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研究成果の概要（和文）：本研究では、トマトの新規高糖変異体を活用した糖蓄積の新規分子機構解明に挑戦し
た。その結果、F-box遺伝子の一つであるSlHWS遺伝子が果実への糖蓄積に次の２つの点から関与していることを
明らかにした。１点目はSlHWS遺伝子が果実の糖輸送に関わる維管束通道組織の発達に関与していること、2点目
はSlHWS遺伝子が果実での糖合成やデンプン合成系の遺伝子と連動して糖蓄積を制御していることが示唆され
た。これらの結果から、SlHWS遺伝子を介した果実の高糖性の分子育種の可能性が示唆できた。

研究成果の概要（英文）：High sugar is an important breeding trait in fruit crops including tomato. 
Using a unique tomato mutant conferring higher sugar accumulation, we have tried to elucidate a 
novel molecular mechanism of sugar accumulation in fruits. We showed that SlHWS, one of F-box genes 
involved in sugar accumulation in tomato fruits through following two mechanisms. The SlHWS 
regulates a development of vascular bundle tissue which is a route of sugar transport. The SlHWS 
also co-regulate expressions genes which are responsible for sugar and starch metabolism. These 
novel information will provide a new tool of molecular breeding of high sugar accumulation in 
fruits.

研究分野：植物分子育種学、園芸生理学

キーワード： トマト　高糖変異体　F-boxタンパク質　糖蓄積

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
果実への糖蓄積機構は、植物が進化過程で発達させた重要形質であり、その完全理解に向けて世界中で凌ぎを削
っている分野である。本研究は、今まで着目されていなかったSlHWS遺伝子が果実への糖蓄積の一翼を担ってい
ることを初めて示したものであり、学術的意義が大きい。果実への糖蓄積制御は、高付加価値果実の生産におい
て重要な技術開発テーマである。現在までは、主に栽培技術により高糖度化を進め、一部、育種的に高糖度化が
進められている。本研究により、果実の糖蓄積に関する新分子機構の一端が明らかになったことにより、果実の
高糖性の分子育種への道が開けると考えられ、社会的意義が大きい。

※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 
高糖性はトマトの市場価値を決定する重要形質であり、現在は主に栽培技術を駆使して高糖

度果実が生産されている。栽培技術による高糖化はストレス栽培を行って達成されているが、収
量性が大幅に犠牲になっている。このような背景から、一般栽培を行っても高糖性を示すトマト
品種の開発に対する期待は極めて大きい。研究代表者らは、先行研究で独自に開発したマイクロ
トムトマトの大規模変異体集団から一般栽培を行っても高糖性を示す変異体（後に Slhws 変異
体と命名）を選抜した（江面ら、特願 2015-156140）。本変異体はストレス栽培をしなくても高
糖性を示し、収量性も維持される特性を有するとともに単為結果性も示す。本変異体の原因遺伝
子の同定を進めたところ、新規 F-box タンパク質をコードする遺伝子（以下、F-box 遺伝子：
Solyc01g095370）内の変異が原因であることが判明した（江面ら、特願 2015-156140）。さらに、
申請者らが保有する TILLING ライブラリーから同遺伝子内に点変異を有する３つの変異体を
単離したところ同様に高糖性を示した。これらのことからこの新規 F-box タンパク質が糖蓄積
に関与していることが強く示唆された。一方、F-box タンパク質が制御する糖蓄積は新規の知見
であり、分子機構の詳細は全く不明である。なお、Slhws 変異体では、単為結果性と果実の高糖
度性に加えて、葉の形態や頂芽の性質にも異常が観察された系統があった。 
 
２．研究の目的 
高糖性はトマト果実の市場価値を決定する重要形質であり、主に栽培技術を駆使して高糖度

果実が生産されている。現在の栽培技術による高糖化はストレス栽培を使って達成されており、
収量性が大幅に犠牲になっている。研究代表者らは先行研究で独自に開発したトマトの大規模
変異体集団から一般栽培を行っても高糖性を示す変異体を選抜し、その原因遺伝子が新規 F-box 
タンパク質をコードする遺伝子であることを明らかにした。本研究は、この新規 F-box タンパ
ク質遺伝子が制御するトマト果実の糖蓄積機構を明らかにすることを目的とする。 
 
３．研究の方法 
 上記の研究目的を達成するため、以下の４つの研究解析を行った。 
 
（１）新規 F-box 遺伝子の機能検証 
我々がトマト高糖変異体の単離・解析から同定した新規 F-box タンパク質遺伝子のバイオイ

ンフォマティクス解析を行った結果、シロイヌナズナで同定されている HAWAIIAN SKIRT 遺
伝子(AtHWS)やイネで同定されている ERECT PANICLE 3 遺伝子（OsEP3）のオーソログ遺
伝子であることが示唆された（以下、SlHWS と記載）。そこで、SlHWS 遺伝子のネイティブプ
ロモーター遺伝子を使い AtHWS と SlHWS を Slhws 変異体で発現する相補実験を行い、得ら
れた形質転換体の表現型を調査した。 

