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ミヤマオダマキの茎伸長と花芽形成は低温により促進される
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Abstract

Plant development such as transition from vegetative to reproductive phase depends on environmen-

tal growing conditions. Aquilegia blooms in spring and the flowering is generally considered to require

vernalization. We performed experiments to determine the influence of low temperature on flowering re-

sponse and stem elongation for two cultivars, one distributed in market and the other originated from a

natural population, of Aquilegia flabellata. These cultivars exhibited clear differences in plant height at

the time of acquisition. However, plant height of the next generation of each cultivar were not signifi-

cantly different under the same growth conditions, cold exposure for 8 or 12 weeks at 4℃, 5 months af-

ter growing under room temperature. However, the stem of plants without cold exposure showed little

or no elongation. Both two cultivars without cold treatment flowered about one year after sowing,

whereas the flowering was accelerated by cold treatment. As the length of the cold exposure increased,

the time between cold treatment and anthesis decreased and plants flowered uniformly. These results

indicate that low temperature is the primary environmental factor that promotes flowering and stem

elongation in Aquilegia flabellata.

1. はじめに

植物は周囲の環境条件を認識しそのシグナルに

応答することで、自らの発生の調節を行う。環境

条件のうち、栄養生長期から生殖生長期への転換、

花芽形成、開花などに主に用いられるのは温度と

日長である。花卉の育種において、開花時期の調

節は重要な課題であり、様々な園芸種で花芽形成

と開花を誘導する環境条件についての研究が行わ

れている。

春から初夏にかけて開花する多年草として知ら

れるオダマキ属は、北半球の温帯域に広く分布す

るキンポウゲ科の宿根草である。日本にはミヤマ

オダマキ（Aquilegia flabellata var. pumila）とヤ

マオダマキ（Aquilegia buergeriana）の 2 種が自

生種として存在する。ミヤマオダマキは、日本の

中部以北、サハリン、朝鮮半島北部の高山に分布

する多年生の高山植物である(1,2)。pumila の名

のとおり、オダマキ属の他の種や系統に比べ草丈

が低く、15∼30（− 45）cmまたは 10∼20 cmと

されている。日本で園芸種として栽培されている

オダマキ（Aquilegia flabellata var. flabellata）は

草丈が 20∼50 cmとされているが(2)、矮性品種と

して作出された園芸種のオダマキがミヤマオダマ

キとして流通していることや、高山で自生するミ

ヤマオダマキに草丈が 30 cmを超えるものも存

在するため、花形や草丈からはオダマキとミヤマ

オダマキの区別は非常につけにくいのが現状であ

る。山野草として販売されているミヤマオダマキ

は草丈が低く、園芸種として販売されている場合

は（ミヤマオダマキと表示されていても）草丈が

高いものが多いが、その違いが遺伝的なものなの

か栽培条件によるものなのかは不明である。

セイヨウオダマキと総称される欧米原産の

Aquilegia vulgariiとその交配種は草丈が 40∼120

cmとされ、日本産のオダマキとは花形が大きく

異なる。しかし、オダマキ属は種間交雑が容易で

あるため、セイヨウオダマキとミヤマオダマキの

交配により多数の園芸種が作出されている。ま
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た、アメリカ原産の数種による交配種（Aquilegia

