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研究成果の概要（和文）：　ユリの花弁が白くなるメカニズムはよく分かっていない。ユリの花弁は発達の過程
でカロテノイド蓄積量が減少することより、カロテノイドを分解するCCD4を解析した。テッポウユリ、オリエン
タルハイブリッドユリ、スカシユリからそれぞれ2つのCCD4遺伝子（LhCCD4aとLhCCD4b）が単離された。オリエ
ンタルハイブリッドユリとスカシユリでは、LhCCD4aは発現パターンがカロテノイドの消長と一致したが、
LhCCD4bは一致しなかった。テッポウユリではLhCCD4aとLhCCD4bのいずれも、カロテノイド蓄積の減少と発現様
式が一致しなかった。ユリの花弁でカロテノイドが分解されるメカニズムは複雑である。

研究成果の概要（英文）：Huge variation in flower color hues, including white, is important sales 
points for lilies. However, mechanisms that cause white flowers are not well known in Lilium 
species, which were analyzed in this study. Because young flower buds of lilies accumulate high 
amounts of carotenoids, the degradation of carotenoids during flower development should be important
 steps that create white flowers. Thus, CCD4 that cleaved carotenoids in flower organs were cloned 
in L. longiflorum, Asiatic hybrid lilies, and Oriental hybrid lilies. These lily species 
respectively had two CCD4 genes, LhCCD4a and LhCCD4b. The expression profiles of LhCCD4a during 
flower development were concordant with the reduction of carotenoid contents in Asiatic and Oriental
 hybrid lilies, but that of LhCCD4b were not concordant with it. In L. longiflorum, both LhCCD4a and
 LhCCD4b were not accordant with color changes in flowers. These results indicate that carotenoid 
degradation steps are complicated in lily flowers. 

研究分野： 細胞工学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
 ユリは代表的な花き園芸作物のひとつで、
花色の豊富さがセールスポイントのひとつ
である。花色として白、ピンク、黄、オレン
ジ、赤があるが、カロテノイドのキサントフ
ィル類とカプサンチンが貯まるとそれぞれ
黄色とオレンジに、アントシアニンが貯まる
とピンクに、カロテノイドとアントシアニン
が同時に貯まると赤に、いずれの有色の色素
も貯まらないと白になる。 
 ユリの若い蕾は緑色で、そこにはクロロフ
ィルに加えてカロテノイドが貯まっている。
カロテノイド生合成遺伝子の発現は花弁の
発達に伴って上昇し、すなわちカロテノイド
は蕾が小さいときから開花するまでずっと
生合成されている。一方で花弁にカロテノイ
ドが貯まらない種や品種では、蕾の発達する
後半にカロテノイド蓄積量の減少が始まる。
カロテノイドが生合成されているにもかか
わらず蓄積量が減少することは、花弁でカロ
テノイドが生合成される以上に分解された
結果であろうと予測される。 
 純白の花弁をつくるにはカロテノイドの
量を十分に低くする必要があるし、花弁をき
れいなピンクにするときも、少しでもカロテ
ノイドが残っているとくすんだ色になって
しまうことより、十分にカロテノイドの量を
減らす必要がある。このように、花弁におけ
るカロテノイドの分解は花の色の品質（善し
悪し）を左右する重要な要因であるが、にも
かかわらずユリの花弁でカロテノイドが分
解されるメカニズムは十分に分かっていな
い。 
 
２．研究の目的 
 
 植物の花弁でカロテノイドの分解にかか
わる酵素タンパクとして Carotenoid Cleavage 
Dioxygenase 4 (CCD4) が知られている。キク
を皮切りに、いくつかの植物種で機能が調べ
られており、ユリでもハカタユリ（Lilium 
brownii）で遺伝子が単離されている。ユリの
花弁における CCD4 の機能についてはまだ不
明なところが多いことより、本研究では複数
のユリから CCD4 を単離して主に発現解析を
行い、花弁でのカロテノイド蓄積量との関連
を調査した。 
 
