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果実成長に関わる植物ホルモンの
働きと利用

果実生産においては，ウンシュウミ
カンなどを除いて，収益性の高い贈答
用，進物用は大玉であることが多く，
果実の成長・肥大を促進させることに
より，大玉を生産し，高収入を得るこ
とは，果物生産において大きな目的の
一つとなっている。しかしながらその
成長促進は，糖度の低下などの果実の
品質を損なわないようにしないといけ
ない。果実の人為的成長促進には，ジ
ベレリン (GA)，サイトカイニン，エ
スレル，ジャスモン酸類などの植物ホ
ルモンの利用がされている。いずれに
せよ，このような植物ホルモンの利用
方法の開発にあたっては，まず果実成
長の仕組みを理解する必要がある。

1．果実成長の仕組み

（1）細胞分裂と細胞肥大

野生種に比べて栽培種の果実は大き
い。野生種の果実と栽培種の最も大き
な果実の大きさを比較すると，種に
よっては数百倍以上の差に達するもの
もある。栽培化の歴史において，人は
より大きく甘い果実を突然変異体の中
から見出し，人為的に選抜し，栽培し
てきた。近代育種においてもその傾向
がみられる。

野生種と栽培種の果実の大きさの違
いは，複数の遺伝子座，すなわち量
的形質遺伝子座（QTL: quantitative 
trait loci）によって支配されていると
考えられている。ニホンナシにおいて
は，野生種の果実では細胞数が少ない

ことが報告されている（Zhang et al., 
2005）。

果実の大きさは，基本的には果実の
細胞数と個々の細胞の大きさで決定さ
れる。すなわち，果実の細胞分裂期間
とその後の細胞肥大によって決定づけ
られる。一般に，細胞分裂は，開花・
受精前より始まり，活発になり，果実
成長のかなり早い時期に終了する。細
胞分裂の期間は，果実の種類によって
大きく異なっているが，例えば，ブド
ウでは開花後 1 ～ 2 週間，トマトで
は 2 週間，オウトウやモモのような
核果類やリンゴでは 3 ～ 4 週間，柑
橘類では 7 ～ 9 週間，ニホンナシでは，
早生品種で 4 ～ 5 週間，晩生品種で
は 6 ～ 7 週間と品種によっても大き
く異なっている。またアボカドのよう
に収穫期まで細胞分裂が続くものやキ
イチゴ類のように開花期までに終わっ
ているものまである。また果実の表皮
の細胞分裂は，一般に遅くまで続き，
果実内のすべての細胞が同時期に停止
するものではなく，部位によって大き

く異なる。代表的な例として，カキで
は，果頂部に比べてヘタに近い部分の
細胞の分裂は遅くまで続き，ナシ，リ
ンゴでも表皮細胞の分裂は遅くまで続
く。

また，一般に倍数性が増大すると，
細胞や器官が大きくなる傾向が認めら
れる。二倍体果実であるにも関わら
ず， モモやオウトウなどの核果類の果
実では， 果実成長中に細胞分裂によら
ず染色体が数十倍になる核内倍加が起
こり，細胞の倍数性の増加と細胞肥大
との関連が示唆されている。ただ，リ
ンゴ，カキ，ナシでは核内倍加はみら
れない。

（2）果実の成長曲線

受精後結実した果実は成熟期まで成
長を続ける。成熟までの期間は果物の
種類，品種によって大きく異なるが，
それぞれの果実の成長は，二つの成長
パターンに分類することができる（図
-1）。一つは単一Ｓ字型成長曲線を示
すもので，緩やかな初期成長ののち，
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図1. 果実の成長曲線のパターン 左：単一Ｓ字型曲線 右：二重Ｓ字型曲線

図 -1　果実の成長曲線のパターン　左：単一Ｓ字型曲線　右：二重Ｓ字型曲線
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成長中期には著しく成長し，成熟期前
になると肥大速度が鈍くなる。リンゴ，
ナシなどの果樹やスイカやキュウリな
どの果菜類がこの成長パターンを示
す。もう一つは二重Ｓ字型成長曲線を
示すもので，開花後の緩やかな成長に
続き，急激な肥大を示す。その後いっ
たん肥大速度が鈍化し，一時的な成長
停滞期を迎えた後，再び成長が活発に
なり，成熟前になると肥大速度が鈍く
なる。このグループでは，初期の急速
な肥大期を成長第 1 期，途中の成長停
滞期を第 2 期，成熟前の肥大期を第 3
期として区分する。モモ，スモモ，オ
ウトウなどの核果類やブドウ，イチジ
ク，カキなどの果樹がこの成長パター
ンを示す。第 2 期の成長停滞期はブ
ドウやカキなどでは種皮が硬化し， モ
モやオウトウなどの核果類では内果皮
がリグニン化する硬核期にあたる。こ
の時期には，種子内部の胚などが発達
し，発芽可能な状態に成長する。さら
にブドウやカキの無核品種やジベレリ
ンなどで単為結果させた果実では，第

