また，トレニアでは花

弁の脱離が促進される（Goto et al., 1999）．デルフィニウ

ムでは，子房あるいは花托の傷害により落花が促進され

る（Ichimura et al., 2009a）．
　受粉では老化は促進されないが，特定の器官の傷害に

より老化が促進される花きもある．花壇用の花きである

ハナスベリヒユは，花糸の切断傷害，あるいは花糸基部

の接触刺激により老化が著しく促進される（Ichimura 
and Suto, 1998; 清水・市村 , 2001）．
　傷害により老化が促進される現象においても，エチレ

ン生成の増加が促進され，受粉による老化促進との類似

性が示唆される．しかし，ペチュニアにおいて，受粉と

傷害によるエチレン生合成のパターンが異なることか

ら，傷害による老化促進のメカニズムは受粉によるそれ

とは異なることが示唆される（Hoekstra and Weges, 1986; 
Whitehead et al., 1984）．ペチュニアでは，柱頭を傷つけ

ることにより，数時間以内に柱頭と花柱以外の部位にお

いて，エチレン生成が上昇するが，受粉では上昇しない

ことから，傷害によるシグナル伝達物質はエチレンであ

るのに対して，受粉による伝達物質ではそうではないこ

とが示唆されている（Woltering et al., 1997）．

３．エチレン以外の植物ホルモンと切り花の

収穫後生理 

　エチレン以外の植物ホルモンとして，オーキシン，ジ

ベレリン，サイトカイニンおよびアブシシン酸（ABA），

ブラシノライド，ジャスモン酸が広く認識されている．

最近では，サリチル酸とストリゴラクトンも植物ホルモ

ンとして認識されつつある．このうち，花の老化との関

係が調べられている植物ホルモンは，オーキシン，ジベ

レリン，サイトカイニン，アブシシン酸，ジャスモン酸

である．

（1）オーキシン

　オーキシンと老化との関係に関する研究は少ない．オ

ーキシンは比較的高濃度でエチレン生成を促進すること

が知られている．カーネーションではインドール酢酸

（IAA）と合成オーキシンである 2,4- ジクロロフェノキシ

酢酸（2,4-D）がエチレン生成を増加させ，老化を促進す

ることが報告されている（Sacalis and Nichols, 1980; 
Wulster et al., 1982）．これは比較的高濃度のオーキシンが

ACC 合成酵素を誘導することにより，エチレン生成を促

進するためと考えられる．一方，合成オーキシンである

ナフタレン酢酸（NAA）はブーゲンビリアの落花を抑制

する（Chang and Chen, 2001）．
　最近，トルコギキョウ切り花では合成オーキシンでは

ナフタレン酢酸（NAA）は新鮮重の増加を促進すること

が明らかにされた（Shimizu-Yumoto and Ichimura, 2010）．
オーキシンの役割について，今後一層の検討が必要であ

る．

（2）ジベレリン

　カーネーション切り花では，ジベレリンはエチレン生

成を抑制することにより，その花持ちが延長する（Saks 
et al., 1992）．エチレンに対する感受性が比較的低いスイ

センでも，ジベレリンにより花持ちが延長する

（Ichimura and Goto, 2002）．バラでは花弁を大きくする作

用があることも示されている（Sabehat and Zieslin, 1995）．
しかし，これらの詳細な機構についてはよくわかってい



ない．

　ジベレリンの正確な定量は難しいため，切り花中の動

態についてはほとんど明らかにされておらず，今後の研

究の進展に待つところが大きい．

（3）サイトカイニン

　サイトカイニンは一般に植物の老化を抑制する生理作

用がある．バラ（Mayak and Halevy, 1970）とカーネーシ

ョン（van Staden et al., 1987）の切り花において，老化し

た花弁ではサイトカイニン様活性は減少する．また老化

していない花弁に合成サイトカイニンであるベンジル

アデニン（BA）を処理すると，花弁の老化は抑制され

る（Cook et al., 1985; Eisinger, 1977; Mayak and Dilley, 
1976b）．
　サイトカイニンの老化抑制機構に関して，カーネーシ

ョン切り花では，BA 処理により外生 ACC はエチレンに

転換されず，エチレンを処理しても，内生のエチレンレ

ベルは増加しない（Cook et al., 1985; Mor et al., 1983）．し

かしながら，エチレン生成が上昇した花に BA を処理し

ても，エチレン生成が抑制されることはみられない

（Mor et al., 1983）．これらの結果はサイトカイニンがエ

チレン生合成に関与する酵素活性を直接に抑制すること

はないが，酵素の合成を抑制しているか，あるいはエチ

レンに対する感受性を低下させていることを示唆してい

る．

　合成サイトカイニンであるチジアズロンはエチレンに

感受性が低いアイリスの花持ちを延長することも報告さ

れている（Macnish et al., 2010）．
　ペチュニアでは，サイトカイニンの生合成に関与する

イソペンテニル転移酵素遺伝子の導入により，サイトカ

イニン濃度を著しく高めると花の寿命が延長した形質転

換体が作出されている（Chang et al., 2003）．受粉した場

合には５倍以上，自然老化の場合には約２倍に延長する．

この形質転換体では，エチレン生成のピークが遅延し，

エチレンに対する感受性も低下する．また，ABA 含量も

低くなる．

　以上のようにサイトカイニンは，エチレンに感受性に

かかわらず，多くの花きの老化抑制に関与していること

が示唆される．しかし，老化にともなう組織中のサイト

カイニンの消長はほとんど明らかにされておらず．今後

の研究が必要である．

（4）アブシシン酸

　アブシシン酸（ABA）は，一般的に老化促進に作用す

る植物ホルモンと考えられている．

　花弁中の ABA 含量は，バラ（Borochov et al., 1976c）と

カーネーション（Eze et al., 1986; Hanley and Bramlage, 
1989）ではエチレンと同様に老化にともない増加する．

この増加は水分を失ったことによる乾燥ストレスにより

引き起こされた二次的な現象の可能性がある．

　カーネーションでは外生的に処理した ABA はエチレン

生成を促進するだけでなく，エチレン感受性も高め，老

化を促進する（Mayak and Dilley, 1976ab）．一方，エチレ

ン処理は ABA 含量を増加させる．

　エチレンに対する感受性の低いヘメロカリス

（Panavas et al., 1998）とスイセン（Hunter et al., 2004a）切

り花においても，ABA 処理は老化を促進する．また，ス

イセンでは老化にともない ABA 濃度が上昇する（Hunter 
et al., 2004a）．
　バラでは，ABA を，葉を除いた切り花に処理したとき

は老化が促進されるのに対して，葉を付けた切り花に処

理するとむしろ老化は抑制される（Borochov et al., 
1976b; Halevy et al., 1974）．これは葉を除いた切り花に処

理したときは単に ABA が老化を促進したためであるの

に対して，葉を付けた切り花に処理したとき老化が抑制

されたのは，蒸散の抑制により花への水揚げが良くなり，

結果として老化が抑制されたためであると考えられてい

る．　　　　

　トルコギキョウ切り花では，ABA 処理は水分状態を良

好にして葉の萎凋を抑制し，むしろ花持ちを延長する

（Shimizu-Yumoto and Ichimura, 2009）．また，糖質の転流

を促進することも示唆されている（Shimizu-Yumoto et al., 
2010）．
　以上のように ABA は切り花の品質保持に悪影響を及ぼ

す場合と好影響を及ぼす場合がある．花そのものに対し

ては老化を促進する場合が多いが，蒸散抑制により水分

状態を良好にし，結果として品質保持効果がある場合も

多い．

（5）ジャスモン酸

　ジャスモン酸と老化との関係について研究は少ない．

ペチュニア（Porat et al., 1993），デンドロビウムとファレ

ノプシス（Porat et al., 1995b）では，メチルジャスモン酸

処理により老化の促進が報告されている．ジャスモン酸

はその生合成阻害剤が開発されており，その利用により

老化が制御できる可能性がある．
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4．切り花の収穫後生理における糖質の役割

（1）糖質と花の老化

　切り花は暗所に置かれることが多く，光合成による炭

水化物の合成は限られる．したがって，呼吸により貯蔵

炭水化物を消費し，結果として老化にいたる．花が開く

過程では，多量のエネルギー源が必要である．そのため，

糖質の不足により，蕾からの開花が不完全になりやす

い．

　呼吸量は温度が上昇するほど多くなる．したがって，

切り花を保持する気温が高いほど，呼吸量が上昇して，

貯蔵炭水化物量が減少し，老化が早まることになる．

　糖質が品質保持効果を示す最大の理由は，花弁細胞の

膨圧を維持するとともに，吸水を促進し，水分バランス

を良好にすることであると考えられている．しかし，デ

ルフィニウムでは，3-O- メチルグルコースなどの非代謝

糖の品質保持効果はグルコースなどの代謝されやすい糖

質よりも著しく劣る（第８図）（Ichimura et al., 2000a）．
また，マンニトールを主要な構成糖質とするデルフィニ

ウムでは，マンニトールが品質保持効果を示すが，マン

ニトールをほとんど代謝できないバラ切り花では，マン

ニトールが花弁展開を著しく抑制する（Ichimura et al., 
1999b）．したがって，糖質は単に浸透圧調節物質として

のみ機能しているわけではなく，呼吸基質としての機能

も大きいことが示唆される．

（2）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．花きの種類により含まれる糖質は異なっている．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，相

互に容易に変換する．いずれも呼吸基質および浸透圧調

節物質として機能している．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（Ichimura et al. 1998a, 2000b; Yamada et al., 
2009a）．トルコギキョウ（Shimizu and Ichimura, 2005）あ

るいはスイートピー（Ichimura et al., 1999a）のようにフ

ルクトースがほとんど蓄積しない植物種ではグルコース

とスクロースが蓄積する．

　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．ゲンチオビオースはリ

ンドウの花弁において，最も主要な構成糖質となってい

る（市村ら , 2005）．また，リンドウの蕾ではゲンチオト

リオースも存在するが，開花した花弁では検出されない．

一方，開花にともない単糖が増加することから，ゲンチ

オトリオースの分解が単糖の増加に関与している可能性

が示唆される．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 et al., 1997）．
　一部の花きではポリオール（糖アルコール）が主要な

