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1. はじめに 

1920 年にガーナーとアラードによって発表された光周性の概念は，今日の農業生産現場に

おける効率的な作物栽培技術や育種技術の発展，とりわけ観賞用花きの計画的生産に大きく

貢献してきた。例えば，光環境（光周期）を人為的に制御することにより，本来は秋に咲く

キクを 1 年中栽培し開花させることが可能となっている。キクは鋭敏に光周期に応答するこ

とから古典的な花成生理学研究のモデル植物として用いられ，かつ光周性の知見が商業生産

現場において最も効果的に応用されている好事例として知られているが，分子遺伝学的な解

析基盤の不足等により，開花制御の分子機構についてはほとんど明らかになっていなかった。

本稿では，キク属モデル植物として NBRP で整備されつつある二倍体野生ギクのキクタニギ

クにおいて最近明らかになった光周性花成制御の分子機構について紹介する。 

 
2. キクの産業上の重要性 

キク (栽培ギク：Chrysanthemum morifolium) はバラ，カーネーションとならび世界３大花き

に数えられ，日本における切り花出荷量の約４割を占める重要品目である（2018 年農林水産

統計）。供花や仏事用，および葬儀需要が最も多く年間を通して需要があることに加え，盆や

年末年始，春・秋の彼岸といった特定の短い期間に大量の需要が集中することから，高精度

な開花調節が求められている。日本における自然環境下では，キクは日の長い（長日条件）

春から夏にかけて栄養成長し，日が短くなる秋に花芽分化・開花する短日植物である。短日

条件の真夜中に人工的に光を照射（暗期中断または光中断）することにより花芽分化を長期

間抑制することが可能であり，この性質を利用した「電照菊」栽培が広く普及し，キクの計

画生産（安定供給）を支えている。 
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3. 光周性花成 

1920 年にアメリカ農務省のガーナーとアラードは，遅咲きのタバコ変異体  (Maryland 

Mammoth) や晩生の大豆品種を使った実験から，これらの植物が光の強さや温度，栄養条件

でなく光周期（昼または夜の長さ）に反応して開花することを発見した (Garner and Allard 

1920)。その後の研究から，植物は光周期に対する応答性から大きく分けて，長日植物（長日

条件で開花が促進される），短日植物（短日条件で開花が促進），中性植物（開花が光周期に

依存しない）に分類されることが明らかになった (Thomas and Vince-Prue 1997)。1936 年には

ロシアのチャイラヒャンが局所的な光周期処理実験（植物体の一部，例えば葉や茎頂部のみ

を遮光性の布で覆うなどした）や接ぎ木実験の結果から，適切な光周期条件下の葉で合成さ

れ，茎頂部へと長距離移動する花成誘導物質（フロリゲン）の存在を予言した (Chailakhyan 

1936)。同じ頃，ドイツのビュニングは，植物は内在性の概日時計により日長を計測している

とする画期的な説を提唱した (Bünning 1936)。1990 年代に入り，シロイヌナズナの花成時期

に関する変異体を用いた分子遺伝学的解析から，光周性花成制御に重要な役割を果たす光受

容体や概日時計構成因子，シグナル伝達因子をコードする遺伝子が次々と単離された。国内

外の研究グループによる一連の解析から，遅咲き変異体の原因遺伝子として同定された

FLOWERING LOCUS T (FT) は花成促進的（長日）条件下の葉の師部組織で発現が誘導され，

茎頂部において bZIP 型の転写制御因子である FD と複合体を形成し，花芽分裂組織決定遺伝

子 APETALA1/FRUITFULL (AP1/FUL) の発現を活性化することが明らかになった (Kardailsky 

et al. 1999, Kobayashi et al. 1999, Abe et al. 2005, Wigge et al. 2005)。2007 年には，シロイヌナズ

