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研究成果の概要（和文）：栽培バラの多くは年中花を咲かせ続ける「四季咲き性」という性質を持っている。これは、
野生種の多くが年に１度だけしか花を咲かせない「一季咲き性」であることと対照的である。栽培バラに四季咲き性を
もたらした原因となった遺伝子の変異に着目し栽培バラの遺伝的多様性を調べた結果、モダンローズと呼ばれる栽培バ
ラの四季咲き性は単一起源を持つことが示された。一方で、当該遺伝子の変異が無いにも関わらず、四季咲き性を持つ
バラが少数ながら存在することが分かり、新たな四季咲きバラを生みだすための貴重な遺伝子資源であることを示唆し
た。

研究成果の概要（英文）：Modern cultivated roses flower continuously during all favorable seasons (i.e., 
continuous-flowering). In contrast, most wild species flower once per year (i.e., once-flowering). The 
continuous-flowering character resulted from a genetic mutation in KSN gene, a floral repressor. 
Genotyping of KSN gene for a wide range of modern cultivars shows the presence of the mutated allele in 
their genome, demonstrating that their continuous-flowering behavior has a single genetic origin. In 
contrast, a few wild species and old cultivars with continuous-flowering behaviors do not have any 
obvious mutations in KSN gene, indicating that they have a novel genetic origin of continuous-flowering 
behavior. These roses can be good breeding materials for a new continuous-flowering rose.

研究分野：分子遺伝学

キーワード： 四季咲き性　遺伝子資源　レトロトランスポゾン　TERMINAL FLOWER 1　バラ属　自家不和合性　栽培化
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１．研究開始当初の背景 
 
 バラには「一季咲き性」と「四季咲き
性」という開花様式が ある。一季咲きバラ
は春先の一時期にのみ花芽分化をする。逆 
に、四季咲きバラは年中、花芽分化を繰り
返す。ほとんどの野生バラが一季咲き性で
あるのに対し、現代の栽培バラの半数以  上
は四季咲き性である。 

 
 現代バラに四季咲き性をもたらしたの
は、中国古来の栽培バラ、四季咲き性のコ
ウシンバラとされている。コウシンバラ 
は、野生種で一季咲き性のロサ・シネンシ
ス・スポンタニアの突然変異個体が起 源 と
されている（荻巣  2008「幻の植物を追っ
て」）。交配実験によって栽培バラの四 季
咲き性は単一の劣性遺伝子座 に支配された
遺伝形質であることが 70 年代から知られ
ていたが、その原因遺伝子は最近まで特定さ
れていなかった。申請者らは、世界に先駆
けて、栽培バラに四季咲き性をもたらした
突然変異を特定した (Iwata, Kawamura, 
Foucher et al. 2012. Plant J. 69: 116-125)。コウ
シンバラに因んで KSN と命名した遺伝子に
トランスポゾンが挿入し、KSNの機能が欠損
したことが原因であった。 
 
２．研究の目的 
 
(1) 栽培バラに四季咲き性をもたらした突然
変異が単一起源であるとの通説を検証する 
 
 中国のコウシンバラが 18 世紀にヨーロッ
パへ渡り、ヨーロッパ系統と交雑して、四季
咲き性をもつ現代バラが誕生したとされて
いる。したがって、現代の四季咲き栽培バラ
の大半は、トランスポゾンが挿入された KSN
を持つことが予測される。これを、広範な栽
培•野生バラの KSN の塩基配列を調べる方法
で検証したい。また、コウシンバラの起源が
ロサ・シネンシス・スポンタニアであるとの
説を検証するため、トランスポゾンが挿入さ
れている KSN遺伝子の配列と、最も近い配列
を持つ野生種が同種かどうかを検証する。 
 
(2) KSN遺伝子に連鎖するS-locusの遺伝的多
様性が低いかどうかを検証する 
 
  バラは自身の花粉では受精に至らない
「自家不和合性」を持つ。この性質は、他の
バラ科植物と同様、単一の遺伝子座「S-locus」
によって制御されている。めしべの S遺伝子

型と同じ S遺伝子型を持つ花粉は、柱頭内で
の花粉管伸長が阻害され受精に至らないシ
ステムである。 
  最近、研究協力者である Foucher 博士ら
は、S-locusと KSNが数 cMで近接に連鎖して
いることを明らかにした（Spiller, Foucher, et 
al. 2011. Ther.Appl.Genet. 122:489-500）。した
がって、KSN と S-locus の間では組換えが起
こりにくい。そのため、トランスポゾンが挿
入された KSN 遺伝子の変異アレル ksntと連
鎖する S-locusは、ksntへの「ボトルネック効
果」の影響を受け、遺伝的多様性が低いこと
が予測される。この仮説を検証する。 
 