2 期が認められにくくなることから，
種子成長に多くの養分が奪われ，果実
に養分がまわらないことが大きな要因
と考えられている。また，モモにおい
ては品種の熟期の早晩性について，早
生，中生，晩生とも第 1 期の期間に
はほぼ差が認められないが，第 2 期
の期間は大きな差異が認められ，第 2
期の期間の差が成熟期の早晩性の大き
な要因となっている（図 -2）。

（3）生理的落果

果樹の生理的落果は成熟期までの生
育期間中に，台風などの物理的な要因
や病害虫などの要因以外で落果するこ
とをいい，樹性などの生理条件や栄養
条件，環境要因などによって起こる。
生理的落果の発生の大部分は，開花後
1 ～ 2 ヶ月に起こり，その後はほとん
ど落果せず，収穫期前になり再び落果
するものもある。前者を早期落果とい
い，後者を後期落果という。

早期落果も主に開花 2 週間後まで
に起こる落果とリンゴやカキ，モモな

どでは開花直後に加えて，6 月中下旬
～ 7 月初旬に起こる落果に分けるこ
とができる。開花直後の生理的落果は，
胚珠や胚嚢の異常発達や退化や受粉条
件不良による不受精が主な原因であ
る。また６月中下旬—７月初旬に起こ
る落果はジューン・ドロップといわれ，
新梢成長や他果実との競合や梅雨によ
る栄養供給不足で起こると考えられて
いる。生理落果と植物ホルモンの関係
については，カキやリンゴにおいて，
離層を挟む果実側と樹体側のオーキシ
ン (IAA) の濃度勾配が原因の一つであ
ることが示唆されている。カキでは果
頂部にオーキシンを塗布したところ，
落果が抑えられたとの報告がある ( 寿
松木ら 1989)。その他，GA もリンゴ，
ウンシュウミカン，カキの生理落果防
止に効果が認められているが，機構は
不明である。

一方，後期落果はリンゴ，カキ，晩
生カンキツの一部の品種ではかなり起
こることがあり，直接収量に影響する
ので極めて大きな問題である。この後
期落果についてもオーキシン処理の有
効性が示されている。オーキシン活性
を示す物質であるジクロロプロップ

（2,4- ジクロロフェノキシプロピオン
酸）と MCPB(2- メチル -4- クロロフェ
ノキシ乳酸 )，NAA（ナフタレン酢酸）
が落果しやすいリンゴのデリシャス系
や ‘ つがる ’，ニホンナシなどに実用
化されている。

図2. モモ早生、中生、晩生品種の果実、種子、胚の成長曲線
I：第1期 II：第2期 III：第3期 Ｐ：果実(縦径） NI:種子（縦径） E:胚（縦径）
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図 -2　モモ早生，中生，晩生品種の果実，種子，胚の成長曲線
　　　  I：第 1 期　II：第 2 期　III：第 3 期　Ｐ：果実 ( 縦径）　NI: 種子（縦径）　E: 胚（縦径）
　　　熟期の早晩は第 2 期の期間の差による
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2. 果実成長と植物ホルモン
の関係

（1）果実成長に伴う植物ホルモン
の動態

種子の存在が果実の成長に大きな影
響を及ぼすことはよく知られており，
一般に果実の大きさはしばしば種子数
と関連し，種子数の多い果実ほど果実
が大きい。また同じ果実の中で，種子
の存在する部位はない部位に比べ果肉
の発達が促進され，奇形果の原因とな
ると同時に種子が果実の初期成長に極
めて重要な役割を担っていることを示
している。種子は，珠心，胚乳，胚の
順に組織を発達させるが，その際極め
て高濃度の植物ホルモンを生成するこ
とが知られている。この生成される植
物ホルモンが果実成長のための細胞分
裂・細胞肥大を制御していると考えら
れる。植物ホルモンとしては，オーキ
シン，ジベレリン (GA)，サイトカイ
ニン，アブシジン酸 (ABA)，エチレン，
ブラシノステロイド，サリチル酸，ジャ
スモン酸，そして最近になってストリ
ゴラクトン類が同定され，植物の発生，
分化，成長，環境応答などの重要な因
子として働いていることが知られてい
る。果実中の内生植物ホルモン含量を
測定すると，成長初期，中期にはサイ
トカイニン，ジベレリン，オーキシン
の含量が高く，後期になると ABA や
エチレンの生成がみられることが多
い。しかし果実の成長に伴う植物ホル

