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研究成果の概要（和文）：トマトは栽培品種化の過程で有用成分の低下が生じている。本研究ではトマトの近縁
野生種の染色体断片の一部を栽培種の染色体に導入した染色体断片置換系統を用いて、抗酸化能ほか多面的な機
能性が医学的に証明されているアスコルビン酸（ビタミンC）と、トマトのうま味の主成分であるとともに健康
機能性も有するアミノ酸を高蓄積する系統をそれぞれ1系統に選抜した。アスコルビン酸の高蓄積系統に関して
は、生合成経路に関して網羅的な発現解析を行い、アスコルビン酸高蓄積機構の一端を明らかにした。アミノ酸
の高蓄積系統に関しては、各種アミノ酸含量と生合成酵素遺伝子発現との関係を明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Useful components are reduced in tomato compared to wild tomato. In this 
study, introgression lines of tomato, in which part of the chromosome of a cultivated species was 
replaced with the chromosome of a wild species was used to understand the mechanism in high 
accumulation of useful components. L-ascorbic acid (L-AsA) is an abundant antioxidant in plants and 
plays an important role in detoxifying reactive oxygen species (ROS) produced during stress, and 
amino acids are the main components of tomato's umami and have health functionality. One IL line 
with high accumulation was screened, respectively. In the ascorbic acid high-accumulation line, 
comprehensive expression analysis of biosynthetic genes was performed to clarify a part of the 
ascorbic acid high-accumulation mechanism. Regarding the high amino acid accumulation line, the 
relationship between various amino acid contents and the expression of biosynthetic genes was 
investigated.

研究分野： 園芸学分野

キーワード： トマト　ビタミンC　アミノ酸　近縁野生種　染色体断片置換系統

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
トマトは栽培品種化の過程で有用成分の低下が生じている。本研究成果より、ビタミンCおよびアミノ酸といっ
た有用成分を高蓄積するメカニズムを明らかにすることで、交配により、機能性の高いトマトの育種可能とな
る。ビタミンCはトマトの含有率は高くないものの、消費量が最も多い野菜の一つであることから、日常的に多
く食する。そのため、アスコルビン酸を多く含むトマトを作出すれば、健康増進への寄与が著しく高まり、園芸
学の現代的課題の1つでもある医療費抑制への貢献が期待される。また、アミノ酸含量が高いトマトを作出すれ
ば、味の向上とともに人の健康増進へも貢献できる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
 日本における生活習慣病の患者は 1400 万人以上とされており、厚労省は「野菜の摂取量が少
ないと生活習慣病の発症リスクが高まる」としている。野菜に含まれる機能性物質、特に抗酸化
物質に着目すると、ビタミン類、ポリフェノール類などが挙げられる。ポリフェノール類は種類
が多く、吸収や作用の形態、その効果が十分に証明されていないものが多い。一方で、アスコル
ビン酸（ビタミン C）は古くから研究が行われており、抗酸化機能以外にも多面的な機能があり、
それらの多くは医学的にヒトで証明されている。平成 27 年に機能性食品表示が施行されてから
安易な健康表示ができず、表示を得るための研究にも莫大な予算が必要で、取得にはかなり困難
なケースが多いことからすると、すでに医学的な証明のあるアスコルビン酸に再度注目する意
義は大きい。アスコルビン酸はトマトの含有率は高くないものの、トマトは消費量が最も多い野
菜の一つであることから、日常的に多く食する。そのため、アスコルビン酸を多く含むトマトを
作出すれば、健康増進への寄与が著しく高まり、園芸学の現代的課題の 1 つでもある医療費抑
制への貢献が期待される。 
また、トマトの味についての研究では、これまで糖度に焦点が当てられてきた。一方で、トマ

トにはうま味成分であるアミノ酸の一種、グルタミン酸が多く含まれていることが知られてお
り、欧米ではトマトは料理の基本的な味付けとしてよく利用されている。アミノ酸はうま味成分
以外にもヒトの消化吸収エネルギー源、骨格筋の維持などに役立つ機能性物質である。 
トマトは栽培品種化される中で、有用成分の低下が起こっている。そこでトマトの近縁野生種

