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1. 緒言 
トマト（Solanum lycopersicum）は世界中で栽培される

主要な作物の一つである。トマトには、カロテノイド色

素のリコペン、ポリフェノール類、ビタミンCやビタミ

ンEが多く含まれ、抗酸化作用や生理機能の調節の効果

でヒトの健康に重要な役割を果たす 1)。一方で、トマト

の果実は腐りやすいため、品質を保持するために、収穫

した後の輸送、保存、販売の過程で古くから様々な工夫

が施されている。トマトの場合、長期品質保持のための

CA貯蔵（Controlled Atmosphere Storage）の条件として、温

度は 6〜8℃、酸素や二酸化炭素濃度は 5〜10%が推奨さ

れている。さらには、品質保持や追熟の抑制に効果のあ

る化学的処理も考案されている 2)。例えば、0.5〜1.5%の

塩化カルシウム溶液に数分間トマト果実を浸けることで、

鮮度を保った状態で果物の貯蔵期間を延ばすことができ

る 2)。これは、塩化カルシウムに細胞の膨圧や組織の硬

さを維持する効果があるためと考えられている 3)。この

ように、品質を保持するための様々な工夫がされている

が、トマト果実に含まれる栄養素への影響は避けられな

い。 
収穫されたトマトを15〜25℃の温度帯に保存すると、

果実中のリコペン含有量は、保存温度に依存して増加す

ることが知られている 4, 5)。しかし、0〜12℃の温度帯に

保存すると、低温障害が起き、リコペンが分解される 6, 

7)。この低温障害は、まだ赤く色づいていない緑色段階

の成熟トマトであれば、短時間の保温処理によって緩和

されるが 8)、赤く色付いたトマトでは、リコペンの分解

は避けられない。リコペンが分解される理由として、低

温ストレスによって生成される活性酸素種（ROS）9)に

起因するのではないかと考えられているが、詳細な分子

機構は分かっていない。 
 リコペンは、カロテノイド代謝経路の中間体として、

植物、藻類、光合成細菌で合成される。非メバロン酸経

路を経て作られたゲラニルゲラニル二リン酸（GGPP）
をもとに、カロテノイド代謝の起点となるフィトエンが

合成される。この反応を触媒する酵素はフィトエンシン
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ターゼと呼ばれ、カロテノイド代謝経路の律速酵素とな

る。そのため、リコペンの合成量は、フィトエンシンタ

ーゼの働きによって大きく左右される 10, 11, 12)。トマトに

は、フィトエンシンターゼをコードする遺伝子が 3つ存

在する（PSY1、PSY2、PSY3）。PSY1と PSY2は、植物個

体の成長・果実の成熟過程でのカロテノイド色素合成に

関わる 13)。また、この代謝経路では、リコペン以外にも、

光合成に関わる ß-カロテンやキサントフィル類、そして、

それをもとに植物ホルモンのアブシジン酸が合成される。

この代謝は、植物の生存に必須な経路であるため、古く

から多くの研究成果が積み重ねられ、分子レベルでの詳

細な制御機構が解析されてきた 10, 14)。しかし、それは、

植物の成長・成熟過程を対象としたものばかりで、収穫

後の果実については、実はあまり詳しくは調べられてい

ない。 
そこで、本研究では、カロテノイド代謝経路の鍵とな

るフィトエンシンターゼに着目し、それをコードする 3
つの遺伝子、PSY1、PSY2、PSY3 が、収穫後の果実のカ

ロテノイド代謝制御にどのように関与しているかを調べ

ることを目的とする。そして、今回の結果から、成長・

成熟過程と収穫後の過程で、この経路の制御の仕組みが

異なる可能性が示唆された。さらに研究を進め、栄養成

分を損なわない品質保持の方法の開発に繋げていきたい。 
 
 
2. 方法 
試料 
 市販されているトマト(品種：桃太郎)を購入し、各条

件で保存した。実験を行うに当たり、トマトの外果皮が

薄い赤色をした桃熟段階の成熟ステージの果実を選別し

使用した。保存条件は、購入したその日を 0日とし、そ

の後各温度条件で７日間保存した。 
 
リコペン、および糖度の測定 
トマトの中果皮を約 0.5g 採取し、抽出溶液（アセト

ン：ヘキサンを 4:6 で混合）を 500 µl 加え、破砕機

（TAITEC 社、ビーズ破砕機、µT-12）によってホモジネ

ートした。その破砕液を、15,000 rpm、10 分、遠心分離

し、上清を回収した。その上清をさらに 15,000 rpm、10
分、遠心分離した。その上清を抽出溶液で 50 倍希釈し、

永田ら 15)の方法に従って、750nm、663nm、645nm、

505nm、453nmの吸光度を測定した。 
糖度については、リコペンの抽出に使用したトマト個

体の別の部位から、中果皮を約 0.5g 採取し、蒸留水を

500 µl 加え、破砕機によってホモジネートした。その破

砕液を、15,000 rpm、10 分、遠心分離した。その上清に

ついて、簡易糖度計によって糖度を測定した。 
 

リアルタイムPCR法 
トマトの中果皮を約 0.5g 採取し、RNA 抽出キット

（Invitroge 社、PureLink RNA Mini Kit）を使って total RNA
を抽出した。抽出の際に、DNase 処理（Invitroge 社、