３．研究の方法 
 
(1) 四季咲き性の突然変異が単一起源である
との通説を検証する 
 
①栽培バラの分類体系をもとに材料種を選
定する 
 
 栽培バラの品種数は１万以上あるが、系統
的に近縁な品種を集めると、せいぜい 30 程
度の系統に分類される（World Federation of 
Rose Scieties）。この分類体系は、DNAマーカ
ーを使った系統解析からも支持されており、
起源となった野生種はわずか 7-8 種とされる
（Matsumoto et al. 1998 Scientia Horticulturae）。
各系統群から四季咲き性品種と一季咲き品
種を 1-2 種づつ選ぶ。原種とされている野生
バラ（7-8 種）と日本の野生種（十数種）も
研究対象に加える。サンプル資料が得られ次
第、随時、以下に述べる解析を進め、最終的
に 100種程度まで解析対象を広げる。 
 
②KSN 遺伝子へのトランスポゾン挿入の有
無を調べる 
 
 PCR 法を使って KSN 遺伝子へのトランス
ポゾン挿入の有無を調べる。KSN遺伝子には
３つのタイプがこれまで知られている：トラ
ンスポゾンの挿入がない野生型（KSNw）、ト
ランスポゾンの全長が挿入された変異型
（ksnt）、トランスポゾンの両端にある繰り返
し配列（LTR）の一端が残された変異型（KSNt）
である。 
 



 トランスポゾンは KSN のイントロンに挿
入されているが、ksnt では遺伝子のスプライ
シングが阻害され mRNAの生成に至らない。
しかし、LTR 間で相同組換えが起こり、ksnt

が KSNtに変異すると、遺伝子の転写が回復す
る（Iwata, Kawamura, Foucher et al. 2012. Plant 
J. 69: 116-125）。したがって、四季咲きバラは
ksnt をホモで持ち、一季咲きバラは KSNwか
KSNt を少なくとも一つ持つことが予測され
る。 
 
(2) KSN遺伝子と連鎖するS-locusの遺伝的多
様性を調査する 
 
 トランスポゾンが挿入された KSN の変異
アレル ksntと連鎖している S-locus の遺伝的
多様性が低いかどうかを検証する。S-locusに
座乗し、めしべ側で自家不和合性を制御する
のに必要な遺伝子、リボヌクレアーゼ
（S-RNase）遺伝子の配列を決定する方法で行
う。開花中の花柱から mRNA を抽出•cDNA
に逆転写した後、バラ科 S-RNaseの保存領域
に設計した縮合プライマーを使い、S-RNase
の部分配列をクローニングする。ksnt をホモ
でもつ四季咲きバラと、ksnt を持たない一季
咲きバラの間で、S-RNase の塩基配列の多様
性を比較し、上記の検証を行う。 
 
４．研究成果 
 
(1) 栽培バラに四季咲き性をもたらした突然
変異が単一起源であるとの通説を検証する 
 
 2012年 5月から 11月にかけて、大阪市に
位置する長居植物園で 27 種、中之島バラ園
で 23種、ひらかたパークで 36種、浜寺公園
で 15 種、そして、岐阜県の花フェスタ記念
公園で 89 種、合計 190 種のバラを研究材料
に選定し、若葉を数枚サンプリングし、以下
に述べる DNA 量の推定分析をしたのち、48
種についてはさらに KSN 遺伝子型の分析を
行った。 
 野生バラは一般的に２倍体であるが、それ
を交配して作出された栽培バラの中には倍
数性（３倍体、４倍体、６倍体など）を持つ
ものがいる。２倍体のバラは KSN遺伝子を 2
セット持っているのに対し、倍数体のバラは
2セット以上の KSN遺伝子を持っている。以
下に述べる KSN 遺伝子の遺伝子型分析を行
うにあたって、対象とするバラが何セットの
KSN 遺伝子を持つかを知っておく必要があ
る。氷上に置いたシャーレに、バラの葉(でき
るだけ若い葉)を 1.0～1.3g ほどのせ、作成し
ておいた抽出バッファーを 5～6ml 加えて剃
刀で素早く刻む。50mlファルコンチューブに
40µm 径のセルストレイナーをはめ、葉を刻
んだシャーレの中の液体を濾過させる。濾過
させた液体を 300rcf、4℃で 5分間遠心分離さ