である Solanum pennellii に着目し、成分分析を行ったところ、栽培種である S. lycopersicum
‘M82’よりアスコルビン酸濃度がおよそ 10 倍と著しく高かった。さらに、この近縁野生種の
染色体断片が置換した染色体断片置換系統のアミノ酸濃度が高いことも見出していた。 
 
２．研究の目的 
 トマトは日常的に消費するため、国民の健全な生活に貢献しうる野菜であるが、栽培品種化の
過程で有用成分の低下が生じている。そこで本研究では、抗酸化能ほか多面的な機能性が医学的
に証明されているアスコルビン酸（ビタミン C）と、トマトのうま味の主成分であるとともに健
康機能性も有するアミノ酸を、近縁野生種の遺伝的多様性のポテンシャルを活かして栽培種に
おいて向上させるとともに、その機構を解明することを目的とし、材料に近縁野生種の染色体断
片置換系統を用いた。本研究ではアスコルビン酸やアミノ酸を高蓄積する系統を選抜し、発現解
析等により高蓄積メカニズムを明らかにすることを目的とした。 
 
３．研究の方法 
（１）トマトの染色体断片置換系統を用いた L-アスコルビン酸高蓄積機構に関する研究 
 材料には対照として M82 と、染色体断片置換系統の 4 系統を用いた。果実の総 AsA 含量およ
び L-AsA 含量を測定し、DHA 含量を求めた。また、先行研究でアスコルビン酸含量が高いことが
示されている 2 系統を交配し、相乗効果でさらにアスコルビン酸含量が高まるかについても調
査した。選抜した高蓄積系統において、高蓄積メカニズムを明らかにするためにアスコルビン酸
生合成経路遺伝子の発現解析を行った。 
（２）トマトの染色体断片置換系統を用いたアミノ酸蓄積機構に関する研究 
 材料には対照として M82 と染色体断片置換系統の 5 系統を用いた。果実の総アミノ酸含量お
よびグルタミン含量を測定した。これらの中の高蓄積系統に関しては、さらに各アミノ酸含量を
HPLC により測定した。選抜した高蓄積系統において、高蓄積メカニズムを明らかにするため
にアミノ酸生合成経路遺伝子の発現解析を行った。 
 
４．研究成果 
（１）トマトの染色体断片置換系統を用いた L-アスコルビン（AsA）酸高蓄積機構に関する研究 
①L-AsA 高蓄積系統の交配育種による、さらなる高蓄積系統の作出の試み 
選抜した高蓄積 2 系統を交配して得られた F1 個体（ヘテロ）の自家受粉による果実から採取

した種を発芽させた F2（144 個体）をマーカーでスクリーニングし、ホモを 4個体得た。 
②L-AsA 高蓄積系統の再現性の確認と果実発達における L-AsA 含量の測定 
4 系統の染色体断片置換系統から、①の 2系統を選抜したが、各発達段階果実（20DAF、30DAF、

Breaker、Ripe）における果皮の L-AsA 含量を測定したところ、そのうち 1系統は、再現性試験
では対照の M82 と同程度の含量であり、2系統の交配により得られたホモ系統は再現性試験で選
抜した 1 系統よりもアスコルビン酸含量は低かった。そのため、さらなる詳細な解析は再現性試
験で選抜した 1系統でのみ行うこととした。  
③選抜系統の果実特徴の解析 
②で得られた選抜系統は M82 と比較して、縦径は 30DAF、Breaker および Ripe で、横径と果実

重は Ripe で有意に小さい値を示した。この結果より、選抜系統は主に Ripe において M82 より
果実が小さくなる傾向があることが示された。各発達段階で選抜系統と M82 の果実の外観に大
きな違いがなく、Ripe の果実の成熟段階にも違いがないことが確認された。また、草丈や植物