ナとイネにおいて，FT および Heading date 3a (Hd3a：イネの FT オルソログ) の GFP 融合タ

ンパク質が葉の師部組織から茎頂まで長距離移動することが示され，FT/Hd3a タンパク質が

フロリゲンの分子実体であることが示された (Corbesier et al. 2007, Tamaki et al. 2007)。 

フロリゲン説の提唱と同時期から，ヒヨス，イチゴ，ドクムギ，キク，タバコ，アサガオな

ど様々な植物において，花成に不適切な日長条件下の葉で合成される花成抑制物質の存在を

示唆する結果が次々と示された (Lang and Melchers 1943, Guttridge 1959, Evans 1960, Weise and 

Seeley 1964, Tanaka 1967, Lang et al. 1977, Ogawa and King 1990)。例えば，キクでは茎先端部の

日長条件にかかわらず，すべての葉を短日条件におくと花芽分化するが，上位葉を暗期中断

すると花芽分化が抑制される。また，タバコでは，短日条件でも花芽分化する中性系統に長

日性の系統を接ぎ木して短日条件で栽培すると，中性系統の花芽分化が抑制された（Lang et 

al. 1977）。これらの結果から，花成非誘導条件の葉で長距離移動性の花成抑制物質（アンチフ

ロリゲン）がつくられると想定された。しかし，アンチフロリゲンの分子実体はフロリゲン

と同様，長い間謎のままだった。シロイヌナズナにおける研究から，FT と同じフォスファチ

ジルエタノールアミン結合タンパク質 (phosphatidylethanolamine binding-like protein, PEBP) フ

ァミリーに属する TERMINAL FLOWER 1 (TFL1) が茎頂部において FT と拮抗的に作用し，

花序分裂組織の維持および花成抑制的に機能することが明らかになった (Bradley et al. 1997, 

Abe et al. 2005)。TFL1 は FT と拮抗的に作用するものの，茎頂分裂組織において局所的に機能

することから，当初想定されたアンチフロリゲンの条件を満たしてはいなかった。後述する

ように，2013 年にキクタニギクにおいて光周期に応答して葉で誘導される長距離移動性の
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TFL1 様因子が同定され，アンチフロリゲンの存在が分子レベルで初めて明らかになった 

