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研究成果の概要（和文）：夏の花壇用花卉であるトレニアは、耐暑性が強く、日陰から日向まで幅広い光環境に
適応する優れた栽培特性を持つ。しかし、一重で小輪の花の品種しか存在しないため、観賞性のバリエーション
に乏しい。本研究では、トランスポゾンの転移によって引き起こされた4種類の突然変異を組み合わせることに
より、トレニアの花を完全八重化することに成功した。また、完全八重化をもたらす花芽の形態形成過程の特徴
とその分子機構の一部を明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Torenia is a summer bedding plant that has excellent cultivation 
characteristics such as tolerance to high temperature and adaptability to a wide range of light 
conditions from shade to sun. However, since there are only single- and small-flowered cultivars, 
the variation of ornamentality is relatively poor. In this study, the integration of four different 
types of mutations caused by transposon successfully induced double flowers with a large number of 
radially-arranged petals. In addition, the underlying morphological features and molecular 
mechanisms of the double flower were partially elucidated.

研究分野： 野菜花卉園芸学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
近年の地球温暖化により、夏の花壇用花卉には強い耐暑性が求められている。強い耐暑性を持つトレニアが、本
研究で育成された完全八重系統を育種素材として用いることによって高い観賞性を備えれば、夏花壇の設計に、
より多様な選択肢を提供できるようになる。また、異なった4種類のトランスポゾン誘発変異を組み合わせるこ
とで著しく花弁数が増加し、花弁の配列が放射状になる現象の形態的特徴ならびに分子機構を一部明らかにし
た。この知見は、花卉育種技術の発展に資するものである。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



１．研究開始当初の背景 
八重の花は、華やかな外観を持つため好まれ、多くの園芸用花きには八重の品種が存在する。

中には、シャクヤクやボタンの万重に見られるように花弁数が非常に多くなり、豪華な外観を呈
するものがある。園芸用花卉の八重化をもたらす形態変化としては、（１）雄蕊の花弁化および
花の無限成長化、ならびに（２）花芽分裂組織の拡大による花器官数の増加、が認められる
（Nishijima、2012）。 
本研究課題で研究対象とするトレニアは、夏季の花壇用花卉として、わが国では明治時代から

栽培されている。強健で耐暑性が強く、幅広い光条件に適応し、草姿がコンパクトにまとまる優
れた栽培特性を持つが、小輪で一重（花弁数 5 枚、うち向
軸側の 2 枚は合着）の品種しかないため、花壇苗としての
生産量は多くない。著者らは、トレニアから、En/Spm スー
パーファミリーに属するトランスポゾン Ttf1 の転移が活
性化した変異体「雀斑（そばかす）」を得た（第 1 図）。こ
の変異体の自殖後代には、Ttf1 の転移による新たな変異が
高頻度で発生する。このような変異体として、花弁数がや
や増加する「半八重」、ならびに、心皮数が著しく増える
とともに花弁数がやや増加する「多心皮」が得られている
（第 2 図）。さらに、「半八重」と「多心皮」を交雑して変
異を集積することにより、花弁数が著しく増加する現象が
見いだされた。 
 
２．研究の目的 
「半八重」と「多心皮」の変異の集積によ

って得られる、花弁数が著しく多い系統「完
全八重」は、左右相称性が残っていて外観が
やや乱雑である、また、背軸側の花弁数がや
や疎になる欠点を持つ。これらの欠点を解
消して、カーネーションの花のような放射
状の外観の花を着ける系統を育成する。ま
た、変異の集積によって花弁数が著しく増
加する現象について、花器官形成の過程を
形態的に明らかにするとともに、この現象
に関連する遺伝子および形質発現機構を明
らかにする。 
 
３．研究の方法 
上記のような「完全八重」の欠点を解消す

るため、左右総称性が弱まった別の変異を交雑によって集積することにより、放射状の完全八重
の花を咲かせる「放射状完全八重」を育成する。また、変異の集積によって花弁数が著しく増加
する現象について、花器官形成過程の形態的特徴を顕微鏡観察によって明らかにする。さらに、
花弁数の増加に関連する遺伝子および形質発現機構を、遺伝学的方法、ならびに形態変化から関
与が予想される遺伝子の解析によって明らかにする。 
 
