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研究成果の概要（和文）：みどりの香り(Green Leaf Volatiles、GLVs)への人工的な曝露が緑葉の黄化、品質低
下、および病原菌抵抗性に与える影響について調査した結果、trans-2-ヘキセナールには過剰傷害がある一方、
cis-3-hexenyl acetateには黄化や目減りを抑制する効果があること、およびアブラナ科炭疽病菌に対する抵抗
性の向上効果があることが明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：The effects of artificial exposure to green leaf volatiles (GLVs) on 
yellowing, quality deterioration, and pathogen resistance of green leaves were investigated. Results
 showed that trans-2-hexenal has a harmful effect, whereas cis-3-hexenyl acetate has a favorable 
influence in reducing yellowing and weight loss, and improving resistance against Colletotrichum 
higginsianum.

研究分野： ポストハーベスト工学

キーワード： みどりの香り　トランス-2-ヘキセナール　シス-3-ヘキセニルアセテート　黄化　病原菌抵抗性

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
みどりの香りを外因的に施与することにより、緑葉に対して錯覚的なフィードバック制御を生じさせ、黄化の抑
制や病原抵抗性の向上など、品質保持に好ましい効果を得ることができることを明らかにした。今後、産物毎の
最適濃度の探索や作用メカニズムの解明が進めば、植物が本来内在する物質であるがゆえに、フードサプライチ
ェーンで受容される新規の鮮度保持剤（ポストハーベスト農薬）としての用途が期待される。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
肉や魚などの動物性生鮮食品と異なり、青果物は加工や調理、あるいは喫食される直前まで生

かした状態で貯蔵・流通されなければならない、。凍結・解凍すると組織構造が破壊され商品価
値が失われるため、冷凍保存もできない。凍結点以上の低温でも生理障害を生じる産物もある。
この特性は、最大で収穫量の 50%もの青果物が消費されること無く捨てられているという、食料
のロスと廃棄の現実と直結している。収穫後青果物の品質保持技術では、氷結点以上の低温や青
果物周囲の O2と CO2、および老化ホルモンの C2H4濃度に主な関心が置かれてきた。しかし青果
物周囲には、例えば収穫時における根や葉の切断というストレス応答により、青果物自身が生成
し放出した多様な揮発性化合物もまた存在する。生育時の生物的・非生物的ストレス応答に関す
る近年の研究により、これらの揮発性化合物の内、みどりの香りと総称される物質群は、植物間
コミュニケーションのシグナル物質となっている他、トラウマチン酸やジャスモン酸などと共
に植物の 2 次代謝産物の生成を制御していることが明らかとなってきた（畑中, 2007）。これらの
事実から、収穫後に青果物から放出されている揮発性化合物は、包装されている青果物自身の代
謝変動に関与していると予想される。それらが有する生理機能を有効利用できれば、既往の代謝
抑制とは異なる機作での、新規の品質保持技術を開発できる可能性があると考えられる。 
 
２．研究の目的 
本研究では、植物内在性の揮発性有機化合物への人工的な曝露が、青果物の収穫後生理に与え

る影響を検証することを目的とした。供試する化合物には、trans-2-ヘキセナール（2-HAL、CAS 
No. 6728-26-3）、および cis-3-hexenylacetate（3-HAC、CAS No. 3681-71-8）を選定した。これらは、
1）みどりの香りとして知られる青葉アルデヒド、およびエステルで、2）植物内在性の化合物で
あるため使用者の抵抗感が低く、3）揮発性化合物であるため処理後の作物への残留性が無い、
などのいわゆる人や環境に優しく使いやすい特徴を併せ持つ。また、2-Hex には、処理後 1–2 時
間でタンパク質の安定化や抗酸化に関わる遺伝子の発現を誘導する即効性を持つことも明らか
にされている（Yamauchi et al., 2015）。また対象とする植物は、アルグラ（ロケット、ルッコラ、
Eruca vesicaria）の幼葉、あるいはシロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）とした。前者は近年、
成葉と比較して栄養成分の濃度が高いことや利用が容易なことなどから、消費者の食生活の多
様化や健康志向に対応する食品として、さらなる普及が確実視されているものの、ひ弱な幼植物
が成品であるがゆえに収穫後に急速に劣化しやすく、このことが安定供給を妨げる原因となっ
ていることから選定した。また後者は、ゲノム解読済みのモデル植物で、ストレス応答遺伝子の
発現解析に適していることから選定した。 
 
３．研究の方法 

8–10 cm に成長したアルグラの幼葉を収穫し、10 °C または 20 °C に設定したインキュベータ
ー（Panasonic, MIR-154）に設置したアクリルチャンバー内で最大 6 日間貯蔵した。同チャンバ
ー内に 2-HAL または 3-HAC を分注した異なる口径の容器を同封してエアーポンプで通気する
ことにより, 曝露濃度段階の異なる貯蔵環境を創出した。収穫前後の重量から目減りを算出した。
試料の外観を画像補正用カラーチャート（Casmatch, ベアーメディック）と共にスマートフォン
（Apple, iPhone11）で撮影し, 色補正および CIE 1976 L*a*b*色空間への変換を施した後, 葉領域
内の黄化指数 Yi（= L* × b* / |a*|）を算出した。また、2-HAL の効果については、タンパク質含
量、マロンジアルデヒド（MDA）当量、ジフェニルピクリルヒドラジル（DPPH）ラジカル消去
活性、アスコルビン酸含量、カタラーゼ（CAT）活性、アスコルビン酸ペルオキシダーゼ （APX）
活性、デヒドロアスコルビン酸レダクターゼ（DHAR）活性を測定して検討した。 
他方、シロイヌナズナを用いた実験では、ポテトデキストロース寒天（PDA）培地での抗菌活

