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総説

エチレンによる果実の成熟• 老化制御機構
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Summary 

Fruit ripening is either'climacteric'or'non-climacteric'. Respiration of climacteric fruit rises at the 

onset of ripening as production of ethylene increases. Ethylene promotes components of fruit ripening 

including changes in skin color, flesh texture, and flavor. The normal ripening of all climacteric fruit 

requires ethylene, but characteristics of its production vary considerably among cultivars. In contrast, 

ethylene is not a necessary requirement for complete maturation of non—climacteric fruit. A recent 

report describes a functional role for ethylene in non℃ limacteric fruit maturation. In this review, the 

regulatory mechanism of ethylene biosynthesis and the effects of ethylene in fruit ripening are presented. 

Key words: ethylene, ACC synthase, ACC oxidase, ethylene receptor, climacteric fruit, non-

climacteric fruit, 1-methylcyclopropene 

1 . はじめに

果実では， 一般的に成熟に伴い，果皮におけるクロロ

フィルの分解とアントシアニン，カロテノイドなどの色

素の生成，果肉硬度の低下，芳香の生成，デンプンの分

解と糖含量の増加，糖組成の変化，酸含量の低下などの

様々な生化学的，生理学的な変化が起こる (Seymouret 

al., 1993). 果実は，成熟に伴う呼吸量の変化を指標とし

て，成熟に伴い呼吸量が増加するクライマクテリ ック型

と増加しないノンクライマクテリ ック型に大別され， リ

ンゴ，モモ，セイヨウナシ等は前者に，カンキツ，ブト

ウ，オウトウ，イチゴ等は後者に分類される．クライマ

クテリ ック型果実の多くは，呼吸量の増加に伴いエチレ

ン生成量も増大し，このエチレンによ って成熟が加速さ

れる (Lelievreet al., 1997a). しかし，クライマクテリ ッ

ク型果実の中でも成熟時のエチレン生成量は樹種や品種

によ って大ぎく異なる．また近年，ノ ンクライマクテリ ッ

ク型果実の成熟にもエチレンが関与する可能性が報告さ

れている (Chervinet al., 2004, E!-Kereamy et al., 

2003a, Pietro et al., 2006, Tesniere et al., 2004, 

Trainotti et al., 2005). そこで，本総説においては， ク

ライマクテリ ック型， ノンクライマクテリ ック型果実に

おけるエチレン生成制御機構と果実成熟• 老化に及ぼす
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エチレンの影響について分子レベルで詳細に解説する．

2. エチレン生合成機構

エチレンは，炭素 2つと水素 4つから成る単純な構造

をした常温常圧では気体状の植物ホルモンである．植物

に対するエチレンの作用としては，果実等における成

熟 • 老化の促進が良く知られているが，それ以外に発芽

の促進，上偏成長の促進，茎の伸長成長阻害，茎の横方

向への肥大促進， フック形成促進，キュウリ等の雌花形

成促進葉や花の老化促進および器官脱離促進等極めて

広範囲にわたっており，植物の一生における様々な過程

に影響を及ぼしている (Abeleset al., 1992). 