 
（２）SlHWS 遺伝子の発現解析と Slhws 変異体の糖輸送組織の観察 
 Slhws 変異体は、栽培時期や発達過程に応じて植物体の形態異常が誘導されることから、
SlHWS 遺伝子の発現部位の特定を行った。SlHWS 遺伝子のネイティブプロモーター遺伝子に
GUS 遺伝子を連結したベクターを構築し、トマトの野生型に導入した形質転換体を作成した。
得られた形質転換体の器官・組織における GUS 遺伝子の発現解析を行った。その結果を受け、
Slhws 変異体の糖輸送に関わる組織や器官の野生型との形態比較を行った。 
 
（３）Slhws 変異体における糖代謝関連遺伝子の発現変化 
SlHWS 遺伝子の変異体における Brix 糖度上昇の原因の特定のため、可溶性糖画分および登熟
中に蓄積し赤熟期に分解されることで果実の糖度に強く影響を及ぼすデンプンの蓄積量を、
Slhwsの種なし及び種あり果実について、高速液体クロマトグラフィーと酵素学的手法によって
解析した。さらに緑熟期、ブレーカー期、赤熟期の登熟 3 点について、種なし果実のトータル
RNAを抽出し、RNAシーケンス解析を行い、KEGGパスウェイ情報および既知の糖輸送体情報をも
とに、糖代謝関連遺伝子のうち発現変動を示すものを選抜し傾向の解釈を行った。さらに、Slhws
変異体における高糖性に強く関連すると推測される遺伝子について定量 RT-PCRによる確認およ
び種あり果実と種なし果実での発現比較を行った。 
 
（４）果実の高糖度性の確立に関する遺伝子の網羅的探索と検証実験 
緑熟期、ブレーカー期、赤熟期の登熟 3 点について、種なし果実のトータル RNA を抽出し、
RNAシーケンス解析を行い、統計的に有意に発現変動を示す遺伝子を抽出した。これらをトマト
の参照ゲノム情報を元にエンリッチメント解析を行い、統計的に有意に発現変動する遺伝子を
生理学的機能、タンパク質情報を元にクラス分けを行った。得られた候補遺伝子の変異体を、筑
波大学で NBRPが保有管理する EMS変異体ライブラリに対するエクソームシーケンス結果から参
照できる SNPを探索した。そのなかで有意と見込まれる SNPを持つ変異系統を選抜し、その表現



 

 

型を確認した。さらに精度よく目的遺伝子の変異による表現型を評価するために野生型マイク
ロトムとの戻し交配を 3 回行い、バッククロス系統を作製する。 
 
４．研究成果 
 上記４つの研究解析を行った結果、以下の４つの成果が得られた。その研究成果概要、学術的
意義、社会的意義はまとめの通りである。 
 
（１） 新規 F-box 遺伝子の機能検証 

SlHWSを発現したSlhws変異体
の形質転換体では、当該変異体で見
られた葉の形態（葉が左右に湾曲す
る、複葉性や鋸歯が単純化する）や
頂芽の性質（茎頂分裂組織の発生が
停止する）などの異常が回復された
（図１）。さらに、果実の単為結果
性と高糖度性も野生型と同様に回
復した。AtHWS を発現した Slhws
変異体の形質転換体でも、当該変異
体で見られた形質変化はほぼ回復
した。以上の結果から、SlHWS 遺
伝子は、Slhws 変異体の原因遺伝子
であること、AtHWS のオーソログ
遺伝子であることが確定できた。 
 
（２）SlHWS 遺伝子の発現解析と Slhws 変異体の糖輸送組織の観察 
 SlHWS 遺伝子のネイティブプロモーター遺伝子に GUS 遺伝子を連結した形質転換体の観察を

行った結果、GUS遺伝子は植物体の発達時期及び部位特異的に発現していること、特に茎頂など

各種分裂組織や維管束通道組織とその周辺部で強く発現していることが判明した。続いて、維管

束通道組織は糖輸送に深く関与して

いることから、Slhws 変異体の維管束

通道組織の形態の詳細な観察を行っ

た。その結果、Slhws 変異体では野生

型に比べ維管束通道組織が肥厚し、果

実への糖輸送が強化された組織構造

になっていることが示唆された（図

２）。実際に観察した果実へ通する小

花柄から採取した師管液中にはより

多くの糖類（ショ糖、果糖、ブドウ糖）

が含まれていた。以上の結果から、

Slhws 変異体の高糖性の一因は、当該

遺伝子変異の結果、糖輸送に関わる維

管束通道組織の構造変化が誘導され、

より多くの糖が果実に輸送されるこ

とによると考えられた。 

 

