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研究成果の概要（和文）：トマトには400種類以上の香気成分が含まれており、果実の食味に大きな影響を与え
る。このうち、ヒドロキシ基を持つ成分は、香り形成に特に重要であり、細胞内に配糖体型として多量に蓄積す
る。本研究では、トマト果実において香気成分の配糖体化に関わる酵素(UGT)の同定および機能解析を行った。
組換えタンパク質を用いたスクリーニングにより、配糖体化活性を有するいくつかの新奇UGTの同定に成功し
た。例えば、低温貯蔵した果実において高発現するUGTは、2-フェニルエタノールなど複数の香気成分を配糖体
化した。本研究ではさらに、各UGTの形質転換体を作出し、果実中の香気成分量および配糖体量に与える影響を
調べた。

研究成果の概要（英文）：Tomato fruit contains over 400 flavor volatiles. The composition of 
volatiles largely influences the fruit taste. Many of alcoholic volatiles having a hydroxyl group 
are important to determine the tomato flavor. Significant level of alcoholic volatiles is stored in 
glycosylated forms that are non-volatile and odorless. However, they are de-glycosylated by the 
action of hydroxylases and reversibly becomes volatile, meaning that the glycosylated form is a pool
 to provide volatiles to impact on the flavor. We aimed to identify and characterize 
glycosyltransferases (UGT) that acts on volatiles. In vitro screening with recombinant UGTs allowed 
us to identify multiple novel UGTs having volatile glycosylation activity. For instance, a UGT that 
is highly expressed in chilled tomato displayed the activity against wide range of alcoholic 
volatiles such as 2-phenylethanol having floral odor. Further, transgenic tomato plants of UGTs were
 generated and the role of each UGT was validated.
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では、トマト果実の香り形成において重要な香気成分の配糖体化に関わる複数の候補UGTを同定した。こ
の知見は、香気成分をターゲットとした分子育種やメタボリックエンジニアリングにより優れた香りを持つ品種
を育成する上で役立てることができる。配糖体化は香りを果実内に“パックする”ことと同義であり、配糖体型
が多ければ果実を食べた時あるいは加工した際に糖が解離し、豊かな香りを放つようになると考えられる。本研
究の成果は、将来的に香り豊かな果実を作出するための有効なステップであると考えられる。また、他の果実や
花卉類・ハーブ類など、香りが品質決定の重要な要因となる作物の研究にも生かされると考えられる。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

植物の二次代謝産物は、園芸作物においては付
加価値 (外観, 栄養価など)を与える成分であり、
品質を左右する重要なファクターである。その中
で、芳香を有する揮発性成分は、園芸作物の「香
り形成」や「食味決定」に深く関わっている。果
実の場合は特に、甘味や適度な酸味に加え、“香り”
という形質が食味決定に深く関わっている（図１, 
文献①）。しかし、近年は多くの園芸作物において、
本来の香りが失われてきていることが指摘されている。この原因として、収量性や耐病性を重
視した育種過程で香りという形質が無視されてきたことが大きいと考えられている。 

果実に含まれる多様な香気成分はアミノ酸や脂肪酸、色素関連化合物に由来しているが、そ
の代謝経路や介在する遺伝子は未同定のものが多い。今後、香気成分をターゲットとした戦略
的な分子育種やメタボリックエンジニアリングにより優れた香りを持つ品種を育成するために
は、各成分の代謝経路や、植物組織からの揮散メカニズムに関する分子レベルの基礎研究が不
可欠となる (文献②)。 

本研究では、香り研究における最重要課題の一つとして、香気成分の配糖体化に焦点を当て
た。香気成分はグルコースなどの糖が結合すると、揮発性が失われ無香性となり（図２）、液胞
内に貯蔵されると考えられている。ところが、人が咀嚼する際に細胞が壊れると、細胞質に局
在する glycosidase と会合し、糖が解離して再び揮発性を持つようになる。つまり、配糖体型
のプールは“香りの源”であると言える。配糖体型のプールの大きさを決定する鍵となるのは、
香気成分に糖を付加する UDP-dependent glycosyltransferase (UGT)である。フラボノイドや
植物ホルモンの配糖体化に関わる UGT は数多く同定されているが、香気成分の配糖体化を担う
UGT はほとんど明らかになっていない。
UGT を介した香気成分の配糖体化による
貯蔵メカニズムを解明することにより、
将来的に果実をはじめとする園芸作物
の香りの質や強弱を調節するために役
立てることができると考えられる。 
 
２．研究の目的 

本研究では、果実研究のモデル植物であるトマトを対象とし、香気成分量の調節に関わる配
糖体化に着目した。トマト果実にはそれぞれ特有の芳香を持つ 400 種類以上の香気成分が含ま
れている。ヒドロキシ基を有する香気成分は、果実の香り形成において重要であり、糖修飾の
ターゲットとなることが知られている(文献③）。特にフローラルな芳香を持つ 2-フェニルエタ
ノールやベンジルアルコールなどは相当量が配糖体型として果実組織に貯蔵されていることが
報告されており、香りの供給源としてのポテンシャルの高さが推定される。一方、トマトゲノ
ム中には、200 以上の UGT 遺伝子がコードされているが、多くの UGT はその基質や生理学的な
機能は未解明の状況である。本研究では、トマト果実において香気成分の配糖体化に関わる UGT
の同定および機能解析を行い、配糖体化が果実の香り形成に及ぼす影響を明らかにすること
を目的とした。 
 

