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第２章　第４節

ブドウゲノム・遺伝子発現解析による果実成熟機構に
関する研究の進展
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Recent progress in genome and transcriptome study of grape berry ripening

1）ブドウ果実成熟の基本機構

　ブドウ（Vitis spp.）は果実成熟に伴う呼吸量の増加や，エチレン（ethylene）

の放出がきわめて少ない非クライマクテリック型果実（non－climacteric 

fruits）である．また，ブドウ果実の成長を果粒肥大の変化で表すと，モモ，

オウトウ等の核果類やカキ，イチジクと同様の二重S字型成長曲線（double 

sigmoid growth curve）を示す（図2－4－1）．果実の肥大過程は，開花以降に

肥大が進行する第 1期，肥大が停滞する第 2期，再び肥大が進行する第 3期の

3 つに分けられる．第 1期では，液胞内への有機酸［リンゴ酸（malic acid），

酒石酸（tartaric acid）等］の蓄積，フラボノール（flavonol）の合成が進行する．

第 2 期から第 3 期に移る時期にベレーゾン（veraison）と呼ばれる果実成熟の

転換期があり，これを境に糖蓄積，有機酸含量の低下，果肉の軟化，着色系ブ

ドウにおけるアントシアニン（anthocyanin）の蓄積が開始する（図2－4－1）．

ベレーゾン以降の急激な果実内成分の変化は，様々な植物ホルモンの相互作用

により制御されているが，その中でもアブシシン酸（abscisic acid，ABA）は，

果皮の着色をはじめとする果実成熟の主要な役割を担う植物ホルモンとされて

いる．

　ブドウの果実内成分は，成熟期の環境要因の影響を強く受ける．例えば，光

照射は果皮アントシアニンやフラボノール等のフラボノイド（flavonoid）合
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成を促進する．また，気候温暖化による着色不良果の発生が近年問題となって

いるように，気温も果実成熟に大きな影響を与える．成熟期の高温による着色

不良（アントシアニン蓄積の抑制）に加え，ブドウ果房の収穫期の前進（Webb 

et al . 2007）や，地中海地方におけるブドウ栽培適地の変動（Hannah et al . 

2013）が報告されている．

2）ブドウ果実内成分の制御

　2007年にヨーロッパブドウ（Vitis vinifera L.）‘ピノ・ノワール’の全ゲノム

シークエンス（Genoscope Grape Genome Browser，URL2－4－1, Jaillon et al . 

2007）が公開されて以来，ブドウゲノム情報を利用した遺伝子構造解析や，マ

イクロアレイ，RNAシーケンシング（RNA－seq）による遺伝子の網羅的発現

図2-4-1　ブドウの果粒肥大および果実内成分の経時変化（模式図）
果実肥大過程の第2期から第3期に移る時期にベレーゾンと呼ばれる果実成熟の転換期があ
り，これを境にアントシアニン蓄積，糖蓄積，有機酸含量の低下が開始する．また，アブシ
シン酸は果実成熟の主要な役割を担う植物ホルモンとされている．



第２章　果樹研究への応用172 第２章第４節 ブドウの発現解析と果実成熟機構 173

解析が盛んに行われるようになった．特に，ブドウの果実成熟に関する遺伝学・

生理学的研究において，ゲノム情報や網羅的発現解析により得られた膨大な遺

伝子データを統合・整理し，バイオインフォマティクス手法を用いて解析する

ことで，これまで未解明だった重要な知見が数多く得られている．その詳細は

以下の通りである．

（1）アントシアニン合成の制御

a．アントシアニン含量

　フラボノイドの一種であるアントシアニン色素の含量と組成はブドウ果皮

色の主な決定因子であり，アントシアニンが果皮に蓄積されると赤色や紫黒

色のブドウ，蓄積されなければ黄緑色のブドウとなる．アントシアニンの蓄

積はベレーゾン後から開始し，成熟に伴って着色が進行する．アントシアニ

ンは小胞体の細胞質表面においてフラボノイド生合成経路の合成系酵素が複

合体（multienzyme complex）を形成することで合成が進行する（Boss et al . 

1996）．ブドウにおいては多くのフラボノイド合成系酵素遺伝子群が単離され

ており，その中でもUDPグルコース：フラボノイド3′－O－糖転移酵素（UDP 

glucose : flavonoid 3－O－glucosyltransferase，UFGT）はブドウのアントシ

アニン合成における鍵酵素（key enzyme）とされている（図2－4－2）（Boss 

et al . 1996）．これら合成系酵素遺伝子群の働きはVvMYBA1，VvMYBA2，

VlMYBA1－2，VlMYBA1－3，VlMYBA2等のMYB（ミブ）とよばれる転写

因子（transcription factor, DNAに結合して遺伝子の発現を制御するタンパク

質性の因子）によって制御されている（Azuma et al . 2008 ; Kobayashi et al . 

