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研究成果の概要（和文）：本研究ではカンキツの裂果発生要因について調査するため，裂果感受性品種と非感受
性品種の形態的，生理的特性や遺伝子発現を比較した．気孔数にはやや違いが見られたが，果皮表面からの吸水
に関しては裂果発生時期において違いが見られず，裂果が果皮から多くの水を吸水することによって起こるので
はないことが示唆された．一方で，裂果感受性品種では裂果の多い秋の雨の時期に砂じょうが急速に肥大してお
り，このことと果皮が薄いことが裂果発生と関係していると考えられた．RNA-seq解析の結果，細胞肥大に関係
している遺伝子の発現パターンが品種間で異なっており，このことが裂果の発生の品種間差異に関係している可
能性が示唆された．

研究成果の概要（英文）：In this study, to elucidate the mechanism of fruit splitting, we compared 
morphological and physiological characteristics and gene expressions between fruit splitting 
sensitive and insensitive citrus cultivars. Numbers of stomata were slight different, but fruit 
weight increase by water absorption from the peel surface were not different between cultivars, 
suggesting that fruit splitting in citrus is not likely due to water absorption from the peel 
surface. On the other hand, juice sac weight rapidly increased during the autumn rainy season, in 
which fruit splitting occurred the most. We supposed that a combination of a thin peel and this 
rapid enlargement of juice sacs is probably related to fruit splitting. RNA-seq analyses showed that
 genes related to cell enlargement differently expressed between cultivars. These different 
expression patterns may be related to differences of the juice sac enlargement, which could lead 
fruit splitting.

研究分野： 果樹園芸学

キーワード： カンキツ　裂果　RNA-seq

  ２版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
カンキツ生産は愛媛県の重要な産業の一

つであり，その生産量は日本一である．愛
媛県ではウンシュウミカンの価格低下に伴
い中晩柑の生産に力を入れており，新品種
の育成も盛んに行われている．現在，県で
育成された愛媛果試第 28 号（紅まどんな）’
や‘甘平’といった良食味新品種が高値で
取引されており，栽培面積が増加傾向にあ
る．しかし，これらの品種は裂果しやすい
という欠点があり，それを避けるために雨
よけ栽培が推奨されているが，初期投資費
用の問題もあり，十分には対策が行われて
いない．今後も愛媛県がカンキツ生産を維
持していくためには，これら品種の問題を
解決していくことに加え，さらなる優良品
種の作出が必要不可欠である．新品種に一
番に求められる形質は良食味であることか
ら，‘甘平’などのような良食味品種が今
後育種親として新品種の育成に利用される
と考えられるが，その後代に裂果感受性の
形質が遺伝することは十分に考えられる．
しかし，裂果の発生は環境条件や栽培条件
によって変化するため，現状の選抜過程で
この形質をもつ個体を除くことは難しく，
現在のように現場に普及し始めて問題化す
る可能性がある． 
 
２．研究の目的 
裂果は雨などによる急激な水分状態の変

化による果肉の肥大に果皮が耐えられなく
なり，果皮に亀裂が生じるあるいは果実が割
れる現象である．この果肉の肥大は果肉への
水の吸収により起こるが，オウトウなどの研
究では雨による裂果が主に果皮表面からの
水（雨水）の吸収によるものであることが示
唆されている．そこで，雨後に裂果を生じや
すい品種‘愛媛果試第 28 号’と生じにくい
‘せとか’を供試して予備試験を行った結果，
‘愛媛果試第 28 号’は果皮表面からの吸水
量が有意に多く，また果皮表面の気孔数も有
意に多いことが明らかとなり，‘愛媛果試第
28 号’の裂果感受性は果皮表面の気孔数が多
いためであることが示唆された． 
 近年，気孔数の調節機能をもつペプチド性
因子「ストマジェン」が新たに同定された．
シロイヌナズナにおけるストマジェン過剰
発現株では気孔数が増加し，逆に抑制株では
気孔数が減少することが明らかにされてお
り，カンキツ類の果皮表面の気孔数の品種間
差異にストマジェンの遺伝子発現量（遺伝子
型）の違いが関係している可能性が十分に考
えられる．もし果皮表面からの吸水に関して
気孔が重要な役割を果たしており，その気孔
数がストマジェン遺伝子により制御されて
いるのであれば，ストマジェン遺伝子をマー
カーとして裂果耐性個体を選抜できる可能
性がある．そこで本研究では，気孔数と吸水
との関係についてさらに調査を行うととも
にストマジェン遺伝子の単離および発現解