x hybrida）は、大輪で距が長く花色が豊富で種子

播きの品種として人気がある(2)。

オダマキ属の園芸品種は鉢花または種子として

販売されることから、環境条件による花芽形成の

誘導研究は様々な園芸品種を用いて行われてお

り、品種によって花芽形成誘導への環境応答能が

異なることが報告されている(3∼6)。

日本でオダマキ属を野外で栽培する場合、暖地

では春に播種し夏に高温を避けて育てることで、

次の年の春に開花させることができるとされてい

る。寒地や高冷地では秋に播種し、一年半後の春

に開花させることが多いようである(2)。

興味深いことに、オダマキ属は基本的に春咲き

であるにもかかわらず、日本産のオダマキもセイ

ヨウオダマキも花芽形成誘導に日長条件はほとん

ど影響せず、低温処理（春化）により強い誘導を

受ける(5∼7)。また、Aquilegia x hybridaを用いた

研究では、株が小さいと低温処理による花芽形成

の誘導は起きにくく、株がある程度育ち花芽形成

能を有した状態（花熟）でないと低温処理が有効

でないことが報告されている(6)。

園芸種として流通している Aquilegia flabellata

と野生系統のミヤマオダマキの最も大きな違いは

草丈と開花までの期間である。そこで、本研究は、

この二つの特徴が育種の過程で選抜された遺伝的

要因によるものなのか、生育環境によるものなの

かを調べることを目的として、異なる遺伝的背景

を持つ Aquilegia flabellataを材料に、低温処理に

よる花芽形成能と草丈への影響について調べた。

2. 材料と方法

2.1 材料

園芸センターにてオダマキとして販売されてい

た株と、山梨の栽培家がミヤマオダマキとして分

譲していた株を入手した（以下、育種株と山梨株

とする）。育種株は 5月に開花している株を購入

した。育種株の栽培業者を購入店で問い合わせた

が、関東の市場を介しているため不明とのこと

だった。山梨株は南アルプス市の T氏が約 35 年

前に北アルプスで自生株を採取し、自宅で栽培、

採種を繰り返して繁殖させた系統である。T 氏

からその年の春に開花しなかった播種後 2年目の

株を 8月に購入し、12月まで室内でその後は野外

で栽培した。育種株と山梨株から得られた種子を

播種し、栽培した株を以降の実験に用いた。

2.2 栽培

植物の栽培にはバーミキュライトと鹿沼土を

2：1の割合で混ぜた培養土を使用し、移植時には

遅効性肥料のマグァンプ K（ハイポネックスジャ

パン）を鉢の底に入れた。種子は育苗ポットにば

ら播きし覆土はせず、葉が 5 枚から 8 枚程度に

育った時点で 8 cm角の鉢に 1 株ずつ移植した。

鉢またはポットは栽培用トレイに置き、水の代わ

りにハイポニカ（協和）の 2000倍希釈液をトレイ

に入れることでポットまたは鉢の底から吸わせ

た。室内での栽培は空調を 22℃設定にした実験

室南側の窓辺で行った。低温処理は、4℃に設定

した低温インキュベーター（LP-130P, 日本医科

器械製作所）内に植物を置き、白色 LEDのデス

クライトで連続光照射した（≈100 µmol/m2/s）。

低温処理後は処理前と同じ室内で、植物栽培用の

LED照明（プラントフレックス電球色、日本医科

器械製作所）を用いて連続光照射した（≈100

µmol/m2/s）。野外での栽培は実験室のある建物

の南側の窓の脇で行い、日照時間が実験室となる

べく変わらないようにした。

2.3 開花時期の測定

萼と花弁が開き、雄しべが見えた時点で開花と

し、最初の花が開花した日を開花日とした。

2.4 草丈の測定

草丈は、最初の花の開花時に花茎の根本から花

の付け根までの長さを測定し、さらに花茎の伸長

が完全に停止したと考えられる採種時に、最も高

いところにある実の付け根から根本までの長さを

測定した。3個体以上の実験区では、各実験区で

得られた草丈の平均と標準偏差を求めた。

3. 結果

3.1 低温による花芽形成の誘導

株で購入した山梨株は播種してから約 2 年後に

はじめて開花した。栽培者より播種後 1年での開

花は難しいとの説明を受けたが、オダマキ属は暖
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地で春蒔きすればほぼ 1 年で開花するとされてい