３．研究の方法 
(1) 香気成分の配糖体化に関わる候補 UGT 遺伝子の探索 

トマトゲノム中に存在する多数の UGT 遺伝子群の中から、香気成分の配糖体化に関わる UGT
を同定するために、以下の 2つのストラテジーを実施した。なお、香気成分組成はガスクロ
マトグラフィーにより分析した。 
①生化学的手法によるスクリーニング：候補となる UGT を大腸菌内で発現させ、得られた組
換えタンパク質の香気成分に対する配糖体化活性を測定した。 

②遺伝的多様性を利用したアプローチ：トマトの香気成分の配糖体量は、品種間で大きく異
なることが報告されている。この原因因子となっているのが UGT である可能性は高いと考
えられた。多様な品種・系統における配糖体量を分析し、顕著な差異が見られる系統間で
RNA sequencing による網羅的な遺伝子発現解析を行った。 

(2) 配糖体化活性を持つ UGT の機能解明 
上記ストラテジーにより選定された UGT について、詳細な機能解析を行った。候補 UGT をア
グロバクテリウムを利用したNicotiana benthamianaにおける一過的発現系による解析に供
し、生体内における香気成分に対する配糖体化活性を検証した。また、形質転換トマトを作
出し、UGT が生体内で真に香気成分の配糖体化を担っているかどうかを検証した。 

 
４．研究成果 
(1) 香気成分の配糖体化に関わる候補 UGT 遺伝子の探索 

RNA sequencing データより、果実において遺伝子発現量の高い UGT 遺伝子を約 30 選定し、
大腸菌内で組換えタンパク質を発現させ、香気成分に対する配糖体化活性の有無を調べた。活



性測定には、配糖体型としてトマト果実に多く含まれる香気成分を基質として用いた (図３)。
その結果、複数の UGT が香気成分の配糖体化活性を持つことが明らかになった。たとえば、未
熟果実において高発現を示すいくつかの UGT は、スモーキーフレーバーに関わる香気成分（グ
アイアコール、オイゲノール）に対する活性を示した。また、低温貯蔵した成熟果実において
強く発現する UGT は、2-フェニルエタノール（フローラル香）やヘキサノール（グリーン香）
など、トマトの香り形成に重要な複数のアルコール性香気成分に対して活性を有していた。低
温貯蔵したトマト果実では、揮発性の香気成分量が著しく減少するが、配糖体型の含有量は一
定であった。したがって、この UGT が低温条件において果実組織内の香気成分量を維持する役
割を果たしていることが推察された。 

一方、国内外のおよそ 50 品種のトマト果実における香気成分量および配糖体量を分析した
ところ、品種間で大きな差異が見られた。配糖体量の異なる品種群間で RNA sequencing による
遺伝子発現解析を実施したところ、UGT 遺伝子の発現量については品種間で有意な差異は見ら
れなかった。配糖体量の品種間差異は、UGT 機能以外の要因により生み出されると考えられた。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

(2) 配糖体化活性を持つ UGT の機能解明 
上記の手法により選定された UGT を、アグロバクテリウムを介した N. benthamiana におけ

る一過的発現系による解析に供した。いずれの UGT を発現させた場合にも植物組織内に取り込
ませた香気成分の配糖体化が認められた(図 5)。配糖体化された香気成分の種類については、
上述の in vitro の結果をほぼ反映していた。したがって、これらの UGT が生体内においても機
能し得ることが明らかになった。 

さらに、形質転換トマトを作出し、候補 UGT がトマト果実の香気成分の配糖体量に与える影
響について検証した。UGT の過剰発現体の果実では、揮散される香気成分が減少し、配糖体の
蓄積量が増加することが期待されたが、実際には大きな影響は見られなかった。揮発型と配糖
体型は可逆的な変換であるため、人為的に UGT を
過剰発現させた場合、細胞内において両者のバラ
ンスを保つための補償作用により、UGT の効果が
打ち消されたためと考えられる。今後は、ゲノム
編集による UGT 遺伝子のノックアウト個体の作出
および分析を行い、配糖体化反応を抑えた場合の
香気成分組成への影響を調べる予定である。 

近年、国内外の研究グループにより、いくつか
の園芸作物において香気成分の配糖体化に関わる
UGT が報告されている(文献④）。これらの研究に
より、配糖体化の重要性が示されてきているが、
トマト果実における配糖体化については、これら
の研究報告との相違点も存在しており、植物種ご
とに配糖体化による香気成分の貯蔵について、独
自の代謝サイクルが存在する可能性が考えられる。 
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