モンの含量変化については，これまで
生物検定法によって行われたデータが
中心となっており，最新の機器や方法
で調べられた例は少なくまた，網羅的
に植物ホルモンの含量の変化を調べら
れた例は無かった。最近になって LC-
QMS などの分析機器のレベルの向上
により可能になり，及川ら（2015）
によってセイヨウナシ ‘ ラフランス ’
の開花期から成熟期までの果実内の
各種植物ホルモンの推移について発
表がなされた（図 -3）(Oikawa et al. 
2015)。彼らは , サリチル酸（SA），ジャ
スモン酸類（JA,JA-Ile），アブシジン酸

（ABA），ジベレリン類（GA1,GA4），
オーキシン（IAA），ブラシノステロ
イド類（BL,CS），サイトカイニン類

（tZ, DHZ, iP, tZR, DHZR, iPR） の
植物ホルモンについて開花 2 週間前
から収穫 1 ヶ月後まで，果実内の含
量について経時的に測定した。結果，
サリチル酸，ジャスモン酸類，オーキ
シン，ジベレリン類，サイトカイニン
類は開花後 2 週間目までに激減する
傾向が見られ，受精，そしてその後の
初期の細胞分裂にこれらの植物ホルモ
ンが大きく関与していることが明らか
となった。ブラシノステロイド類は，
中でもブラシノライド含量が果実発育
中期上昇することが初めて明らかと
なった。ナシ果実におけるブラシノス
テロイド類の役割はまだまだ不明であ
る。一方，アブシジン酸は開花期頃に
最も高く，開花 2 週間目頃までに減
少する点は，他のホルモンと同様の傾
向が見られたが，収穫期そして収穫後

に急激な上昇がみられ，他の植物ホル
モンとは異なるパターンを示した。ブ
ラシノステロイド類も収穫後上昇が見
られた。収穫後は，樹体からの水分供
給が絶たれるため，特にアブシジン酸
は水分ストレスに反応した可能性があ
る。

他の植物種においては，トマトで
は，ジベレリンの一つ活性型の GA1

は， 開 花 10 日 頃 高 い 含 量 を 示 し
（Bohner　et al. 1988），またスイー
トオレンジでも GA1 は開花期頃最も
高い含量を示すことが報告されてい
る（Ben-Cheikh et al. 1997; Talon 
et al. 1990）。いずれにしても，その
含量は，果肉に比べ種子組織で非常に
高いことが報告されている。サイトカ
イニンについては，モモにおいて果肉
および種子において，ゼアチン (tZ)，
ゼアチンリボシド (tZR)，ジヒドロゼ
アチン (DHZ)，イソペンテニルアデ
ニン (iP) などが同定され，果肉では，
これらの含量は開花 1 週目頃まで高
い含量を示すのに対して，種子では開
花後 4 ～ 7 週の成長中期に高い含量
を示すことが報告されている（Arnau 
et al.  1999）。キウイフルーツでは，
ゼアチン，ゼアチンリボシド，イソペ
ンテニルアデニン，イソペンテニルア
デノシン (iPR) が同定され，すべての
サイトカイニンが，開花から成長初期
に非常に高い含量を示しその後低下す
るが，ゼアチン，ゼアチンリボシドに
ついては成熟期にもう一度含量が増加
することが報告されている（Lewis et 

al. 1996）。成熟期にサイトカイニン
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al. 1996）。成熟期にサイトカイニン
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含量が上昇する珍しい例である。オー
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クを迎え，その後低下することが報告
されている（Kojima et al. 1996）。以
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のジベレリン，サイトカイニン，オー