体の重量については測定していないが、外観上目立った違いは認められなかった。これらの結果
より、選抜系統の S. pennellii の染色体領域に、果実におけるアスコルビン酸高含量に有用な
QTL が存在している可能性があると考えられた。  
④選抜系統の総アスコルビン酸含量（L-AsA+DHA）の測定およびデヒドロアスコルビン酸（DHA）
含量の測定 
  dehydroascorbate（DHA）は L-AsA が酸化されて生成する酸化型のアスコルビン酸であり、L-
AsA 酸化還元経路（第 1 図）に関与する。L-AsA 酸化還元経路において、L-AsA は H2O2の解毒の
電子供与体として機能する。還元剤の供給源として還元型 glutathione（GSH）を使用して、L-
AsA が ascorbate peroxidase（APX）や ascorbate oxidase（AO）といった L-AsA 酸化酵素によ
り酸化されて発生した monodehydro ascorbate（MDHA）や DHA を monodehydro ascorbate 
reductase（MDHAR）や dehydroascorbate reductase（DHAR）といった還元酵素により L-AsA へ
還元する経路である。主要な L-AsA 酸化生成物である MDHA は、自然に DHA へ酸化するか、NAD
（P）依存の MDHAR を介して還元されて L-AsA になる。DHA は、DHAR 介して L-AsA へ還元される
場合と、DHA は不安定な分子であるために L-AsA に還元されないと、2、3-ジケトグロン酸への
自然かつ不可逆的な加水分解を受ける場合がある。 
選抜系統のアスコルビン酸高蓄積機構をより詳細に調べるため、L-AsA の酸化還元経路におい

て重要な DHA 含量の動態を明らかにすることとした。総 AsA 含量は、選抜系統は全ての発達段階
で M82 より有意に高い値を示し、M82 の 1.5 倍程度であった。これより、選抜系統は M82 より果
実発達段階の初期から後期まで一貫して、
総 AsA 含量を高く維持する能力が高いこ
とが示唆された。DHA 含量は、20DAF にお
いて、選抜系統は M82 より有意に高い値を
示した。％DHA は、20DAF では M82 と選抜
系統ともに約 60％であり各発達段階の中
で最も高い値を示し、果実成熟につれて減
少する傾向を示した。Ripe において、選
抜系統は M82 より有意に低い値を示した。
これより Ripe において、選抜系統は M82
より MDHA や DHA から L-AsA へ還元する能
力が高いことや、L-AsA を酸化する能力が
低いことが考えられた。 
⑤選抜系統における L-AsA 生合成に関与す
る遺伝子の発現解析 
植物では、L-AsAは複数の異なる経路で生

合成されるが、D-Mannose/L-Galactose経路
（第 2A図）が植物の主要な L-AsA 生合成経
路であると考えられている。主要な経路の
D-Mannose/L-Galactose経路の他に、トマト
において L-AsA生合成の代替経路として D-
galacturonate 経路（第 2B 図）や myo-
inositol 経路（第 2C図）が存在する可能性
が示唆されている。また、L-AsA 酸化還元経
路（第 1 図）も L-AsA 含量に影響を与える
重要な経路である。そこで、本研究では、選
抜系統の L-AsA 高含量に寄与する遺伝子を
特定するために、選抜系統と M82 の果皮に
おいて、D-Mannose/L-Galactose 経路、D-
galacturonate 経路、myo-inositol 経路、
L-AsA 酸化還元経路に関連する遺伝子の発
現解析を行った。 
D-Mannose/L-Galactose 経 路 は 、 D-

Glucose-6-P、D-Fructose-6-P、D-Mannose-
6-P、D-Mannose-1-P、GDP-D-Mannose、GDP-
L-Galactose 、 L-Galactose-1-P 、 L-
Galactose、L-Galactono-1、4-lactone から
L-AsA が合成される経路である（第 2A 図）。
また、これらの代謝に関わる酵素は、
glucose-6-phosphate isomerase（GPI）、 
phosphomannose isomerase （ PMI ）、
phosphomannomutase（PMM）、GDP-D-mannose pyrophosphorylae（GMP）、GDP-D-mannose-3’、5’
-epimerase（GME）、GDP-L-galactose-1-phosphate phosphorylase（GGP）、L-galactose-1-
phosphate phosphatase（GPP）、L-galactose dehydrogenase（GalDH）、L-galactono-1、4-lactone 
dehydrogenase（GLDH）である。 D-Mannose/L-Galactose 経路は 1998 年に発見された高等植物