構成糖質となっている．デルフィニウムではマンニトー

ル（Ichimura et al., 2000a），フロックスでは 2-C- メチルエ

リトリトール（Enomoto et al., 2004）が花弁中の主要な糖

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．また，マンニトール処理により蕾の成長は促進され

る（Ichimura et al., 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だけでなく，呼吸基質と

しても重要であることが示唆される．

　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 et al., 1998a）．また，キクでは L- イノシトール

とシリトール（Ichimura et al., 2000b），トルコギキョウ

（市村ら , 1997）とスイートピー（Ichimura et al., 1999a）
ではボルネシトールが主要な構成糖質である．しかし，

これらシクリトール類の濃度は比較的高いが，開花にと

もなう濃度の上昇はみられない（Ichimura et al., 1998a, 
1999a, 2000b）．また，カーネーションではピニトール処

理は蕾の成長を促進しない（市村，未発表）．したがっ

て，切り花の品質保持において，シクリトールの重要性

は低いとみなされる．

　植物において，多糖であるデンプンとフルクタンは貯

蔵炭水化物として重要である．バラの樹上で開花した花

では，花弁の展開にともなうデンプン含量の減少は，増

加した単糖含量に比較するとごくわずかである

第８図　デルフィニウム‘ベラモーサム’のがく片脱離に及

ぼす各種糖質の影響

　　　左から対照，グルコース，マンニトール，3- ｏ - メチル

グルコース，ポリエチレングリコール 200．糖質濃度

は 0.55 M．処理開始後 5 日目に撮影．



（Yamada et al., 2009a）．従って，花弁の展開には，葉か

らの光合成産物の供給が不可欠であり，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．一方，ヘメロカリス（Bieleski, 1993）とキ

ク（Adachi et al., 1999）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いる．

（3）開花に必要な糖質量

　バラの花弁が展開する過程における糖質含量の変動を

第９図に示す．バラ‘ローテローゼ’切り花の収穫適期

はまだ花弁が展開していないステージ２である．この段

階では花弁中の糖質含量は非常に少なく，67 mg である

が，それ以降急激に増加する．花弁が完全に展開し，露

芯するステージ５では 481 mg となり，花あたりの花弁

中の糖質含量は７倍以上に増加する．花弁の展開には，

花弁に存在している糖質に加えて，呼吸基質として利用

された糖質も必要であるため，花が完全に開花するため

には，さらにこれを上回る糖質が必要になる．一方，茎

と葉に存在する貯蔵糖質は，切り花の長さと葉の枚数に

依存するが，60 cm の切り花では130 mg 程度である．そ

のため，貯蔵糖質のみでは花弁展開に必要な糖質量をま

かなうことはできない．したがって，糖質の不足により，

花弁が十分に展開することができず，老化が促進される

と考えられる．

　実際に，バラをはじめとする各種切り花に糖質を与え

ると，花弁展開が著しく促進され，品質保持期間が延長

する．バラでは，抗菌剤を含む１％グルコース溶液に生

けると，花弁が展開するまでに切り花1本あたり約１g の

グルコースを吸収する（Ichimura et al., 2006）．この結果

からも，花弁展開には多量の糖質の必要性が示唆され

る．

（4）エチレンと糖質の関係

　エチレンと糖質はいずれも切り花の品質保持におい

て，相互に密接にかかわりあっている場合が多い．

　カーネーションはエチレンに対して非常に感受性の高

い切り花であるが，スクロースをはじめとする糖質の処

理により老化が遅延する（Pun et al., 2005）．カーネーシ

ョンの切り花では老化にともない，エチレン生成量が増

加し，花弁は萎れる．ところが，スクロース溶液の連続

処理によりエチレン生成のピークは遅延する．ACC 合成

酵素と ACC 酸化酵素の活性上昇も糖質により遅延する

（Pun et al., 2005）．
　スイートピー切り花においても，スクロース処理によ

り２～３倍花持ちが延びる．水に挿した切り花では，花

弁の糖質は急激に減少し，それにともない，エチレンの

生成は増大し，花弁は萎れる．一方，スクロースで処理

すると，花弁中の糖質は増加し，エチレン生成のピーク

は遅延する（第 10 図）（Ichimura and Suto, 1999）．この結
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第９図　バラ‘ローテローゼ’の開花にともなう花弁中の糖

質含量の変動（市村，未発表）．

第 10図　スイートピー切り花のエチレン生成に及ぼすスクロ

ース処理の影響

　　　スクロースは 100g/L を連続処理（Ichimura	and	

Suto（1999）を改変）．
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果として，花持ちは延びる．デルフィニウムでも同様に

グルコース処理がエチレン生成を遅延させるとともに，

エチレンに対する感受性を低下させることが明らかにな

っている（Ichimura et al., 2000a）．
　このように，エチレンに感受性の高い切り花では，糖

質とエチレンは密接に関係しており，糖質を処理するこ

とにより，エチレン生成が遅延し，品質保持期間延長に

効果がある．

　糖質はエチレンに対する応答性を低下させることが報

告され，注目を集めている（Hoeberichts et al., 2007; 
Yanagisawa et al., 2003）．しかし，カーネーションでは少

なくともエチレン合成阻害剤である AVG を処理したとき

ほど，応答性が低下することはない（市村 , 未発表）．エ

チレン合成阻害剤であっても，エチレンに対する感受性

を見かけ上，低下させることができる．いくつかの切り

花において，糖質処理によりエチレン感受性の低下が報

告されている（Ichimura et al., 2000a; Verlinden and Garcia, 
2004; Mayak and Dilley, 1976b）が，エチレン合成の抑制

により見かけ上，感受性を低下させている可能性を否定

できない．したがって，糖質がエチレン感受性に対する

影響を解析するためには，エチレン阻害剤を同時に処理

することが必要である．

（5）糖質の輸送と品質保持

　グラジオラス，ヘメロカリスなど，小花が多数ついた

切り花では，その老化にともない，糖質は再転流し，上

位の小花に輸送される（Bieleski, 1995; Yamane et al., 
1995）．一般に植物の転流糖質はスクロースである．ヘ

メロカリスの老化した花では，篩管中のスクロース濃度

は14倍に上昇する（Bieleski, 1995）．グラジオラスでは，

放射性同位元素で標識した糖質が下位小花から上位小

花に移動することが報告されている（Yamane et al., 
1995）．しかし，小花を分離しても老化の遅延はほとん

どみられない（Bieleski, 1995）．この結果は，糖質の移

動が老化の引き金としては重要でないことを示唆してい

る．

　キンギョソウでも上位小花への糖質の輸送が示唆され

る．キンギョソウでは分離した小花の花持ちは花穂から

分離しなかった場合に比較して，寿命は約２倍に延長す

る．また，分離しない場合は花弁の糖質濃度が急激に低

下する（市村ら , 2007）．したがって，キンギョソウでは

糖質の減少が老化の引き金になっていることが示唆され

る．

５．老化と高分子化合物，無機化合物および

活性酸素

（1）DNAと RNAの分解

　アサガオ，ペチュニア，キンギョソウ，マーガレット

をはじめとする多くの花きにおいて，DNA 含量は老化に

ともない減少する（Yamada et al., 2006ab）．また，これ

らをはじめとする多くの花きにおいて，DNA は断片化す

ることが明らかにされている（Yamada et al., 2006ab）．
後述するように DNA の断片化はプログラム細胞死の指標

となっている．また，アサガオではデオキシリボヌクレ

アーゼ活性が老化にともない上昇する（Matile and 
Winkenbach, 1971）．ヘメロカリス（Panavas et al., 1999），
スイセン（Hunter et al., 2004a）およびペチュニア

（Langston et al., 2005）では，デオキシリボヌクレアーゼ

遺伝子の発現が老化にともない上昇する．

　アサガオ（Matile and Winkenbach, 1971）の花弁では老

化にともない RNA の含量が著しく減少する．また，アサ

ガオ（Matile and Winkenbach, 1971），ヘメロカリス

（Panavas et al., 1999）およびバラ（Mayak and Halevy, 
1974）では，老化にともないリボヌクレアーゼ活性が上

昇する．ペチュニアでは RNA 含量の減少は構成的に存在

するリボヌクレアーゼ活性によることが示されている

（Langston et al., 2005）．

（2）タンパク質の分解とアミノ酸の合成

　タンパク質の分解は大別するとユビキチン・プロテア

ソーム系と非プロテアソーム系に大別できる．

　ユビキチン・プロテアソーム系はユビキチン化したタ

ンパク質の分解に関与している．タンパク質のユビキチ

ン化には E1（活性化酵素），E2（結合酵素）および E3

（ユビキチンリガーゼ）の働きにより標的タンパク質を

ユビキチン化する．ユビキチン化したタンパク質はプロ

テアソームと呼ばれる巨大なタンパク質分解酵素複合体

により分解される．

　カーネーション（Hoeberichts et al., 2007），スイセン

（Hunter et al., 2002）およびヘメロカリス（Courtney et al., 
1994）において，ユビキチン・プロテアソームに依存す

るタンパク質分解活性は老化にともない上昇する．また，

アルストロメリア（Breeze et al., 2004），スイセン

（Hunter et al., 2002），カーネーション（Hoeberichts et al., 
2007），ペチュニア（Xu et al., 2007b），アサガオ

（Yamada et al., 2007a）およびオシロイバナ（Xu et al., 



2007b）では，ユビキチン化に関わる遺伝子発現が老化

にともない上昇する．アイリスではプロテアソーム系の

阻害剤により，有意に老化が遅延する（Pak and van 
Doorn, 2005）．同様に，E3 タンパク質の RING ドメインの

遺伝子発現を抑制することにより，老化が遅延する（Xu 
et al. 2007b）．これらの結果はユビキチン・プロテアソー

ム系が老化と関わっていることを示している．

　カーネーション（Hoeberichts et al. 2007），アルストロ

メリア（Breeze et al., 2004），アイリス（van Doorn et al., 
2003），スイセン（Hunter et al., 2002），サンダーソニア

