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要　旨：花器官の中で、花弁は色や形態が最も多様であり、その形づくりは花粉媒介動物の
誘因などの役割のために重要である。アサガオとシロイヌナズナで、花弁（花冠）が屈曲する
突然変異体が見つかった。それぞれ、花冠表面の分泌腺毛の発生異常と、花弁細胞で機能
するワックス合成と輸送に異常があり、これらが花弁屈曲の原因であることが示唆された。こ
こから、花弁表面に潤滑油のような役割を果たす物質が分泌され、狭いつぼみ中での花器官
の摩擦を軽減することで、花弁がまっすぐ伸長するモデルが提唱されている。合弁花のアサガ
オと離弁花のシロイヌナズナで、花弁屈曲という同じような形態異常が示されたことから、この
摩擦軽減のシステムは顕花植物に共通であることが予想される。そこで、複数の花卉園芸植
物の入手可能な数品種について花弁表面の観察を行った。その結果、つぼみの段階で花弁が
露出している開放的なものには分泌腺毛が存在せず、がく片が花弁を覆っている閉鎖的なも
のでは、花弁表面もしくはがく片の内側に分泌腺毛が確認された。本研究から、つぼみがが
く片に覆われる閉鎖的なものでは、分泌腺毛が形成され、花器官の摩擦軽減に関与している
ことが示唆された。

（2022 年 9 月 29 日受理）

１　はじめに

　花弁は花粉を媒介する昆虫や鳥を誘因する重要な役割
をもつ。花粉媒介者との共進化、および生殖器官の保護
のために進化を遂げ、花器官の中で最も色や形が多様
である。また、園芸分野では奇抜な形や色など、自然
界では生存に不利な形態と考えられるものが選抜され、
様々な園芸品種が作出されている (Cronk, et al., 2008, 
Galliot, et al., 2006, Irish, 2009)。
　アサガオ (Ipomoea nil (L.) Roth, syn. Pharbitis nil 
(L.) Choisy)とシロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana
（L.）Heyn）において、花弁が屈曲する突然変異体が
報告されている（Shimoki et al., 2021、Takeda, et al., 
2013, 2014）。野生型のアサガオでは花冠（花弁の集合
体）の筒の部分が真っ直ぐ伸長し、漏斗型の花を形成す
るが、花弁が屈曲する「台咲」と呼ばれる系統では筒の
部分が 2回屈曲し、花の中央に「台」と呼ばれる構造を
形成する（図 1 A, B）。野生型の花冠の表面には分泌腺
毛（分泌型毛状突起）が多数存在しているが、台咲系統
では欠失もしくは減少している（Shimoki et al., 2021）。
このことから、花冠の分泌腺毛が潤滑油のような役割を
もつ物質を分泌し、狭いつぼみの中の花器官間の摩擦を

軽減することで、花弁がまっすぐ伸長することが示唆さ
れた。
　シロイヌナズナの folded petals (fop)突然変異体は、
アサガオ台咲と似た花弁屈曲を示すが、シロイヌナズナ
ではそもそも花弁表面に分泌腺毛は形成されない（図 1 
C, D）。fop突然変異体では、花弁表皮細胞で発現する
ワックスの生合成及び輸送に関わる遺伝子に変異がある
ことが示された（Takeda et al., 2013, 2014）。シロイヌ
ナズナでは、花弁の表層ワックスが花弁伸長をスムーズ
にしていることが示唆されている。
　アサガオとシロイヌナズナは系統的に離れており、前
者は合弁花、後者は離弁花であることから、花弁表面で
の摩擦軽減と花弁伸長のシステムは、顕花植物で広く保
存されていることが予想された。そこで、本研究では日
本の花卉生産量において上位を占めるユーストマやアル
ストロメリア、ブライダル等イベントでの需要が高く市
場価値の高いルリトウワタやデルフィニウム、またつぼ
みの段階でがく片が花弁を完全に覆っている閉鎖的な形
状を持つナデシコやトレニアについて、花弁表面の分泌
腺毛および毛状突起についての観察を行った。