第 1 図 L-AsA 酸化還元経路 
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第 2 図 A: D-Mannose/L-Galactose 経路 
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で主要な L-AsA 生合成経路である。  
 これらの L-AsA 生合成経路や L-AsA 酸化還元経路に関する遺伝子発現解析では、D-Mannose/L-
Galactose 経路中の 3 つ遺伝子の発現が選抜系統の Ripe において発現が高く、これらの遺伝子
の発現が選抜系統の L-AsA 高含量に関与している可能性が示唆された。L-AsA 酸化還元経路では
3 つの遺伝子の発現が選抜系統の Ripe において低く、2 つの遺伝子の発現が高いことが、Ripe
の選抜系統において L-AsA を酸化する能力の低下や MDHA を還元する能力の向上につながり、L-
AsA 高含量に関与している可能性が示唆された。  
 
（２）トマトの染色体断片置換系統を用いたアミノ酸蓄積機構に関する研究 
①総アミノ酸高蓄積系統の再現性の確認と各果実発達における総アミノ酸含量の測定 
先行研究において Breaker 段階果実の果皮の総アミノ酸含量の高かった染色体断片置換系統

の 4系統を本研究に用いた。これらの染色体断片置換系統を用いて、Breaker 段階の果実での総
アミノ酸含量の再現性の確認および果実成熟段階における総アミノ酸含量の測定を行った。そ
のうち Breaker 段階と Ripe 段階の両方で、2 系統では M82 と比較して有意に高い総アミノ酸含
量を示したが、残りの 2系統は有意差がなく、先行研究との再現性が得られなかった。再栽培を
行ったところ、2系統のうち 1系統のみ再現性が得られたため、先行研究と 2回の栽培で高蓄積
であった 1系統を高蓄積系統として選抜した。 
②選抜系統におけるグルタミン含量 
 後述の各アミノ酸含量測定（HPLC）で、トマトのアミノ酸の中でも主要なものであるグルタミ
ンが HPLC によって測定できないことから、キットを用いて M82 と選抜系統の果皮におけるグル
タミン含量を測定した。グルタミンは、植物体内において師管を通して各組織に輸送され、アミ
ノ酸やタンパク質合成に利用される。トマトにおいてはグルタミン酸に次いで主要なアミノ酸
の一つである。選抜系統ではグルタミン含量が高いことから、グルタミンが関与する代謝が活発
であったことが示唆された。既報からも Breaker 段階から赤熟段階にかけてグルタミンの蓄積
が報告されており、グルタミンは、果実成熟過程において増減し様々なアミノ酸やタンパク質に
代謝されていると考えられる。 
③選抜系統における各アミノ酸含量（HPLC） 
 Breaker 段階では、数種の微量アミノ酸が有意に高い含量を示した。B+3 段階では 1アミノ酸
のみ、B+7 段階では、3アミノ酸が高い含量を示した。Ripe 段階では、1種類の主要アミノ酸お
よび 6 種類の微量アミノ酸が高い含量を示した。これらのアミノ酸含量は前年度の結果とは異
なっており、再現性は得られなかった。個々のアミノ酸含量で再現性を得るには、露地栽培だけ
でなく人工気象室のように年度ごとの環境変化に左右されにくい栽培方法も必要であると考え
られた。 
 トマトの果実成熟過程では、一般に Breaker 段階以降に急激なグルタミン酸蓄積が見られる。
本研究においても同様の傾向がみとめらえれた。さらに Ripe 段階でグルタミン酸含量が最も多
いアミノ酸であることも既報の結果と一致した。有意差の有無に関わらず、ほぼすべての成熟段
階において測定したアミノ酸含量が、選抜系統で高い値を示した。このことから、選抜系統の総
アミノ酸高蓄積は、個々のアミノ酸の合成・分解ではなく、窒素同化の初期反応に関与するグル
タミン合成高度（GS）／グルタミン酸合成酵素（GOGAT）サイクル（第 3図）内におけるアミノ
代謝成関連全アミノ酸合成の上流に位置する代謝に関わる遺伝子や硝酸還元関連全アミノ酸の
合成の上流に位置する遺伝子が要因である可能性が考えられた。選抜系統の野生種領域にアミ
ノ酸高蓄積の QTL が存在する可能性が示唆された。 
④選抜系統における遺伝子発現解析 
トマトを含む高等植物は、吸収した硝酸態窒素やアンモニ