（Eason et al., 2002），ヘメロカリス（Stephenson and 
Rubinstein, 1998）など多くの花きにおいて，プロテアソ

ームに依存しないプロテイナーゼ活性も老化にともない

上昇する．カーネーション（Hoeberichts et al., 2007; Jones 
et al., 1995），アルストロメリア（Breeze et al., 2004; 
Wagstaff et al., 2002），スイセン（Hunter et al., 2002），サ

ンダーソニア（Eason et al., 2002），およびアサガオ

（Yamada et al., 2007a）ではシステインプロテイナーゼ遺

伝子の発現も老化にともない上昇する．また，サンダー

ソニア（Eason et al., 2002）とアイリス（Pak and van 
Doorn, 2005）ではプロテアーゼ阻害剤処理により老化が

遅延する．これらの結果はタンパク質分解が老化に重要

な役割を果たしていることを示唆している．

　このようなタンパク質の分解にともない，アミノ酸は

他の器官に転流すると考えられる．実際に，サンダーソ

ニアでは，老化にともないアスパラギンとグルタミン含

量が増加し，これらの合成に関与するアスパラギン合成

酵素とグルタミン合成酵素の遺伝子発現も上昇する

（Eason et al., 2000）．

（3）老化と細胞壁構成多糖

　花弁の老化にともない細胞壁がどの程度分解している

かは植物種により異なることが知られている．アサガオ

（van Doorn and Woltering, 2008）とアイリス（van Doorn 
et al., 2003）では細胞壁が相当分解されていることが観察

されている．アイリス花弁の柔細胞では，液胞の崩壊前

に細胞壁の分解の進行が観察されている（van Doorn et 
al., 2003）．また，アサガオでは，セルロースとヘミセル

ロース含量の減少が開花時点から開始する（van Doorn 
and Woltering, 2008）．カーネーションでは主として細胞

壁中の中性糖質であるガラクトースとアラビノースが減

少し，老化にともない細胞壁の分解が起こることが示唆

されている（de Vetten and Huber, 1990）．一方，サンダー

ソニアでは，老化した花弁において，細胞壁中のガラク

トース含量はほとんど減少しない（O'Donoghue et al., 
2002）．したがって，細胞壁の分解はほとんど起こらな

いことが示唆される．

　アサガオ（van Doorn and Woltering, 2008），サンダーソ

ニア（O'Donoghue et al., 2005），ヘメロカリス（Panavas 
et al., 1998）などでは，細胞壁の分解に関与するβ- ガラ

クトシダーゼ，β - グルコシダーゼ，ポリガラクツロナ

ーゼ活性が上昇する．

　アイリス（van Doorn et al., 2003）ではβ- ガラクトシ

ダーゼ，ペクチンエステラーゼ，エンド型キシログル

カン転移酵素 / 加水分解酵素（XTH），カーネーション

（Hoeberichts et al., 2007）ではβ- グルコシダーゼとエク

スパンシン，またアルストロメリア（Breeze et al., 2004）
では XTH の遺伝子発現が老化にともない上昇する．こ

の上昇は細胞壁の分解に寄与していると考えられてい

る．

（4）無機成分の変動

　アサガオではリン酸，カリウム，マグネシウムが老化

にともない減少する（van Doorn and Woltering, 2008）．こ

の減少は他の器官に輸送されたためと考えられている．

ペチュニアでは，老化にともないリン酸が著しく減少す

る他，窒素とカリウム含量の低下が明らかにされている

（Verlinden, 2003）．ペチュニアにおいて，リン酸含量の

著しい低下には，リン酸トランスポーター遺伝子の発現

が関与しており，その発現はエチレンにより上昇するこ

とが報告されている（Chapin and Jones, 2009）．
　アルストロメリア（Breeze et al., 2004）とスイセン

（Hunter et al., 2002）では，老化にともないメタロチオネ

イン遺伝子の発現が上昇する．メタロチオネインは銅と

亜鉛イオンに結合することから，金属の輸送に関与して

いると考えられている．

（5）切り花の老化と活性酸素

　酸化の過程で生成する活性酸素種にはヒドロキシルラ

ジカル，過酸化水素，スーパーオキシド，一重項酸素が

含まれる．このような活性酸素種は一般に酸化障害を引

き起こし，細胞死を誘導する．一方，スーパーオキシド

ジスムターゼ，カタラーゼ，アスコルビン酸パーオキシ

ダーゼおよびアスコルビン酸－グルタチオンサイクルに

関与するデヒドロアスコルビン酸還元酵素とグルタチオ

ン還元酵素などの酵素は，活性酸素消去系として機能し

ている．植物において，このような活性酸素は細胞死を

誘導することが報告されているため，花の老化と活性酸
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素との関連についての報告は少なくない．

　活性酸素の分解に関与するスーパーオキシドジスムタ

ーゼ（SOD）活性は，カーネーション（Droillard et al., 
1987; Bartoli et al., 1996），グラジオラス（Yamane et al., 
1999）およびアイリス（Celikel and van Doorn, 1995; Bailly 
et al., 2001）では老化にともない低下するが，逆にヘメロ

カリスでは上昇することが報告されている．カタラーゼ

活性は，グラジオラス（Yamane et al., 1999）では上昇後，

低下し，アイリス（Celikel and van Doorn, 1995; Bailly et 
al., 2001）とカーネーション（Droillard et al., 1987）では

次第に上昇する．一方，ヘメロカリスでは低下する

（Panavas and Rubinstein, 1998）．ペルオキシダーゼ活性は，

グラジオラス（Yamane et al., 1999）とヘメロカリス

（Panavas and Rubinstein, 1998）では次第に上昇し，カー

ネーション（Droillard et al., 1987）でもやや上昇する傾向

を示す．このように活性酸素の分解に関与する酵素活性

の変動パターンは，植物種により著しく異なることが報

告されている．

　カーネーションでは活性酸素を捕捉する機能を持つ

3,4,5- トリクロロフェノールの処理により，飽和脂肪酸の

増加は抑制され，その花持ちは 1.5 倍以上延長する

（Paulin et al., 1986）．逆に，フリーラジカルの発生源とい

われる紫外線の照射は老化を著しく促進する（Borochov 
and Faragher, 1983）．しかし，アイリス（Celikel and van 
Doorn, 1995; Bailly et al., 2001）では，抗酸化物質が老化を

遅延しないことが報告されている．このように，活性酸

素と花の老化との関係は明確ではなく，今後さらなる研

究が必要である．

６．切り花の老化と生体膜

（1）老化と生体膜　

　花弁の萎凋は膨圧が減少することにより引き起こされ

るため，老化にともない生体膜に損傷が生じていると考

えられる．実際に，老化した花弁では色素，糖質，アミ

ノ酸あるいは無機イオンなどの溶出は著しく増加する

（Mayak et al., 1977; Paulin et al., 1986;  Suttle and Kende, 
1980）．これらの物質の多くは液胞に貯蔵されているた

め，原形質膜だけでなく，液胞膜も老化花弁で損傷する

と考えられる．

　花弁において，物質の漏出から評価した膜の透過性の

上昇は，多くの場合，花弁の老化の非常に遅い段階での

み観察されるため，膜の透過性が実際に老化の初期過程

に関与しているとは考えにくい．実際に膜を顕微鏡で観

察した結果，光学顕微鏡ではバラで老化が始まるまで原

形質膜と液胞膜はともに健全であることおよびカーネー

ションではクライマクテリック様のエチレン生成上昇以

降に原形質膜に崩壊が見られることが明らかにされてい

る（Borochov and Woodson, 1989）．

（2）生体膜脂質組成の変化　

　生体膜は，親水基を外側に，疎水基を内側に配置した

リン脂質の二重層の内に，同じく両性分子であるタンパ

ク質が割り込んでいると考えられている．生体膜が老化

の初期過程で形態的には傷害を受けていないのにもかか

わらず，生体膜の脂質組成は開花後すぐに変化し始める

（Beutelmann and Kende, 1977; Borochov et al., 1982; Suttle 
and Kende, 1980; Thompson et al., 1982）．すなわちリン脂

質およびその結合脂肪酸を含む極性脂質は老化にともな

い減少する．このようなリン脂質の減少は，リン脂質を

合成する活性が低下するだけでなく，分解する活性が上

昇することの両者により制御されている（Borochov et al., 
1982; Suttle and Kende, 1980）．
　一般的に，植物生体膜のリン脂質はホスファチジルコ

リンとホスファチジルエタノールアミンを合わせると約

70％であり，それ以外にホスファチジルセリン，ホスフ

ァチジルイノシトールおよびホスファチジン酸がそれぞ

れ 10％程度存在する（Borochov and Woodson, 1989）．ア

サガオ（Beutelmann and Kende, 1977），ムラサキツユクサ

（Suttle and Kende, 1980）およびバラ（Borochov et al., 1982）
の花弁の膜のリン脂質の分子種の組成比に老化にともな

う変化はみられない．また膜のリン脂質の構成成分であ

る脂肪酸は老化にともない減少する（Brown et al., 1987; 
Paulin et al., 1986; Sylvestre and Paulin, 1987）．脂肪酸の種

類により減少のパターンは異なっており，リノレン酸な

どの不飽和脂肪酸ほど早く減少する（Brown et al., 1987; 
Fobel et al., 1987; Paulin et al., 1986）．
　また，カーネーション（Hoebericht et al., 2007），アイ