PureLink DNase For Use with PureLink kit）を行った。そして、

逆転写酵素（TOYOBO 社、ReverTra Ace）を使って、抽

出した total RNAから cDNAを合成した。 
 合成した cDNA をもとに、リアルタイム PCR を行っ

た（Roche社、LightCycler、LightCycler FastStart DNA Master 
SYBR Green I）。Actin（ACT）、PSY1、PSY2、PSY3 のそ

れぞれの遺伝子を増幅するためのプライマーは、Fantini
ら 13)のものを参照した。結果は、ACTを内部標準として、

ΔΔCt 法による相対値として算出し、各遺伝子の発現量

を表した。 
 

統計処理 
 各実験において、試料は 3 個体ずつ使用した。0 日を

対照区とした Dunnett の多重比較によって、平均値に有

意な差があるかどうかを検討した。また、重量変化につ

いては、Tukey の多重比較を使用した。各グラフの誤差

は、標準偏差を表す。 
 
 
3. 結果および考察 
保存温度によるトマト果実の形態的変化 
 トマトを購入後、4℃、10℃、25℃、40℃に7日間保存

した。保存温度の 4℃は、一般家庭で使用される冷蔵庫

の温度、10℃は、収穫後のトマトの追熟を抑え、輸送に

適した温度である 16, 17)。25℃は、収穫後のトマト果実の

追熟に適した温度、40℃は夏場の室温を想定した温度と

して設定した16)。形態的な変化を観察すると、4℃で7日
間保存した場合、ヘタの周りに斑点が形成された。これ

は低温障害の一種で細胞の機能不全によるものと考えら

れる 18)。25℃で保存した場合、追熟によって表面の赤み

が濃くなり、触ると軟らかくなった。40℃で保存した場

合、さらに表面の赤みが濃くなり、水分の揮発によって

表面の張りが失われ、わずかに萎縮した様子であった。

一方で、10℃で保存した場合は、大きな形態的変化は観

察されなかった。しかし、トマトの場合、形態的に大き

な変化が見られなくても、保存温度の違いによって、水

分や揮発性成分の消失、栄養成分の分解などが生じるこ

とも示唆されている 19)。 
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重量変化 
 7 日間、各温度で保存することによって、果実の重量

に変化が生じるかを調べた。その個体重量の変化量を図

1 に示す。40℃の条件で、他条件と比べて有意に減少す

ることが分かった。これは、形態的変化でも観察された

水分消失による萎縮が主な原因と考えられる。 

 

図1．7日間保存後のトマトの重量変化（p<0.05） 

 

成分変化 
 トマトを購入した日を 0 日とし、その後 4℃、10℃、

25℃、40℃で 7 日間保存した。0 日のものも含め、各温

度条件で保存したトマト果実の中果皮を使って、糖度

（図 1）とリコペン量（図 2）を調べた。 
 糖度については、それぞれの条件間で有意な差は見ら

れなかったが、平均値の値から、25℃、40℃で 7 日間保

存すると、0 日からわずかに上昇した（図 2）。この糖

度のわずかな上昇は、水分消失による成分の濃縮が一つ

の要因ではないかと考えられる。 

 

図2．保存による糖度の変化 

 
 リコペン量については、0日と比較すると、4℃、10℃
保存でそれぞれ 0.42 倍、0.58 倍と有意に減少し、逆に、

25℃保存では、1.96 倍と有意に上昇した。収穫後のトマ

トを 15℃以上で保存すると成熟が進み、それに伴ってリ

コペンの蓄積も促進することが分かっている 4, 5)。25℃保

存では、効率的にリコペンの蓄積量が増加したが、一方

で、40℃保存では、熱ストレスの影響から、リコペン量

の増加は見られなかった。一方、4℃、10℃保存ではリ

コペン量が有意に減少した。この現象はミニトマトでは

確認されていたが 6)、今回の実験で用いた大型のトマト

でも同様の傾向が見られた。トマトは、低温ストレスを

受けることでROSの生成が促されると言われている 9)。

抗酸化活性を持つリコペンなどのカロテノイド色素が

ROSの消去に働き、その蓄積量が減少するのではないか

と考えられる。また、一方で、ROSシグナルによる代謝

関連遺伝子の発現抑制の可能性も考えられる。 

 