2002, 2004 ; Walker et al . 2007）．MYB転写因子遺伝子の発現量はベレーゾン

後の着色開始期頃に急激に高くなり，それに伴ってアントシアニン合成系酵素

の発現が誘導されアントシアニンが合成される（Kobayashi et al . 2002）．また，

紫黒色・赤色ブドウではMYB転写因子遺伝子が転写・翻訳されることによっ

てUFGT遺伝子の発現が誘導されアントシアニンが合成されるのに対し，黄緑

色ブドウではMYB転写因子遺伝子が転写されないためにUFGT遺伝子の発現が
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誘導されず，アントシアニンが合成されない（Kobayashi et al . 2004）．

　ブドウの果皮色が品種間で遺伝的に異なる原因については，MYB転写因

子遺伝子近傍の詳細なゲノム構造解析と遺伝解析により明らかになっている

（Azuma et al . 2008, 2011 ; Fournier－Level et al . 2009, 2010）．ブドウゲノム

の第二染色体上には，果皮色の決定に関与するMYB遺伝子座が約200 kbの範

囲で存在する（Azuma et al . 2009）．このMYB遺伝子座には機能の異なる二

つのMYB転写因子遺伝子がタンデムに並んだMYBハプロタイプ（haplotype ; 

HapA，HapC－N，HapC－Rs，HapE1，HapE2など）が存在する（図2－4－3）．

着色誘導機能の無いHapAにはVvMYBA2遺伝子のコード領域（coding region）

の一塩基多型（single nucleotide polymorphism，SNP）とフレームシフト突

図2-4-2　アントシアニン生合成経路およびアントシアニン合成関連遺伝子群
アントシアニン合成の鍵酵素であるUFGTをはじめとするアントシアニン合成系酵素遺伝子
群の働きは，MYB転写因子によって制御されている．
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然変異（frame shift mutation）により転写能力を失ったVvMYBA2wと，ウイ

ルスが起源といわれるレトロトランスポゾン（retrotransposon）がVvMYBA1

遺伝子のプロモーター領域（promoter region）に挿入し，転写能力を失った

VvMYBA1aが存在する（Kobayashi et al . 2004；Walker et al . 2007）．一方，着

色誘導機能のあるHapC－Nには転写能力を有するオリジナルのVvMYBA2r，

VvMYBA1cが存在する（Kobayashi et al . 2004；Walker et al . 2007）．さら

に，着色誘導機能のあるHapE1にはVlMYBA1−2とVlMYBA1−3が，HapE2には

VlMYBA2とVlMYBA1−3が存在する（Azuma et al . 2008, 2011）．そして，これら

図2-4-3　MYB遺伝子座のハプロタイプ構造と着色誘導機能
MYB遺伝子座には機能の異なる二つのMYB転写因子遺伝子がタンデムに並んだMYBハプロ
タイプが存在し，これらのハプロタイプの組合せ方（MYB遺伝子型）によって果皮色が遺伝
的に決定される．
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のハプロタイプの組合せ（MYB遺伝子型）によって果皮色が遺伝的に決定さ

れる．例えば二倍体ブドウの場合，MYB遺伝子座が着色誘導機能の無いHapA

と，機能のあるHapE1からなるA/E1遺伝子型の個体はアントシアニンを蓄積

するが，HapAのみからなるA/A遺伝子型の個体では，着色誘導機能のある

MYBハプロタイプが存在しないためアントシアニンが合成されない（図2－4－

4）（Azuma et al . 2008, 2011）．

　四倍体ブドウでは，MYB遺伝子座に存在する四つのハプロタイプのうち，

HapE1等一つでも着色誘導機能のあるハプロタイプを有する個体はアントシ

アニンを蓄積し，着色誘導機能の無いHapAのみからなる個体はアントシアニ

図2-4-4　MYB遺伝子型とブドウ果皮色の関係（二倍体）
着色誘導機能の無いHapAと，機能のあるHapE1からなるA/E1遺伝子型の個体はアントシア
ニンを蓄積するが，HapAのみからなるA/A遺伝子型の個体では着色誘導機能のあるMYBハ
プロタイプが存在しないためアントシアニンが合成されず，黄緑色となる．また，A/E2の
個体で紫黒色となるのに対し，A/E1の場合はアントシアニン含量が少ない赤色個体が生じ
る．さらに，E2/E2の個体等，着色誘導機能のあるハプロタイプを多く有するほどアントシ
アニン含量が高くなる．
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ンを蓄積せず黄緑色となる（表2－4－1）（Azuma et al . 2011）．紫黒色と赤色の

違いについてもMYBハプロタイプによって主要な機構が説明できる．着色誘

導機能のあるハプロタイプ（HapC－N，HapC－Rs，HapE1，HapE2など）の

中でも着色を誘導する能力にはハプロタイプ間で差があり，HapC－NとHapE2

は機能が高く，HapC－RsとHapE1は機能が低い（図2－4－3）．二倍体ブドウに

おいてはMYB遺伝子型がA/E2の個体で紫黒色となるのに対し，A/E1の場合

はアントシアニン含量が少ない赤色個体が生じる（図2－4－4）（Azuma et al . 