ることと、育種株は価格的に 1 年目の株ではない

かと購入店が推測していたことから、この花芽形

成までに必要な栽培期間が野生系統と園芸品種の

違いなのか、栽培条件によるものなのかを調べる

ため、山梨株の 1 年目での開花誘導を試みた。オ

ダマキ属の花芽形成誘導には低温処理が有効とさ

れていることから(5∼7)、8月に播種し室内で育て

た山梨株を 9ヶ月目の 5月から 16℃で 1ヶ月間の

馴化処理を行った後、4℃で 4週間または 10週間

の低温処理を行った。対照として、馴化および低

温処理を行わない室内での栽培（無処理）と馴化

と同時期（播種後 9ヶ月目）から野外で栽培（野

外）を行った。

低温処理をした株は 4週間、10週間ともに、室

内に戻した約 3週間後にすべての株で最初の花が

開花した。したがって、ミヤマオダマキにおいて

も低温は花芽形成誘導、開花誘導に有効であり、

開花を誘導するには 1ヶ月間の馴化（16℃）と 4

週間の低温（4℃）で十分であることがわかった。

しかし意外にも、最初に開花が確認されたのは

室内で育てた無処理の株で、播種後 11ヶ月で最初

の花が開花した。但し、これらの株は開花時には

ほとんど花茎が伸長せず、ロゼット葉の中心に埋

まるように開花した（図 1）。一方、野外で栽培し

た株も室内とほぼ同時期、約 1週間の遅れで最初

の花が開花した。したがって、ミヤマオダマキは

春化がなくとも、株が十分に大きくなれば花熟し、

花芽が形成されることがわかった。

花芽形成能を有する花熟に必要な栄養生長期の

期間を調べるため、育種株を播種後 5ヶ月目また

は 7ヶ月目に 4℃で 8週間の低温処理を行い、開

花時期を調べた。低温処理を行わず室内で栽培し

た株を無処理区とした。先に行った山梨株の実験

では、低温下では植物は新しい葉を作ることなく

古い葉から順に枯れていったが、馴化中は栄養成

長をしているのか生育を停止しているのか分かり

にくいことと、セイヨウオダマキでの先行研究で

馴化が行われていなかったことから(3∼6)、馴化処

理はせず低温処理のみを行うことにした。播種後

5ヶ月目に低温処理を行った株は、室温に移して

から 28∼30 日で最初の花が開花した（n＝4）。

播種後 7ヶ月目に低温処理を行った株は室温に移

してから 21∼23 日で最初の花が開花した（n＝

3）。無処理の株は播種後 12.5ヶ月で開花した（n

＝1）。同様に、山梨株を播種後 5ヶ月目または

7ヶ月目に 4℃で 8週間の低温処理を行い、開花時

期を調べたところ、播種後 5ヶ月目の株は室温に

戻してから 25 日から 29 日で最初の花が開花し

（n＝4）、7ヶ月目の株は室温に移した 19日から

21 日後に開花した（n＝4）。無処理の株は播種後

9ヶ月と 12.5ヶ月に最初の花が開花した（n＝2）。

さらに、低温処理期間の長さが花芽形成の促進

に働くかを調べるため、播種後 5ヶ月の育種株に

4℃で 8週間または 12週間の低温処理を行い、低

温処理後に室温に戻してから最初の花が咲くまで

の日数を調べた。その結果、低温処理 8週間の株

は 28 日から 30 日で開花し（n＝4）、12週間の株

は 24 日から 25 日で開花した（n＝4）。

3.2 園芸系統と自生系統の草丈の比較

園芸種として流通している Aquilegia flabellata

とミヤマオダマキの草丈の違いが、遺伝的なもの

なのか栽培環境によるものなのかを調べるため、

育種株と山梨株の草丈の比較を行った。育種株は

5月に園芸センターで開花している株を購入し、

採種時に最も高い所にある実の付け根から根本ま

での長さを草丈として測定した。山梨株は 8月に

購入した未開花株を 12月まで室内で、その後は

野外で栽培し、翌年の春に開花した株の採種時に

草丈を測定した。育種株の草丈は平均 31.6 ±

2.19 cm（n＝10）、山梨株の草丈は 11.3± 2.70 cm

（n＝7）と有為な差を示した（図 2）。
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図 1 低温無処理株の開花の様子
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3.3 低温処理の草丈への影響