析を行い，気孔数と遺伝子発現との関係につ
いて調査を行う． 
 
３．研究の方法 
（１）果実の形態的，生理的特性調査 
愛媛大学農学部実験圃場栽植の裂果感受

性品種‘愛媛果試第 28 号’と裂果非感受性
品種の ‘せとか’，‘南柑 20 号’，‘カラ’，‘清
見’の計 5品種を供試した．実験は 2015 年 7
月 22 日～12 月 2 日に行った．裂果数の調査
として，各品種 50 果実を樹上で無作為に選
抜し，約7日間隔で裂果数を調査した．また，
各品種 3果実を毎週採集し，果皮表面の単位
面積当たりの気孔数，果実重，果皮の厚さ，
砂じょう百粒当たりの重量（百粒重），砂じ
ょう長を調査した．さらに，果皮の一部を切
り出し，FAA で固定した．固定した果皮のサ
ンプルから切片を作製し，トルイジンブルー
で染色した後，光学顕微鏡で観察した．果皮
表面からの吸水特性については約 14 日おき
に各品種 5果実を採取し，縦径と横径，果実
重を測定した後，果梗切断面を塞いで水の出
入りを制限した果実を 48 時間蒸留水に浸漬
し，同項目を測定することで増加率を調査し
た． 
 
（２）RNA-seq 解析 
2016 年 7 月 20 日と 9 月 6 日，10 月 27 日

に‘愛媛果試第 28 号’と‘せとか’，‘清見’
の果皮と果肉を 0.5ｇずつ採取し，液体窒素
で凍結後冷凍保存した．冷凍保存したサンプ
ルから RNA を抽出し，RNA-Seq を行った．得
られた配列をオレンジのゲノム配列にマッ
ピングし，時期別あるいは品種別の遺伝子発
現の違いを調査した． 
 
４．研究成果 
（１）裂果発生 
‘愛媛果試第 28 号’以外の 4 品種について
は裂果が観察されなかったが，‘愛媛果試第
28 号’は 8月下旬から 10 月上旬の間に 50 果
中 8 果実の裂果が観察された（第 1 図）．こ
の時期に多量の降雨があったことから，裂果
発生と降雨に関係があると思われた．2016 年
にも調査を行ったが，同様の傾向を示した． 

 
第 1図 裂果数と降雨量 
 
 



 
（２）果皮の気孔数と吸水 
 果皮表面の気孔数は裂果時期である8月～
9 月において‘カラ’が多いものの，その他
の品種に有意な差はなく，‘愛媛果試第28号’
が特に多くはなかった（第 2 図）．果皮表面
からの吸水について調査したが，裂果発生時
期において有意差は認められなかった（デー
タ略）． 

 
第 2図 各品種の気孔数の推移 
 
 これらのことから，‘愛媛果試第 28 号’の
裂果感受性は果皮表面の気孔数の違いによ
る吸水量ではないと考えられた．そこで，気
孔数以外の形態的特性，果実肥大（砂じょう
肥大）や果皮の厚さについての品種間差異に
ついて調査を行った． 
 
（３）果実肥大 
果実重の推移を調査した結果，裂果発生時

期において‘愛媛果試第 28 号’の果実重が
最も大きく，急激に増加していた（第 3図）．
‘清見’は‘愛媛果試第 28 号’と同様の傾
向を示し，有意差は見られなかったが，‘せ
とか’は裂果発生時期では有意に低く，その
後徐々に差が縮まり，12 月では有意差はなか
った．これらの違いについてさらに調査する
ため，砂じょうの成長について調査した．そ
の結果，砂じょうの縦の長さ（砂じょう長）
が裂果発生時期に急速に大きくなり，その後
あまり変化しないことが明らかとなった（第
4 図）．砂じょうも果実重と同様，‘愛媛果試
第 28 号’が最も大きく，他 4 品種よりも有
意に大きかった． 
 