2011）．また，MYBハプロタイプには量的効果があり，MYB遺伝子型がE2/E2

の個体等，着色誘導機能のあるハプロタイプを多く有するほどアントシアニ

ン含量が高くなる（図2－4－4）．四倍体においてはハプロタイプの量的効果が

さらに顕著に表れ，‘巨峰’，‘ピオーネ’等のMYB遺伝子型はA/A/E1/E2と，

表2-4-1　四倍体ブドウ品種のMYB遺伝子型と果皮色の関係
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着色誘導機能のあるハプロタイプが二つ存在するのに対し，アントシアニン含

量が高く，高温下でも安定着色する‘ブラックビート’，三倍体で着色が優良

な紫黒色品種‘ナガノパープル’ではそれぞれE1/E1/E2/E2，C－Rs/E1/E2

と，全て機能のあるハプロタイプで構成される（表2－4－1）．一方，‘安芸クイ

ーン’，‘クイーンニーナ’等の赤色品種のMYB遺伝子型はA/A/A/E1と，着

色誘導機能の低いHapE1が一つだけ存在し，機能の高いHapE2等を有していな

い（Azuma et al . 2011）．このように，着色誘導機能を有するMYBハプロタイ

プの種類と数がアントシアニン含量の遺伝的決定に寄与する．

　MYB遺伝子座はアントシアニン含量を制御する主要な遺伝子座であるが，

同じMYB遺伝子型を持つ個体でも，アントシアニン含量にはばらつきが見ら

れる（Ban et al . 2014）．このことから，MYB遺伝子座以外の遺伝子座もアン

トシアニン含量に関与している可能性がある．二倍体欧米雑種ブドウの実生

集団から作成した連鎖地図を用いてアントシアニン含量の量的形質遺伝子座

（quantitative trait locus，QTL）解析を行い，新たな着色関連遺伝子座の探索

を行った結果，アントシアニン含量に関与する三つのQTL領域が第 2連鎖群，

第 8連鎖群，第14連鎖群に検出された（図2－4－5）（Ban et al . 2014）．検出さ

れた三つのQTLのうち，最も寄与率の高い第2連鎖群のQTLはMYB遺伝子座

にあり，MYB遺伝子座がアントシアニン含量の遺伝的決定に寄与することが

QTL解析でも確認されている．一方で，第 8 連鎖群と第14連鎖群に検出され

たQTLについてはこれまでに報告がなく，これらのQTL領域内にアントシア

ニン含量に関与する新たな遺伝子座が存在する可能性がある．

b．アントシアニン組成

　ブドウでは大きく分類して 5種類のアントシアニン色素が存在する．シアニ

ジン系アントシアニン（Cy）の シアニジン（cyanidin），ペオニジン（peonidin）

は赤色系の色素であるのに対し，デルフィニジン系アントシアニン（Dp）

のデルフィニジン（delphinidin），ペチュニジン（petunidin），マルビジン
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（malvidin）は紫系の色素である（図2－4－2）．これらのアントシアニンの組成

比は，着色系ブドウ品種やワインにおける赤～紫黒色の色調のバリエーション

に影響する．DpとCyの合成は競合関係にあり，DpとCyの組成比（Dp/Cy比）

は，フラボノイド合成系酵素であるフラボノイド－3′，5′－水酸化酵素（F3′5′

図2-4-5　アントシアニン含量に関連するQTLの連鎖地図上の位置
アントシアニン含量に関連する三つのQTLのうち，最も寄与率の高い第2連鎖群のQTLは
MYB遺伝子座にあった一方で，第8連鎖群，第14連鎖群に検出されたQTLについてはこれま
でに報告がなく，これらのQTL領域内にアントシアニン含量に関与する新たな遺伝子座が存
在する可能性がある．
灰色はQTLの1-LOD信頼区間を示す．下線は最大のLOD値を示したDNAマーカーを示す．
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H）と，フラボノイド－3′－水酸化酵素（F3′H）の遺伝子発現量比（F3′5′H/F3′H

発現量比）によって制御される（図2－4－2）（Castellarin et al . 2006 ; Jeong et 

al . 2006）．また，これら 5種類のアントシアニンは，メチル化アントシアニン

（M）のペオニジン，ペチュニジン，マルビジン（深赤色化，安定化）と非メ

チル化アントシアニン（NM）のシアニジン，デルフィニジンに分類でき，メ

チル化アントシアニンと非メチル化アントシアニンの組成比（M/NM比）は，

アントシアニンのメチル化に関与するアントシアニン－O－メチルトランスフ

ェラーゼ（anthocyanin O−methyltransferase, AOMT）の遺伝子発現量の影響を受

ける（Castellarin et al . 2007a）．

　近年，アントシアニン組成のQTL解析により，第 2連鎖群に座乗するMYB

遺伝子座周辺にDp/Cy比（この値が高いほど紫色，低いと赤色になる）に関

連する主要なQTLが存在することが解明された（図2－4－6）（Azuma et al . 

2015a）．また，第 2連鎖群のMYB遺伝子座と，第 1連鎖群のAOMT遺伝子座

周辺にM/NM比（この値が高いほど深赤色化・安定化する）に関連する主要

なQTLが存在することも明らかになっている（Azuma et al . 2015a ; Fournier

－Level et al . 2011）．MYBハプロタイプとアントシアニン組成との関係も解明

されており，MYB遺伝子座にHapE1が存在するとDp/Cy比が高くなり，HapC

－Rsが存在すると低くなる（Azuma et al . 2015a）（図2－4－7）．M/NM比につ

いても，MYB遺伝子座にHapE1が存在すると高くなり，HapC－Rsが存在する

と低くなる（図2－4－7）．また，AOMT遺伝子座にはa，b，cのアリルが存在し，

遺伝子型がa/bの個体群では，MYB遺伝子型に関わらず，メチル化アントシア

ニンがほとんど蓄積しない（図2－4－8）．一方，AOMT遺伝子型がc/cの個体

群ではM/NM比が高くなる（Azuma et al . 2015a）．

　MYB遺伝子型と，Dp/Cy比に影響するF3′5′H/ F3′H発現量比，M/NM比に

影響するAOMT発現量の関係も明らかになった．Dp/Cy比，M/NM比が高い

MYB遺伝子型A/E1，C－Rs/E1の個体群ではF3′5′H/F3′H発現量比，AOMT発

現量がともに高く，遺伝子型と遺伝子発現量との間に相関がある（Azuma et 

al . 2015a）．また，メチル化アントシアニンをほとんど蓄積しないAOMT遺伝
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子型a/bの個体群ではAOMTがほとんど発現しない一方で，M/NM比が高いc/c