エチレンは高等植物のあらゆる組織 ・器官で生成され

ているが，その生成速度は組織 ・器官の成長段階によっ

て異なる (Abeleset al., 1992). 例えば，植物体全体の

エチレン生成量は，発芽から芽生えの初期に比較的多い

が，栄養成長後期になると次第に減少する．一方，葉や

花弁におけるエチレン生成量は老化時期に増大し，特に

離層では一過的に多量のエチレンが生成され，落葉 ・落

弁が起こる．また，果実におけるエチレン生成量は，未

熟な段階では少ないが，成熟に伴って増大する．このよ

うに，植物体のエチレン生成は遺伝的にプログラムされ

た正常な生育過程で発生する内在的刺激によって制御さ

れている．また，外的な刺激によっても，その生成量は

変化する．例えば，組織が物理的な傷害等のストレスを

受けた場合，病原体に感染した場合などは，傷害等を受

けた周りの組織におけるエチレン生成量が増大する．こ

のように，植物は，生育過程で発生する内的刺激や，外

部からの刺激によってエチレンの生成量を増減させるこ

とで，多種多様な生理現象を制御している．

高等植物における主要なエチレン生合成経路を第 1図

［ メチオニン ］ ~ 
如3

CH3-S-CH2-CH2-CH-coo- CH2=CH2 

. I~H, I三
CH3-S-CH,-CH,-CH-Coo-

ローアデニン一 H,C~三他
OH OH 三 H2C coo-

三 三
第1図 エチレン生合成経路

に示した(Adams・Yang1979). このうちメチオニンか

ら S—アデノシルメチオニン (SAM) を合成する経路は全

ての生物に共通する反応である．一方， SAM から 1—アミ

ノシク ロプロ パン—1ーカルボン酸 (ACC) を経て，エチレ

ンに至る経路は ACC経路と呼ばれ，SAMをACCに変

換する ACC合成酵素 (ACCsynthase, ACS)とACCを

酸化的に分解しエチレンを合成する ACC酸化酵素

(ACC oxidase, ACO)は高等植物に固有の酵素である．

通常，植物の組織内には SAMが大量に存在しているた

め， ACC合成酵素の遺伝子発現量が増加し，本酵素が合

成されると，速やかに SAMから ACCか合成され， ACC

酸化酵素によりエチレンが作られる.ACC合成酵素タン

パク質は代謝回転が速いため，本酵素の活性は mRNA

発現およびタンパク質合成速度に依存している．また，

ACC酸化酵素mRNAはエチレン生成量の少ない組織

においても発現が認められることから，エチレン生成速

度は主に組織内のACC含量に依存しており， SAMから

ACCへの変換がエチレン生成の律速段階となる．

これら二つの酵素には複数のアイソザイムが存在して

おり ，種々の植物からこれらをコードする複数の遺伝子

が単離されている．これらの遺伝子については，発現部

位，発現時期，刺激に対する発現様式が詳細に解析され

ており，エチレンを生成する組織や生成を引き起こす刺

激が異なると，働くアイソザイムも異なることが明らか

にされている (Kende,1993 ; 森 ・立木， 1998;佐藤•水

野，2003,Zarembinski・Theologis, 1994). これらのこ

とから，植物が多様なエチレン生成パターンを示すのは，

エチレン生成に関わる酵素に複数のアイソザイムが存在

し，各々が別々の役割を担っているためと考えられる．

エチレン生成は様々な要因によって制御されており ，

その仕組みは非常に複雑であるが，エチレン自身がエチ

レン生成を制御するという特徴がある．成熟果実等にお

けるエチレン生成はエチレンによって促進され，エチレ

ン生成量が幾何級数的に増加することから「自己触媒的

なエチレン生成」と呼ばれる．一方，栄養成長期などに

おけるエチレン生成の多くは反対にエチレンによって抑

制されるため 「自己抑制的なエチレン生成」と呼ばれる．

3. エチレンシグナル伝達系

シロイヌナズナのエチレン非感受性変異体の解析によ

り，エチレンシグナル伝達系に関わる様々なタンパク質

が同定されている (Chang・Shockey,1999; Bleecker 

・Kende, 2000 ; Wang et al., 2002). その中でもエチレ

ンと直接結合することによりエチレンシグナル伝達の出

発点となるエチレン受容体については，シロイヌナズナ
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やトマトを中心に分子遺伝学的，分子生物学的，生化学