（３）Slhws 変異体における糖代謝関連遺伝子の発現変化 

Slhws 変異体果実の糖度は、種

なし果実では全体的に上昇する傾

向が示され、特にショ糖とデンプ

ン蓄積量が顕著に増加した。一方、

種あり果実ではショ糖の蓄積量は

増加するものの、デンプン蓄積量

については野生型と比較して大き

な差はなかった。これは、Slhws変
異体における高い Brix 値が確か

に糖の蓄積量の増加に起因するこ

とを示し、さらに種子の存在に依

存しないショ糖の蓄積量増加と種

子の存在が負に影響するデンプンの蓄積量増加の 2つの要因によっておこる可能性が示された。



 

 

デンプン合成酵素 AGPaseS1、L1およびショ糖輸送体 SUT1遺伝子の有意な発現上昇を確認した。

これらは種子の有り無しに依存せず、よって Slhws 遺伝子の変異によって発現変動している可

能性が示唆された。RNA-シーケンスおよび定量 RT-PCRの結果（図３）、デンプン合成酵素である

AGPaseL1と S1、ショ糖輸送体である SUT1が種子の存在に依存せず、有意に発現上昇することが

確認された。また、同じくショ糖輸送体の一種と考えられるクレード 3に属する SWEET遺伝子の

発現上昇が確認された。以上の結果から、Slhws変異体では、１）各ショ糖輸送体遺伝子の発現

上昇によって転流糖であるショ糖の果実への取り込み能を向上させた結果、糖代謝の下流に位

置するデンプン合成やその他可溶性糖の蓄積量を増加させ、２）デンプン蓄積量の増加には、デ

ンプン合成酵素の他に種子の存在に影響を受ける他の要因が関わる、という仮説を立てること

ができた。 

 

（４）果実の高糖度性の確立に関する遺伝子の網羅的探索と検証実験 

 一般的なボルケーノプロットに

よる上位 20 位までの発現変動遺伝

子の選抜結果とエンリッチメント

解析の結果は、いずれも ANL2 
(Anthocyanin less 2) 遺伝子を含

んでいた。この遺伝子は、2013 年

の Kinbaraらの報告によると、転

写制御遺伝子の一種であり、その

変異体トマトは果実でショ糖を蓄

積する傾向を示したと報告されて

いる。そのメカニズムについては

不明な点が多く残るため今後のさ

らなる研究が必要であるが、今回

解析した中で、Slhws変異とその

表現型をつなぐもっとも可能性の

高い候補であると考える。我々が保有する EMS大規模変異体集団からこの遺伝子の変異体選抜

を行った結果、アミノ酸置換を引き起こす SNPをホモで有する変異体が単離できた。バックグ

ラウンド変異が多く存在する個体での表現型の調査の結果ではあるが、植物丈の増加、複葉の

歪曲、中程度の Brix値上昇傾向など Slhws変異体に似た、ただしよりマイルドな表現型が観察

された。これらのいくつかはグリーンハウス栽培・植物工場栽培の異なる栽培条件で変化した

ことから、環境の影響を受けやすいことが推測された（図４）。これは Slhws変異体における表

現型が環境によって変動することを説明する一因である可能性を想起させた。さらに精度よく

目的遺伝子の変異による表現型を評価するために、現在野生型マイクロトムとの戻し交配を２

回まで行っている。バッククロス系統の完成までは時間の都合上残念ながら及ばなかったが、

研究を継続予定である。 

 

（５）まとめ 

本研究では、トマトの新規高糖変異体を活用した糖蓄積の新規分子機構解明に挑戦した。そ

の結果、F-box遺伝子の一つである SlHWS遺伝子が果実への糖蓄積に次の２つの点から関与し

ていることを明らかにした。１点目は SlHWS遺伝子が果実の糖輸送に関わる維管束通道組織の

発達に関与していること、2点目は SlHWS遺伝子が果実での糖合成やデンプン合成系の遺伝子

と連動して糖蓄積を制御していることが示唆された。これらの結果から、SlHWS遺伝子を介し

た果実の高糖性の分子育種の可能性が示唆できた。 

本研究では、SlHWS遺伝子を介したトマトの糖蓄積機構の一端が明らかになった。果実への

糖蓄積機構は、植物が進化過程で発達させた重要形質であり、その完全理解に向けて世界中で

凌ぎを削っている分野である。本研究は、今まで着目されていなかった SlHWS遺伝子が果実へ

の糖蓄積の一翼を担っていることを初めて示したものであり、学術的意義が大きいと考える。 

果実への糖蓄積制御は、高付加価値果実の生産において重要な技術開発テーマである。現在

までは、主に栽培技術により高糖度化を進め、一部、育種的に高糖度化が進められている。本

研究により、果実の糖蓄積に関する新分子機構の一部が明らかになったことにより、果実の高

糖性の分子育種への道が開けると考えられ、社会的意義が大きいと考える。 
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