の個体群ではAOMT発現量も高くなっており，M/NM比との相関が認められる．

以上のことから，MYB遺伝子座はF3′5′H/F3′H発現量比とAOMT発現量のト

ランス制御を介してDp/Cy比，M/NM比を遺伝的に制御し，AOMT遺伝子座は

AOMT発現量のシス制御を介してM/NM比を制御していると考えられる（図2－

4－9）．

（2）糖蓄積の制御

　ブドウ果実の糖含量は環境条件や栽培条件に影響される一方，糖組成の決定

には遺伝的な要因が深く関わっている．Shiraishi et al .（2010）は，生食用ブ

ドウの糖組成を調査し，グルコース（glucose）/フルクトース（fructose）比が

図2-4-6　アントシアニン組成に関連するQTLの連鎖地図上の位置
第2連鎖群に座乗するMYB遺伝子座にDp/Cy比（この値が高いほど紫色，低いと赤色になる）
に関連するQTLが存在する．また，第2連鎖群のMYB遺伝子座と，第1連鎖群のAOMT遺伝子
座周辺にM/NM比（この値が高いほど深赤色化・安定化する）に関連するQTLが存在する．
下線は最大のLOD値を示したDNAマーカーを示す．
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0.8以上の還元糖型（‘巨峰’，‘ピオーネ’

をはじめとする多くの品種）と，グルコー

ス/フルクトース比が0.8以下の非還元糖型

（‘バッファロー’，‘スチューベン’等の

北アメリカ品種の一部）の 2種類の糖組成

タイプに分類できることを示した．また，

ヨーロッパブドウ（Vitis vinifera）は，スク

ロース（sucrose）をほとんど蓄積しない

のに対し，欧米雑種ブドウ（Interspecific 

hybrids）ではスクロースを蓄積する．さ

らに，多くのヨーロッパブドウのグルコ

ース/フルクトース比は 1 程度であるのに

対し，野生種ブドウのそれは0.47から1.12

と幅広く分布しており，ブドウの栽培品種

図2-4-9　MYB遺伝子座，AOMT遺伝
子座によるアントシアニン組成の制
御機構
MYB遺伝子座はF3′5′H/F3′H, AOMT発
現量のトランス制御を介してDp/Cy比，
M/NM比を遺伝的に制御する．AOMT遺
伝子座はAOMT発現量のシス制御を介し
てM/NM比を遺伝的に制御する．

図2-4-8　AOMT遺伝子型とアントシア
ニン組成（M/NM比）の関係
AOMT遺伝子座にはa，b，cのアリルが存在
し，遺伝子型がa/bの個体群ではMYB遺伝子
型に関わらず，メチル化アントシアニンがほ
とんど蓄積しない．一方，AOMT遺伝子型が
c/cの個体群ではM/NM比が高くなる．

図2-4-7　MYB遺伝子型とアントシアニ
ン組成（Dp/Cy比、M/NM比）の関係
MYB遺伝子座にHapE1が存在するとDp/Cy
比が高くなり，HapC-Rsが存在すると低く
なる．M/NM比についても，HapE1が存在す
ると高くなり，HapC-Rsが存在すると低く
なる．
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化（domestication）による糖組成の固定化が見られる（Dai et al . 2011）．Xin 