的解析手法によって研究が進められている．エチレン受

容体は分子量65,000-85, 000のタンパク質で，ジスル

フィド結合を持つホモニ量体で，ER膜に存在すると考

えられている (Chenet al., 2002, Ma et al., 2006). エチ

レンは受容体タンパク質の N末端側に 3つまたは 4つ

存在する膜貰通ドメインに結合すると考えられている．

シロイヌナズナではエチレン受容体は 5種類存在するこ

とが明らかになっている．このうち一つの受容体にエチ

レン結合能が低下する変異か生じた場合，植物体はエチ

レンに対して非感受性になる．また，エチレン受容体の

単独破壊株では表現型に顕著な変化は見られないが，ニ

重，三重，四重の多重破壊株は恒常的なエチレン応答性

を示した (Hua・Meyerowitz,1998). 以上のことから，

エチレン受容体の機能は重複しており，さらに，エチレ

ン受容体はエチレンシグナル伝達系を負に制御している

と推測されている (Ciardiet al., 2000; Tieman et al., 

2000). すなわち，エチレン受容体はエチレン非存在下で

は活性型として，シグナルの下流因子を積極的に抑制す

るが，エチレンと結合することで不活l生化される．その

結果シグナルの下流因子が活性化され，エチレンシグナ

ルが伝わるというものである．これまでにシロイヌナズ

ナ， トマト以外の植物からもエチレン受容体遺伝子が単

離され，それらの発現は，様々な外的刺激や果実成熟等

の内在的刺激，エチレン等により制御されていることが

報告されている (Bassettet al., 2002 ; Cin et al., 2005, 

El-Sharkawy et al., 2003 ; Katz et al., 2005 ; Lash-

brook et al., 1998; Mita et al., 1998, 2002 ; Rasori et 

al., 2002 ; Sato-Nara et al., 1999 ; Tatsuki・Endo 

2006 ; Trainotti et al., 2005 ; Yamasaki et al., 2000 ; 

Yau et al., 2004). 

4. 果実の成熟期におけるエチレン生成とエチレン

が成熟に及ぽす影響

果実のエチレン生成量は，未熟な段階では極微量であ

るが，成熟が進むのに伴い急増する．このような果実の

成熟過程におけるエチレン生成の変化は，二段階に制御

されていると考えられている (McMurchieet al., 1972). 

最初の段階はシステム 1と呼ばれ，栄養成長期の各種器

官や未熟果実で認められるような生成量が増大しない段

階のエチレン生成を指す．これに対し，成熟果実で見ら

れるようなエチレン生成は，システム 2と呼ばれ， シス

テム 1によって生成される微量のエチレンによって誘導

されると考えられている (McMurchie et al., 1972, 

Lelievre et al., 1997). 

果実成熟期におけるエチレン生成制御機構については

トマトで最も良く 研究されている． トマト果実のエチレ

ン生成には LeACSlA,LeACS2, LeACS4, LeACS6と

いう 4種類のACC合成酵素アイソザイムが関与してお

り，未熟果実，緑熟果実では LeACSlA, LeACS6が機

能しており，これらかシステム 1のエチレン生成を担う

と考えられている (Nakatsuka, et al., 1998, Barry et 

al., 2000). 一方，システム 1から 2への移行期には

LeACS4, 果実成熟後期のシステム 2のエチレン生成に

はLeACS2が機能しているというモデルが提唱されて

いる (Barryet al., 2000). 一般的にシステム 1のエチ

レン生成は「自己抑制的なエチレン生成」でありトマト

のLeACSlA,LeACS6の発現はエチレ ンにより 抑制さ

れることが明らかになっている．これに対し，システム

2は「自己触媒的なエチレン生成」であることが多い．

トマトでは， LeACS2の発現がエチレンにより促進され

るため成熟に伴いエチレン生成が急増するものと考えら

れる．

成熟に伴い生成されるエチレンは， クロロフィル分解

酵素，カロテノイド合成酵素等の色素合成に関わる酵素，

果肉軟化を引き起こす細胞壁修飾酵素の遺伝子発現を誘

導し活性化させる (Hayamaet al., 2006a, b ; Hisawa 

et al., 2003 ; Trebitsh et al., 1993 ; Marty et al., 2005). 

その結果， クロロフィルの分解やカロテノイドなど色素

の合成，果肉硬度の低下，香気成分の増加等が起こり，

果実の成熟が促進される (Alexander・Grierson2002). 

果実成熟におけるこのようなエチレンの役割は，アミノ

エトキシビニルグリシン (AVG),アミノオキシ酢酸

(AOA)などのエチレン生成阻害剤を処理することに

よって成熟が遅れることでも確認されている．またエチ

レン受容体と結合してエチレン作用を阻害するノルボル

ナジエン (NDB)や1-メチルシク ロプロペン (1-methyl-

cyclopropene; 1-MCP)を処理をすることによ っても同

様な効果が確認されている (Abeleset al., 1992 ; Blan-

kenship・Dole, 2003). 更に，トマトでは，遺伝子組換え

技術により ACC合成酵素やACC酸化酵素の発現を抑

制することによ ってエチレン生成量が低下した形質転換

体 (Hamiltonet al., 1990; Oeller et al., 1991 ; Picton 

et al., 1993)や，エチレン結合能が欠損したエチレン受

容体遺伝子を大量発現させることによりエチレン感受性

を低下させた形質転換体 (Wilkinsonet al., 1997)が作

出されており，これらの形質転換体では果実の成熟が非

形質転換体に比べて大幅に遅延することが報告されてい

る．果樹においても ACC合成酵素または ACC酸化酵素

を抑制させた形質転換リンゴが作出され，エチレン生成
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が抑制された果実では果肉硬度が高く保たれ，貯蔵性が

向上したことが報告されている (Dandekar et al., 

2004). 