(Higuchi et al. 2013)。 

 
4. キクの光周性花成制御機構〜フロリゲンとアンチフロリゲン〜 

キク（栽培ギク）は光周性の基礎知見が産業的に応用されている一方で，高次倍数性（六倍

体）や自家不和合性などの問題から，開花制御の分子機構についてはほとんど明らかになっ

ていなかった。なぜキクの花成は短日条件で誘導され，反対に真夜中の電照により効果的に

抑制できるのだろうか？近年，二倍体野生種のキクタニギク (Chrysanthemum seticuspe) にお

いて網羅的な発現遺伝子情報の収集や形質転換系の確立，およびナショナルバイオリソース

として自家和合性自殖系統の整備と全ゲノム解読が進められ (Hirakawa et al. 2019)，分子遺伝

学的な解析基盤が急速に整いつつある（本総説集の中野ら 2019 BSJ-Review 10C6 を参照）。こ

のキクタニギクをモデル系として用い，キクの花成応答の分子機構を理解する上でまず初め

に着目したのが，当時フロリゲンの分子実体として明らかになって間もない FT 遺伝子であ

る。キクタニギクにおいて FT 相同遺伝子を探索したところ，3 種類の遺伝子（CsFTL1, 2, 3）

が単離された。このうち，CsFTL3 の発現は暗期中断条件下と比較して短日条件下の葉で高く

誘導されたことに加え，CsFTL3 を過剰発現させたキクは通常開花しない長日条件下でも開花

したことから，CsFTL3 がキクのフロリゲンとして機能すると考えられた (Oda et al. 2012)。

一方で，CsFTL1 および 2 は花成抑制的な暗期中断条件の葉でより多く発現し，機能解析の結

果から弱い花成促進活性が確認されたことから，フロリゲン遺伝子の挙動のみではキクの質

的な短日応答性を説明するのには不十分であった。キクタニギクのカスタムマイクロアレイ

を用い，短日条件と暗期中断条件の葉における遺伝子発現を網羅的に探索したところ，暗期

中断条件の葉で特異的に発現する FT/TFL1 様遺伝子が単離され，Anti-florigenic FT/TFL1 family 

protein (CsAFT) と命名された。CsAFT の発現は長日条件や暗期中断条件の葉で高く，短日条

件に移すと速やかに抑制された。CsAFT を過剰発現するキクは短日条件下でも不開花となり，

一方で RNAi による発現抑制体は電照下で早期に発蕾したことから，CsAFT が強い花成抑制

活性を持つと考えられた。加えて，CsAFT タンパク質が葉から茎頂部へと接ぎ木面を横断し

て長距離移動すること，フロリゲン複合体 (CsFTL3-CsFDL1) の形成を阻害することにより

花成抑制的に機能することが実験的に示されたことから，キクにはフロリゲンによる花成促

進機構に加えて，花成抑制的な条件下ではアンチフロリゲンによる積極的な花成抑制機構が

存在することが明らかになった (Higuchi et al. 2013)。加えて，キクの TFL1 相同遺伝子 

(CsTFL1) は茎頂部において恒常的に発現しており，AFT と同様に FTL3 と拮抗的に作用する

ことで花成抑制的に機能することが示されている（Higuchi and Hisamatsu 2015）。これらの結

果から，キクの質的な開花応答は，適切な日長下で誘導されるフロリゲン (FTL3) に加え，

不適切な日長下で誘導される長距離移動性のアンチフロリゲン (AFT)，および，茎頂部にお

ける恒常的・局所的な抑制因子 (TFL1) による二重の花成抑制システムにより制御されてい

ると考えられる (図１，Higuchi 2018)。 

最近明らかになったキクタニギクの全ゲノム配列に対し FT/TFL1 が属する PEBP ファミリ

ー遺伝子を網羅的に探索したところ，新たに二種類の TFL1 様遺伝子が見つかった。シロイヌ
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ナズナにおいて報告のある花成促進および抑制活性に必須なアミノ酸残基を比較した結果，

これら２つの遺伝子はともに花成抑制活性を持つと予測された。興味深いことに，これらの

うち CsTFL1 と高い相同性を示した CsCEN-like 遺伝子の発現は，ロゼット形成時（冬季の休

眠・越冬状態）の茎頂部で高く誘導され，休眠打破に必要な低温遭遇後に抑制されていた 

(Hirakawa et al. 2019)。このことから，新たに単離された CsCEN-like は多年生宿根草としての

キクの生活環において，冬季の休眠状態における花成抑制因子として機能する可能性が考え

られている。 

図１．キクタニギクにおける光周性花成制御機構のモデル 

短日条件下の葉で FTL3 の発現が誘導され，茎頂部へと長距離移動して花芽分裂組織決

定遺伝子 (AP1/FUL) の発現を誘導する。長日条件や暗期中断（電照）条件下の葉では AFT

の発現が誘導され，茎頂部へと移動した後に FTL3 と拮抗的に作用することで花成抑制

的に機能する。光周期依存的なこれら因子の発現誘導には赤・遠赤色光受容体のフィト

クロム (phyB) と概日時計が関与する。繰り返しの短日条件下における FTL3 の発現誘導

には自身によるフィードバック制御が存在し，高温により抑制される。茎頂部では TFL1

が局所的・恒常的な花成抑制因子として機能している。 

 

5. 電照を感知する光センサーと暗期の認識機構 

多くの短日植物と同様にキクの暗期中断電照には赤色光が最も効果的であり，この効果は直

後の遠赤色光によって部分的に抑制されることから，赤・遠赤色光受容体であるフィトクロ

ムの関与が示唆されてきた (Thomas and Vince-Prue 1997, Higuchi et al. 2012, Sumitomo et al. 

2012)。キクタニギクにおいてフィトクロムの一種をコードするCsPHYB遺伝子の発現をRNAi

法により抑制したところ，赤色光による暗期中断に低感受となり，極早期に開花した。この

結果から，CsPHYB がキクの暗期中断を感知する主要な光受容体として機能し，電照下では
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フロリゲン (FTL3) の発現を抑制し，一方でアンチフロリゲン (AFT) の発現を誘導すること

で花成抑制的に機能していることが明らかになった (図１，Higuchi et al. 2013)。 

 

図２．光に敏感な時間帯と暗期の認識メカニズム 

(A) 長日 (LD), 短日 (SD), 電照 (NB) 下における AFT の発現誘導モデル。明期の長さ

に関わらず，日没から一定時間後に AFT の光誘導相が出現する。長日下では光誘導相

と夜明けの光が相互作用し，AFT の発現が誘導される。短日下では光誘導相の出現時刻

には光が当たらず AFT は誘導されない。暗期中断電照下では光誘導相と夜中の人為的

な光照射が相互作用し，AFT が誘導される。 

(B) 花成制御に関与する概日リズムの同調機構の違い。フロリゲンもしくはアンチフロ

リゲンの合成に直接的に関与する概日リズムは，シロイヌナズナやイネでは明期開始時

に強くリセットされるのに対し，キクやアサガオでは暗期開始時に強くリセットされる。 

白いバーは明期，黒いバーは暗期をそれぞれ表している。 

 

