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研究成果の概要（和文）：　リンゴの官能特性や嗜好性に強くかかわる香気成分であるエチルエステル類と酢酸
エステル類について，その生成に関わる遺伝・環境要因を総合的に解析することを目的に実験を行った。収穫時
期や収穫後の貯蔵期間、みつの入りやすさ、エチレン生成量の相違、エチルエステル類と酢酸エステル類のバラ
ンスの観点から設定した2セットの実験について香気成分と遺伝子発現を解析するとともに共発現解析を行っ
た。
　エチルエステル類の集積には嫌気条件かエチレンの増加が必須であり、生成制御には解糖系からエタノ―ル発
酵に至る遺伝子の関与が示唆された。酢酸エステルについては、エチレンの影響は小さく、LOX遺伝子との関連
が示唆された。

研究成果の概要（英文）：Esters are abundant in Japanese apple varieties. Aroma components of 
particular importance include acetate esters, which have a fruity aroma, and ethyl esters, which 
have a sweet aroma.　Therefore, we conducted co-expression analysis of apple aroma and RNAseq for 
the purpose of identify key genes and metabolic pathways of major ester synthesis.
 In consequence, ethyl esters were strongly associated with glycolysis genes and ethanol 
fermentation related genes, while acetate esters were associated generation of acetyl-CoA such as 
lipid oxidation.  

研究分野：園芸科学　メタボロミクス

キーワード： apple aroma　ethyl esters　acetyl esters　cultivars　gene expression
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研究成果の学術的意義や社会的意義
1．特徴的な香気成分特性を有する４品種における果実内部位、収穫・貯蔵時期の組み合わせと、2.エチレン生
成及び香気成分特性の異なるリンゴ2品種におけるエチレン抑制処理（1-MCP処理）の2実験を実施し、香気成分
の網羅的解析とRNAseqを実施し、香気成分と遺伝子発現が大きく異なるデータセットを取得し、共発現解析を実
施した。果実の香気成分について、このような詳細な解析事例は貴重である。
エチルエステルの生成には嫌気条件またはエチレンが必須であり、酢酸エステルにはエチレンの関与は小さいこ
と、それぞれに関連する遺伝子が推定されたことは、風味の良い果物の育成に関して重要な情報となる。

※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。



１．研究開始当初の背景 
１）リンゴのみつとエチルエステルの生成 
ふじにおいて，みつの有無，酸素濃度分布，遺伝子発現と香気成分プロファイルを解析し，みつ入り
部位のみが低酸素状態であり、みつ部位においては低酸素条件下で進行するエタノール発酵によって
エチルエステル類の生成が進行するものと推定していた。 
2）リンゴ香気成分の品種特性 
多様な品種のりんごについて，収穫期と貯蔵後の香気成分プロファイルを解析している中で，エチル
エステル類の濃度は収穫期にみつを生じない王林においても収穫の約 2 週間後には高まること，早生
ふじ群は長期貯蔵後に初めて高まることを観察し，低酸素はエチルエステル生成の必須条件ではない
ことを確認した。また，シナノゴールドをはじめとするジョナゴールドの後代の中には，収穫直後から長期
間にわたり酢酸エステルを多量に生成する品種が多いことを見出していた。 
3)みつ入りリンゴの水分生理と香気成分 
「ふじ」のようにリンゴの果肉の中心寄りにみつがたまるためには、外周よりも心側での水ポテンシャル
が低くなっている必要がある。ところが、これまで果肉内でこのような水ポテンシャルの差は観察されて
おらず、果実内での水の動きと水分生理の観点からのみつ入りの解明が求められていた。 
 
２．研究の目的 
品質に優れた国産リンゴの周年供給を目指し，リンゴの主要かつ官能特性や嗜好性に寄与の大き
い香気成分であるエチルエステル類と酢酸エステル類について，その生成に関わる遺伝・環境要因に
ついて総合的に解明することを目的とする。また、未だ解明されていないリンゴのみつ入り現象につい
て、生理学的観点から考察する 
 
３．研究の方法 

（１）リンゴ品種による香気成分特性と各種生理特性の解析 

 