5. クライマクテリック型果実におけるエチレン生

成と作用

エチレンにより成熟か促進されるクライマクテリ ック

型果実の中でも，エチレンの生成量や作用は樹種や品種

により大ぎく異なる．以下，主な樹種について紹介する．

リンゴ： 貯蔵性は一般的に高いとされているが，その程

度は品種により大きく 異なる． リンゴは，成熟時のエチ

レン生成量も品種間差が大きいことから，貯蔵性とエチ

レン生成量の関連性について議論されてきた (Guss-

mana et al., 1993 ; 吉岡ら， 1989).Sunakoら (1999)

はリンゴ成熟期に誘導される 2種類の ACC合成酵素ア

イソジーン (MdACSl)を単離し， 一方のゲノム配列上

の転写開始点の上流にレトロトランスポゾンの一種であ

るSINE(short interspersed DNA elements)の特徴を

有している162bpの塩基挿人があることを確認した

(MdACSl-2). 更に，リンゴ品種間で比較を行い

MdACSlの遺伝子型は，塩基挿入のない MdACSl-1を

ホモに持つ MdACSl-1/1-1と， MdACSl-1/1-2ヘテ

ロタイプ， MdACSl-2/1-2ホモタイプの 3群に分けら

れることを明らかにした．また， MdACSl-2は転写活性

か低下していることが明らかにされ，このことが

MdACSl-2/ 1-2ホモタイプにおけるエチレン生成量が

少ない原因と考えられている.MdACSl-2/ 1-2ホモタ

イプである‘ふじ''さんさ’等の品種はエチレン生成量

か少ないだけでなく ，貯蔵性も比較的高いことから，

MdACSlの遺伝子型が貯蔵性に大きく関与している可

能性が示された(Haradaet al., 2000). しかし， Oraguzie

ら (2004)はMdACSl-2/1-2ホモタイプであっても貯

蔵中における果肉硬度の低下か著しい品種もあることか

ら，エチレン生成量の遺伝子型と貯蔵性の間に強い相関

はないと結論づけている．一方，エチレン生成量を決め

る遺伝子型は，収穫前落果の多寡と関連している可能性

も示唆されている (Satoet al., 2004). 

果肉の軟化速度はリンゴの貯蔵性を決める要因の一つ

であるが，Wakasaら (2006)は果肉硬度の低下は細胞

壁分解酵素の一つであるポリガラクチュロナーゼ(PG)

遺伝子のmRNA発現量と相関関係にあり ，ACC酸化酵

素遺伝子の発現量，エチレン生成量との強い相関は見ら

れないと報告している． しかし，著者らは果肉硬度の低

下していない組織においても PGの発現量が裔いことを

確認しており (Tatsukiet al., 2006a), エチレン生成量

とPG発現量が果肉硬度の低下に及はす影響については

更なる研究が必要である．エチレンは有機酸代謝におい

ても主要な役割を担っていると考えられ， 1-MCP処理

をした果実や，エチレン生成を抑制した形質転換リンゴ

果実では，有機酸含量の低下が抑制されることか確認さ

れている (Defilippiet al., 2004). 

リンゴでは1-MCP処理による果実の鮮度保持効果が

高い (Fanet al., 1999a, b ; Rupasinghe, 2000 ; Watkins 

et al., 2000 ; DeEll et al., 2002). 著者らはリンゴ果実よ

り3種類のエチレン受容体遺伝子 (MdETRl,MdERSl, 

MdERS2)を単離し，その発現解析を行っている (Tatsu-

ki・Endo, 2006; Tatsuki et al., 2006a). MdETRlm-

RNAの発現量は果実成熟過程において常に一定レベル

を保っていたか， MdERSl,MdERS2の発現量は成熟が

進むのに伴い増加していた．成熟果実に1-MCPを処理

するとエチレン生成が抑制された．これは成熟期に働〈

MdACSIの発現がエチレンにより自己触媒的な制御を

受けていることが原因と考えられる．また， 1-MCPを処

理した果実では MdERSl,MdERS2の発現量は減少す

るが， MdETRlの発現量は一定レベルを保っていた．こ

れらの結果から， 1-MCPを処理した果実では1-MCPに

よってブロ ックされたエチレン受容体と，新たに合成さ

れエチレンが結合していない MdETRlによって，エチ

レンシグナル伝達系が長期間にわたり抑制されると考え

られた．その結果としてリンゴでは1-MCPによる鮮度

保持効果が長期間持続するものと推測された (Tatsuki

・Endo, 2006). 更に著者らは1-MCP処理時の果実にお

けるエチレン生成量 とエチレン受容体の発現量が，

1-MCPの鮮度保持効果に影響を及ぼす可能性があると

推測している (Tatsukiet al., 2006a). 