４．研究成果 
（１）背軸側花弁が向軸側花弁に変換する「ベゴニ
ア」変異（Niki et al., 2016）と、市販品種にも存在す
る向軸側花弁が着色する変異を交雑によって集積す
ることにより（第 3 図）、全ての花弁がほぼ同程度に
着色し、放射状の外観となる系統を育成した。この系
統と「完全八重」を交雑して変異を集積することによ
り、「放射状完全八重」を育成した。向軸側花弁が着
色する市販品種では、花の向背軸方向の相称性を制
御する TfCYC2 のエクソンに、Ty1/copia グループのレ
トロトランスポゾンが挿入していた（Kondo et al., 
2020）。これにより、TfCYC2 の機能が低下し、花の左
右相称性が弱まって向軸側花弁が着色することが示
された。（２）花の花弁数は、正常型では 5 枚である
のに対して、「半八重」および「多心皮」では正常型
に比較して、花弁数の個体間差が大きかったものの、
「半八重」では最大で 10 枚、「多心皮」では最大で 14 枚まで増加する個体がみられた。心皮数
は、正常型および「半八重」では 2 枚であった。これに対して、「多心皮」では、個体間差が大
きかったが、最大で 14 枚まで増加する個体が認められた。「半八重」と「多心皮」の F2 世代で
は、花弁数が 5～50 枚、心皮数が 2～38 枚と幅広く分布し、花弁数、心皮数ともに著しく多い個

第 1 図．トランスポゾン Ttf1 の
転移が活性化した「雀斑」． 

第 2 図．「半八重」および「多心皮」．「多心皮」
では、花弁数の増加の状態を示すために心皮
を除去した． 

第 3 図．花弁の着色パターンの変異
体．左：「ベゴニア」．右：「向軸弁
着色」． 



体が「半八重」と「多心皮」の二重変異体、つまり、完全八重型である
と考えられた。F2 世代の個体のうち、正常型と半八重型を示す個体は
花弁数および心皮数から明瞭に区別することができた。しかし、多心
皮型と完全八重型は分離が不明瞭で、区別がやや難しかった。この原
因としては、「半八重」および「多心皮」の正常型および変異型の対立
遺伝子の様々な組み合わせの個体が F2 世代において混在したことに
より、花弁数と心皮数のばらつきが大きくなったことが考えられる。
「半八重」および「多心皮」は、単独では劣性 1 因子として遺伝する
が、共存した場合には何らかの相互作用が存在すると考えられた。 
正常型の花芽では、花弁、雄蕊、雌蕊の分化期（ステージ 4）に花器

官数は既に決定しており、それ以後のステージで増加することはなか
った。しかし、「半八重」では花弁の分化が、「多心皮」では花弁および
心皮の分化が花芽発達の後期（ステージ 6）まで続いた。さらに、「完
全八重」では、この傾向がさらに著しくなった（第 4 図）。 

 
（３）「半八重」および「多心皮」変異の原因遺伝
子を、トランスポゾンディスプレイ法により同定
しようとしたが、おそらく Ttf1 が原因遺伝子から
切り出されていたため、同定できなかった。さら
に、次世代シーケンサーを用いた染色体マッピン
グ法により原因遺伝子の同定を試みたが、同定す
ることはできなかった。上記のように、「半八重」
および「多心皮」では、花弁および心皮の分化が花
芽発達の後期まで続くことから、これらの変異体
では分裂組織の不活性化が阻害されていると予想
し、若い花芽において、分裂組織の形成と維持に関
連する遺伝子の発現を解析した。その結果、正常型
に比較して「半八重」および「多心皮」では、サイ
トカイニンの生合成とシグナル伝達に関係する遺
伝子の発現に差が認められた。つまり、サイトカイ
ニン処理によって著しく発現が高まるタイプ A レ
スポンスレギュレーター遺伝子 TfRR1 およびサイ
トカイニン酸化酵素遺伝子 TfCKX5 の発現が（Niki 
et al., 2013）、正常型に比較して、「半八重」および
「多心皮」で高まっていた。そこで、サイトカイニ
ン生合成酵素遺伝子であるイソペンテニル転移酵
素遺伝子（IPT）およびサイトカイニン活性化酵素
遺伝子（LOG）の発現を調べた。その結果、トレニ
アにおける IPT および LOG のホモログのうち、そ
れぞれひとつの発現が、正常型と比較して「半八
重」および「多心皮」で高まっていた。これらの遺伝子のゲノム DNA の塩基配列には、正常型
と「半八重」および「多心皮」の間で差は認められなかった。したがって、これらの遺伝子とは
別の変異が、サイトカイニンの生合成系の調節を通じて花弁数の増加に関わることが推察され
た。 
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第 4 図．「放射状完
全八重」． 

第 4 図．花芽発達過程における花弁数の
増加．異なる文字間は Tukey-Kramer
法により５％水準で有意差あり。 
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