低温による開花誘導実験を行った山梨株の採種

時の草丈が無処理では1.9±0.32 cm（n＝3）と花

茎がほとんど伸長しなかったのに対して、低温4

週間の株は19.7±3.06 cm（n＝4）、低温10週間の

株は22.7±4.24 cm（n＝4）と野外で栽培した親株

集団より草丈が2倍近くになったことから、春化

は花芽形成の誘導だけでなく花茎の伸長にも影響

を与える可能性が示唆された（図3）。

そこで、低温処理期間の違いが草丈に影響を与

えるかを調べるため、育種株の播種後5ヶ月目に

4℃で8週間または12週間の低温処理を行い、最初

の花が咲いた時と採種時の草丈を測定した（図4）。

低温処理を行わず室内で栽培した株を無処理とし

た。最初の花の開花時の草丈が、無処理の株は6.8

cm（n＝1）だったのに対して、8週間の低温処理

を行った株は21.3±2.01 cm（n＝4）、12週間の低

温処理を行った株は22.9±3.12 cm（n＝4）と育種

株においても低温処理が花茎の伸長を促進させる

ことがわかった。しかし、8週間と12週間の低温

処理による差は1 cm以下であり、採種時の草丈も

8週間が28.8±1.60 cm、12週間が27.4±5.417と差

が見られなかった。

3.4 草丈への遺伝的背景の影響

山梨株と育種株の草丈の違いが、栽培環境によ

るものなのか、遺伝的な違いによるものなのかを

調べるため、播種後 5ヶ月の育種株と山梨株に 8

週間の低温処理を行い、草丈を比較した（図 5）。

育種株の最初の花の開花時の草丈が 21.3± 2.01

cm（n＝4）だったのに対し、山梨株は 18.2±1.09

cm（n＝4）だった。採種時の草丈は、育種株が

31.4±1.44 cm、山梨株が 29.1± 2.13 cmだった。

育種株と山梨株の草丈の有意差はウェルチの t検

定で、開花時は p＝0.046、採種時は p＝0.124と

なった。

4. 考察

育種株、山梨株ともに低温未処理でも播種後約

1 年で開花したことから、Aquilegia flabellata は

株が十分に成長して入れば、低温による刺激を受

ミヤマオダマキの茎伸長と花芽形成は低温により促進される
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図 2 購入した Aquilegia flabellataの草丈の比較

図 3 山梨株の低温処理期間と草丈の比較

図 4 育種株の低温処理期間と草丈の比較
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けなくとも花芽が形成されることがわかった。ま