モモ： 我が国で一般に栽培されているモモは「溶質」と

呼ばれるタイプに屈している．「溶質」のモモは収穫後に

エチレン生成量が増大し，果肉硬度が急速に低下する．

この結果，モモ特有のとろりとした柔らかな肉質となる

が貯蔵性が極めて低い．一方，缶詰等の加工用に使用さ

れるモモは「不溶質」と呼ばれ，成熟に伴いエチレン生

成量は増大するが果肉硬度の低下は緩やかで，溶質のモ

モに比べて貯蔵性が高い．溶質と不溶質のモモの軟化速

度の違いはエチレンによるものではなく PG活性に依存

することが明らかにされている (Pressey・Avan ts, 

1973, 1978). PGにはエンド型とエキソ型の 2種類が存

在し，溶質のモモは両タイプの PG活性を持っているが，

不溶質はエキソ型の PG活性しか持っていないため軟化
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が緩やかと考えられている．

モモには「溶質」，「不溶質」という区分以外に「硬肉」

と呼ばれるタイプが存在する．硬肉のモモは，成熟に伴

い溶質のモモと同様な果皮色の変化や糖度の上昇等が認

められるが，エチレン生成の上昇や果肉硬度の急激な低

下は見られない (Hajiet al., 2001, 2004). 硬肉を決め

るhd遺伝子座は劣性で(Yoshida,1976), 溶質，不溶質

を決める melting(M)/non-melting (m)遺伝子座とは

異なることが遺伝学的な解析により明らかにされている

(Haji et al., 2005). また，硬肉の果実は外的にエチレン

処理をすると細胞壁分解酵素活性が上昇し (Hayamaet 

al.,2006b)果肉が溶質のモモと同様に急激に軟化するこ

とから (Hajiet al., 2003 ; Hayama et al., 2003), 細胞

壁分解 • 修飾酵素やエチレンシグナル伝達系に関しては

溶質と同様と考えられる．著者らは硬肉のモモにおける

ACC合成酵素アイソジーンの発現様式を解析し，果実成

熟期に機能する ACC合成酵素 (PpACSI)の発現が抑制

されていることを明らかにした．また，硬肉のモモであっ

ても，傷害等により誘導されるエチレン等果実成熟期以

外のエチレン生成は正常に起こる．以上の結果より硬肉

のモモでは PpACSIの発現が果実成熟期特異的に抑制

されているため，成熟に達してもエチレン生成が起こら

ず軟化しないことが明らかとなった (Tatsuki et al., 

2006). 