性試験、および栽培中の個体への病原菌接種試験により、2-HAL あるいは 3-HAC の存在の有無
が半活物寄生菌であるアブラナ科炭疽病菌（Colletotrichum higginsianum）、腐生菌である黒斑病
菌（Alternaria brassicicola）、および灰色カビ病菌（Botrytis cinerea）に対する抵抗性に与える影響
を評価した。また、3-HAC の効果については、野生型の他に変異体を供試し、遺伝子発現解析か
らアブラナ科炭疽病菌に対する防御応答経路についても調査した。 
 
４．研究成果 

2-HAL を外因的に施与した貯蔵試験の結果、高濃度で連続施与した区では、タンパク質含量
が急減し、脂質過酸化物である MDA 当量が蓄積した。活性酸素消去系酵素の CAT、APX、DHAR
の活性、および DPPH ラジカル消去活性も大きく低下した。また処理濃度が高かった実験区ほど
収穫後 6 日目における目減りが大きくなった。収穫後 6 日目における Yi は、2-HAL が高濃度で
あるほど小さかった。ただしこれは、緑色の保持を意味するものでは無く、脱水に伴う葉身の収
縮による見かけ上の現象であった。すなわち、アルデヒドである 2-HAL は、高濃度の場合に植
物細胞に対して毒性を持ち、抗酸化酵素活性の低下やタンパク質の分解を引き起こして鮮度劣
化を促進する過剰傷害があることが確認された。一方、低濃度帯では貯蔵開始時の抗酸化酵素活
性や DPPH ラジカル消去活性が貯蔵 6 日後も維持され、特に CAT 活性には 2-HAL 処理後の向上 



図 1 cis-3-hexenylacetate（3-HAC）施与が収穫 6 日後のアルグラの外観品質に与える影響 
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が認められた。これらの結果より、2-HAL は、適切
な濃度であれば鮮度保持に好適な可能性があるも
のの、過剰となる場合、抗酸化酵素群の活性低下、
さらには萎れやタンパク質分解などの負の効果が
直ちに生じるため、実利用には課題が残ることが明
らかとなった。一方 3-HAC には、施与濃度が高ま
るほど黄化も目減りも抑制され、本実験での施与濃
度の範囲では高濃度ほど鮮度保持に有用であるこ
とが明らかとなった（図 1、図 2）。 
それぞれの病原菌を PDA 培地上で培養して、表

現型を観察した結果、2-HAL 添加培地では、黒斑病
菌および灰色カビ病菌の強い生育阻害効果が認め
られた。アブラナ科炭疽病菌に対しては、菌糸形成
は生じたものの胞子形成が認められなかった。3-
HAC による抗菌活性はいずれの病原菌においても
観察されなかった。他方、栽培中の個体への病原菌接種試験の結果、3-HAC の曝露により、黒斑
病菌および灰色カビ病菌への抵抗性が低下したのに対して、アブラナ科炭疽病菌への抵抗性は
向上した（図 3）。半活物寄生菌の感染を認識すると、植物体内では活性酸素種（ROS）の生成を
介して、サリチル酸が生合成され、防御関連遺伝子群の転写が開始されることから、RBOHD お
よび XLG2 の欠損変異体を用いて ROS の関与を、ICS1 と NPR1 の欠損変異体を用いてサリチル
酸の関与を調査した。その結果、いずれの蓄積にも 3-HAC の関与は否定された。そこで、3-HAC
による防御応答経路に関与する G タンパク質を病原菌感染実験により探索した結果、XLG3 を
欠損している場合は 3-HAC による抵抗性の向上が生じないことが分かった。3-HAC を処理した
XLG3 欠損シロイヌナズナのマイクロアレイによる網羅的解析から、野生株である Col-0 と比較
して、XLG3 欠損株では 3-HAC 処理により発現が誘導または抑制される遺伝子数が大幅に減少
し、さらに発現の誘導が生じなくなった遺伝子の中には防御応答遺伝子が数多く含まれること
が明らかとなった。以上の結果から、XLG3 を介して発現が誘導される遺伝子群によって、アブ
ラナ科炭疽病菌抵抗性が発揮されると考えられた。 
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図 2 cis-3-hexenylacetate（3-HAC）の施

与濃度と黄化指数 Yi との関係 
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図 3 cis-3-hexenylacetate（3-HAC）処理による生育中シロイヌナズナのアブラナ科炭疽病菌
（C. higginsianum）に対する抵抗性の変化 
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