キシン含量は，果実の初期成長と密接
に関わっているものと思われる。

（2）それぞれの植物ホルモンと果
実成長との関係
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植物ホルモンである。効果のある GA
は，C20 位と C3 位が酸化されている
GA1，GA3，GA4，GA7 であり，活性
型 GA と呼ばれている。実際，GA 受
容体タンパク質 (GID) は GA1，GA3，
GA4，GA7 と高い親和性を示すことが
報告されている (Ueguchi-Tanaka et 

al. 2005)。
果実肥大への取り組みは，ブドウの

レーズン用無核品種に用いられたの

図 -3　セイヨウナシ ‘ ラフランス ’ 果実の発育に伴う植物ホルモン含量の経時的変化
●：2010年，○：2011年
SA: サリチル酸，JA: ジャスモン酸，JA-Ile: ジャスモン酸イソロイシン，ABA：アブシジン酸，GA1：ジベレリン 1，
GA4：ジベレリン 4，IAA：インドール酢酸，BL：ブラシノライド，CS：カスタステロン，ｔZ：トランスゼアチン，
DHZ：ジヒドロゼアチン，iP: イソペンテニルアデニン，ｔZR：トランスゼアチンリボシド，
DHZR：ジヒドロゼアチンリボシド，iPR: イソペンテニルアデニンリボシド
2WBB：開花 2週間前，1WBB：開花 1週間前，B：開花期，2WAB：開花 1週間後，1MAB：開花 1ヶ月後，
2MAB：開花 2ヶ月後，3MAB：開花 3ヶ月後，4MAB：開花 4ヶ月後，H：収穫期，1MAH：収穫 1ヶ月後

図2. セイヨウナシ‘ラフランス’果実の発育に伴う植物ホルモン含量の経時的変化

●：2010年、○：2011年
SA:サリチル酸、JA:ジャスモン酸、JA-Ile:ジャスモン酸イソロイシン、ABA：アブシジン酸、GA1：ジベレリン1、
GA4：ジベレリン4、IAA：インドール酢酸、BL：ブラシノライド、CS：カスタステロン、ｔZ：トランスゼアチン、
DHZ：ジヒドロゼアチン、iP:イソペンテニルアデニン、ｔZR：トランスゼアチンリボシド、
DHZR：ジヒドロゼアチンリボシド、iPR:イソペンテニルアデニンリボシド
2WBB：開花2週間前、1WBB：開花1週間前、B：開花期、2WAB：開花1週間後、1MAB：開花1ヶ月後、
2MAB：開花2ヶ月後、3MAB：開花3ヶ月後、4MAB：開花4ヶ月後、H：収穫期、1MAH：収穫1ヶ月後
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が，果実肥大促進の最初の例である。
現在でも 2 倍体ブドウ品種 ‘ デラウエ
ア ’，‘ マスカット・ベリー A’ などの
無核果生産および果実肥大促進・熟
期促進や 4 倍体品種 ‘ 巨峰 ’，‘ ピオー
ネ ’ などの花振るい防止，無核果生産
および果実肥大促進に GA3 が用いら
れている。‘ デラウエア ’ においては，
満開 14 日前に 1 度目の GA3 の水溶
液（100ppm）を果房に浸漬処理を行
い，胚珠と花粉の受精能力をなくし，
無核化をはかり，満開 10 ～ 14 日後
の 2 度目の水溶液処理で，果実肥大
促進をはかるものである。GA 処理と
同時にストレプトマイシン（SM）を
処理することにより，無核果率が上
昇し，また 1 回目の処理期が拡大す
る。この技術も実用化されている。一
方，ニホンナシでは，GA４に効果が認
められ，GA3 には効果が認められない，
開花後 40 日までに GA４を含むペース
トを果梗に処理することに果実肥大促
進・熟期促進効果がある（図 -4）。こ
のように果実の種類によって効果のあ
るGAの種類が異なっている。その他，
GA はネーブルオレンジやカキの落果
防止やトマトの空洞果防止にも利用さ
れている。

2）サイトカニン
サイトカイニンは，細胞分裂を促進

するホルモンの総称である。果実発育
初期の細胞分裂による細胞数増大に深
く関わるものと考えられる。事実，カ
キやキウイフルーツの開花前から開花
後すぐの子房に強い活性と同時にサイ
トカイニン代謝の阻害を示すフェニル
尿素系合成サイトカイニン（ホルクロ
ルフェニュロン，CPPU，商品名フル
メット）を処理することにより，細胞
数増大に伴う果実肥大促進がみられ
る。また現在，巨峰系四倍体品種にお
いては，満開後 3 ～ 5 日に GA3 の水
溶液（100ppm）にフルメット（2.5
～ 10ppm）を混用し，浸漬する 1 回
処理により，現在，ブドウの着粒確保
と果実肥大が促進される技術が実用化
されている。その他，キウイフルー
ツ，ビワなどの果実肥大促進に実用化
されている。開花初期に活発に細胞分
裂が行われ，その後停止するメカニズ
ムは，まだはっきりしていないが，近
年，細胞の分裂する過程（細胞周期：
Cell Cycle）に関わる遺伝子の関与が
考えられている。トマトにおいては細
胞周期関連のサイクリン D3 遺伝子の
発現が胚珠において開花・受精後に急