果実の軟化には多くの細胞壁分解•修飾酵素が複雑に

関与している (Brummel・Harpster,2001)が，モモ果

実の成熟期におけるこれらの酵素遺伝子の網羅的発現解

析を行ったところ，軟化はエチレン生成量が増加する前

から始ま っ ており，この時期に発現する細胞壁分解• 修

飾酵素遺伝子の多くは，その転写がエチレンによって抑

制されていることが明らかにされた (Trainottiet al., 

2003). 硬肉のモモの研究からモモの軟化にエチレンが必

要であることが証明された．しかしながら，硬肉のモモ

も全く軟化しないわけではなく果肉硬度が3-4 kgま

では低下することから，初期の軟化過程においてはエチ

レン濃度は重要ではないと思われる． 一方，エチレン処

理による硬肉のモモの軟化は処理濃度が高いはど著し

く，濃度依存的に細胞壁修飾酵素遺伝子の発現も制御さ

れていることが明らかにされている (Hayama et al., 

2006a). 以上のことから，モモの軟化は 2段階に制御さ

れており，初期の軟化はエチレン非依存的に起こるが，

モモ特有のとろりとした肉質となる後期の軟化にはエチ

レン濃度が重要であると推測される．硬肉のモモ果実で

は微量のエチレンは生成されているため，システム 1の

エチレン生成は起こるが，果実成熟におけるシステム 2

のエチレン生成機能が欠損しているため，高濃度のエチ

レンを必要とする後期の軟化が起こらないと言える．

一般に，モモ果実における1-MCP処理の効果は他の

クライマクテリ ック型果実 と比べて小さい．そこで

Hayamaら(2005)は1-MCPの果実への吸収効率を上げ

るため，減圧条件下で1-MCP処理を行った．減圧条件下

で処理することにより 1-MCPの処理効果は若干裔ま っ

たが， リンゴ等に比べるとまだ不十分であり，モモ果実

において1-MCPの処理効果が低い原因は，果実内部へ

の1-MCP拡散量 の差ではないと推測されている

(Hayama et al., 2005). 一方，収穫10日前にエチレン生

成阻害剤である AVGを樹上散布すると，樹上での成熟

が3-4日遅れ，収穫直後および 2゚Cにて 2週間貯蔵し

た後の果肉硬度が高く維持される (Cline,2006). また，

収穫後果実にAVG処理を行うと，エチレン生成量は抑

制され，果肉の軟化もわずかに抑制された (Bregoliet 

al., 2006). 

このようにモモの軟化にエチレンが必要であることは

明らかになったが，軟化抑制に関しては，効果的な1-

MCP処理技術の開発もしくはエチレン生成制御法など

の新たな鮮度保持技術の開発が期待される．

ニホンナシ： 品種によるエチレン生成量の違いは著しい

(Itai et al., 1999, Kitamura et al., 1981).'幸水','新

水','長十郎’等の品種は急激なエチレン生成が起こり貯

蔵性も低いが，‘二十世紀','晩三吉’等の品種はエチレン

生成量が少なく， 一ヶ月以上も鮮度が保持される．ニホ

ンナシからは 3種類のACC合成酵素アイソジーン

(PPACSl, 2, 3)が単離されており，これらの成熟果実

における発現様式が解析されている (Itai,et al., 1999, 

2003). PPACSl はエチレ ン生成量の特に多い ( ~lOnL ・

g-1-hr→)‘新水’等の品種， PPACS2はそれよりエチレ

ン生成量の少ない (0.1-lOnL・g-1-hr→)‘二十世紀’等

の品種で発現している (Itaiet al., 1999). 

カキ ：カキは他のクライマクテリ ック型果実 とは異な

り，果実成熟初期の若いステージに収穫した果実のエチ

レン生成量が多いことが報告 されている (Takata,

1983).'平核無’の場合，未熟果実を収穫すると，数日以

内にlOnL・g-1-hr→以上のエチレンが生成され，軟化する

が，成熟果実の場合は，収穫後直ちにはエチレンが生成

されず，その後も0.5nL・g-1-hr→程度のエチレンしか生

成されない．

カキからは 3種類のACC合成酵素 (DK-ACSl, 2, 

3)と2種類の ACC酸化酵素をコードする遺伝子が単離
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されており，収穫後果実における発現様式とエチレン生

成との関係が解析されている (Nakano et al., 2002, 

2003). カキでは収穫後にヘタからの蒸散に起因する乾燥

ストレスによりヘタ部位における DK-ACS2の発現が

増加し，エチレンの生成が誘導されると考えられている．

さらに，このエチレンにより果肉部のエチレン生成が自

己触媒的に促進され，多量のエチレンが生成されること

で，軟化が起こることが明らかにされている (Nakanoet 

al., 2003). そこで，有孔ポリエチレン袋で包装すること

により，貯蔵 ・流通中におけるヘタからの水分損失を防

ぎ，乾燥ストレスによるエチレン生成を抑制することに

より鮮度保持を図る技術が開発されている（中野ら，

2001, 播磨ら， 2002).

セイヨウナシ：セイヨウナシは追熟を必要とする代表的

な果実で，収穫直後の果肉は硬いが，その後エチレンを

生成し，特有の柔らかな肉質となる．ただし，この際の

エチレン生成は， リンゴ，ニホンナシと同様に品種によ

る違いが大きい.'Passe-Crassane','D'Anjou'などの品

種は，収穫後そのまま室温に放置したのではエチレン生

成が起こらないため，追熟させるためには収穫後 1-2 

週間低温処理を行った後に室温に戻す必要がある (Ger-

asopoulos・Richardson, 1997b; Bower et al., 2003). 

