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研究成果の概要（和文）：GAを散布した区画に翌春の着花数減少が確認でき、以前の報告結果を支持する結果と
なった。一方で新葉数が増加傾向にあったことから、GA散布によって樹勢の低下が緩和されたことが示唆され
る。アミノ酸・糖に関しては有意な差が出てこなかった。今後反復数を増やして分析する必要がある。RNAseqに
よる遺伝子発現解析では、発現が上昇した遺伝子の中にはPEBPファミリータンパク質をコードする遺伝子や植物
ホルモン応答性遺伝子等が確認された。一方、発現が減少していた遺伝子の中には糖の代謝関連酵素遺伝子等が
確認された。これらの遺伝子がGAに応答して花芽抑制に関与した可能性がある。

研究成果の概要（英文）：A decrease in the number of flowers in the following spring was confirmed in
 the plots sprayed with GA, supporting the results of previous reports. On the other hand, the 
number of new leaves tended to increase, suggesting that the decrease in tree vigor was alleviated 
by GA spraying. No significant difference was found for amino acids and sugars. It is necessary to 
increase the number of iterations and analyze in the future. Gene expression analysis by RNAseq 
confirmed that genes encoding PEBP family proteins and genes responsive to plant hormones were among
 the genes whose expression increased. On the other hand, among the genes whose expression was 
decreased, sugar metabolism-related enzyme genes were confirmed. These genes may have been involved 
in flower bud suppression in response to GA.

研究分野：園芸科学

キーワード： カンキツ　花成誘導　ジベレリン　糖　RNAseq　アミノ酸

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
果樹類の着果負担に対する花芽形成の反応は、果実形成による炭素源の減少や成熟果実に由来するジベレリン
（GA）等のシグナル物質の放出に帰すると考えられているが詳しい分子メカニズムは分かっていない。本研究で
は、GAによる花成抑制効果を確認した上で、枝中における遊離糖や遊離アミノ酸の変動を調査したが有意差は見
られなかった。しかし、遺伝子発現解析により、GA散布によりPEBPに属する遺伝子の発現上昇や糖関連遺伝子の
発現低下が確認された。これらの結果はカンキツの花芽形成とジベレリンおよび糖との関係を明らかにする上で
今後有用な情報となると思われる。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１． 研究開始当初の背景 
 カンキツは世界で最も広く栽培されかつ経済的に重要な果樹作物の１つである。カンキツは約１３
０属を包含するミカン科に属しており、経済的観点から世界で最上位に位置している（Choi, 2003）。
カンキツ属植物は、毎年多くの花を着ける。例えばスイートオレンジは１樹につき２５万花を開花期
に着けるが、そのうちほんの僅か(たいてい 1%以下)の数の花が果実となる（Goldschmidt and 
Monselise 1977）。そのため、カンキツ樹にとって花芽形成は大きな‘投資’であり、ある程度、資源
の無駄遣いでもある。隔年結果のような、生産者にとって好ましくない開花特性は、開花を抑制したり
促進したりすることにより部分的に緩和することができる。着果負担に対する花芽形成の反応は、果
実形成による炭素源の減少や成熟果実に由来するジベレリン（GA）等のシグナル物質の放出に帰する
と考えられている（Monselise 1985; Garcia-Luis et al. 1986; Erner 1988; Koshita et al. 1999）。 
ジベレリン（GA）は植物の生長や発達の多くの局面を制御する重要な植物ホルモンであり

（Olszewski et al. 2002, Yamaguchi 2008）、果樹類のみならず他の木本植物においても GAの役割理
解のために多くの努力が払われてきた。GA は開花に影響を及ぼすほか、エンドウマメでは側芽の伸長
には抑制的に働き（Scott et al. 1967）、シロイヌナズナの GA非感受性変異体（gai）は頂芽優勢が抑
制され、側芽の数が増加する（Koorneef et al. 1985）など多くの生理機能を持っている。ジベレリン
処理は、カンキツ樹の開花抑制に使用される農業上の実用技術となっている。カンキツの花芽形成時
期の GA 散布は、次の春における花芽の数を減少させ、有葉花率を上昇させることがよく知られてい
る（Guardiola et al. 1982）。この事実は、GAによって開花が促進される１年生のモデル植物、シロイ
ヌナズナと対照的である。GA によるカンキツの開花抑制メカニズムをうまく説明する仮説はないが、
GA 生合成阻害物質であるパクロブトラゾールをカンキツ樹に散布すると花成誘導が促進されるため、
GAが開花抑制機能を持っていることは確かである。さらに既に内生 GA濃度が高い場合は、GA生合
成阻害剤の効果はないことが分かっている。また、枝への GA 処理は夏枝の発生も抑えることが知ら
れている。一方、花成誘導に及ぼす糖の役割はほとんどの場合、状況証拠によって支持されている。例
えば、‘環状剥皮’（樹皮を輪状に剥ぎ取ること）は花芽数を増加させることが知られているが、この
刺激効果は、樹上の糖蓄積・利用を増加させる「篩管液移動の遮断」に起因することが示唆されている
（Wallerstein et al. 1978; Yamanishi 1995）。 
近年、カンキツの花成誘導に関与している