et al . （2013）は，野生ブドウ13種とヨーロッパブドウ14品種のリシークエンス

（resequencing）を行い，糖合成と輸送に関連する138個の遺伝子構造を解析し

た．解析を行った138個の遺伝子のうちヨーロッパブドウの栽培種において，

おそらく栽培品種化の結果により，一塩基多型と挿入/欠失（InDels）の数が

野生種のそれと比べて1.65倍少なくなっていた．さらに，糖代謝に関連する

3つのモノサッカライド輸送体（monosaccharide transporters ; HT8/HT1，HT15，

PMT3），ヘキソキナーゼ（hexokinase ; HT4），スクロースシンターゼ（sucrose 

shynthase）， 6つのホスホフルクトキナーゼ（phosphofructokinase）遺伝子にお

いて，野生種に比べて栽培品種のアリル多様性（allelic diversity）が有意に低

いことが分かり，これらが栽培品種における高糖度化に関連する可能性が示唆

されている．

（3）有機酸含量の制御

　ブドウ果実にはリンゴ酸，酒石酸，クエン酸（citric acid），コハク酸（succinic 

acid），フマル酸（fumaric acid）等が含まれるが，主に蓄積されるのはリンゴ

酸と酒石酸であり，この二つの有機酸で全酸の90%以上を占める．一般に，ヨ

ーロッパブドウは欧米雑種ブドウよりも有機酸含量が高く，リンゴ酸を多く

含む傾向がある．また，ヨーロッパブドウにおいては，生食用ブドウよりも

ワイン用ブドウの有機酸含量が高い傾向がある（Liu et al . 2006）．果実中のリ

ンゴ酸濃度は，ベレーゾン前にピークとなり，成熟の後半にかけて急激に減少

する（Sweetman et al . 2009）．この減少は，主にミトコンドリアのリンゴ酸

酸化（malate oxidation）と関連しているといわれる．RNA－seqにより，ベレ

ーゾン後のリンゴ酸減少は細胞質（cytoplasm）のリンゴ酸デヒドロゲナーゼ

（malate dehydrogenase, MDH）遺伝子とミトコンドリアのリンゴ酸酵素遺伝子の

発現量の減少，ならびにMDH酵素の機能をリンゴ酸異化作用にシフトするホ

スホエノールピルビン酸カルボキシラーゼ（phosphoenolpyruvate carboxylase, 

PEPC）とPEPCキナーゼ（PEPC kinase, PEPCK）遺伝子の発現量の増加による
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表2-4-2　網羅的遺伝子発現解析によるブドウ果実成熟に関する研究例
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ことが示されている（表2－4－2）（Sweetman et al . 2012）．リンゴ酸の分解は

液胞膜（tonoplast）におけるジカルボン酸輸送体（dicarboxylate transporter）遺

伝子の発現量増加によって促進される可能性も示されている（Sweetman et 

al . 2012）．また，Regalado et al .（2013）は，リンゴ酸，クエン酸のミトコン

ドリアへの輸送の関与が推定される 3つのジカルボン酸/トリカルボン酸輸送

体（VvDTC1－VvDTC3）を見出した．これら 3つのVvDTC遺伝子は成熟期間

において特徴的な発現パターンを示し，特にVvDTC2とVvDTC3の遺伝子発現は，

成熟開始直後の中果皮（mesocarp）において急激に発現量が増加しているこ

とから，ミトコンドリアへのリンゴ酸の輸送に関連している可能性が示されて

いる．

3）果実成熟における植物ホルモンの役割

（1） アブシシン酸

　非クライマクテリック型果実であるブドウでは，果実成熟期のエチレン合

成量の増加は少なく，果実成熟にはいくつかの植物ホルモンが関わっている

と考えられている．その中でも，ABAはブドウの果実成熟を制御する主要な

植物ホルモンとされており，果実中のABA含量はベレーゾン期頃に急激に増

加する（図2－4－1）（Giribaldi et al . 2010 ; Lacampagne et al . 2010 ; Sun et al . 

2010 ; Wheeler et al . 2009）．‘カベルネソービニオン’果実では，ベレーゾン

期あるいはベレーゾン2週間後頃の内生（endogenous）ABA含量が最も高く

なり，この時期の急激なABA含量の増加は果皮アントシアニンの蓄積と一致

する（Giribaldi et al . 2010 ; Lacampagne et al . 2010 ; Wheeler et al . 2009）．ま

た，果実成熟期の外生（exogenous）ABA処理は，果実重の増加（Peppi et 

al . 2008 ; Wheeler et al . 2009），有機酸含量の減少（Peppi et al . 2008），アント

シアニン含量の増加（Berli et al . 2010 ; Gambetta et al . 2010 ; Hiratsuka et al . 

2001 ; Jeong et al . 2004 ; Wheeler et al . 2009）をもたらす（表2－4－3）．この

ことから，ABAはアントシアニン合成をはじめとする成熟開始のトリガーの

役割を担っていると考えられる．一方で，果実糖度の上昇開始はABA含量の
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増加時期と一致するが（Wheeler et al . 2009），着色開始期の外生ABA処理に

よる糖度の上昇は見られず，ABAが糖度に与える影響については判然として

いない（Peppi et al . 2008 ; Wheeler et al . 2009）．

　ABAは多くの果実成熟関連遺伝子の発現量を増加させることがマイクロア

レイを用いた網羅的発現解析により明らかになっている．例えば，ベレーゾ

ン期の‘カベルネソービニオン’果実にABA処理を行うと，フェニルアラニ

ンアンモニアリアーゼ（phenylalanine ammonialyase, PAL），カルコンシンター

ゼ（chalcone synthase, CHS），フラバノン－3－ジオキシゲナーゼ（flavanone 3−

hydroxylase, F3H），VvMYBA1，VvMYBA2等の着色関連遺伝子の発現量がアント

シアニン含量とともに総じて増加する（表2－4－2）（Koyama et al . 2010）．また，

ABA処理によりエチレン合成関連遺伝子の発現量が増加するとともに，オー

キシン（auxin）反応性遺伝子群の発現量が減少することが示されており，果

実成熟はABA単独で制御されているのではなく，他の植物ホルモンとの相互

作用により制御されていると考えられている．

（2）エチレン

　ブドウ果粒におけるエチレン含量は，ABA含量のピークに先立ってベレ

ーゾン前にピークとなる（Chervin et al . 2004 ; Sun et al . 2010）．また，エ

チレン放出物質であるエテホン（ethephon）をベレーゾン期の‘カベルネ

ソービニオン’果粒に処理すると，アントシアニン合成が促進する（表2－

4－3）（El－Kereamy et al . 2003）．一方，エチレン受容体阻害剤である1－メ

チルシクロプロペン（1－methylcyclopropene，1－MCP）のブドウ果実への

処理は，果粒肥大の抑制，アントシアニン蓄積の抑制，有機酸含量の増加

をもたらす（Chervin et al . 2004）．マイクロアレイ解析を用いた網羅的発現

解析により，エチレン処理はアクアポリン（aquaporin），ポリガラクチュロ

ナーゼ（polygalacturonase），エンド型キシログルカン転移酵素/加水分解酵

素（xyloglucan endotransglucosylase, XTH），セルロースシンターゼ（cellulose 

synthase），エクスパンシン（expansin）遺伝子等の細胞肥大に関連する遺伝子発
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現量の増加を介して果粒径の増加を誘導することが示されている（表2－4－2）