せ、上澄み液を捨て 500µlのバッファーに再
懸濁する。懸濁液 50µlを、DAPI液（1mg/mL）
とバッファーを 2対 148で混合させた液体を
150µlで染色させる。攪拌させた後、暗所 4℃
で 5分間置いておいた後、フローサイトメー
ターで、DAPI の蛍光強度を記録する。分析
は、はじめに１種類ずつサンプルを分析し、
蛍光強度の絶対値を記録する。次いで、蛍光
強度の値が重複しないペアを選んでサンプ
ル（たとえば、Aと B）を混合し、蛍光強度
を測りなおす。二度目に測定した蛍光強度の
絶対値を相対値に変換する。どちらか一方の
サンプル（Aまたは B）を別のサンプル（C）
と混合し、再び蛍光強度を測定し、相対値化
する。この作業を繰り返すことで、すべての
サンプルについて、蛍光強度の相対値化を行
った。その結果、分析に供した 190種のうち、
最も、DAPI 蛍光強度の絶対値が小さかった
シロバラハマナスの値を 1とし、その他のバ
ラの蛍光強度を相対値化した。相対蛍光強度
が 3.1〜3.5のロサ•キネンシス（花フェスタ）、
リトルホワイトペット（ひらかたパーク）、
グリーンローズ（ひらかたパーク）、ザフェ
アリー（中之島バラ園）は、先行研究によっ
て 2 倍体のバラであることが知られている。
そのため、この値未満のバラ 49 種は 2 倍体
品種であると推定された。一方、相対蛍光強
度 4.0 のラフランス（中之島バラ園）、4.2 の
つるスーヴェニールドウラマルメゾン（花フ
ェスタ）、4.4のロサケンティフォリア（ひら
かたパーク）などは、3 倍体以上の倍数性を
持つことが知られているため、この値以上の
バラ約 100種は倍数性を持つものと推定され
た。 
 次いで、KSNの遺伝子型を判定するための
PCR 法を開発した：3 つのプライマーF103
（KSNの第二エクソン上）、R1（KSNの第四
エクソン上）、InsR3（トランスポゾンの ORF
上）を使う方法である。F103 x R1の組み合
わせでは、KSNw をもつならば 614bp、KSNt

をもつならば 1455bpの PCR産物が得られる
ことが期待される。一方、ksnt を持つ場合、
F103 x InsR3の組み合わせにおいて、1307bp
の PCR産物が得られることが期待された。 
 48 種のバラについて、KSN 遺伝子型を決
定するため、F103 x R1と F103 x InsR3の二通
りの組み合わせで PCR を行い、PCR 産物の
有無とサイズを調べた。また、次の図に示す
ように、バンドの濃さが明瞭に異なったため、
濃淡についても記録した。濃淡は遺伝子の数
を反映していると考えられるためである。 
 



 
図. KSN遺伝子型の PCRによる判別例.  
M: 100bp分子マーカー、レーン 1: ジャックカルティエ、
2: スプリングパル、3: スレイターズクリムゾンチャイ
ンア、4: チャンピョンオブザワールド、5: つるサマー
スノー、6: つるスーヴェニールデドュマルメゾン、7: ド
ルトムント、8: パークスイエローチャイナ、9: バフビ
ューティー、10: 春風、11: バレリーナ、12: ピンクグル
ーテンドルスト、13: フォーチュンスダブルイエロー、
14: ブラッシュノアゼット、15: プリンセスドナッソウ
（以上、すべて花フェスタ）。 
 
 解析した 48種のうち、KSNwのみを持つバ
ラは 7種発見された。これらのバラは、正常
な KSN遺伝子を持つため、一季咲き性を持つ
ことが予測された。しかし、予測に反して、
アダムメッゼリッヒとマーメイドは四季咲
き性を持った。一方、KSNwを持たないバラは
11種発見された。これらのバラは予測どおり
四季咲き性を持ち、ksnt のバンドが一様に強
く検出されており、KSN遺伝子の機能が完全
に欠損していると考えられた。 
 そして、KSNwと ksntを両方もっているバラ
が 29 種発見された。これらのバラでは、正
常な KSNを持つため、2倍体であれば一季咲
きになると予測される。しかしながら、DNA
量の推定から 2倍体と予測された 6種はすべ
て、返り咲きもしくは四季咲き性を持つバラ
であった。このうち、コーネリア、ピンクグ
ルーテンドルスト、ブラッシュノアゼット、
ラマルクについては、11月の時点で花芽を形
成していることを確認しており、確かに一季
咲き性ではなかった。KSNwと ksntを両方もっ
ているバラのうち 3倍体以上の倍数性をもつ
と予測されるバラは 21 種おり、これらの中
には返り咲きもしくは四季咲き性とされる
品種が 16種含まれていた。 
 以上により、KSN遺伝子型の分析から現代
の四季咲き性栽培バラの大半は、コウシンバ
ラに起源を持つことが実証された。一方で、
コウシンバラとは起源の異なる四季咲き性
を持つ可能性のある品種が少数ながら存在
することも明らかになった。これらのバラは、
ブルボン（B）系、ハイブリッド•ムスク
（HMsk）系、ハイブリッド•ルゴーサ（HRg）
系、ハイブリッド•ブラクテアータ（HBc）系
に、特に多く見られた。それぞれの系統につ
いて、交配履歴をたどると、コウシンバラと
は異なる起源を持つと考えられる四季咲き