ことが明らかになった CiFT3 遺伝子（Endo 
et al. 2005; Nishikawa et al. 2007）やジベレ
リン生合成遺伝子（文献 3,4；図１）、糖生合
成遺伝子（Islam et al. 2014）の解析が進展し
ている。カンキツは主として非早期水酸化経
路を利用しており、主要な活性型 GA は GA1

である（右図）。本研究では、カンキツの花芽
形成とジベレリンおよび糖との関係を明らか
にしたいと考えている。  
 
 
 
 
 
 
 
 
２． 研究の目的 
上述したように、冬季にカンキツ樹にジベレリンを散布すると翌春の着花数が減少する。また、表年

と裏年のカンキツ樹体中のデンプン含量を測定すると裏年の樹（その年は着果が少なく、翌春に花・果
実をたくさん着ける樹）においてデンプン含量が高い（Monselise and Goldschmidt 1981）。「糖の蓄
積が花成誘導に対して正の効果がある」と考えられる所以である。しかし、その分子メカニズムについ
ては現在に至っても不明である。本研究では、代表者らが単離・解析を行ってきた花成制御遺伝子、ジ
ベレリン生合成関連遺伝子、糖合成関連遺伝子を用いて、目的１）および２）の解明を行う。特に代表
者は果樹類の花成誘導遺伝子および花成抑制遺伝子の機能解析の蓄積があり、カンキツの TFL1/FT フ
ァミリー遺伝子６種類 (野田ら 2016、園芸学会)、さらにカンキツ FTタンパク質と相互作用する因子
５つの機能解析を進めている（徳原ら 2019、園芸学会九州支部会）。これらの花成関連遺伝子や GA・
糖生合成関連遺伝子の発現と、ジベレリン処理あるいは糖蓄積との関連性を調べることにより、カン
キツの花成誘導メカニズムの新たな一面が明らかになると考えている。糖やアミノ酸などの一次代謝
産物分析や次世代シークエンスによる発現解析からも新たな知見を与えるだろう。 
 
 
３． 研究の方法 

１） 花成誘導と、GAを中心とした植物ホルモンとの関係を明らかにすること 
 GAを散布したウンシュウミカンの枝における TFL1/FTファミリー遺伝子、ジベレリン生合成遺伝
子、糖合成遺伝子の発現変化を経時的に調べていく。同時に同じサンプルを用い、糖やアミノ酸などの

図.   ジベレリンの生合成経路 
 (Kotoda et al. 2016) 



一次代謝物の変動、RNA シークエンスによる網羅的な発現解析を行い、GA の散布あり、なし、にお
ける内的な遺伝子発現および代謝の変動を明らかにする。 

２） 花成誘導と、カンキツ樹に蓄積している糖との関係を明らかにすること 
 秋季から翌春にかけて、カンキツ樹（ウンシュウミカン）の各部位について糖蓄積、アミノ酸蓄積の
経時変動を調査する。同時にサンプリングした組織に対して、１）と同様に遺伝子の発現変化を経時的
に調べていく。１）の対照実験区としても活用する。供試するカンキツは地植え樹とポット樹の両方を
使用し、両者のデータを取得する。また、カンキツ FT 遺伝子のプロモーター解析（GUS アッセイ）
により、糖依存的な遺伝子発現があるのか、ないのかを明らかにする。 
 ３年間の計画であるため、令和元年度（裏年）、R02 年度（表年）、R03 年度（裏年）を考慮し、地
植え（佐賀県唐津市）とポット植え（佐賀大）のウンシュウミカンを用いて実験を行う（下図）。各年
度の冬季に GA3 散布有り区（25ppm, 50ppm, 100ppm）、無し区を設けて調査およびサンプリングを
行う。２）については少し早めに（11 月頃から）サンプリングを開始しておく。取得サンプルに対し
て、まず糖（ポストカラム蛍光分析）およびアミノ酸の分析（プレカラム蛍光分析）を行う。カンキツ
の転流糖はショ糖であり、他に果糖やブドウ糖も含まれる。遺伝子発現解析は、RNA シークエンス
(RNAseq)および定量 PCR を用いて行う。TFL1/FT ファミリー遺伝子、ジベレリン生合成遺伝子は既
に合成したプライマーを使用する。糖生合成遺伝子については新たにプライマー設計をして発現定量
を行う。各処理区の RNA シークエンスデータを取得後、ゲノム解析用 PC（Linux,メモリ 64MB）を
使用し、各組織における遺伝子の発現量解析を行う。アライメントは既に取得したウンシュウミカン
全ゲノムデータを基に解析を進める。これらの実験は既に実施した 2019年度の予備実験に加え、年次
変動も考慮し令和 2および３年度の年間（２回）行う。さらに、カンキツ CiFTのプロモーターを GUS
と連結し、遺伝子導入したシロイヌナズナに糖を吸収させ FT遺伝子の発現変動を調べる。 
１）及び２）において、CuGA20ox1, CuGA20ox2, CuGA2ox2/3, CuGA2ox8 の GA生合成関連遺伝