* 京都府立大学大学院生命環境科学研究科応用生命科学専攻

7



2．材料と方法

1) 材料
花弁表面の観察には、トレニア (Torenia fournieri) 
*1、ナデシコ (Dianthus superbus var. longicalycinus) 
*2、ユーストマ　(Eustoma grandifl orum) *2、アル
ストロメリア　(Alstroemeria sp.) *2、デルフィニウ
ム　(Delphinium sp.) *2、 ルリトウワタ　(Tweedia 
caerulea) *2 を用いた。*1 は京都府立大学植物育種学研
究室より譲渡されたもの、*2 は一般生花店で購入した。

2) 方法
サンプルの花器官、つぼみ、つぼみからがく片を除
去し取り出した花弁をデジタルカメラ DMC-LX100 
(Panasonic)、実体顕微鏡 S8AP0 (Leica)、および走査
型電子顕微鏡 (JSM-IT200、日本電子 )を用いて観察を
行った。花弁・花冠については背軸側、がく片は向軸側
を観察した。

3．結果
　トレニア（アゼナ科）
　5枚の花弁が融合した花冠をもつ合弁花で、つぼみの
段階では花弁は完全にがく片に覆われており、開花直前
にがく片の上部から花弁が露出していくような構造をし
ている（図 2 A,B）。花弁表面において非常に多くの分
泌腺毛が確認されたが、非分泌型の毛状突起は確認でき
なかった（図２C, D）。トレニアは合弁花で、アサガオ
と花冠の形状が類似していることから、アサガオと同様
の分泌腺毛を用いたメカニズムを用いて花冠の伸長をス
ムーズにさせていると考えられる。

　ナデシコ（ナデシコ科）
　花弁を 5枚持つ離弁花で、つぼみの段階では花弁は
完全にがく片に覆われており、開花直前にがく片の上
部から花弁が露出していくような構造をしている（図 2 
E,F）。花弁表面には分泌・非分泌型いずれの毛状突起
も確認できなかった（図 2 G）。一方で、がく片の内側

に分泌型の毛状突起が確認された (図 2H)。ナデシコで
は、がく片の内側からの分泌物により、花弁伸長を制御
していると考えられる。

　ユーストマ（リンドウ科）
　離弁花であり品種によって花弁数は様々だが、今回は
花弁数が 10~20 枚と振れ幅の大きい八重品種を用いた。
がく片は細長い形をしており、つぼみの一部のみを覆っ
ていた (図 2 I, J)。花弁表面には分泌型、非分泌型の毛
状突起のどちらも確認できなかった（図 2 K, L）。一方、
花弁表面は非常に粘性の高い物質があり、何らかの分泌
物があることが示唆された。

　アルストロメリア（ユリズイセン科）
　花弁を６枚持つ離弁花で、がく片は非常に小さく、つ
ぼみの段階で花弁のほぼ全てが露出している（図 2 M,  
N）。花弁表面には泌型、非分泌型の毛状突起のどちら
も確認できなかった (図 2 O)。花弁の上部には円錐形の
肥大した細胞が多く確認された（図 2 P）。

　デルフィニウム（キンポウゲ科）
　花弁を６枚持つ離弁花で、つぼみ段階で花弁が常に
露出しており、がく片は非常に小さかった (図 2 Q, R)。
全ての花弁表面において、多くの非分泌型の毛状突起が
確認できた (図 2 S)。分泌腺毛は確認できず、表面には
多くの気孔（孔辺細胞）が確認できた (図 2 T)。

　ルリトウワタ（キョウチクトウ科）
　花弁を５枚持つ離弁花で、つぼみは発生のごく初期の
段階では額に覆われているが後につぼみの上部が露出す
るような形態となっていた（図 2 U, V）全ての花弁表
面において多くの非分泌型の毛状突起が確認できた（図
2 W）。つぼみの段階で花弁が重なって折りたたまれて
いるような構造をしており、その花弁が重なり合ってい
る部分には、毛状突起は確認できなかった (図 2 X)。分
泌腺毛はいずれの箇所においても確認できなかった。