性のバラが存在することが分かった。B系統
ではオータムダマスク、HMsk系統ではロサ•
モスカータ、HRg系統ではロサ•ルゴーサ（ハ
マナス）、HBc系統ではロサ•ブラクテアータ
（カカヤンバラ）が交配の原種として記載さ
れている四季咲きバラである。これらのバラ
は、ヨーロッパで古くから栽培されてきたオ
ールドローズの１種か、日本列島の野生種で
あるため、中国のコウシンバラに由来する交
雑種ではない。したがって、これらの原種バ
ラにはコウシンバラとは起源の異なる四季
咲き性をもたらす遺伝子が存在する可能性
が高いことが分かった。 
 
(2) KSN遺伝子と連鎖するS-locusの遺伝的多
様性を調査する 
 
 バラの自家不和合性を制御する S-locus の
遺伝子を特定するため、その他のバラ科植物
で解明されている遺伝子情報をもとに候補
遺伝子を探索し、検証を進めた。バラ科で自
家不和合性を制御する S-locus の研究が進ん
でいるモモやリンゴ、アーモンドの研究によ
ると、めしべで発現する S-RNase 遺伝子と、
おしべで発現する F-box遺伝子が自家不和合
性を制御する遺伝子であることが分かって
きている。通常、S-locusには１つの S-RNase
遺伝子と複数の F-box遺伝子が座乗している。 
 そこで、第一候補として、バラの花粉から
抽出した mRNA から cDNA を合成し、花粉
で特異的に発現している F-box遺伝子を単離
した（SFB2）。この遺伝子の遺伝子型の分離
様式を交配集団内で調べ、また、遺伝的連鎖
地図にマッピングする方法で、自家不和合性
に関わる遺伝子かどうか、KSNと連鎖してい
るかどうかを検証した。その結果、SFB2 が
自家不和合性の制御に関わっていることを
示す証拠は得られなかった。また、KSNとは
異なる染色体に座乗していることも分かっ
た。したがって、この遺伝子は S-locus に座
乗する遺伝子ではないと考えられた。 
 次に、バラに近縁でゲノム情報が公開され
ているイチゴのデータベースを利用し、自家
和不和合性の制御に関わるめしべ側因子で
ある S-RNase遺伝子の単離を試みた。モモや
リンゴなどで得られている S-RNase遺伝子の
アミノ酸配列を参考に、イチゴのゲノム上か
ら候補遺伝子を検索した。その中には、KSN
と同じ染色体に座乗する遺伝子が２つ見つ
かった。これらのバラホモログを単離し、遺
伝的連鎖地図上にマッピングしたところ、予
測どおり KSN と同じ染色体に座乗すること
が示された。これらの S-RNase遺伝子をバラ
の S-locus の候補遺伝子とし、ゲノムウオー
クング法を使って、周辺の塩基配列を解読し
た。 



 その結果、バラで単離した 2つの S-RNase
遺伝子は 15kbpの範囲で互いに連鎖している
こと、また、同じ領域に花粉側因子と考えら
れる F-box遺伝子が複数存在していることが
分かった。以上の結果から、この 15kbpの領
域がバラの自家不和合性を制御する S-locus
である可能性が高いことが分かった。 
 現在、これらの候補遺伝子群について、め
しべ、花粉における発現解析、ならびに、交
配集団を使った遺伝子型の分離様式の調査
から、自家不和合性を制御する遺伝子かどう
かの検証をさらに進めている。同時に、目的
１）で KSN の遺伝子型を調べたバラについ
て、S-locus候補遺伝子の遺伝子型を決定する
作業を進めている。これらの結果をまとめ、
ksntに連鎖したS-locusの遺伝的多様性が低い
かどうかを検証する予定である。 
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