これは，低温処理が刺激となり， 自己触媒的なエチレン

生成が促進されるためであることが明らかになっている

(Knee, 1993 ; Gerasopoulos・Richardson, 1997b ; 

Lelievre et al., 1997b). 一方，'OldHome'等の品種は

低温処理をしなくてもエチレンを生成し追熟する．

'Passe-Crassane'と 'OldHome', およびこれらを交配

して得られた後代系統を用いて， ACC合成酵素アイソ

ジーン (PcACS)の発現を解析したところ，低温処理を

必要とする品種において発現しているアイソジーンは

PcACSla, PcACS2aであるのに対し，必要としない品種

はPcACSl(a/b)とPcACS2aであることが明らかと

なった (El-Sharkawyet al., 2004). 

キウイフルーツ： キウイフルーツもセイヨウナシと同様

に追熟により軟化する果実であるが，セイヨウナシとは

異なり ，多くの品種では樹上の果実も収穫果実も 自らは

エチレンを生成しない．このため，追熟には人為的な工

チレン処理を必要とし（矢野 • 長谷川，1993b),無処理

では著しく追熟が遅延する（矢野 • 長谷川，1993a).果

実に20時間又は24時間のエチレン処理 (500μL・L-1又は

lOOOμL・L→）を行うと，数日後から ACC合成酵素AD

-ACSlの発現とエチレン生成が上昇することが報告さ

れている (Whittakeret al., 1997 ; Xu et al., 1998). こ

のようにキウイフルーツは，外から与えられたエチレン

により自己触媒的なエチレン生成を開始するため，継続

的にエチレンを処理する必要はない．キウイフルーツも

エチレン生成に低温処理を必要とするセイヨウナシと同

様に果実成熟におけるシステム 1に相当するエチレン生

成が欠損していると思われる．なお，キウイフルーツの

エチレン生成特性が解明されるまでは，エチレンを処理

することなく出荷していたが，一部の果実では軟化等の

追熟現象が認められていた．キウイフルーツは収穫後に

軟腐病を発病することがあり，このような果実では発病

部位においてエチレンが生成されるため (Hasegawa・

Yano, 1990), 出荷箱等に軟腐病罹病果実が混在している

と追熟が進行する．また，中国系キウイフルーツのエチ

レン生成量は品種間で大きく異なり (Xu et al., 1998), 

このような差異は ACC酸化酵素ではなく， ACC合成酵

素遺伝子における発現の相違に由来するものとされてい

る (Xuet al., 1998). 

6. ノンクライマクテリック型果実におけるエチレ

ンの作用

ノンクライマクテリック型果実は成熟にエチレンを必

要としないと考えられてきたか，近年の研究により本タ

イプの果実でもエチレンが成熟過程で生成され，それに

より成熟が促進される可能性が明らかにされている．こ

こでは，代表的なノンクライマクテリ ック型果実である

カンキツ，ブドウ，イチゴについて紹介する．

カンキツ ：カンキツでは，エチレン処理によ って呼吸の

上昇やクロロ フィルの分解 (Purvis・Barmore 1981 ; 

Trebitsh et al., 1993), カロテノイド生成 (Stewart・

Wheaton, 1972)による果皮色の変化が促進されること

が以前より報告されている．更に，エチレンを処理した

バレンシアオレンジ果実から，エチレンにより発現が誘

導さ れる12個の遺伝子が単離され，その中の幾つかの遺

伝子の発現はフラベドにおいて果実成熟過程やエチレン

処理をすることにより誘導されることが明らかにされて

いる (Alonsoet al., 1995). 近年， クライマクテリック

型果実の成熟過程でみられるようなシステム 1,2のエ

チレン生成システムがバレンシアオレンジにも存在する

と報告されている (Katzet al., 2004). 幼果にエチレン

処理をするとシステム 2のような自己触媒的なエチレン

生成が起こるか，成熟果実にエチレン処理をした場合は

果皮の脱緑は促進されるものの，システム 2のような工

チレン生成は誘導されないため，システム 1,2のエチ
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レン生成は幼果に限って起こると考えられている (Katz

et al., 2004). 