（Chervin et al . 2008）．また，高温処理によりエチレン合成を制御するエチレ

ン応答性転写因子（ethylene response factor, ERF）の遺伝子発現量が増加するこ

と（表2－4－2）（Carbonell－Bejerano et al . 2013），成熟期の果実ではERFをは

じめとするエチレン関連遺伝子群の発現量が全体的に増加することがマイクロ

アレイ解析により明らかになっており（Cramer et al . 2014），非クライマクテ

リック型果実であるブドウの成熟におけるエチレンの役割は，これまで考えら

れていたよりも重要である可能性が示されている．

（3）オーキシン

　オーキシンはアントシアニン蓄積，糖蓄積の抑制等，ブドウ果実の成熟に

おいては主に負の影響を及ぼす（表2－4－3）（Böttcher et al . 2011a ; Davies et 

al . 1997 ; Ziliotto et al . 2012）．果実肥大過程の第 1期では果粒中のオーキシン

含量は高いが，ベレーゾン期に急速に減少し，その後は低く維持される（Bö

ttcher et al . 2010）．オーキシンにはブドウ果実の成熟開始時期を遅延させる

効果があることが知られている（Böttcher et al . 2011b）．例えば，ブドウ果粒

に合成オーキシン剤である2－ベンゾチアゾリルオキシ酢酸（benzothiazole－2

－oxyacetic acid，BTOA）を処理すると果粒中のABA含量の増加が約 2週間

遅れ，成熟が遅延する（Davies et al . 1997）．ベレーゾン 1週間前にナフタレ

ン酢酸（naphthalene acetic acid，NAA）を処理したブドウ果粒ではアントシ

アニン合成と糖蓄積の遅延が起こり，同時にABAならびにエチレン合成関連

遺伝子群の発現量増加の遅延が起こることがマイクロアレイ解析によって示

されている（表2－4－2）（Ziliotto et al . 2012）．これらの結果は，オーキシンは

ABAやエチレンによる果実成熟誘導に対して負の働きを持っていることを示

唆する．また，オーキシン処理が果実成熟に与える影響は，果実に対する遮光

処理が成熟に与える影響と似ている（表2－4－3，4）．例えば，NAA処理，遮光

処理は果皮のフラボノール含量を減少させ，フラボノール合成において重要な

フラボノールシンターゼ（flavonol synthase, FLS）の遺伝子発現量を著しく減少
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させる（Fujita et al . 2006）．さらに，NAA処理，遮光処理はアントシアニン

合成に関連するロイコアントシアニジンジオキシゲナーゼ（leucoanthocyanindin 

dioxygenase, LDOX），UFGT，VvMYBA1の遺伝子発現量を著しく減少させ，アン

トシアニン合成を抑制する（Jeong et al . 2004）．一般に，オーキシンは果粒肥

大を抑制すると言われているが，一方で，細胞肥大の誘導に関連し，成熟期

に発現が誘導されるcell elongation bHLH protein 1（CEB1）の遺伝子発現量は，

低濃度のオーキシン処理によって増加するという報告もある（Nicolas et al . 

2013）．このことは，低濃度のオーキシンがCEB1の発現を誘導し，細胞肥大と

果実生育を促進する働きを持つことを示唆する．したがって，オーキシンは果

実成熟を単に阻害しているだけではなく，低濃度のオーキシン処理は，細胞肥

表2-4-3　植物ホルモンが果実内成分に及ぼす影響

表2-4-4　環境要因が果実内成分に及ぼす影響
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大と果実肥大に関しては促進的に作用する可能性がある．ブドウの果実成熟に