ウム態窒素といった無機体窒素を同化し、アミノ酸などの有
機態窒素の合成を行う。窒素同化において最初に合成される
アミノ酸はグルタミンとグルタミン酸であり、合成されたグ
ルタミン酸から他のアミノ酸の合成が行われる（第 3 図）。
本研究では、窒素同化の初期反応であるグルタミン合成酵素
（GS）／グルタミン酸合成酵素（GOGAT）サイクルと、トマ
トにおいてグルタミン酸代謝に大きく関与するグルタミン
酸脱水素酵素（GDH）遺伝子に焦点を当て、発現解析を行っ
た。 
高等植物の GS はグルタミン酸とアンモニウムイオンか

らグルタミンを合成する酵素であり、細胞質局在型（GS1）
とプラスチド局在型（GS2）が存在し、トマトでは SlGS1 が
4 個、SlGS2 が 1個同定されている。このうち、果皮で比較
的発現が高かった 2つの SlGS の発現解析を行った。選抜系統の Breaker 段階でそのうちの 1つ
の SlGS1 の発現が選抜系統で有意に高かった。本遺伝子は比較的安定した発現を示し、SlGS2 は
Breaker 段階後急激に発現が低下した。これらの結果より、本研究で用いたトマトの果皮では、
SlGS1 が主に機能しており、選抜系統の Breaker 段階での強い発現がアミノ酸高蓄積やグルタミ
ンの増加に影響している可能性が示唆された。 
次に、GOGAT 遺伝子の発現解析を行った。GOGAT は 2-オキソグルタル酸から 2分子のグルタミ

GDH

グルタミン酸

＋
グルタミン

GS GOGAT

α-ケトグルタル酸

他のアミノ酸合成

第 3 図 グルタミン酸代謝の略図  



ン酸の合成を触媒する酵素で、電子供与体の違いから、還元型フェレドキシン型（Fd-GOGAT）と
NADH 型（NADH-GOGAT）が存在し、トマトではこれらをコードする遺伝子がそれぞれ 1 つずつ同
定されている。よって本研究では、 SlFd-GOGAT と SlNADH-GOGAT の発現解析を行った。選抜系
統の SlNADH-GOGAT の発現が有意に低いという結果が得られ、発現の傾向は再現性が得られなか
った。この結果から、選抜系統の総アミノ酸蓄積と GOGAT の発現の間に相関がある可能性は低い
と考えられた。 
次に、GDH の発現解析を行った。高等植物の GDH はα-ケトグルタル酸とグルタミン酸との間

の変換を両方向に触媒する酵素で、主に TCA サイクルへの炭素骨格供給と、グルタミン酸合成の
調節をしている。電子供与体の違いから NADH 型（NADH-GDH）と NADPH 型（NADPH-GDH）が存在す
る。トマトの GDH の中で、発現の高かった 3つの GDH の発現解析を行なったところ、GDH は選抜
系統で低い傾向であった。 
以上の結果をふまえると、選抜系統における総アミノ酸高蓄積は、窒素固定グルタミン合成の

初期反応のさらに上流に位置する硝酸還元代謝の可能性も考えられる。 
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