プドウ ：果実におけるエチレン生成量は少ないが，果実

の成熟にエチレンが関与している可能性が示唆されてい

る．アルコールデヒドロゲナーゼ (ADH)の遺伝子発現

量と酵素活性は果実の成熟に伴い増加するが (Tesniere

・Verries, 2000), 1-MCP処理をすると ADHの遺伝子

発現が抑制され，一方，エチレン処理をすると ADHの遺

伝子発現と酵素活性が上昇したことから， ADHの遺伝

子発現にはエチレンか関与していると報告されている

(Tesniere et al., 2004). また，エチレンを処理すると，

アントシアニン合成に関与する遺伝子の発現量が増加す

ることも報告されている (El-Kereamyet al., 2003a). 

更に，樹上の果実に1-MCPを処理することによって果

実の肥大，酸の減少，アントシアニンの蓄積といった果

実成熟が阻害されることが報告されている (Chervinet 

al., 2004). 

イチゴ ：果実のエチレン生成量はリンゴ等のクライマク

テリ ック型果実の1/20から 1/2000と少なく，収穫後の

成熟果においてエチレン処理は成熟を促進させないと報

告されている (Perkins-Veazieet al., 1996). また，ェ

チレン処理や1-MCP処理も果実の貯蔵性には影響しな

いと報告されている (Boweret al., 2003b). しかし，近

年イチゴの成熟にもエチレンが関与しているという研究

結果が相次いで報告されている.Trainottiら(2005)は

イチゴから 2種類のACC酸化酵素遺伝子 (FaACOl,

FaAC02)と3種類のエチレン受容体遺伝子 (FaEtrl,

FaErsl, FaEtr2)を単離し，果実成熟過程とエチレンお

よびオーキシン処理を行った果実における発現様式を解

析した．その結果， クライマクテリ ック型果実において

みられるように，エチレン生成量の増加に伴いエチレン

受容体mRNA蓄積の増加が観察されたことから，イチ

ゴでは少量のエチレンで果実成熟に伴う生理現象が引き

起されているのではないかと推測されている (Trainotti

et al., 2005). 一方， Tianら (2000)はイチゴ果実のエ

チレン感受性について，ノンクライマクテリ ック型果実

のエチレン受容体の機能は， クライマクテリ ック型果実

のものとは違う可能性を指摘している.Pietroら(2006)

は，開花から果実成熟期まで経時的にエチレン生成量と

二酸化炭素排出量を測定している．エチレン生成量は果

実肥大期までは少なく，肥大期に一度上昇した後再び減

少し，果実が赤く色づき始めるまで低いレベルで維持さ

れる．その後，エチレン生成量は再び上昇を始め，それ

と同時に二酸化炭素排出量も3倍に上昇する．肥大期前

のエチレン生成はエチレンにより抑制されるが，それ以

降のエチレン生成はエチレンにより促進されることか

ら，クライマクテリ ック型果実に見られるシステム 1'

システム 2のエチレン生成と似ており，また， 二酸化炭

素排出パターンもクライマクテリ ック型果実のものと同

様であると報告されている (Pietroet al., 2006). 

7. おわりに

クライマクテリ ック型果実において，成熟に伴って生

成されるエチレンは，着色や果肉の軟化，香気成分の生

成等を促進するなど高品質果実を生産する上で重要な役

割を担っているが，その一方で老化を加速し，過度の果

肉軟化や生理障害の発生を引き起こすなど果実品質を劣

化させる厄介者でもある．果実の成熟 • 老化の鍵を握っ

ているエチレンを制御することがでぎれば，高品質な完

熟果実を消費者に届ける上で最も有効な手段になると考

えられる．ノンクライマクテリ ック型果実は，成熟に必

ずしもエチレンが必要ではないと考えられてきたが，こ

こで紹介したようにノンクライマクテリ ック型果実の成

熟にもエチレンが関与しているという研究結果が近年報

告されている．このように成熟に伴うエチレン生成につ

いては，最近の研究により多くの知見が蓄積してきたが，

詳細な制御機構等未解明な点も多く残されている．更な

る研究の発展が期待される．

摘 要

果実は成熟期に呼吸量の増加するクライマクテリ ック

型と増加しないノンクライマクテリ ック型に大別され

る． クライマクテリ ック型果実の多くは，呼吸量ととも

にエチレン生成も増加し，生成されるエチレンにより果

皮色の変化，果肉硬度の低下，芳香の生成などの果実成

熟か促進される．また近年， ノンクライマクテリ ック型

果実の成熟にもエチレンか関与する可能性が示されてい

る．本総説では，果実におけるエチレン生成制御機構と，

果実の成熟• 老化に及ぼすエチレンの影響について最近

の知見について紹介する．
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