１-1 リンゴのみつ入りと香気特性の果実内部位別の経時的解析 
a. 品種間差異。 みつ入り特性と香気成分特性の異なるリンゴ 4 品種について、サンプリング時
期、果実内部の位置（果肉外側と内側）ごとに香気成分と遺伝子発現を比較した。試料：「ふじ」、「はる
か」、「シナノゴールド」（以上盛岡市生産者）、「国光」（りんご研）。収穫適期とその 4 週前に採取し、収
穫 2 日後、および適期収穫・貯蔵(4℃) 2 週間後に試料調製を実施した。4 果で 1 サンプル、３反復とし
た。試料は果肉の外側（O）と芯寄り（I）から直径 7mm のコルクボーラーを用いてディスクを採取し、その
一部を香気成分用として重量の 20%の NaCl を添加し搾汁、1.3ml ずつ分注し分析まで冷凍保存した。
香気成分分析：香気捕集剤MonoTrap1個をリンゴ果汁に浸漬し、30分振とう、その後水洗し、水分をふ
き取り後加熱脱着（TD）-GC-MS で分析した。 
b. 「ふじ」におけるみつ入りの有無の比較。リンゴの品種間の みつが入りやすい品種「ふじ」に
おいて、果実のみつ入りの有無と果実内部位すなわち果肉の外側（O）と芯寄り（I）による成分組成の相
違と、水分ポテンシャルの計測からみつ入り果に特徴的な代謝過程を考察した。成分分析にはピコリッ
トル・プレッシャープローブ・エレクトロスプレーイオン化質量分析法（picoPPESI-MS）を用いた。浸透圧
の計測は蒸気圧測定法と凝固点降下法の 2 種を実施し、計測定の比較を行った。 
 

1-2 エチレン生成がリンゴの香気成分特性に及ぼす影響 

香気成分の生成にはエチレンが関与することが知られているが、香気成分生成のエチレンに対する応
答は一様ではない。そこで、エチレン生成量の異なるリンゴ品種を供試し、1-MCP 処理による香気プロ
ファイルの応答の差異から、エチレンによる香気生成の制御メカニズムについて解析した。同一個体に
ついて香気成分プロファイリングと RNA-seq を実施した。 品種：王林(エチレン発生量:多，エチルエス
テル生成:多)，シナノゴールド(エチレン生成量：少，酢酸エステル生成量:多)。処理：1-MCP 処理の有
無。各品種×1-MCP 処理の有無の試料について収穫後から 15 週後にかけて分析を行った 
 

（2）  香気成分と遺伝子発現の共発現解析 

1-1a、1-2の 2つのデータセットについて香気成分と遺伝子の共発現解析を実施し，エステル類の生成
に寄与する遺伝子を探索した。試料は、香気成分用試料採取時に一部をRNA抽出用として分取し、液
体窒素で凍結した後、用時まで-80℃で保存した。RNAseq はジーンウィズ社に依頼し、共発現解析は
香気成分と遺伝子発現データについて、WGCNA および独自に開発した解析ツールを用いて実施した。 
 
４．研究成果 
（１）リンゴ品種による香気成分特性と各種生理特性の解析 
１-1 リンゴのみつ入りと香気・遺伝子発現特性の果実内部位別の経時的解析 
 



a 品種間差異 
 

リンゴ果実の香気成分は品種の
みついり特性、収穫時期・貯蔵期
間、果肉内の位置によりプロファイル
が異なった。「ふじ」、「はるか」、「シ
ナノゴールド」では適期前収穫から
貯蔵後にかけてエステル類の増加
が認められた。「国光」では対象期間
を通じてエステル類の生成が極めて
少なく、アルコールとアルデヒドが主
要な成分であった。収穫、追熟期間
による変動は見られたが、他の品種
よりも影響は小さかった（図略）。 
特徴的な挙動を示す香気成分成
分を抽出して図 1 に示した。「ふじ」
と「はるか」は適期収穫の全個体に
みつが認められ、両品種ともみつ部
位（I）にエチルエステルが集積し、外
側とは組成が大きく異なることが確認
された。一方、みつを生じない「国
光」と「シナノゴールド」では果肉の
外側と芯寄りの香気プロファイルに
顕著な差は認められなかった。ま
た、「シナノゴールド」は酢酸エステ
ルが主要なエステルであり、「はる
か」はエチルエステルと酢酸エステ
ルの両方の含有量が高かった。 
 
 

 
 
 
 

 
b． 「ふじ」におけるみつ入りの有無が物質代謝、水分ポテンシャルに及ぼす影響の比較 

リンゴ「ふじ」のみつ入り果とみつ無し果につ
いて、果肉の外周部位と内側を比較すると、
みつ入り果のみで内側（みつ部位）の揮発
性成分が多いことが確認された（図表略）。
浸透圧の計測を蒸気圧法と凝固点降下法
の2種類で実施したところ、蒸気圧法ではみ
ついり部位が非みつ部位より低かったが、
凝固点降下法では有意差は認められなか
った。これは、蒸気圧法では揮発性成分を
検出できないため、みついり部位に多い揮
発性成分の浸透圧を検知できなかったもの
と考えられ、凝固点降下法がより正確な浸
透圧を計測していると言える。凝固点降下
法による水分ポテンシャルは、みつ入り果の
果実内で浸透圧の勾配が生じており、みつ
に向かって流れる水分を実測できた。この
水分ポテンシャル勾配は非みつ果では検出
されなかった（図 2）。 
 