リス（van Doorn et al., 2003）およびヘメロカリス

（Panavas et al., 1999）において，リン脂質の分解に関与

するアレンオキシド合成酵素，リパーゼ，脂肪，脂肪酸

の分解に関与する遺伝子発現は上昇する．

　バラ（Borochov et al., 1978, 1982）とカーネーション

（Fobel et al., 1987; Thompson et al., 1982）では老化にとも

ないリン脂質は減少するが，ステロールの量はほとんど

変動しないため，リン脂質に対するステロールの割合は

増加することになる．ステロールとリン脂質の割合は生

体膜の流動性を決定する最も重要な要因の一つであると



みなされている．また膜の粘度の測定により，膜の流動

性の程度について調べることができるが，これにより，

花弁の老化にともない膜の流動性が低下することが明ら

かにされている．バラ（Borochov et al., 1976a, 1978），カ

ーネーション（Adam et al., 1983）およびペチュニア

（Borochov et al., 1994）では膜の粘度は老化にともない２

倍に増加する．

（3）老化にともなう生体膜の流動性と相転移温度の変化

　老化にともないリン脂質が減少するだけでなく，脂質

の構成成分である脂肪酸においては，リノレン酸などの

不飽和脂肪酸ほど早く減少し，脂質の飽和度が増加する

（Fobel et al., 1987; Paulin et al., 1986）．このような脂質組成

の変化，特に脂質を構成する脂肪酸の飽和度の増加は膜

の流動性を減少させるだけでなく，相転移温度を上昇さ

せる．生体膜の主要構成成分である極性脂質は，通常の

状態では液晶と呼ばれる流動性の高い状態にあり，この

ことが生体膜の機能を果たすために必須となっている．

ところが相転移温度が上昇すると，一部の脂質は相転移

を起こして液晶状態からゲル状態になり，膜中に液晶と

ゲルが混在する相分離状態になる．実際に，バラでは老

化していない花弁では，脂質はほとんどが液晶状態で存

在しているが，老化花弁で生理的な温度条件下でゲル相

の脂質が存在することが明らかにされている（Faragher 
et al., 1987; Legge et al., 1982）．このような相分離状態では

膜の機能が損なわれ，低分子物質が自由に透過すること

となる．また膜に存在する ATP アーゼなどの酵素活性は

低下もしくは失活する（Adam et al., 1983）．このような

状態では生体膜はその機能を果たすことができず，細胞

は次第に破壊に向かうことになると考えられている．

　カーネーションでは，エチレン処理によりリン脂質の

減少，流動性の低下あるいは相転移温度の上昇といった

老化にともなう生体膜の理化学的性質の変化は著しく促

進される（Beutelmann and Kende, 1977;  Faragher et al., 
1987; Suttle and Kende, 1980; Sylvestre and Paulin, 1987; 
Thompson et al., 1982）ものの，脂質組成の変化はエチレ

ン 生 成 が み ら れ る 前 か ら す で に 起 こ っ て い る

（Beutelmann and Kende, 1977; Suttle and Kende, 1980; 
Thompson et al., 1982）．したがって，エチレンそのもの

は脂質組成を変化させる引き金ではなく，その変化を促

進する役割を果たしているものと考えられる．

（4）生体膜の実験結果に関する問題点

　生体膜には原形質膜だけでなく，細胞内に液胞膜ある

いは核膜など各種の膜が存在する．老化過程で重要と考

えられているのは液胞膜の機能消失であり，細胞死にお

いて液胞膜の崩壊が原形質膜のそれに先立つことが示唆

されている．しかし，これまでの報告は細胞中の生体膜

全体をまとめて解析したものである．また，生体膜と老

化に関する実験結果の多くはバラ切り花を材料として得

られたものである．しかし，バラ切り花では水分状態の

悪化により花弁が萎れ観賞価値を失う．そのため，バラ

を材料とした実験では，本来の老化現象を解析していな

い可能性が高い．また，膜の透過性を電気伝導度で評価

しているが，この評価法は死んだ細胞の割合を表してい

るだけに過ぎない可能性も高い．

　このように，生体膜研究の結果は再検討の余地が多く，

一部の研究者からは厳しい批判が浴びせられている

（van Doorn and Woltering, 2008）．今後は異なる細胞で各

生体膜の老化にともなう物理化学的性質を解析すること

が不可欠であろう．

７．プログラム細胞死と遺伝子発現

（1）プログラム細胞死

　花の寿命はそれぞれの花の種類で遺伝的にある程度決

まっている．また，カーネーション（Ichimura et al., 
2009b）やグラジオラス（Jones et al., 1994; Yamane and 
Ogata, 1995）をはじめとして多くの花では，タンパク質

合成阻害剤であるシクロヘキシミド処理により，老化が

遅延する（第 11 図）．また，アサガオでは RNA 合成阻害

剤であるアクチノマイシン D 処理によっても老化は遅延

する（Yamada et al., 2009d）．同様に，真核生物転写開始

因子（eIF-5A）の合成に関与するデオキシンヒプシン合
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第 11 図　	グラジオラス‘プリンセスサマーイエロー’切り花

の老化に及ぼすシクロヘキシミドの影響

　　　　			左；無処理，右；シクロヘキシミド（１mM）処理．

														処理開始後４日目に撮影．
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成酵素の遺伝子発現を抑制することにより，カーネーシ

ョンの老化が遅延することも報告されている（Hopkins 
et al., 2007）．したがって，花の老化は能動的な死の過程

であるプログラム細胞死（PCD）により制御されている

とみなされている．

　動物細胞では，DNA と核の断片化を特徴とする，プロ

グラムされた細胞死をアポトーシスと呼んでいる．アポ

トーシスを起こした細胞はアポトーシス小体を形成した

後，食細胞や隣接する細胞により貪食除去される．植物

でも細胞死の過程で DNA と核の断片化は起こるが，貪食

除去はみられないため，単にプログラム細胞死（PCD）

と呼ぶことが一般的になっている．

　一般に動物の PCD に特徴的な現象は核と DNA の断片化

である．花弁が老化する過程で，最初に検出される PCD

第 12 図　花弁の老化にともなう核の断片化

　　　　			A；ペチュニア，B；キンギョソウ．左側４枚はDAPI染色，最も右はDAPIとDiOC6 で二重染色（Yamada et al.（2006a）
　　　　	を改変）．



の徴候はクロマチンの凝縮である．カーネーション，ア

サガオなど花弁が萎凋するタイプの花では，PCD の特徴

である DNA の断片化が老化の過程で起こる．動物と同様

に，アサガオ，ペチュニアなどでは，細胞死の過程で核

が分裂する（Yamada et al., 2006ab）．一方，カーネーシ

ョンやキンギョソウでは，核そのものは分裂せず，核内

でクロマチンが分裂する（第 12図）（Yamada et al., 2006b）．
一方，花弁が脱離するサクラでは，花弁が脱離した時点

では DNA の断片化と核の分裂は観察されない（Yamada 
et al., 2007c）．したがって，このような花きでは PCD がほ

とんど起こらないことが示唆されている．

　カーネーションでは，エチレンが PCD の引き金となっ

ているだけでなく，正常な PCD の進行にもエチレンが必

要であることが示唆されている（Ichimura et al., 2009b）．
バラでは花弁が脱離するタイプの品種としないタイプの

品種で PCD の進行に差異がみられることが明らかにされ

ている（山田・市村 , 2006）．

（2）プログラム細胞死に関与する遺伝子の老化にともな

う発現

　アイリス（van Doorn et al., 2003），アサガオ（Yamada 
et al., 2007b），アルストロメリア（Breeze et al., 2004），オ

シ ロ イ バ ナ（Xu et al., 2007a）， カ ー ネ ー シ ョ ン

（Hoeberichts et al., 2007），スイセン（Hunter et al., 2002）
およびヘメロカリス（Panavas et al., 1999）において，マ

イクロアレイ解析あるいはサブトラクション解析によ

り，老化にともなう遺伝子発現の変動が解析されている．

また，ペチュニアでは受粉後のプロテオーム解析が行わ

れ，老化関連タンパク質の変動が解析されている（Bai 
et al., 2010）．多くの花きに共通して発現の上昇がみられ

るのは，システインプロテイナーゼ，アスパラギン酸プ

ロテイナーゼなどのタンパク質分解に関わる酵素をコー

ドする遺伝子およびリン脂質分解に関与する遺伝子であ

る．これ以外に，発現上昇が認められる遺伝子として，

カーネーションからはグルタチオントランスフェラーゼ

遺伝子（Meyer Jr. et al., 1991）が，ヘメロカリスからは

脂肪酸ヒドロキシラーゼ，脂肪酸エロンガーゼ，アレンオ

キシド合成酵素遺伝子（Panavas et al., 1999）が単離され

ている．グルタチオントランスフェラーゼは毒物とグル

タチオンの結合を触媒することにより，解毒反応に関与

している酵素である．

　動物の PCD において，システインプロテイナーゼの一

種であるカスパーゼは非常に重要な酵素である．植物で

はカスパーゼそのものは見出されていないが，カスパー

ゼと同様の機能を有するのが，液胞プロセシング酵素

（VPE）である．VPE は基質タンパク質のアスパラギン

またはアスパラギン酸残基の C 末端側を切断するシステ

インプロテアーゼである．VPE とカスパーゼの相同性は

高くないが，VPE はカスパーゼの基質を認識することか

ら，カスパーゼと共通する基質認識部位と活性中心の立

体構造をもつと考えられており，植物においてカスパー

ゼ活性を示す酵素であることが明らかとなっている．ア

サ ガ オ（Yamada et al., 2009d）， カ ー ネ ー シ ョ ン

（Hoeberichts et al., 2007）およびスイセン（Hunter et al., 
2002）において，VPE の遺伝子発現も老化にともない上

昇する．

　Bax- インヒビターは動物の PCD に重要な機能を有する

Bax の阻害タンパク質である．植物では，Bax タンパク質

は発見されていないが，Bax- インンヒビター遺伝子は，

老化にともない上昇する（Yamada et al., 2009d）．
　DAD1（defender against apoptotic cell death）は動物の

PCD を抑制するタンパク質である．植物でも DAD1 の相

同遺伝子が単離されている．アルストロメリア（Breeze 
et al., 2004）では老化の初期段階で発現が低下し始めるが，

カーネーション（Hoeberichts et al., 2007），グラジオラス

（Yamada et al., 2004）およびアイリス（van Doorn et al., 
2003）では老化の後期に発現が低下する．しかし，花弁

の老化における役割は，ほとんどわかっていない．

　このように老化に関わる遺伝子は多数単離されている

が，エチレン非依存性花きにおいて，花弁老化の鍵とな

る遺伝子は特定されていない．単離した遺伝子の機能解

析により，老化を制御する遺伝子の発見が期待される．

（3）老化にともなう花弁細胞の形態的変化とオートファ

ジー

　花弁は主として向軸側および背軸側表皮細胞および柔

細胞から構成される．アイリスにおいて，老化にともな

い最初に観察される形態変化は表皮細胞間の原形質連絡

の遮断であり，これは開花２日前にすでに観察される．

また，アイリス（van Doorn et al., 2003）とアルストロメ

リア（Wagstaff et al., 2003）など多くの花では，柔細胞の

ほうが表皮細胞より前に崩壊する．アイリスでは開花後

２日目には柔細胞の崩壊が始まり，４日目にはほぼ完全

に崩壊するが，表皮細胞は４日目においても健全である

ことが観察されている（van Doorn et al., 2003）．同様に，

アルストロメリアにおいても，開花後４日目には表皮細

胞は健全であるが，柔細胞の崩壊開始が観察されている

（Wagstaff et al., 2003）．
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　植物の老化後期段階ではオートファジーが起こる．オ