３．研究の方法 
 
（1）LhCCD4 の単離 
 テッポウユリ（Lilium longiflorum）、オリエ
ンタルハイブリッドユリ（Lilium spp.）、スカ
シユリ（Lilium spp.）を材料に用いた（図 1、
2、3）。 
 花弁由来の cDNA を合成して、PCR を用い
て CCD4 遺伝子を単離した。PCR のプライマ
ーは、スカシユリ品種‘ロリポップ’のトラン
スクリプトームに含まれていた CCD4 様配列

からデザインした。 
 
（2）LhCCD4 の発現 
 ユリの蕾の各発達ステージより cDNAを合
成して発現解析に用いた。発現解析には
real-time PCR を用いた。このときユリの
ACTIN 遺伝子を内部標準として用いた。 
 
（3）花弁に蓄積するカロテノイドの定量 
 エタノールでカロテノイド色素を花弁よ
り抽出し、鹸化、分配の後、カロテノイドを
含むエーテル相の吸光度を測定し、全カロテ
ノイド量を求めた。 
 
４．研究成果 
 
（1）CCD4 遺伝子の単離 
 テッポウユリ、オリエンタルハイブリッド
ユリ、スカシユリより CCD4 遺伝子を単離し
た。これらのユリにはそれぞれ 2 つの CCD4
遺伝子、LhCCD4a と LhCCD4b、が発現して
いた。 
 LhCCD4a の塩基配列は、以前ハカタユリ（L. 
brownii）から単離された LbCCD4 と similarity
が高く、LbCCD4 のオーソローグであると考
えられたが、アミノ酸配列はハカタユリより
C 末側がかなり長かった。他の species の
CCD4 と比較しても、ハカタユリの LbCCD4
だけ C 末側が短かったことより、LbCCD4 に
は何らかの原因で premature STOP codon がで
きているものと考察した。 
 LhCCD4b は植物の CCD/NCED
（9-Cis-epoxycarotenoid dioxygenase）遺伝子フ
ァミリーの中で CCD4 のクラスターに位置づ
けられたが、塩基配列、アミノ酸配列とも、
LhCCD4a やハカタユリの LbCCD4 と異なっ
ており、別の遺伝子であると推察された。 
 LhCCD4aと LhCCD4bはいずれもN末にプ
ラスチドへの移行シグナルが認められた。 
 

図 1 オリエンタルハイブリッドユリ‘リア
ルト’ 
 



（2）LhCCD4a の発現 
 花弁の各発達ステージ（St）の LhCCD4a
の発現を調査した。オリエンタルハイブリッ
ドユリとスカシユリでは、花弁の色の変化が
顕著となる St 3 から LhCCD4a の発現は上昇
し、開花当日の St 5 で発現量は最大となり、
開花後も発現は継続していた。この発現パタ
ーンはアントシアニン生合成遺伝子のパタ
ーン（アントシアニン生合成遺伝子では St 3
に発現が上昇し、St 4［開花前日］で最大と
なり、開花 1 日後には発現は無くなってしま
う）と異なっていた。 
 

図 2 スカシユリ品種‘シルバーストーン’ 
 