第 3図 果実重の推移 
 
 

 

第 4図 砂じょう長の推移 
 
（４）果皮の観察 
果皮は‘清見’が最も厚く，‘愛媛果試第

28 号’と‘せとか’が最も薄かった（第 5図）．
果皮の厚さは 9月下旬まで減少し，10月以降
はほぼ変化しなかった．また，全品種におい
て調査期間を通してフラベド部分の厚みは
ほとんど変化が無かった．このことから，果
皮の厚さの変化はアルベド部分が薄くなる
ことによるものであることが示唆された．  
 

第 5図 果皮の厚さの推移 
 
 以上の結果から，‘愛媛果試第 28 号’の裂
果は果皮表面の気孔からの吸水ではなく，薄
い果皮と雨の多い時期の急速な砂じょうの
成長によるものであると考えられた．‘清見’
は砂じょうの成長は‘愛媛果試第 28 号’に
似ているが果皮が厚いため，‘せとか’は果
皮の厚さは‘愛媛果試第 28 号’と同程度で
あるが，砂じょうの成長が緩やかなため裂果
しにくにと考えられた． 
 そこで，次年度はこれらの品種間差異をも
たらす遺伝的要因を明らかにするため，‘愛
媛果試第 28 号’と‘せとか’，清見‘の果皮
と果肉の RNA-seq 解析を行った． 
 
（６）RNA-seq 解析 
RNA-seq の結果，60,910,198～110,354,246

のリードが得られ，低クオリティのリードを
取り除いた後，59,518,394～107,515,218 個
のリードが得られた．これらをオレンジのゲ
ノムにマッピングした結果，約 80％のリード
がマップされた． 
 
 



＜主成分分析＞ 
これらの発現をもとに主成分分析を行っ

た結果，大きく果皮と果肉のグループに分か
れ，第一主成分，第 2主成分ともにステージ
の進行と正の相関が見られた（第 6 図）．さ
らに，9月 6日の‘愛媛果試第 28 号’の果肉
と 10 月 26 日の‘せとか’や‘清見’の果肉
のサンプルがほぼ同じ位置にあり，9 月 6 日
の‘せとか’や‘清見’がこれらの中間に位
置していたことから，‘愛媛果試第 28 号’の
果肉の発達が他の2品種よりも早まっている
と考えられた． 

 
第 6図 主成分分析の結果 
 
＜発現変動遺伝子の抽出＞ 
砂じょうの成長パターンと主成分分析の結
果をふまえ，‘愛媛果試第 28 号’における他
急速な砂じょう肥大に関係している遺伝子
を同定する，7月 20 日と 9月 6日の‘愛媛果
試第28号’の果肉間で発現が有意に異なり，
9月 6日の‘愛媛果試第 28 号’と‘せとか’
の果肉間で発現が有意に異なる遺伝子を抽
出した結果，7,182 個の遺伝子が得られた（第
7図）． 
 

第 7図 発現変動遺伝子のベン図 
 
＜細胞分裂・細胞肥大関連遺伝子＞ 
発現変動遺伝子の中には細胞分裂に関係

しているサイクリン依存キナーゼ（CDKA，
CDKB）やサイクリン D3（CycD3;1，CyCD3;2）
が含まれており，これらの発現は‘せとか’
と‘清見’に対し‘愛媛果試第 28 号’では 9
月 6日の段階でかなり低下しており，細胞分
裂期の終了時期にずれがある可能性が示唆
された（第 8，9図）． 
 

 

 
第 8図 CDK の発現変動 
 

 
第 9図 CycD3 の発現変動 
 
さらに，細胞肥大に関係しているエクスパ

ンシン（EXLA1）やキシログルカンエンドト
ランスグリコシラーゼ（XTH16）では‘愛媛
果試第 28 号’において 9 月 6 日にピークと
なる発現パターンを示した（第 10，11 図）． 
 

第 10 図 EXLA1 (expasin-like A1) 
 (LOC102629326)の発現変動 

 



 