おけるオーキシンの役割は未解明な部分が多く残されており，ABA，エチレ

ンとの相互作用を含めた，より包括的な研究が求められる．

（4）その他の植物ホルモン

　内生ブラシノステロイド（brassinosteroid）含量は果実成熟の開始に伴い

増加する（表2－4－3）．また，外生ブラシノステロイド処理により成熟が誘

導されるのに対し，ブラシノステロイド合成阻害剤であるブラシナゾール

（brassinazole）処理は成熟を遅延させる（Symons et al . 2006）．マイクロアレ

イを用いた網羅的発現解析により，ブラシノステロイドはエチレン合成に関

連する遺伝子発現の制御を介して，果実成熟に関与している可能性が示唆され

ている（Ziliotto et al . 2012）．また，内生ブラシノステロイド含量は外的要因

の影響を受けやすいとされており（Symons et al . 2006），ブラシノステロイド

合成や受容に関連するいくつかの遺伝子の発現は，水分条件によって変動する

（Gambetta et al . 2010）．ブラシノステロイド合成系酵素遺伝子であるブラシ

ノステロイド－6－酸化酵素（brassinosteroid−6−oxidase 1, BR6OX1）と，ブラシノ

ステロイド受容体であるprotein brassinosteroid insensitive 1（BRI1）の遺伝子発現

量は通常の栽培条件でも成熟期に増加するが，乾燥ストレスによりさらに発現

量が増加する．このように，乾燥ストレス条件下でのブラシノステロイド含量

の増加を介して，成熟関連遺伝子群の発現が誘導されている可能性がある．主

に病原体に対する防御に関連するとされているジャスモン酸（jasmonic acid）

もアントシアニン含量を増加させる働きを持つとされる（表2－4－3）（Belhadj 

et al . 2008）．一方，サイトカイニン（cytokinin）は果粒重を増加させるが糖

含量とアントシアニン含量を減少させるという報告がある（表2－4－3）（Peppi 

et al . 2008）．以上のように，ABA，エチレン，ブラシノステロイドは，これ

らが相互に関与しながらブドウ果粒の成熟を促進するのに対して，サイトカイ

ニンはいくつかの成熟関連プロセスを主に遅延させる働きを担っている．
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4） 果実成熟に関与する環境要因

　果実成熟に関連する主な環境要因として，光条件（Azuma et al . 2012 ; 

Berli et al . 2010 ; Downey et al . 2004 ; Matus et al . 2009），温度条件（Azuma 

et al . 2012 ; Cohen et al . 2012 ; Pillet et al . 2012 ; Spayd et al . 2002 ; Tarara et 

al . 2008 ; Yamane et al . 2006），水分条件（Deis et al . 2011 ; Deluc et al . 2009）

がある（表2－4－4）．適度な光照射，低温，乾燥はアントシアニン含量や糖含

量の増加等，果実成熟に正の影響を与える（Berli et al . 2010 ; Castellarin et 

al . 2007b ; Mori et al . 2005）．一方，成熟期の日照不足や高温，多雨はアント

シアニン含量や糖含量の減少等，果実成熟に負の影響を与える（Carbonell－

Bejerano et al . 2013 ; Greer et al . 2010 ; Jeong et al . 2004 ; Lorrain et al . 2012 ; 

Mori et al . 2007 ; Pillet et al . 2012 ; Vega et al . 2011）．また，環境要因は成熟

を制御する植物ホルモンの合成やシグナル伝達に対しても影響を与えている．

（1）光条件

　光照射は植物体のフラボノイド含量を増加させるが，その中でもフラボノー

ルは光の影響を強く受ける（表2－4－4）．Downey et al .（2004）は，通常栽培

条件下の黄緑色ブドウ果房と比較して，果房を遮光箱内に入れて栽培するとフ

ラボノール合成に関与するFLSの発現量が著しく減少し，果皮フラボノール含

量が減少することを示した．同様に，遮光条件下で栽培した紫黒色ブドウ果房

においてもFLSの発現量が減少し，フラボノール含量が減少する（Fujita et al . 

2006 ; Koyama et al . 2008 ; Matus et al . 2009）．アントシアニン含量について

も，果房の遮光によりUFGT，VvMYBA1，VvMYBA2等のアントシアニン合成関連

遺伝子の発現量が減少し，アントシアニン含量が著しく減少する（Azuma et 

al . 2012 ; Koyama et al . 2008 ; Matus et al . 2009）．一方，果房へのUV－B照射

はFLS，糖転移酵素（glycosyltransferase 5, GT5），VvMYBF1等のフラボノイド合

成に関連する遺伝子の発現量を増加させ，フラボノールやアントシアニンの蓄

積を促進する（Carbonell－Bejerano et al . 2014）．このように，光条件はフラ
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ボノイド合成関連遺伝子群の発現量の制御を介して，フラボノールやアントシ

アニン等のフラボノイド合成に深く関与している．

　最近，着色期のブドウ果皮における光シグナル伝達に関連する候補遺伝子の

探索を目的に，異なる光・温度条件で培養したブドウ果実のマイクロアレイ解

析が行われ，光照射特異的に発現が誘導される40個の遺伝子が単離された（表

2－4－2）（Azuma et al . 2015b）．これらにはCHSやFLS等の既知のフラボノイ

ド合成系酵素遺伝子群に加え，光シグナル伝達系に関連する転写因子elongated 

hypocotyl 5（HY5）やconstitutive photomorphogenic 1（COP1）等が含まれていた．

また，HY5は成熟期の果皮で発現量が高く，白色光や紫外線B波（UV－B）の

照射により発現量が増加する（Azuma et al . 2015b ; Carbonell－Bejerano et al . 

2014）．これらの結果から，HY5はブドウ果皮における光シグナル伝達を介し

たフラボノイド合成に関与している可能性がある．ブドウ果皮のフラボノイド

合成制御に関与する，光シグナル伝達系の構成要素についてはまだ不明な点が

多いため，HY5以外に単離された残りの候補遺伝子についても解析を進める必

要がある．

（2）温度条件

　温度も果実成熟に影響を与える主要な環境要因の一つである．成熟期の低温

は果実の内生ABA含量を増加させ，アントシアニン合成，糖蓄積を促進する

（表2－4－4）（Koshita et al . 2007 ; Mori et al . 2005 ; Yamane et al . 2006）．一

方，成熟期の高温はアントシアニン含量（Azuma et al . 2012 ; Carbonell－

Bejerano et al . 2013 ; Mori et al . 2007 ; Tarara et al . 2008），糖含量（Carbonell

－Bejerano et al . 2013 ; Greer et al . 2010），果実重（Greer et al . 2010）を減少

させる（表2－4－4）．さらに，高温は果実中のABA含量を低下させるとともに，

PAL，CHS，VvMYBA1，グルタチオンS－転移酵素（glutathione S−transferase, GST）

等のアントシアニン合成に関連する遺伝子の発現量を全体的に減少させること

がマイクロアレイ解析により明らかになっている（表2－4－2）（Azuma et al . 