図 1.　花弁が屈曲する変異体。野生型アサガオ（東京古型標準）。(B)台咲アサガオ (Q513 系統 ) 。(C) 野生型シロイ
ヌナズナ。(D) fop-1突然変異体。(A,B) Shimoki, et al., 2021 より引用、スケールバー = 1cm。(C,D) Takeda, et al., 
2014 より引用、スケールバー = 1mm
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4．考察
　今回調査した園芸品種の多くは、がく片が極めて小さ
く、つぼみの初期段階で花弁が露出するなど、がくと花
弁の相互作用が起きにくい構造をしていた。つぼみの段
階でがく片が花弁を覆っているのはトレニア、ナデシコ
のみだった。がくと花弁が接触しているトレニアやナデ
シコでは、花弁の表面やがくの内側に分泌腺毛を形成す

るなど、摩擦を軽減する機能を持つことが示唆された。
このことから、つぼみががく片に覆われている閉鎖的な
ものと、花弁が露出している開放的なものによって、花
弁表面の毛状突起の形態が異なることが示唆された（表
1）。
　アサガオの台咲品種やシロイヌナズナの fop突然変異
体では、雌しべや雄しべが野生型よりも露出しており、

図 2.　花弁の毛状突起の
観察結果。(A-D) トレニ
ア、(E-H)ナデシコ、(I-L)
ユーストマ、(M-P) アル
ストロメリア、（Q-T）デ
ルフィニウム、(U-X)ルリ
トウワタ。A,E,I,M,Q,U：
花、スケールバー 1cm。
B,F,J,N,R,V：つぼみ、ス
ケールバー 1mm。C, D, G, 
H, K, L, O,P, S, T, W, X：
電子顕微鏡による花弁表面
構造。 H : がくの内側の電
子顕微鏡像。C, G, K, O, S, 
W：スケールバー  500 μ
m、D, H, L, T, W：スケー
ルバー = 200 μm。 P：ス
ケールバー = 200 μ m。 
白矢印 = 蕚、マゼンタ矢
印 = 花弁、白矢頭 = 分泌
腺毛、マゼンタ矢頭 = 非
分泌型毛状突起
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生殖器官が損傷する可能性がある。一般に、ミツバチな
どの訪花昆虫の訪問頻度が高くなるほど、雌しべの損傷
割合が高くなることが知られている (Saez et al., 2014)。
アサガオの台咲品種やシロイヌナズナの fop突然変異体
は人為的に保存されているが、自然界では花弁が屈曲す
る種は、これまでのところ確認できていない。これは、
花弁屈曲という形態異常が、自然界では生存において不
利になる可能性を示している。
　分泌腺毛が確認されたトレニアに関しては、既に形質
転換法が確立しており、また花器官の形状もアサガオに
類似していることから、分泌腺毛遺伝子をノックアウト
することで、台咲の形質を作出できる可能性がある。今
後、アサガオ台咲の原因遺伝子を解明することができれ
ば、トレニアでも同様の形質を獲得できることが期待さ
れる。一方、ナデシコにおいては花弁表面ではなく、が
くの内側にのみ分泌腺毛が存在していたことから、花弁
表面とがくの内側において、分泌腺毛形成を制御してい
る遺伝子が別であることが推察された。
　一般に、毛状突起は植物の葉や茎の表面に存在する構
造物であり、その形状や大きさ、分泌型非分泌型などか
ら 7種類に分類されている（Tisier, 2012）。その多くは
病害虫の物理・化学防除や表面温度調節などに寄与し
ていると考えられているが (Johnson, 1975、Kennedy, 
2003、Wagner et al., 2004)、今回の結果から、花弁の
分泌腺毛が顕花植物の花弁伸長に関与している可能性が
示された。一方で，非分泌型の毛状突起は、つぼみから
露出した花弁部分の表面に多く見られたことから、葉や
茎表面と同様、病害虫の物理的な防除に寄与していると
考えられる。
　今後、より多くの花について、花弁表面構造の調査を
継続することで、花弁やがく片表面の分泌腺毛の機能が
明らかにできると考えている。花弁表面に分泌腺毛が存
在していることが確認でき、形質転換によって分泌腺毛
の消失が可能になれば、花弁屈曲という新たな鑑賞価値
を持つ園芸品種の作出が期待できる。
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