ートファジーとは液胞などのリソソームに細胞内小器官

が取り込まれて，分解される自食作用のことをいう（第

13 図）．オートファジーにはマクロオートファジーとミ

クロオートファジーがある．マクロオートファジーは，

オートファゴソームと呼ばれる二重膜を持つ小胞が形成

され，オルガネラを取り込み，さらに液胞中で分解され

る現象である．ミクロオートファジーは液胞膜が陥没し，

そこに取り込んだオルガネラが分解される現象をいう．

　アサガオ（Matile and Winkenbach, 1971）とアイリス

（van Doorn et al., 2003）では，細胞内小器官を飲み込む小

胞としてオートファゴソームが形成され，液胞に取り込

まれる．また，老化にともない液胞中に細胞内小器官が

観察される．したがって，花弁の老化にはオートファジ

ーが関与していると考えられている．

　オートファジーに必須な遺伝子は酵母のオートファジ

ー欠損変異体（autophagy-deficient mutants）から単離さ

れた．ATG に数字が付された名称となっており，特に

ATG1 ～ 18 が重要であることが示唆されている（Bassam 
et al., 2006）．アサガオでは，ATG4 と ATG8 の発現のみが

調べられており，いずれも老化にともない上昇する

（Yamada et al., 2009d）．
　アサガオでは，エチレン処理とオートファジー阻害剤

である 3- メチルアデニン処理の両者により老化が促進さ

れる（Yamada et al., 2009d）．エチレン処理により，オー

トファジー関連遺伝子である ATG4と ATG8だけでなく，

VPE，Bax インヒビターなどの PCD 関連遺伝子も，発現

のピークが早まると同時に発現量は低下する（Yamada 
et al., 2009d）．アサガオでは，老化過程で発現が上昇す

る，膜タンパク質をコードすると考えられる遺伝子

（InPSR26）の導入により，その遺伝子の発現を抑えると，

オートファジー活性は低下するものの，老化が早まるこ

とが見出されている（Shibuya et al., 2009）．また，ATG4
および ATG8 遺伝子発現も低下する傾向がみられる．オ

ートファジーが PCD に関与しているのであれば，オート

ファジーを抑制すれば，老化が遅延することが予想され

る．それとは逆の結果をどう説明すればよいのであろう

か．これに関して，オートファジーは物質の再利用に関

与しており，オートファジーの機能を阻害すると再利用

の過程が阻害されることにより，老化の進行が早まると

いう仮説が提案されている．シロイヌナズナの葉でも，

ATG8 などのオートファジー関連遺伝子の発現を抑制す

ると，むしろ老化が促進されることが明らかにされてい

る（Hanaoka et al., 2002; Thompson et al., 2005; Xiong et al., 
2005）．

８．花弁展開のメカニズム

（1）花弁展開と細胞肥大

　バラでは観賞の主体が蕾から開花に至る過程にあるこ

と，あるいはスイートピー，デルフィニウム，トルコギ

キョウなど，多くの花きでは 1 本の花茎にステージの異

なる小花が多数存在しており，蕾を開花させることが非

常に重要であることなどから，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．

　開花はシンク器官である花弁に糖質と水が急速に蓄積

し，細胞が急激に肥大するとともに花弁が向軸側に反転

する反応である．アサガオやマツヨイグサのような一日

花では，開花は特定の時間に起こることがよく知られて

いる．バラにおいても花弁の肥大は暗期終了直前から明

期開始後数時間という１日のうちの特定の時間のみにみ

られる現象である（Evans and Reid, 1988）．
　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（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 et al., 1985）．バラにおいても，花弁の展開にとも

ない細胞分裂は続くものの，花弁の成長は主として細胞

肥大であることが明らかにされている（Yamada et al., 
2009b）．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．

第 13図　マクロオートファジーの模式図



　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．糖質が浸透圧上昇に最も寄与していることに加

え，切り花への糖質の処理は花弁の展開を促進する．し

たがって，花弁の展開には糖質が最も重要な浸透圧調節

物質であると考えられている．

　花弁が展開する過程では花弁は生長する（第 14 図）．

バラでは，細胞分裂が緩慢になった蕾のステージから花

弁が完全に展開する間（写真のステージ１から３の間），

花弁の向軸側および背軸側表皮細胞の投影面積はそれぞ

れ約９および６倍に増加することは，花弁の展開にとも

ない細胞が著しく肥大することを示している（Yamada 
et al., 2009b）．

（2）花弁の展開における貯蔵炭水化物の役割

　細胞の肥大には，浸透圧調節物質以外に，多量のエネ

ルギー源と細胞壁の合成基質が必要である．糖質はエネ

ルギー源，細胞壁の合成基質および浸透圧調節物質とし

て花弁の展開に不可欠の物質である．

　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 and 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，バラの樹上で

開花した花では，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

ごくわずかである（Yamada et al., 2009a）．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ている

（Ichimura et al., 1998）．従って，花弁展開におけるデンプ

ンの貯蔵炭水化物と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（Vergaumen et al., 
2000）．
　バラでは，グルコースやフルクトースを初めとする単

糖の濃度は開花にともない著しく上昇する．同様に，キ

ク（Ichimura et al., 2000b），カーネーション（Ichimura et 
al., 1998a），あるいはグラジオラス（山根ら , 1991）をは

じめとする多くの花きでは開花にともないスクロース濃

度はほとんど上昇しないか，あるいは低下するのに対し

て，グルコースおよびフルクトース濃度は上昇する．こ

の現象にはスクロースをグルコースとフルクトースに分

解するインベルターゼが関与している（Yamada et al., 
2007a）．一方，トルコギキョウ（Shimisu and Ichimura, 
2005）とスイートピー（Ichimura et al., 1999a）のように，

フルクトースがほとんど蓄積しない花きでは，花弁の展

開にともないグルコースとスクロース濃度が上昇する．

リンドウでは三糖であるゲンチオトリオースが一度増加

した後，減少し，それに引き続いて二糖であるゲンチオ

ビオースが増加した後，やや減少する（市村ら , 2005）．
このような二糖あるいはオリゴ糖の分解による単糖の蓄

積は，浸透圧の増加に寄与していると考えられる．

　ポリオール（糖アルコール）を主要な構成糖質とする

花きでは様相は異なる．デルフィニウムでは，マンニト

ールが最も主要な構成糖質であるが，マンニトール濃度

は上昇せず，グルコースとフルクトース濃度が上昇する

（Ichimura et al., 2000a）．フロックスでは，グルコースに

加えて，特殊なポリオールである 2-C- メチルエリトリト

ール濃度が上昇する（Enomoto et al., 2004）．
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第 14 図　 バラの花弁展開にともなう形態の変化（Yamada et 
al.（2009b）を改変）．バーは 10 μ m を示す．
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（3）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

　植物の細胞では，液胞に蓄積した糖質が膨圧を生じさ

せることにより肥大成長すると考えられている．実際に，

アマリリスおよびチューリップの花弁においても，グル

コースなどの代謝糖質は液胞に蓄積することが報告され

ている（Wagner, 1979）．
　液胞が肥大するためには，シンプラスト（液胞，細胞

質など原形質膜の内側の部分）の浸透圧はアポプラスト

（細胞壁など原形質膜の外側の部分）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．バラでは，花弁展開にともない，シンプラス

トとアポプラストの浸透圧はそれぞれ上昇するが，花弁

が展開する前のステージ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い．したがっ

て，両者の浸透圧差により水の流入が可能である（第 15
図）．花弁が展開する前のステージ２では，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の差は小さ

いが，無機イオン由来の浸透圧の差は比較的大きい．し

たがって，展開する前のステージでは，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

いことが示唆される．また，花弁の展開にともない，シ

ンプラストにおける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することから，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