 
 
 

 

図 1 品種に特徴的な香気成分 

部位：I;内側（みつ部位）、O;外側（非みつ部位、）サンプリング時期：1．未熟、2．適熟、3．追熟 

図 2 みつ入りリンゴの部位ごとの細胞水分状態 
部位：I;内側（みつ部位）、O;外側（非みつ部位） 
サンプリング時期：1．未熟、2．適熟、3．追熟 



 

 
 
みつ部位に集積する揮発性成分の多くは嫌気条件で生成したエタノ―ルとエチルエステル類と推定
されるが、picoPPESI-MS ではエタノ―ルが測定対象外のため、遺伝子発現からエタノ―ル発酵の比較
を試みた。 
 図 2 とは別途用意したふじ試料を用いてエタノ―ル発酵に関連する遺伝子の qPCR を行った（図 3）。
その結果 MdPDC1, MdADH1-2, MdADH2-1 がみつ入り果において顕著に発現が強かったことから、
みつ入り果でエタノ―ルの生成が高かったと推定される。 
 
1-2 エチレン生成がリンゴの香気成分特性に及ぼす影響 
1-MCP処理によりエチレンの生成は減少した。香気成分も生成量、種類ともに減少したが、特に‘王林’
での減少が顕著であり、その典型的な成分はエチルエステル類であった。一方、酢酸エステルへの影
響は両品種ともに小さかった。エチレンの抑制は、エチルエステル類の生成を強く抑制することから、エ
チレンがエチルエステルの生成に必須である一方、酢酸エステルの生成に対する寄与は小さいと推定
された。 
 

  
 

 

 

図 3 「ふじ」のみつ入りの有無と着目遺伝子の発現 

図 4 1-MCP処理の有無とエチレン、エチルエステル、酢酸エステルの収穫後の経時変化 

X 軸は収穫後週数、Y軸は成分強度 
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（2） 香気成分と遺伝子発現の共発現解析 

 

     
 
 

1-2 エチレン生成がリンゴの香気成分特性に及ぼす影響のデータセットでは、香気成分と遺伝子発
現の共発現解析の結果、まず品種で大きく分類され、品種内では王林（OR）では１－MCP 処理の有無
によって分類され、シナノゴールド（SG）では経時変化の影響が大きかった（図５）。これは、エチレン生
成量が大きい王林ではエチレンが抑制されることによる代謝の相違が遺伝子発現の相違や香気成分を
大きく変動させた一方、エチレン生成量の少ないシナノゴールドでは影響が小さかったことによるものと
推定される。 
エチルエステルはエタノ―ル生成との関連が深いと考えられることから、解糖系からエタノ―ル生成に
関連する遺伝子がその生成に寄与していると考えられる。また、エチレン生成関連遺伝子（ACS, 
ACO）、エステル生成に関与すると考えられているアルコールアシルトランスフェラーゼ（AAT）、脂肪酸
酸化酵素（LOX）について、エチルエステル生成との関連を解析した。その結果、エチルエステルはそ
れぞれ ACO1, ACS1, PFK,PK,PDC の主要遺伝子と高い相関を示した。一方、ADH とは負の相関を
示した。これは、1-1-a（データ略）や 1-1-b の qPCR において、みつ入り部位でエチルエステル濃度の
高いサンプルで PDC,ADH が高まったこととは異なる結果となった。また、1-1-a でエチルエステルとリ
ンクして発現が強化された ADH遺伝子は王林の老化においては応答しなかったことから、エチルエス
テルの生成において、要因がみつ入り（嫌気状態）と老化・ストレス（エチレンの増加）では、異なる遺伝
子制御が働いていることを示すものと推定した。 
酢酸エステルの生成においては、解糖系に関与する遺伝子や LOX1 遺伝子の一部と正の相関が認
められた。また、酢酸エステルとエチルエステルに相関のある AAT 遺伝子が存在したが、いずれも顕著
なものではなかった。以上から、エステルの生成にはエステル縮合反応よりも、前駆体の生成が重要で
あり、酢酸エステルの生成にはアセチル CoA の生成に関わる代謝過程の関連が深いと考えられる。 

図 5 遺伝子と香気成分の共発現解析 概要（1-MCP 処理に対するリンゴ品種の応答の差異） 

SG:シナノゴールド、OR:王林 

Heatmap (random sampling from the entire dataset) Sample and CG-module clustering 
Sample clustering 

CG-module clustering 
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