図3．保存によるリコペン量の変化（* p<0.05） 

 
フィトエンシンターゼ遺伝子（PSY） 
 フィトエンシンターゼは、カロテノイド代謝経路の律

速酵素となり、リコペンの合成量に大きく影響する 10, 11, 

12)。トマトには、フィトエンシンターゼをコードする遺

伝子は 3 つ存在する（PSY1: Solyc03g031860、PSY2: 
Solyc02g081330、PSY3: Solyc01g005940）13)。植物種によっ

て遺伝子のコピー数が異なり、シロイヌナズナは 1つ、

オレンジは 2つ、ブドウは 3つ、インゲン豆は 4つ、ダ

イズは 8つ見つかっている。アミノ酸配列をもとにした

系統解析から、高等植物においてPSY遺伝子群は 2つの

グループに分かれ、トマトのPSY1とPSY2はグループⅠ、

PSY3はグループⅡに属する20)。植物個体の各生長過程に

おける遺伝子発現解析から、PSY1 と PSY2 は、植物の成

長・果実の成熟過程でのカロテノイド色素合成に大きく

関わることが示されたが、逆に PSY3 は、この過程では

ほとんど働いていない 13)。このことから、PSY1 と PSY2
は働きが似ており、PSY3 のみ別の役割があるのではな

いかと推測される。 
 
フィトエンシンターゼ遺伝子の発現解析 
 トマトには、3 つの PSY 遺伝子が存在する。収穫後の
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保存過程におけるカロテノイド合成経路の調節に、どの

遺伝子が関わっているかを調べるため、リアルタイム

PCR法による発現解析を行った。RNAサンプルは、0日
と、リコペン量が減少した 7 日間 4℃保存条件、ならび

にリコペン量が増加した7日間25℃保存条件のトマト中

果皮から抽出した。各PSY遺伝子の発現解析の結果を図

4 に示す。グループⅠに属する PSY1 と PSY2 は、0 日と

比較すると、4℃ならびに 25℃保存においてそれぞれ有

意に発現量が減少した。一方、グループⅡに属する

PSY3 は、有意な差は見られなかったが、平均値の値か

ら、4℃保存によって発現量が減少し、逆に 25℃保存に

よって上昇した。  
 

 
図4．PSY遺伝子の発現解析（* p<0.05） 

 
 これらの発現パターンとリコペン量との間で相関関係

を調べたところ、最も相関が高かったのは、PSY3 の遺

伝子発現パターンであった（r=0.978）（表 1）。このこ

とから、収穫後の保存過程におけるカロテノイド合成経

路の調節には、グループⅡに属する PSY3 が大きく関与

するものと考えられる。 
 

表1．PSY遺伝子の発現パターンとリコペン量との相関 

 

 

4. 総論 
 トマトを含めた野菜類は、収穫された後も生命活動を

行っている。外部からの様々なストレスに対して、遺伝

子の発現量、タンパク質量、代謝物の量を調節し、内部

環境を維持しようとする。トマトのカロテノイド代謝経

路の研究は、代謝物のヒトへの機能性（例えば、抗酸化

作用やビタミンAの前駆体）や、植物自身の生理的な役

割（例えば光合成や植物ホルモン合成）の重要性から、

多くの成果が蓄積されている10, 21)。しかし、それは果実

の成長過程における生理的視点からのアプローチが多く、

一方で収穫後の生理的調節機構については、現象論に留

まっていることが多い。本研究では、収穫後のリコペン

量の変化について、遺伝子の発現レベルでどのように制

御されているかを明らかにしたものである。そして、今

回の結果から、成熟過程と収穫後の過程では、遺伝子発

現制御の仕組みが異なることが示唆された。 

 Fantini ら 13)の報告によると、成長過程で果実成熟に

伴ったカロテノイド色素合成に最も寄与する遺伝子は

PSY1であることが示された。一方、同じグループⅠに属

する PSY2 は、果実というよりも主に葉で発現量が多く、

光合成に寄与する役割が大きい。また、それぞれの遺伝

子を抑制したトマト植物体を作成したところ、PSY1抑制

植物は、果実中のカロテノイド色素を合成することがで

きなくなった。逆に、PSY3は、各組織・成長過程ではほ

とんど発現しないため、その役割は不明であった。これ

らの結果から、果実の成熟過程におけるカロテノイド代

謝の制御には、PSY1が重要な働きをすると考えられる。

本研究では、収穫後の果実の追熟過程においては、PSY1

ではなく、PSY3がカロテノイド代謝制御に大きく関与す

ることを示した。そして、成長過程と収穫後の過程では、

遺伝子発現制御の仕組みが異なることを提唱する結果が

得られた。また、低温保存によるリコペンの減少とROS

生成との関わりについても、ROSシグナルによる発現制

御の観点からアプローチすることもできるだろう。こう

した分子レベルでの解析を進めることで、将来的には、

品質を保持しつつ栄養成分の損失も抑制できるような保

存方法や有効な薬剤開発などに貢献できると期待される。 
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