第 11 図 XTH16 (xyloglucan endotrans- 
glucosylase/hydrolase 16) (LOC102621846) 
の発現変動 
 
これらの結果から，細胞分裂から細胞肥大

への移行時期のずれによる肥大時期の違い，
特に‘愛媛果試第 28 号’において雨の多い 9
月ごろに細胞肥大関連遺伝子が活発化し，果
肉（砂じょう）の肥大成長が旺盛になること
が裂果しやすさと関係しているのではない
かと思われた．一方で，これらの遺伝子とは
別の発現パターンとなるものもあり，これら
の遺伝子発現と細胞肥大についてはさらに
調査が必要であると思われた． 
 
＜転写因子＞ 
上述の細胞分裂・細胞肥大の上流で発現を制
御している遺伝子を同定するため，発現変動
遺伝子の中から転写因子に着目し，その発現
を比較した．その結果，bZIP や bHLH など多
くの遺伝子が品種間で発現が異なっており，
中でもC3Hタイプの転写因子が上記の細胞肥
大関連遺伝子と似た傾向を示し，これらが遺
伝子発現の制御に関係している可能性が示
唆された（第 12 図）． 
 

第 12図 Zinc-finger CCCH domain-containing 
protein (C3H)の発現変動 

 
＜植物ホルモン関連遺伝子＞ 
 発現変動遺伝子の転写因子の中で最も多
か っ た も の は ERF （ ethylene response 
factor）であった．カンキツ類は非クライマ
クテリック型果実であり，成熟にエチレンが
関与していないとされているが，ERF の発現
が増加していることから成熟前の果実成長
期にエチレンが何らか役割を果たしている
可能性が示唆された．また，ブラシノステロ
イド生合成系の DWF1 やジベレリンシグナル
伝達系のGASA1も品種間で発現が異なってお
り（第 13 図），これらの植物ホルモンも砂じ
ょうの肥大の違いに関係している可能性が
示唆された． 
 

第 13 図 GASA1 (GAST1 protein homolog 1) 
(LOC102628717)の発現変動 
 
＜果皮の RNA-seq 解析＞ 
 細胞分裂に関係している CDC6（cell 
division control 6）や CycD6（CyclinD6）
において果皮の厚い‘清見’で発現が高か
く（第 14 図），‘清見’の果皮の細胞分裂活 

第 14 図 CDC6（cell division control 6）
（LOC102615076）の発現変動 



性が高い可能性が示唆されたが，発現量が
低く，これらが果皮の厚さと関係している
かどうかはさらに調査が必要であると思わ
れる． 
また，気孔数と関係していると考えられ

るストマジェンについては 9月 6日以降最
も少ない‘せとか’で高くなり，実際の気
孔数とは異なる傾向を示した（第 15 図）． 
 

第 15 図 STOMAGEN（LOC102620288）の発現
変動 
 
 
＜まとめ＞ 
 カンキツ，特に愛媛県特産で裂果が発生し
やすい‘愛媛果試第 28 号’の裂果発生要因
について，裂果しにくい品種との形態的，遺
伝的特性の比較により調査した．当初の仮説
である気孔を通した表面からの吸水につい
ては品種間に差が見られず，裂果の発生要因
ではないと考えられた． 
一方で，裂果発生時期に‘愛媛果試第 28

号’は急速に砂じょうが成長しており，この
ことと果皮が薄いことが裂果発生と関係し
ているのではないかと思われた．砂じょうの
成長の違いについてさらにRNA-seqを用いて
調査した結果，細胞分裂や細胞肥大に関係し
ている遺伝子において品種間で発現に違い
が見られ，このことが砂じょうの成長の違い
と関係している可能性が示唆された．また，
転写因子や植物ホルモン関係の遺伝子でも
砂じょうの成長と対応が見られるものがあ
り，これらが上述の下流遺伝子を制御してい
るのではないかと思われた．また，果皮につ
いては，細胞分裂に関係している遺伝子で違
いが見られ，これらが果皮の厚さと関係して
いる可能性が示唆された． 
裂果しにくい新品種育成のための基礎的

知見を得るため，今後これらの遺伝子につい
てさらに詳細に調査をする必要があるだろ
う． 
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