れる．

　花弁の展開にともない，特に液胞において，グルコー

スとフルクトース濃度が著しく上昇することを考え合わ

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．

　糖質が細胞あるいは液胞に多量に蓄積するためには原

形質膜と液胞膜上に糖質の輸送に関わる特異的なキャリ

アの存在が必要である．また，組織内に水が流入するた

めに，水チャンネルが必要であることが示唆されてきた．

キャリアあるいは水チャンネルに関わるタンパク質と遺

伝子を単離し，これらの遺伝子を導入することにより物

質の輸送を制御し，開花速度を調節できる可能性もあろ

う．

　花弁の展開は向軸側と背軸側の成長差によりもたらさ

れる（Wood, 1953）ことから，その機構を詳細に解析す

るためには，向軸側および背軸側表皮細胞と柔細胞を分

離することが必要である．ユリでは向軸側表皮細胞，柔

細胞および背軸側表皮細胞を比較的簡単に分離すること

ができる．細胞により糖質濃度は異なり，表皮細胞のほ

うが柔細胞よりも明らかに高いこと，また花弁展開前に

は向軸側表皮細胞のほうが背軸側表皮細胞より高いこと

から，これが花弁展開に関与していることが示唆されて

いる（渡邉ら , 2008）．

（4）花弁展開に関わる遺伝子とタンパク質

　糖質の輸送と代謝にはさまざまな酵素タンパク質が関

第 15 図　	バラの花弁展開にともなう浸透圧の変動（Yamada 
et al.（2009a）を改変）

　　　　	A；総浸透圧，B；糖質由来浸透圧，C；無機イオン

由来浸透圧．ステージは第 14 図と同じ．



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．細胞壁の緩みにはエクスパンシンなど，

多くの酵素タンパク質がある．

　バラの花弁展開にともなう細胞肥大において，花弁展

開にともない細胞壁の緩みが起こっている．さらに，細

胞壁の緩みに関係すると考えられているエクスパンシン

と XTH の遺伝子発現は花弁成長にともない著しく上昇す

ることから，これらのタンパク質が細胞肥大に重要な役

割を果たしていることが示唆される（Yamada et al., 
2009c）．
　カーネーションでは花弁の展開にともなう遺伝子発現

の変動が解析され，オーキシン応答性遺伝子をはじめと

するいくつかの遺伝子発現が花弁展開にともない上昇す

ることが報告されている（Harada et al., 2010）．
　バラでは切り花にすると花弁展開が抑制される品種が

ある．株上に比較して，花弁のインベルターゼ活性は低

く推移することから，花弁展開におけるインベルターゼ

の重要性も示唆されている（Yamada et al., 2007a）．
　チューリップは温度上昇により花弁が展開し，温度低

下により花弁が閉じる．温度上昇にともなう花弁の展開

には水チャンネルをコードするアクアポリンタンパク質

のリン酸化の関与が示唆されている（Azad et al., 2004）．

（5）花弁展開と植物ホルモン

　植物ホルモンの中では，ジベレリンとエチレンが花弁

展開に関与していることが報告されている．ジベレリン

はバラ（Sabehat and Zieslin, 1995）の花弁成長とスター

チス（Steintz and Cohen, 1982）切り花の開花を促進する．

一方，フリージアとグラジオラスでは，蕾の開花が STS
処理により促進されることから，エチレンは開花に抑制

的に作用すると考えられる（Serek et al., 1994a）．
　興味深いことにバラの花弁展開においては，エチレン

が促進的に作用する品種と，抑制する品種，さらには無

関係な品種があることが報告されている（Reid et al., 
1989）．
　Gao のグループはエチレンにより花弁展開が促進され

る品種と抑制される品種を用いて，花弁展開とエチレン

との関係について研究を進めている．品種‘サマンサ’

では，エチレン処理により花弁展開は促進されるが，背

軸側表皮細胞の肥大はむしろ抑制される（Ma et al., 
2008）．したがって，エチレンによる花弁展開促進はエ

チレン処理では背軸側表皮細胞の成長抑制が原因である

ことが示唆される．水チャンネルをコードするアクアポ

リン遺伝子の発現はエチレン処理により低下する．また，

アクアポリン遺伝子の発現を抑制することにより，花弁

細胞の肥大が抑制される．したがって，エチレンによる

細胞肥大の抑制はアクアポリン遺伝子が関わっているこ

とが示唆される（Ma et al., 2008）．
　バラ‘サマンサ’では，エチレン受容体遺伝子の発現

はエチレン処理により著しく上昇する（Ma et al., 2006b; 
Xue et al., 2008）．一方，エチレン処理により開花が抑制

される品種‘カーディナル’では，エチレンによりエチ

レン受容体遺伝子の発現が促進されない．しかし，CTR
と EIN3ホモログの遺伝子発現には両品種で差はみられな

い（Tan et al., 2006）．したがって，バラの品種によるエ

チレン受容能の差が開花に及ぼす影響の差異になってい

る可能性がある．

９．花弁に含まれる色素と退色

　花弁の構成色素は大別すると，アントシアニン・フラ

ボノイド類，カロテノイド類およびベタシアニン類に大

別される．このうち，アントシアニン・フラボノイド類

とベタシアニン類は水溶性であり液胞に蓄積する．カロ

テノイド類は脂溶性でクロモプラストに蓄積する．紫色

あるいはピンク色の花色発現に関与する色素はアントシ

アニンである．赤色あるいはオレンジ色に関与する色素

もアントシアニンが多い．黄色の花色発現に関与する色

素はカロテノイドが一般的であるが，フラボノイドとそ

の類縁体であるオーロンが関与している場合もある．ベ

タシアニンは赤，ピンク，黄色の花色発現に関与してい

るが，アントシアニンを蓄積するタイプの花弁ではベタ

シアニンは含まれていない．それとは対照的に，ベタシ

アニンを含む花弁ではアントシアニンは含まれていな

い．ただし，ベタシアニンを花弁の主要な構成色素とす

る花きは，オシロイバナ，マツバボタンなど限られてい

る．

　アントシアニンを主要な花色素とする切り花品目で

は，単に水に生けた場合には，蕾の花色が十分に発現し

ない場合が多い．この原因はアントシアニンの色素その

ものの合成が抑制されるためである．切り花への糖質処

理は，基質を供給するだけでなく，アントシアニン生合

成に関与する遺伝子発現を促進し，アントシアニンを増

加させ，花色発現を向上できる（Kawabata et al., 1999; 
Moalem-Beno et al., 1997）．
　アントシアニンを主要な構成色素とする花弁では，老

化にともない退色が起こる．特に，ピンク色のバラが，
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紫がかる現象はブルーイングと呼ばれる．本来，赤い花

色のバラが黒ずんでくることもブルーイングの一種であ

る．ブルーイングの原因は花弁細胞中の pH の変化が原因

であることが示唆されている（Oren-Shamir et al., 2001）．
　スイートピーでは花弁が退色し，白みがかる．この原

因は pH の変化だけでなく，花色発現を促進するコピグメ

ント物質の蓄積と発現を抑制する物質の蓄積のバランス

によることが最近明らかにされた（Shimizu-Yumoto et al., 
2009）．

10．切り花の水分生理

（1）切り花の老化にともなう水分状態の変化　

　切り花において，その水分状態は切り花の品質保持期

間に影響を及ぼす重大な要因である．切り花の水分状態

は吸水量と蒸散量の差し引きにより決まる．水揚げが悪

化すると切り花の萎凋が引き起こされるが，この直接の

原因は吸水量より蒸散量が多いことである．したがって，

水揚げは単に‘水の吸収’を意味する語ではなく，‘切

り花の水分状態’を表す語であるとみなすべきである．

吸水量が多くても，それよりも蒸散量が多ければ水揚げ

が悪化する．したがって，吸水量が多ければ水揚げがよ

いということにはならない．吸水の原動力は蒸発散によ

る蒸散流である．

　蒸散には二つの経路がある．気孔内の葉肉細胞を通じ

て行なわれるものを気孔蒸散といい，表皮細胞のクチク

ラ層を通じて行なわれるものをクチクラ蒸散という．全

蒸散量に対するクチクラ蒸散の割合は 10％以下と少ない

のが普通である．気孔蒸散の速度は，気孔内の水蒸気濃

度と周辺大気の水蒸気濃度の差に比例し，その間の拡散

抵抗に反比例する．拡散抵抗は，気孔内から葉表面まで

の抵抗である気孔抵抗と葉表面から自由大気までの拡散

抵抗である葉面境界層抵抗からなる．

　一般に気孔は明所および低湿度条件では開きやすく，

水揚げが悪化しやすい．そのため，切り花は暗所で高湿

度条件下での保管が有効である．バラなど，水揚げが悪

化しやすい切り花では，葉を除去する，あるいは気孔の

閉鎖を促進する ABA を処理すると，水揚げが改善され，

品質保持期間が延長する（Halevy et al., 1974）．
　切り花の水分状態は水ポテンシャルの値により定量的

に表すことができる．バラでは，-0.2 ～ -0.4 MPa でキャビ

テーション（導管中の水柱が不連続となる現象）が起こ

り（Dixon et al., 1988），-0.9 MPaになると水分が約 10％損

失し，ベントネックが発生し始める（Hu et al., 1998）．ま

た -4MPa になると，水分は 50％損失し，通導抵抗が０に

なる（Dixon et al., 1988）．
　バラ切り花では，蒸散は明暗周期のある条件下では日

変動する．明期には気孔が開いて蒸散が促進され水分状

態が悪化しやすいが，暗期には蒸散が抑制され水分状態

が回復する．連続照明下で保持した場合でも，日周変動

の傾向は維持されるが，暗黒条件下で保持すると，蒸散

量の変動はみられず，低いレベルで推移する（土井ら , 
1999）．
　バラでは茎の表面から水は吸収されない（van Doorn, 
1994）が，キク（土井・釣賀 , 2009）やガーベラ（van 
Meeteren, 1978）では茎の表面からも吸収されることが明

らかにされている．この違いはクチクラ層の発達の違い

が原因しているかもしれない．

　導管の閉塞により通導抵抗は上昇する．また，水通導

性は通導抵抗の逆数であるため，導管閉塞にともない低

下し，吸水が抑制される．その結果，蒸発散による水の

損失が吸収を上回ると，水揚げが悪化する．

　導管の閉塞は水分状態悪化の直接的な原因である．導

管閉塞は収穫してから数日後に問題となる場合が多い．

導管を閉塞させる原因として細菌の繁殖，切り口の気泡

などいくつかの事柄があげられている．

（2）細菌と導管閉塞

　生け水中に増殖した微生物は導管閉塞を引き起こすこ

とが知られており，特に細菌は導管閉塞の重大な原因で

あると考えられている．生け水および導管において細菌

の増殖にともない導管閉塞が進行し（第 16 図）（Ueyama 
and Ichimura, 1998; van Doorn et al., 1989, 1991），細菌を生

け水中に添加すると導管閉塞が促進される（de Witte 

第 16図　バラの茎基部における細菌数と水通導性の変動



and van Doorn, 1988; Zagory and Reid, 1986）．また，抗菌

剤処理は細菌濃度を低下させるとともに，導管閉塞を

抑制する（Gilman and Steponkus, 1972; Ichimura et al., 
2003; Jones and Hill, 1993; van Doorn and Perik, 1990; van 
Doorn et al., 1989）．このような研究結果は，生け水中の

細菌が導管を閉塞させる原因であることを強く支持して

いる．

　細菌に対する感受性は切り花の種類により異なってお

り，バラ（Jones and Hill, 1993）とガーベラ（Clerkx et al., 
1989; van Doorn and de Witte, 1994）は弱く，106CFU
（colony forming unit）/mL 以上の濃度で著しく花持ちが短