キクのフロリゲンをコードする FTL3 の発現は短日条件で誘導され，反対に AFT の発現は長

日的条件下でより多く誘導される。光周期依存的なこれら遺伝子の発現調節は明期の長さと

暗期の長さ，どちらに強く依存しているのだろうか？花成誘導に十分な長さの暗期（14 時間）

とさまざまな長さの明期を組み合わせ，非 24 時間周期の光周期でキクを栽培した結果，明期

の長さに関わらず花芽分化が観察された。また，同様の条件下で CsFTL3 と CsAFT の発現解

析を行った結果，明期ではなく暗期の長さに依存して発現量の変化が観察された。以上の結

果から，キクは絶対的な暗期の長さを計測していることが明らかになった。これに加え，

CsAFT の発現誘導が１日のうちのどの時間帯の赤色光照射によって最も強く誘導されるかを

解析した結果，明期の長さに関わらず，暗期開始から一定（8~10）時間後に最も効果的な時

間帯（光誘導相）が出現した (Higuchi et al. 2013)。この結果は，キクの花成制御に重要な光誘

導相は，暗期開始を起点とした概日時計機構によって制御されていることを示している（図
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２）。シロイヌナズナやイネで明らかになった日長認識モデル（外的符合モデル）では，明期

開始を起点とした概日リズム遺伝子発現と，夕方の光との相互作用の有無が重要であること

が示されている（Yanovsky and Kay 2002, Izawa et al. 2002）。キクで明らかになった暗期開始を

起点とする概日リズムの存在は，同じ絶対的短日植物であるアサガオにおいても報告されて

いる (Hayama et al. 2007)。これらの結果から，植物ごとに概日時計の同調機構は異なってお

り，キクやアサガオに特徴的なメカニズムが存在すると考えられるが，詳細は明らかになっ

ていない（図２）。キクにおける概日時計関連遺伝子の機能解析としては唯一，LATE 

ELONGATED HYPOCOTYL (LHY) の相同遺伝子 (CsLHY) が報告されている。形質転換体を用

いた機能解析の結果から，CsLHY は CsFTL3 および CsAFT の発現制御に関与することが示唆

された (Oda et al. 2017)。最近，キクタニギクの全ゲノム配列が解読され，予測された遺伝子

モデルから光周性花成関連の遺伝子を探索した結果，シロイヌナズナにおける概日時計関連

遺伝子のほとんどがキクタニギクでも高度に保存されており，光入力から概日時計の同調（リ

セット）に関わる遺伝子も複数見つかっている (Hirakawa et al. 2019)。今後，これら概日時計

関連遺伝子の機能解析を通じ，キクの暗期長認識機構が明らかになることが期待される。 

キクタニギクで明らかになった日没を起点とした AFT の光誘導相の発見は，キクの生産現

場における電照栽培技術の省エネルギー化・効率化に直結する可能性を秘めている。慣行の

電照栽培では，季節を問わず午前 0 時を中心として 4~5 時間程度の電照方法が広く普及して

いる。栽培ギクにおいて電照時間帯と花芽分化抑制効果の関係を詳細に解析した結果，最も

抑制効果の高い時間帯は AFT の光誘導相と同様，日没から一定時間後に現れることが明らか

になった（白山・郡山 2013）。この結果は，二倍体野生ギクで得られた知見が栽培ギクにも

適用可能であることを示しており，将来的には季節ごとに変動する日没からの経過時間を考

慮することにより，電照技術の最適化が進むことが期待される。 

 
6. 開花までの短日繰り返し要求：FTL3 のフィードバック制御メカニズム 

キクでは，フロリゲンをコードする FTL3 遺伝子の発現量が短日条件下で徐々に上昇すると

いうユニークな現象が存在する。シロイヌナズナやアサガオ等のモデル植物では一回から数

回の適日長遭遇により急激な FT誘導が起こり，その後の日長にかかわらず開花する (Hayama 

et al., 2007; King et al., 2008)。一方，キクは数日の短日遭遇で不可逆的に花序を分化するが，

その後の花芽発達・開花には連続した短日条件を必要とする（Adams et al., 1996）。4．で述べ

たように花芽分化の質的短日応答は葉における AFT の急激な抑制に依るところが大きい一方，

FTL3 発現は繰り返しの短日条件下で日々上昇していき，頭状花の発達および開花に必要なレ

ベルに達すると考えられる（Nakano et al., 2013）。FT/TFL1 は PEBP と呼ばれるタンパク質フ

ァミリーに属する。いくつかの植物では日長誘導された PEBP による PEBP の発現制御が知

られており，bZIP 型転写制御因子の関与が示されている例もある（図 3）。キクにおいて，

FTL3 と bZIP（FDL1）に着目して FTL3 発現との関連を調べたところ，連続した短日の間，

葉において FTL3 は FTL3-FDL1 複合体による正のフィードバック制御を受け，FTL3 自身の

発現レベルが上昇することが明らかになった（Nakano et al., 2019）。これまでの知見と併せる

と，PEBP による PEBP 制御は 4 つのパターンに大別される（図 3）。①適日長下の葉で生合
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成された PEBP が頂部に移行し PEBP 発現を誘導する（ジャガイモ，エンドウ）。②適日長で