子および CuFT1, CuFT3, CuTFL1, CuCEN の TFL1/FT ファミリー遺伝子に関しては、その発現変
動を明らかにし、ジベレリン処理（開花抑制）との関連性を考察する。２）の糖蓄積と花成との関連に
ついては、糖組成まで考慮し、花成遺伝子発現との関連を明らかにする。代表者が現在解析を進めてい
る FT 相互作用因子についても、花成誘導期前後におけるその発現プロファイルを明らかにし、糖と花
成との関係理解に有用なデータとなるかどうか検討する。 

 
 
 
 
 

４．研究成果 
唐津上場営農センターのウンシュウミカン‘青島’を対象とし,2019 年 12 月 27 日に GA を散布し

た。1 本の樹を表（南側,FRONT）と裏（北側,BACK）に分け、各濃度（0,50,100 ppm）の GA 溶液
をそれぞれ散布した（図１）。散布はスプレーボトルを使い、葉の表と裏や枝全体に溶液がかかるよう
に行った。また、2019年 12月と 2020年 2 月,3月に枝の採取を行った。花芽数調査は 2020年 4 月に
実施した。それぞれの区画から枝を 3 本選び、50 cm 長あたりの旧葉、花芽、果実、新葉数を数えた。
アミノ酸と糖の分析には凍結乾燥後の枝粉末 10 mg を使用し、抽出・精製後、高速液体クロマトグラ
フィー（HPLC）にて分析を行った。 

 
 

[結果１] 4月 27日に実施した花芽数調査では、旧葉に対する花芽数が表（南側）、裏（北側）ともに
GA 濃度が高くなるにつれて減少していた（図 2）。また、表側の方が裏側よりも GA 濃度の増加に伴
う花芽数の相対的減少が大きくみられた。 

図．３年間の研究実施スケジュール概要 

 



 

[結果２] 7 月 16 日に実施した調査では旧葉に対する果実数が表側,裏側共にどの濃度においても変
化がみられなかった（データには示していない）.さらに,同日に新葉数も調査した.旧葉に対する新葉数
は,表側と裏側ともに GA濃度が高くなるにつれて増加する傾向にあった（図 3）. 

[結果３] 枝中に含まれるアミノ酸含量は 12月より 2月,3月の方が高く、糖含量は 12月より 2月,3
月の方が減少していた。しかし、いずれにしても GA 処理によるアミノ酸・糖の大きな変化はみられ
なかった。今後は、測定の反復数を増やして更に解析する必要がある。 
[結果４] RNAseq 解析の結果、5% FDR でコントロールと比較し GA 処理の枝で発現に有意差がある
遺伝子が 91個見つかった。その中でも 39遺伝子が有意に発現上昇し、52遺伝子が有意に発現減少し
ていた（図 6）。発現が上昇した遺伝子の中には PEBP ファミリータンパク質をコードする遺伝子や植
物ホルモン応答性遺伝子等が確認された（表 1）。一方、発現が減少していた遺伝子の中には糖の代謝
関連酵素遺伝子等が確認された（表 2）。これらの遺伝子が GA に応答して花芽抑制に関与した可能性
がある。 

[まとめ] 予備試験に加え２回目の調査でも GAを散布した区画に翌春の着花数減少が確認でき、以
前の報告結果を支持する結果となった。しかしながらその後の着果数にはコントロールと比べ、有意
な差はみられなかった。一方で新葉数が増加傾向にあったことから、GA散布によって樹勢の低下が緩
和されたことが示唆される。アミノ酸・糖に関しては有意な差が出てこなかった。今後反復数を増やし
て分析する必要がある。RNAseq による遺伝子発現解析では、発現が上昇した遺伝子の中には PEBP
ファミリータンパク質をコードする遺伝子や植物ホルモン応答性遺伝子等が確認された。一方、発現
が減少していた遺伝子の中には糖の代謝関連酵素遺伝子等が確認された。これらの遺伝子が GA に応
答して花芽抑制に関与した可能性がある。今後はこれらの遺伝子について更に定量 PCR を用いて枝に
おける遺伝子発現解析を行い、遺伝子発現様式を調査する必要がある。 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
  

図 2. 2020年 4月 27 日に行った花芽数調査 

棒グラフの数値はシュート 9 本あたりの平均値を示
し,誤差表示は標準誤差（SE）を示す.異なるアルファ
ベット間には Tukey による有意差検定で 5%水準の
有意差が認められたことを示す.n=9 

図 3. 2020 年 7月 16 日に行った果実数調査 

棒グラフの数値はシュート 9 本あたりの平均値を
示し,誤差表示は標準誤差（SE）を示す.異なるアル
ファベット間には Tukeyによる有意差検定で 5%水
準の有意差が認められたことを示す.n=9 

図 4. 2019 年 12 月 27 日,2020 年 2 月 26 日,3月 20

日にサンプリングした枝の遊離アミノ酸含量 

誤差表示は標準偏差（SD）を示す.n=3 

図 5. 2019 年 12 月 27 日,2020年 2 月 26 日,3 月
20 日にサンプリングした枝の遊離糖含量 

誤差表示は標準偏差（SD）を示す.n=3 
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