縮するが，カーネーションは比較的強く，その濃度では

花持ちに影響しない（Jones and Hill, 1993）．
　バラでは，シュードモナス属が主要な細菌であること

が報告されている（Put, 1990; van Doorn et al., 1991）．切

り花は乾式すなわち水に挿さない状態で輸送されること

が一般的であるが，このような状態でも，細菌は生け水

に挿したときと同様に増殖する（van Doorn and de Witte, 
1991）．
　微生物の種類により花持ちに及ぼす影響が異なり，シ

ュードモナス属の細菌と酵母の特定の系統はカーネーシ

ョンとバラの花持ちを著しく短縮させることが明らかに

されている（de Witte and van Doorn, 1988; Zagory and 
Reid, 1986）．　

　細菌が導管閉塞を引き起こす機構については，依然と

して不明の点が多い．バラの茎の断面積の３分の２の部

分にかみそりを挿しても，水揚げ程度は変化しないこと

が報告されている（van Doorn et al., 1989）．したがって，

水揚げの悪化には大部分の導管が閉塞されることが必要

であることを示唆している．顕微鏡観察による結果にお

いて，切り口が分泌物をともなった細菌でおおわれてい

ることを示す報告もある（van Doorn et al., 1991）が，閉

塞している導管の割合は２～４％程度にしかすぎないと

する報告もある（Rasmussen and Carpenter, 1974）．
　また，死滅させた細菌の懸濁液でも導管閉塞を引き起

こすことから，細菌は導管を物理的に閉塞させていると

いう見解がある（van Doorn and de Witte, 1991）．しかし，

Put and Jansen（1989）による詳細な解析により，生きて

いる細菌のほうが死んだ細菌よりも導管を閉塞させる作

用が大きいことが明らかにされている．したがって，導

管閉塞は細菌そのものによる物理的な作用のみではない

ことを示唆している．これに関して，細菌の分泌産物が，

その生理的作用により導管を閉塞させていることを示唆

する報告がある．カーネーション切り花では，４種類の

細菌の分泌産物のうち，３種類により水揚げが低下する

（Accati et al., 1980）．導管中には細菌の分泌産物あるいは

細菌の酵素により分解された植物由来と考えられるペク

チンなどの多糖およびタンパク質が集積していることが

組織化学的な方法により示されている（Lineberger and 
Steponkus, 1976; Parups and Molnar, 1972）．また，バラの

切り花において，細菌から精製されたペクチン分解に関

与する酵素であるペクチンリアーゼとポリガラクツロナ

ーゼを生け水に添加すると，水揚げが低下することが報

告されている（Put and Rombouts, 1989）．これらの結果

は分泌産物が悪影響を及ぼしていることを支持するもの

である．しかしながら，実際に与えた濃度と同等の濃度

の酵素を分泌しているかは不明であることに加えて，生

け水から単離された細菌にペクチン分解活性は検出され

なかった報告（de Witte and van Doorn, 1988）もあること

から，ペクチン分解酵素が導管閉塞に関与しているかは

さらに検討する必要があろう．細菌の分泌産物の成分に

ついては未知のところが多いが，酵素以外の分泌物が導

管閉塞に関与している可能性もある．分泌物と導管閉塞

との関係を解明するためには，さらなる研究が必要であ

る．

（3）切り口に入り込んだ空気およびキャビテーションに

よる導管閉塞

　切り口を空気にさらすと，空気が導管に入り込む．こ

のような空気による導管閉塞は水の吸収を阻害する．切

り口から入り込んだ空気に加え，キャビテーションと呼

ばれる茎の内部に生じる気泡も吸水を阻害する．

　バラ切り花では，脱気した水あるいは濾過した水を

生け水に用いると吸水が促進される（Durkin, 1979ab）．
それとは逆に，生け水を通気することにより，吸水が

抑制される（van Doorn, 1990）．これらの知見は生け水

中の気泡が導管閉塞に関与していることを支持してい

る．

　乾式輸送は湿式輸送に比較して水通導性の低下が著し

く，花持ちが短縮しやすい（Hu et al., 1998）．乾式輸送で

は，このような空気による導管閉塞により，切り花の水

分状態が悪化し，品質保持期間が短縮する．

　バラ切り花では，水揚げに品種間差が存在する．バラ

切り花では，空気にさらす時間の長短によりその後の吸

水が阻害される時間が品種により異なっている．４品種

を用いて行った試験では，最も水揚げがよい‘フリスコ’

では 36 時間でも吸水は抑制されないが，最も水揚げが悪

化しやすい‘キャラミア’では３時間で吸水が著しく抑
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制される（van Doorn and Reid, 1995）．
　キャビテーションは切り花にせず，花茎を株に付けた

状態でも起こる．株上のバラでは，夜明け後徐々に増加

し，10 時前後にピークに達し，次第に低下する（van 
Doorn and Suiro, 1996）．これは，昼間の蒸散により水分

が損失したことにより起こると推定される．

　バラ切り花では，キャビテーションが起こる時間には

著しい品種間差がある．最も水揚げが悪い‘キャラミア’

では切り口を空気にさらした３時間後には，その発生が

ピークに達するのに対して，水揚げが比較的優れる‘ソ

ニア’では，発生がピークに達するのは 20 時間以降であ

ることが報告されている（van Doorn and Suiro, 1996）．
このように水揚げの品種間差はキャビテーションの品

種間差と対応していることから，バラ切り花ではキャ

ビテーションが導管閉塞に関与していることが示唆さ

れる．

（4）傷害による生理的応答と導管閉塞

　植物の茎が切断されると傷口を治癒するため，スベリ

ンやリグニンをはじめとして，表皮を保護する物質の合

成と蓄積が起こる．キク（van Doorn and Cruz, 2000; van 
Doorn and Vaslier, 2002）とアスチルベ（Loubaud and van 
Doorn, 2004）では，切断傷害により誘導される生理的な

応答が導管閉塞に関与していることが明らかにされてい

る．

　キクでは，切り花をポリエチレン袋に入れて高湿度条

件で 12 時間保持した後，切り花を水に生けると，葉の萎

れが進行する（van Doorn and Cruz, 2000）．この原因とし

て，細菌，切り口に侵入した空気およびキャビテーショ

ンが関与している可能性が考えられる．しかし，保管中

には細菌はほとんど増殖しない（van Doorn and Cruz, 
2000）．また，切り口から空気を吹き込むと，空気の吸

収は 20 分程度で止まるが，葉の萎れはそれよりもはるか

後に起こる．また，キャビテーションは萎れが起こった

後，観察される（van Doorn and Cruz, 2000）．これらの結

果は，細菌，切り口に侵入した空気およびキャビテーシ

ョンは導管閉塞の原因ではなく，切断傷害による何らか

の生理的応答が導管閉塞の原因になっていることを示唆

している．この生理応答に関して，アスコルビン酸，安

息香酸などの酸化防止剤で処理すると，細菌の増殖は抑

制できないが，葉の萎れは抑制される（van Doorn and 
Cruz, 2000）．また，パーオキシダーゼとカテコール酸化

酵素阻害剤の処理により，導管閉塞が遅延することから，

酸化が関わるリグニン生合成が関与していることが示唆

される（van Doorn and Vaslier, 2002）．
　同様に，アスチルベ切り花では乾式で高湿度条件下で

の保管により，萎れが促進される（Loubaud and van 
Doorn, 2004）．抗菌作用のない薬剤であらかじめ処理し

た後，空気にさらすと萎れが抑制される．これらの結果

から，アスチルベ切り花では，傷害による酸化反応によ

り導管閉塞が引き起こされることが示唆される．

　ブバルディア切り花においても，空気中にさらす時間

が短時間でも萎れが起こり，パーオキシダーゼおよびカ

テコールオキシダーゼ阻害剤の処理により萎れが抑制さ

れることから，酸化反応が導管閉塞に関係していること

が示唆される（Vaslier and van Doorn, 2003）．
　バラの茎を無菌条件下で保持した場合でも導管が閉塞

することが示されており，導管の閉塞は未知の生理的な

要因により起きることが提案されている（Marousky, 
1969）．ただし，異なる結果も報告されている（van 
Doorn et al. 1989; Loubaud and van Doorn, 2004）ことから，

バラの導管閉塞に傷害応答が関与しているか否かについ

ては，詳細な検討が必要であろう．

　このような可視的には識別できない傷害による導管閉

塞とは別に，ブルースターやポインセチアのように切断

により汁液を溢泌する植物種もあり，これらは汁液が固

化することにより導管が閉塞する（平谷ら , 2002）．

（5）導管閉塞を引き起こす要因の相互関係

　バラ切り花では細菌の増殖は吸水を阻害し，結果とし

て導管中に気泡が生じキャビテーションを引き起こす

（Bleeksma and van Doorn, 2003）．また，乾式輸送の時間

が長くなるとキャビテーションが起こることが示唆され

ている．このような複合的な要因により，導管閉塞は進

行するのであろう．導管閉塞を引き起こす要因の解析に

あたり，抗菌剤は植物そのものの細胞死を引き起こし，

傷害反応を抑制することが少なくない．また，酸化防止

剤も抗菌効果がある場合が多く，導管閉塞を引き起こす

要因の解析を複雑にしている．

　キク切り花を空気中に放置すると導管閉塞が誘導さ

れ，その時間が短い場合には，脱気のみにより導管閉塞

から回復する．放置時間が長い場合には，カテコール酸

化酵素の阻害剤であらかじめ処理した切り花では，脱気

により導管閉塞から回復する（van Meeteren et al., 2006）．
したがって，乾式輸送した場合，初期段階では導管閉塞

に空気が関与しており，時間の経過にともない酸化反応

も導管閉塞に関与することが示唆される．なお，キク切

り花においても，抗菌剤処理は水分状態を良好にするこ



とから，水に生けた場合には細菌も導管閉塞の原因にな

っていることが示唆される（峯ら , 2008）．
　このように，導管閉塞には複数の要因が相互に関わり

あっていることが明らかになりつつある．

11．負の屈地性による茎の屈曲

　負の屈地性により，切り花を横置きにすると花穂が上

方に屈曲し，結果として花穂が曲がる切り花がある．代

表的なものにキンギョソウ，ストック，グラジオラスな

どがある．

　キンギョソウでは，負の屈地性により茎が屈曲する機

構が詳細に研究されている．屈曲する過程で茎の下側の

細胞肥大が促進され，上側の細胞肥大は抑制される．こ

の肥大の差が屈曲を引き起こす．下側の細胞では縦軸方

向への成長が促進される（Friedman et al., 2003）．
　カルシウムイオンチャンネルの阻害剤である塩化ラン

タンあるいは EGTA などのカルシウムイオンのキレート

化合物の処理により屈曲が抑制される（Philosoph-Hadas 
et al., 1996; Friedman et al., 1998）．それとは逆に塩化カル