 花弁の全カロテノイド含量は、St 3 から減
少が始まり、開花時に最低となった。すなわ
ち、LhCCD4a の発現パターンはカロテノイド
蓄積量の変化と負の関係にあり、カロテノイ
ドの消長をうまく説明できると考えられた。 
 スカシユリの、白やピンクのカロテノイド
を貯めない品種と、黄色や赤のカロテノイド
を貯める品種を用いて、LhCCD4a の発現を調
査したところ、白やピンクの品種では花弁で
高く発現していたが、黄色や赤の品種ではほ
とんど発現が認められなかった。 
 花弁以外の花器官（葯、花糸、子房、花柱）
や葉では LhCCD4a の発現は低く、LhCCD4a
の発現は花弁に特異的であることが分かっ
た。 
 以上のことよりオリエンタルハイブリッ
ドユリとスカシユリにおいて LhCCD4a の発
現は、開花時の花弁におけるカロテノイド蓄
積の有りなしをうまく説明できると考えら
れた。 
 テッポウユリ花弁では、花弁が白くなり始
める St 3よりカロテノイドの蓄積量の減少が
始まり、開花 1 日後に蓄積量は最低となる。
テッポウユリにおける LhCCD4a の発現は、
St 1—St 4 で低く、St 5（開花当日）で上昇し、
開花後も発現の高い状態が続いた。このこと
よりテッポウユリでは、LhCCD4a は開花後の
花弁におけるカロテノイドの分解に寄与し
ているが、開花前から始まるカロテノイド量
の低下には寄与しておらず、LhCCD4a のみで
カロテノイド蓄積の消長を説明することは
できないと考えられた。 

図 3 テッポウユリ 
 
（3）LhCCD4b の発現 
 オリエンタルハイブリッドユリとスカシ
ユリにおける LhCCD4b の発現は、St3 – St 5
で高かったが、カロテノイド量が減少を始め
る前の St 1, St 2 でも発現が認められた。また
スカシユリでカロテノイドを貯める品種と
貯めない品種の間で比較したところ、
LhCCD4b はカロテノイド蓄積の有無に関係
なく、調査した品種全てで発現していた。こ
のように LhCCD4b は花弁におけるカロテノ
イドの消長と一致しなかった。 
 テッポウユリにおけるLhCCD4bの発現は、
St 5（開花当日）で上昇し、その後さらに発
現量が高くなった。St 1 — St 4 では LhCCD4a
同様、発現量は低く、テッポウユリ花弁で認
められる開花前のカロテノイド量の減少を
LhCCD4b の発現で説明することはできなか
った。 
 葯、花糸、子房、花柱、葉では LhCCD4b
の発現は花弁と比べて著しく低く、LhCCD4b
は花弁に特異的であることが分かった。 
 
（4）LhCCD4 の機能解析 
 ユリ花弁におけるLhCCD4の機能を明らか
にするために、Virus induced gene silencing の
系を用いてLhCCD4のノックダウンを試みた
が、いろいろな手法上の困難さがあってうま
く行かなかった。そこでヘアピン RNA を利
用した RNAi 法をもちいて、LhCCD4 の発現
抑制を現在試みている。研究期間中に成果を
まとめるには至らなかったが、もう少しでと
りまとめを行いLhCCD4の機能を明らかにで
きる段階にまできている。 
 
（5）考察 
 ユリの花弁では 2 つの CCD4 遺伝子が発現
していた。オリエンタルハイブリッドならび
にスカシユリでは開花前から LhCCD4a と
LhCCD4b の発現が始まっていた一方で、テッ
ポウユリでは CCD4a, CCD4b とも開花当日か
ら発現が始まった。このようにオリエンタル
ハイブリッドならびにスカシユリにおける
発現パターンと、テッポウユリにおける発現
パターンはずいぶん異なっていた。 
 オリエンタルハイブリッドならびにスカ
シユリでは LhCCD4a の発現パターンがカロ



テノイドの蓄積量と負の関係にあり、カロテ
ノイドの消長は LhCCD4a でうまく説明でき
ると考えられた。一方で LhCCD4b の発現パ
ターンはカロテノイド蓄積との関連が認め
られず、どのような役割を担っているのか明
確にならなかった。 
 テッポウユリでは開花前からカロテノイ
ド量の減少が始まっているにも関わらず、開
花前にLhCCD4aとLhCCD4bは発現していな
かった。開花前に発現している第 3 の CCD4
遺伝子の存在が予測された。このようにユリ
の花弁では 2 つ以上の CCD4 が働いており、
発現パターンが遺伝子間で異なり、種間でも
違っていた。このようにユリの CCD4 は複雑
である。 
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