はない条件下の葉で誘導された PEBP がフロリゲン機能を持つ PEBP の発現を抑制する（ビ

ート）。③適日長下の葉で誘導された PEBP が転写抑制型 bZIP とともに PEBP 発現を抑制す

る（イネ）。そして④適日長下の葉で誘導された PEBP が bZIP ともに PEBP 発現を誘導する

（キク）である。キクのしくみでは，AFT による花芽分化抑制とその解除による花芽分化期

の決定，および花芽分化後の日長条件による FTL3 の発現量調節と最終的な開花期の決定が

起こっていると考えられる。 

 

 

図 3. PEBP による PEBP の制御を介した花成および貯蔵器官形成のモデル 

ジャガイモ (Navarro et al. 2011)，エンドウマメ (Sussmilch et al. 2015)，ビート（Pin et al. 2010），

イネ (Brambilla et al. 2017)，キク (Nakano et al. 2019)で報告されている PEBP による PEBP 制

御。□：フロリゲン活性を有する PEBP。□：フロリゲン活性を有さない PEBP。〇：転写促

進能を有する bZIP。〇：転写抑制能を有する bZIP。→：発現誘導。T-bar：発現抑制。→：タ

ンパク質輸送後の発現誘導。 

 
7．高温開花遅延：光周性花成に対する生育気温の影響 

ここまでに述べたようにキクの花成は光周期によって厳密に制御され，人為的日長調節によ

る周年開花が可能である。キクが我が国の花き類の最大品目となったのも周年生産体制の確

立に依るところが大きい。しかし，欧米の「電照－シェード」技術を我が国に導入する過程

において，夏季に短日処理を行っても開花に至らないことが問題となった。実はキクの開花

は高温によって抑制される性質 (高温開花遅延) があったためである。この問題を解決する

ため，柴田（1997）の研究と品種選抜に代表されるように，高温でも開花可能な形質（高温開

花性）の品種群が選抜されてきている。キクタニギクや開花の高温感受性が異なる栽培ギク

品種を活用することで高温開花遅延について明らかになったことを紹介する。キクの高温開

花遅延では花序決定よりもその後の花器官の分化・発達が高温の影響を大きく受ける 

(Nakano et al., 2013)。このとき，茎頂部における Floral pathway integrator に属する遺伝子や花

器官形成に関わる ABC クラス遺伝子の発現パターンが遅延することから，葉からのフロリゲ
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ンシグナルが弱くなっていると考えられた。そこで，FTL3 の短日誘導と温度の関係に着目し

たところ，高温によってその発現が抑制されることが開花遅延要因の一つであることが明ら

かになった (Nakano et al., 2013)。なお，高温による AFT の発現上昇はみられなかったため，

積極的な花成抑制が働いている可能性は低いと考えられた。高温による FTL3 発現抑制機構

としては，6.で述べたフィードバック制御の阻害である可能性が高いとが考えられる。FTL3

の高温による発現抑制はフィードバック制御のかかる繰り返し短日中に見られ，長日から短

日へ転換した直後の発現誘導は高温でも阻害されないからである (Nakano et al., 2013)。また，

高温感受性は暗期後半に高くなるというリズムを有しており，フィードバック制御のうちで

も暗期長計測とリンクした発現誘導過程が阻害されているのかもしれない (Nakano et al., 

2015)。キクタニギクの系統には日長応答性だけでなく，高温開花性にもバリエーションがあ

るため，キクタニギクの系統とともに最近明らかになったキクタニギクゲノム配列 

(Hirakawa et al., 2019) を活用することが機構解明の一助となると考えられる。 

 
8. おわりに 

2000 年台後半から始まった次世代型シーケンサーの急速な普及により，これまで解析が困

難であったさまざまな植物においてゲノム情報や遺伝子発現情報の整備が急速に進んでいる。

キクタニギクで最近明らかになった光周性花成制御機構の一端もまた，この技術革新による

ところが大きい。また，近年開発された CRISPR/Cas9 等のゲノム編集技術により目的とする

遺伝子を直接的に改変することが可能となっている。栽培ギクにおいても既に CRISPR/Cas9

による遺伝子破壊が可能であるとの報告があり (Kishi-Kaboshi et al. 2017)，今後さらなる効率

化が期待される。今後は，二倍体のキクタニギクをモデルとしてキクの産業上の重要形質に

関する分子機構を次々と明らかにしていくことに加え，得られた知見を六倍体である栽培ギ

クの効率的育種に応用・実用化していくことで，これまでにない画期的な新品種の育成や栽

培技術の開発が実現していくと期待される。 
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