2015b ; Rienth et al . 2014）．また，果実成熟期の低温により発現が誘導される



第２章　果樹研究への応用192 第２章第４節 ブドウの発現解析と果実成熟機構 193

遺伝子が55個単離されている（Azuma et al . 2015b）．これらにはCHS，ジヒド

ロフラボノール－4－還元酵素（dihydroflavonol reductase, DFR）等のフラボノイ

ド合成系酵素に加え，open stomata 1（OST1），プロテインホスファターゼ2C

（protein phosphatase 2C, PP2C），responsive to desiccation 22（RD22）等のABAの

シグナル伝達に関連する遺伝子が多く含まれたことから，ブドウ果実における

ABA関連遺伝子の発現変動は温度の影響を強く受けると考えられる．単離さ

れた遺伝子のうち，OST1はABA誘導性のプロテインキナーゼ（SNF1－related 

protein kinase 2 ; SnRK2.2/SnRK2.3のホモログ）であり，ABAシグナル伝達

における正の制御因子であることがシロイヌナズナにおいて報告されている

（Mustilli et al . 2002 ; Yoshida et al . 2002）.また，OST1の発現量はベレーゾン

後のブドウ果皮で特異的に高くなることから，OST1は低温によりABAシグナ

ル伝達を介して誘導されるフラボノイド合成に関わっている可能性がある．低

温により誘導されるABA合成およびシグナル伝達系を介した果実成熟機構の

さらなる解明が期待される．

（3）水分条件

　一般に，土壌乾燥条件でブドウを栽培すると，通常もしくは過湿条件で栽

培したブドウ果実よりもアントシアニン含量や糖含量が高くなる（表2－4－4）

（Castellarin et al . 2007b ; Deluc et al . 2009, 2011）．一方で，フラボノール含量

は品種間で乾燥ストレスへの反応が異なるとされ，黄緑色品種の‘シャルド

ネ’ではフラボノール含量ならびにFLSの発現量がベレーゾン期以降の乾燥に

より高くなるのに対し，紫黒色品種の‘カベルネソービニオン’ではフラボ

ノール含量の増加は見られない（Deluc et al . 2009）．ベレーゾン期以降の乾燥

はフラボノイド合成関連遺伝子群のLDOX，DFR，UFGT，VvMYBA1等の発現量を

増加させるとともに，糖蓄積や細胞壁インベルターゼに関連する遺伝子の発現

量を増加させる（Castellarin et al . 2007b）．さらに，マイクロアレイ解析なら

びにブドウゲノム情報を利用して取得したABA合成関連遺伝子の解析により，

乾燥条件下のブドウ果実では9－cis－エポキシカロテノイドジオキシゲナーゼ
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（NCED），ゼアキサンチンエポキシダーゼ（ABA1）等のABA合成に関連する遺

伝子の発現量が増加するとともに，果実中のABA含量が増加することが明ら

かになっている（表2－4－2）（Deluc et al . 2009 ; Gambetta et al . 2010）．この

ように，乾燥ストレスはABA合成やABAシグナル伝達系を介してアントシア

ニン合成の促進や糖蓄積の促進等，果実成熟を正に制御する働きを持つと考え

られる．

5） 今後の研究の展望

　全ゲノムシークエンスが公開されたブドウは，非クライマクテリック型果

実における成熟機構の解明に向けたモデル植物としての利用価値が高く，マイ

クロアレイやRNA－seqを用いた遺伝子の網羅的発現解析と，バイオインフォ

マティクスツールを用いたデータ解析により，前述のとおり多くの新知見が得

られている．しかし，ブドウ果房内における果実成熟期の不均一性や果房間の

微気象の違い等の問題から，遺伝子の網羅的発現解析を行うに当たってのデー

タの信頼性，再現性の確保が課題となっている．この問題を解決する一つの実

験系として，成熟期のブドウ果粒を採取し，これを各種処理条件のインキュベ

ーター内で培養する果粒培養法がある．この方法は果実成熟の状態や光・温度

等の環境条件を均一にできること，果実への植物ホルモン処理や糖処理等を容

易に行えることから，ブドウ果実の成熟機構の解明を目的とした研究で広く用

いられている（Azuma et al . 2012 ; Gambetta et al . 2010 ; Kataoka et al . 2003）．

近年では，果粒培養法により処理を行ったブドウ果粒を用いてマイクロアレイ

等の網羅的発現解析を行い，果実成熟に関与する新規遺伝子の探索や成熟に関

連するシグナル伝達系，二次代謝産物合成系の挙動解析が行われている（表2

－4－2）（Azuma et al . 2015b ; Dai et al . 2014 ; Koyama et al . 2010 ; Mori et al . 

2007）．

　ブドウ果実成熟の複雑な制御機構を分子レベルでより深く理解するために

は，ブドウゲノム情報や網羅的発現解析手法による遺伝子情報のさらなる蓄積

が必要不可欠である．そして，得られた大規模発現データの統合解析等による
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システムバイオロジー的アプローチは，ブドウの果実成熟に関する包括的な制

御機構の解明に向けて，今後さらにその重要性を増していくものと考えられる．
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