シウム処理により屈曲は促進される．また，茎の屈曲は

カルシウムのイオノフォア処理によりさらに促進される

（Philosoph-Hadas et al., 1996）．これらの結果は負の屈地

性にカルシウムイオンが関与していることを示唆する．

しかし，塩化カリウムも塩化カルシウムと同様に屈曲を

促進することから，屈曲はカルシウムイオンのみでは説

明できない可能性も残されている．

　キンギョソウの切り花を水平に置くと，屈曲するが，

そのとき茎の下に置かれた部位からのエチレン生成が促

進される．エチレン処理は屈曲を促進し，エチレン作用

阻害剤である STS と NBD 処理およびエチレン合成阻害剤

である塩化コバルト処理は屈曲を抑制することから，屈

曲にはエチレンが関与していることが示唆される．しか

し，エチレン阻害剤の屈曲抑制効果は塩化ランタンのそ

れほどは高くない（Philosoph-Hadas et al., 1996）．
　屈曲は安息香酸処理によっても著しく抑制されるが，

小花の萎凋を引き起こす．また，pH を８に調整したトリ

ス - メス緩衝液によっても屈曲は抑制されるが，pH を低

くすると抑制効果は小さくなる（Friedman et al., 2005b）．
なお，安息香酸およびトリス - メス緩衝液処理とカルシ

ウムイオンとの関係はまったくわかっていない．

　球根性の花きであるオーニソガラムにおいても，カル

シウムイオンチャンネルの阻害剤である塩化ランタンあ

るいは EGTA などのカルシウムイオンのキレート化合物

の処理により屈曲が抑制される．また，水平に置くと，

茎の下に置かれた部位からのエチレン生成が促進される

（Friedman et al., 2005a）．オーニソガラムは双子葉植物で

あるキンギョソウとは遠縁の単子葉植物であることか

ら，植物種に共通した機構の存在が示唆される．

12．葉の黄化

　花そのものが萎れるよりも前に葉が黄化して，観賞価

値を失う花きがある．代表的な品目はアルストロメリア

である．他に，ユリやスイセンでも葉が黄色くなって観

賞価値を失う場合もある．キクでも，花の萎れに先立っ

て葉が黄化し，観賞価値を失う場合が多い．

　アルストロメリア切り花の葉では，老化にともないジ

ベレリン含量が減少し（Kappers et al., 1997），活性型の

ジベレリンは GA4 であることが示唆されている（Kappers 
et al., 1998）．また，ジベレリン処理により葉の黄化が抑

制される（Hicklenton, 1991; van Doorn et al., 1992）．合成

サイトカイニン処理でも葉の黄化を抑制できるが，その

効果はジベレリンほど高くない（van Doorn et al., 1992）．
このようなことから，葉の黄化はジベレリンの不足によ

って起こると考えられている．スイセン（Ichimura and 
Goto, 2000b, 2002）およびユリ（Han, 1995）切り花におい

ても，ジベレリンの水溶液を吸収させると，葉の黄化を

抑制できることが明らかにされている（第 17 図）．

　一方，キクの切り花では，葉の黄化はエチレンにより
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第 17 図　 ニホンスイセン切り花の葉のクロロフィル含量に及

ぼすジベレリン処理の影響（Ichimura and Goto
（2000b）を改変）

　　　　		ジベレリンの濃度は 0.1mM，短期間処理は 20 時間行

																う．
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引き起こされていることが明らかにされている（Doi et 
al., 2003, 2004）．具体的には，キクをエチレンに曝すと，

花が萎れることはないが，葉が黄化する．これにはかな

りの品種間差がある．１ppm のエチレンで 14 日間曝露処

理した場合，‘秀芳の力’では６日目以降，‘精興の誠’

では 10 日目以降，葉の黄化が観察されるが，‘神馬’や

‘岩の白扇’のようにまったく黄化しない品種も存在す

る（Doi et al., 2003）．エチレンにより黄化しやすい品種

でも，エチレンの作用を阻害する STS 剤で処理すると，

葉の黄化を抑えることができる（Doi et al., 2003）．した

がって，キク切り花の葉の黄化にはエチレンの生成が関

係していると考えられている．また，‘秀芳の力’では

収穫後の時間経過にともない，葉のエチレンに対する感

受性は上昇し，葉のACC含量も増加する（Doi et al., 2004）．
このような知見は，キクではエチレンが葉の黄化に密接

に関係していることを示している．

　アルストロメリアをはじめとする単子葉の花きではジ

ベレリンの不足が，またキクではエチレン生成が葉の黄

化に関与していることが明らかにされてきた．では，ジ

ベレリンとエチレンの関係はどのようなものであろう

か．これに関して，ユリでは，エチレン処理により葉の

黄化が促進されず，エチレン阻害剤 STS 処理により葉の

黄化を抑制できないことが報告されている（Han and 
Miller, 2003）．したがって，エチレンはユリ葉の黄化に重

要な役割は果たしていないと考えられる．一方，ジベレ

リンがキクの葉の黄化抑制に及ぼす効果はわかっていな

い．

13．今後の課題
　

　オランダ，米国，イスラエル，イギリス，デンマーク，

オーストラリアおよび我が国をはじめとする各国の研究

者の努力により，切り花の収穫後生理機構に関する研究

は着実な進展をみせてきた．

　エチレンの生合成と情報伝達に関与する遺伝子が 1990
年代以降，多くの花きから単離され，発現パターンが明

らかにされた．しかし，花きの種類によるエチレンに対

する感受性の違いがどのような機構によるのかは，まっ

たく解明されていない．エチレンに対する感受性の低い

キクとグラジオラスでも，エチレンの受容体遺伝子は発

現している（Narumi et al., 2005; Arora et al., 2006）．また，

バラではエチレンにより誘導される生理的応答は花弁の

萎凋ではなく脱離であるが，エチレン受容体と情報伝達

に関わる遺伝子は花弁において発現している（Müller et 

al., 2000ab, 2002, 2003）ことから，エチレンは受容され，

その情報は伝達されると考えられる．このようなことか

ら，エチレンにより花弁の萎れが誘導されない花きであ

っても，エチレンは受容され，その情報は伝達されてい

ると考えられる．エチレンに感受性の高い花弁萎凋型花

きでは，老化過程で加水分解酵素が誘導され，細胞内構

成成分の分解が進行する（Matile and Winkenbach, 1971）．
したがって，エチレンの情報伝達後，このような細胞死

に関わる直接的な反応にスイッチが入らないことが原因

となっているのではないかという仮説を提案することが

できる．この実証は今後の課題である．

　カーネーション，ハナスベリヒユなどのエチレンに感

受性の高い花きでは，花弁の老化に雌蕊あるいは雄蕊が

重要な役割を果たしていることを示唆する報告が出され

てきた（Shibuya et al., 2000; Ichimura and Suto, 1998）．し

かし，その詳細は不明な点が多く，今後の解析が期待さ

れる．

　エチレンに感受性の低い花きでは，老化の鍵となる要

因はいまだ解明されていない．RNA 合成阻害剤あるいは

タンパク質合成阻害剤の老化遅延効果から，老化を誘導

あるいは制御する遺伝子の存在が示唆され，プログラム

細胞死に関する研究は多くの花きで進展したが，老化の

鍵となる遺伝子は特定されていない．プログラム細胞死

の機構と老化関連遺伝子の機能解析が必要である．特に，

オートファジーとの関係についての研究は緒についたば

かりであり，今後の研究の推進が必要である．このよう

な研究を通じて，老化の鍵となる要因の解明が期待され

る．

　アイリスなどの花弁における表皮細胞と柔細胞では，

細胞死の時期が異なることが明らかにされている（van 
Doorn et al., 2003）．したがって，異なる細胞ごとに老化

機構を解析することが必要となっている．これに関して，

最近，ユリをはじめとする一部の花きでは向軸側表皮細

胞，背軸側表皮細胞および柔細胞を比較的容易に分離で

きることが明らかにされた（渡邉ら , 2008）．したがって，

分離した細胞を用い，細胞死の機構の解明が期待され

る．

　花弁展開に関する研究は，ここ数年いくつかの研究グ

ループにより取り上げられるようになり，進展した．花

弁の展開は向軸側と背軸側の成長差によりもたらされる

ことから，向軸側および背軸側表皮細胞と柔細胞を分離

して，解析することが重要である．細胞の分離法が開発

されたことにより，今後の進展が期待される．

　水分生理に関する研究は，ここ数年は大きな進展がみ



られていない．細菌が導管閉塞を引き起こす主因である

ことは間違いない事実と認識されているが，細菌が導管

閉塞をどのような機構により引き起こしているかはいま

だ不明である．他方，傷害応答により導管閉塞を引き起

こすことも実証されたが，その分子機構も不明である．

また，導管閉塞を引き起こす要因の相互関連を検討する

ことも必要であろう．

　本稿では発表されている論文が少ないため特に取り上

げなかったが，切り花において重要な品質構成要素であ

る香気成分の収穫後の生成機構に関する研究が，今後重

要になると考えられる．キンギョソウとペチュニアでは

受粉により老化が促進される過程で，香気成分の生合成

が抑制される（Negre et al., 2003）．一方，バラでは糖質

処理により香気成分量が減少する（Helsper et al., 1998）．
Helsper らの論文では老化にはふれていないが，一般に糖

質処理により老化は遅延することから，キンギョソウと

バラでは香気成分の生合成機構が異なる可能性があり，

このような点からも興味が持たれる．

　以上のように，切り花の収穫後生理において解決が必

要な課題は数多い．今後さらなる収穫後生理機構研究の

進展に基づき，革新的な切り花の品質保持技術が開発さ

れることが期待される．
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