た、ミヤマオダマキは 20℃以下になると花芽形成

が開始されるという説もあることから(8)、室内温

度の 22℃では花芽形成の抑制が起きなかったと

考えられる。播種後 5ヶ月の株に 8週間の低温処

理をすると処理後約 1ヶ月で開花したことから、

適切な栽培条件下で栄養生長期を過ごした株は少

なくとも 5ヶ月で花熟し、低温処理による花芽形

成の誘導と開花の促進が起きることが示された。

十分に花熟した株であっても低温処理中は花芽が

形成されなかったことから、この低温処理による

花芽形成の誘導は春化によるものであり、低温域

で花芽分化をするわけではないと言える。低温処

理前の栄養生長期の期間が長くなるにつれて低温

処理後の開花までの日数が短くなったのは、播種

後 5ヶ月目の株は低温処理後に花芽が形成された

のに対して、7ヶ月目の株では既に花芽が形成さ

れており、低温処理により花芽の休眠が打破され

たため開花までの期間が早くなった可能性もある

が、ほとんどの無処理株の開花が播種後 1年を超

えたことから、播種後 7ヶ月の時点ですべての株

で花芽が形成されていたとは考えにくい。そのた

め、5ヶ月の株と 7ヶ月の株は花熟度（＝低温によ

る花芽形成誘導の応答能）に差があり、それが低

温処理後の開花までの時間の差になったと考え

る。これはセイヨウオダマキ（Aquilegia x hy-

brida）の株の成長が低温処理による花芽形成の

有効性に影響するという報告とも一致する(6)。

したがって、山野草として流通しているミヤマオ

ダマキの開花までの期間が一般に長いのは、山野

草らしさを求めて小さく育てられることで株が花

熟しにくいためと推測する。また、育種株では栄

養成長期間が同じでも低温処理の期間が長くなる

と処理後の開花が早くなったことから、株の花熟

度による低温処理への応答能とは別に、低温の期

間に比例して花芽形成の促進を引き起こす経路が

あることが示唆された。

低温未処理の山梨株と育種株が共に、ほとんど

花茎を伸長させずに開花したことから、Aquilegia

flabellataでは、花芽形成前の低温処理が花茎の

伸長促進を引き起こすことが明らかになった。山

梨株が低温処理 4週間に比べて 10週間の方が草

丈が高くなったことから、低温処理の時間が長く

なるにつれ花茎の伸長が促進されると考えられ

た。しかし、育種株の低温処理 8週間と 12週間

の株の草丈に有為差が見られなかったことから、

低温による草丈伸長の促進効果は少なくとも 8週

間の時点で閾値に達していたと考える。セイヨウ

オダマキ（Aquilegia x hybrida）の交配品種では、

“Dove”は低温未処理での開花時の草丈は 12 cm

だが、6週間の低温処理により 22 cmまで伸長す

る(4)。しかし、“Remembrance”やソライロオダ

マキ（Aquilegia coerulea）との交配品種である

“Origami Blue and White”は、低温処理の期間と

草丈に相関は見られない(5, 6)。また、セイヨウオ

ダマキの園芸品種を用いて様々な開花誘導実験が

行われているが、花茎がほとんど伸長しないで開

花するという報告は見つからなかったことから、

低温による花茎伸長への影響はオダマキ属の中で

も種によって差があると推測される。

一連の実験において、育種株の草丈の最大は

36.9 cm、山梨株の最大が 31.6 cmだった。しか

し、同じ環境条件で栽培した（播種後 5ヶ月目に 8

週間の低温処理）育種株と山梨株の草丈は、開花

時は有為差があると言うこともできるが、採種時

には差が見られなかったことから、育種株と山梨

株が草丈に対して異なる遺伝的要因を持っている

とは言い難い。園芸種のオダマキは草丈が

20∼50 cmとされていることから、育種株がオダ

マキではなくミヤマオダマキだった可能性もあ

る。しかし、少なくとも園芸種として流通する

Aquilegia flabellataとミヤマオダマキの草丈の違
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図 5 播種後 5ヶ月目に 8 週間の低温処理をした育種株と山梨

株の草丈の比較
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いは主に環境条件により決まり、一般に考えられ

ているように、育種の過程で草丈が高い系統が選

抜されてきたわけではないのかもしれない。鉢花

として販売されている Aquilegia flabellataは恐ら

く開花の時期を揃えるため低温処理を受けてお

り、その結果として草丈の伸長促進が起きるのに

対して、山野草として流通しているミヤマオダマ

キは寒冷地の野外で栽培され、強い低温処理を受

けないため草丈があまり高くならないのではない

か。また、本研究では低温処理後 3∼4週間で開

花しているのに対して、高山に自生するミヤマオ

ダマキは一般に花期が 6∼8月とされていること

から、春になり栄養生長が可能な気温になってか

ら 1ヶ月以内に開花していないと推測される。し

たがって、高山のミヤマオダマキは、夏が短く低

温なため秋になる前に株が花熟せず、冬期に地上

部が枯れ、春になってから栄養生長を最初から行

うことにより、花芽形成が可能な程度まで株が大

きくなってからは強い低温に曝されないため草丈

が低くなるものと推測する。ただし、オオヤマオ

ダマキとミヤマオダマキ間の QTL 解析では、草

丈に関係がある 3 つの QTL 座が報告されてい

る(9)。したがって、園芸種の Aquilegia flabellata

と野生系統のミヤマオダマキ間でも草丈に影響を

持つ遺伝的要因が存在する可能性はある。

以上の結果から、Aquilegia flabellataの園芸種

は草丈が高く 1 年で開花するのに対し、野生系統

は、草丈が低く開花までに時間を要すると考えら

れてきたが、これらの違いは主に生育環境による

ものであり、遺伝的な要因はほとんどないものと

考える。
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