激に上昇し，受精 3 日後ピークに達
する (Kvarnheden et al. 2000)。ちょ
うどこの時期，サイトカイニン含量も
ピークを迎えることから，サイトカイ
ニンによる細胞分裂促進にこのサイク
リン遺伝子の関与が考えられている。
3）オーキシン

オーキシンと果実肥大の関係につい
ては，イチゴの果托（通称果実）の成
長には，痩果（一般に種子と呼ばれて
いる）からのオーキシン供給が鍵に
なっていることが示され，以後果実肥
大に重要な役割を担っていると考えら
れてきた。天然型としてインドール
-3- 酢酸 (IAA) とインドール -3- 酪酸
(IBA) が植物体内に存在するが，非常
に不安定なため，合成オーキシンであ
る 4−クロロフェノキシ酢酸 (4-CPA)，
商品名トマトトーンがトマトなどの果
菜類の着果促進・果実肥大の目的に用
いられている。この着果促進機構とし
ては，4-CPA が GA 生合成系の遺伝
子の発現を増大させ，GA 含量を高め
ることが一因になっていることが示唆
されている。トマトにおいてはオーキ
シン関連の突然変異体で単為結果の促
進や果実の肥大が抑制される現象があ
る。この原因として果実成長初期に，
オーキシンの受容体タンパク質 (TIR)
と結合しオーキシンの情報伝達を負に
制御する転写因子 Aux/IAA の発現上昇
がみられることが要因の一つになって
いることが報告されており (Balbi et 

al. 2003)，オーキシンの情報伝達が，
果実の初期成長に大きな役割を果たし
ていることが示唆されている。また，

図3. GAの種類がニホンナシ‘幸水’果実の成長に及ぼす影響

ニホンナシではGA3では肥大促進効果が見られない

図 -3　GA の種類がニホンナシ ‘ 幸水 ’ 果実の成長に及ぼす影響
　  ニホンナシでは GA3 では肥大促進効果が見られない
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細胞肥大には細胞壁の構造変化に伴
う伸長性が関与すると考えられるが，
オーキシンはこの構造変化に関わるこ
とにより果実肥大を促進している可能
性がある。実際，トマトにおいて細胞
壁のヘミセルロースとセルロースの分
解や再構成に関わるエクスパンシン遺
伝子，エンド型キシログルカン転移 /
加水分解酵素，エンドグルカナーゼ遺
伝子がオーキシン処理により発現が増
大することおよび果実の急激な肥大時
期に発現が増大することが報告されて
いる (Catala et al. 2000)。
4）その他の植物ホルモン

ブドウはベレゾーン以後，ABA 含
量が上昇し，果実肥大の促進と糖含量
の上昇がみられる。またブドウ果実に
外生的に ABA を処理すると着色そし
て成熟が促進されることから，ABA
が後期肥大に関与していると考えられ
ている。ブドウ果実において，糖と
ABA のクロストークによる制御を受
けるタンパク質遺伝子の存在が明らか
になっており，後期肥大への関与が示
唆されている (Carrari et al. 2004)。
また ABA は種子内の胚の成熟や休眠
に関わると考えられ，種子の果実内で
の発芽を抑制することにより，果実の
後期肥大を促している可能性がある。
ジャスモン酸類については，プロヒド
ロジャスモン酸（PDJ）よるリンゴお
よびブドウの着色および成熟促進が報
告され，成熟促進技術として実用化さ
れている。プロヒドロジャスモン酸は
また GA3 との混合処理でウンシュウ
ミカンの浮皮防止にも効果が認められ

ている。また成熟促進ホルモンである
エチレンの発生剤であるエテホン（エ
スレル：2- クロロエチルスルホン酸）
をナシの開花 50 ～ 60 日頃に 12.5 ～
25ppm 程度の濃度で葉面散布するこ
とにより，果実の成長と成熟が促進さ
れる。エテホンの成熟促進は，ナシの
他，オウトウ，カキ，イチジクなどで
実用化されている。

以上，これらの他の植物ホルモンも
含めて，植物ホルモンと果実成長との
関係についてはまだまだ不明な点が多
い。しかし現在，それぞれの植物ホル
モンの定量技術の改良や生合成および
情報伝達経路が分子レベルで急速に明
らかになりつつある。また，それぞれ
の植物ホルモン同士のクロストークの
機構についても進展が見られる。今後，
それらの知見による果実成長への役割
が急速に解明されていくと考えられ，
新しい植調剤の開発にもつながると期
待される。
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