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果実 の一生は,開 花,受 精(単 為結果 の場合 もある)

に 始ま り,細 胞分裂,肥 大に よ り生育 が進み,や がて十

分 な成育段 階に達する.こ の時点で,果 実は成熟(ripe)

し,食 す る ことがで きるが,あ る種の果実では成育後,

樹 上か ら果 実を収穫 し,追 熟(後 熟;ripening)さ せ る

ことが必要 である.こ の種の果実の典型的な ものとして

は,ア ボカー ド,バ ナナがあ る.我 々人間が果実を利用

す る場合 こは,成 熟,追 熟 した果実 を用 いてい る.こ こ

で成熟 とい う言葉 は,生 物学的 とい うよ り,果 実を食す

ることがで きるか ど うかとい う人 間の利用 の概念が入 っ

てい る.英 語において も “ripen”とい う語は古代サ クソ

ン語 “ripi”(収穫す るとか集 める とい う意)か ら 由 来

し(1),生 物学的には厳密 な意味を持 っていない らしい.

一方 ,果 実の個体の一生をみ ると,成 育段 階か ら成熟

(追熟)段 階に移行す るときに,生 理学的,生 化学 的に大

きな変化がみ られ る.す なわち,呼 吸 の増大,ク ロロフ

ィルの分解,果 肉の軟化,揮 発性物質,芳 香 の生成,で

んぷんの糖化な どであ る.こ の中で も,KiddとWest(2)

に よ りクリマ クテ リック(climacteric-更 年期)と 名

づ け られた呼吸の増加は特に有名であ り,ま た成熟現象

の一 つの大 きな指標 とな ってい る.こ れ らの変化 は,果

実 の生長 か ら老 化(senescence)へ の移行現象 ともみ な

す ことができる.Biale(3)は ク リマ クテ リックについ て

次 の ように述 べている.

•g The climacteric rise might be considered as the 

stage in fruit physiology which delineates between 

development and maturation on one side and senes-

cence on the other. It can be looked upon as the 

beginning of the end”.

クリマ クテ リック呼吸の増大はエチ レンに よ りひ き起

こされる.エ チ レンは果実におけ る成熟 ホルモ ン(ripen-

ing hormone)と みな されて きたが,近 年,植 物 生 理

学,植 物生化学 の分野 の多 くの研究者に よ り広汎な研究

が なされ,植 物 の生理 に基本的な,か つ重要な役割を果

たす ことが明らかに なってきた(4～6).エチ レンは果実の

成熟をは じめ,落 葉,落 果,植 物 の生長抑 制,花 の萎 凋

な どをひ き起 こし,老 化 を促進す るホルモ ンとも言える.

本稿では,果 実 の成熟,追 熟 における生理学 的,生 化学

的変化につい て紹 介す る とともに,果 実 におけ るエチ レ

ンの生成,作 用,役 割を考 えてみたい.

1. 果 実の成熟,ク リマクテ リックお よびエチ レン

1) 果実の成育 と呼吸

果 実の成育 と呼吸 との関連 は,図1の よ うに示 され

る(7).果 実は,細 胞分裂(cell division)の 後,肥 大

(cell enlargement, development)し,や が て 成 育

(maturation)段 階に達す る.果 実 の呼吸をみ ると,若

い,未 熟の果 実は呼吸が盛んであ るが,生 長す るに従 っ

て呼 吸量は減少 し,十 分に成育 した果実では著 し く低下

す る.し か し,果 実の種類に よっては老化に入 る前に一

時的 に呼吸の高 ま りがみ られ るものがあ る(ク リマクテ

リック).図1に おいて,成 熟 は成 育,ク リマ クテ リッ

ク,老 化にまたが った段階(相)と して存在す る.と ころ

で,Biale(3)は,呼 吸の様 相か ら果 実を大 きく2つ に大

別 している(図2). 1つ は,成 熟(追 熟)に 伴 って呼吸
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図1 果 実 の 成 育 と呼 吸(Bialeに よる(7))

が増 大 す る もの(呼 吸 の ク リマ クテ リ ッ クを 持 つ もの)

で あ り,他 の1つ は 成 熟 に 伴 っ て呼 吸 の上 昇 が み られ な

い もの で あ る.前 者(A型)に 属 す る も の と し て,ア ボ

カ ー ド,バ ナ ナ,洋 ナ シ,リ ン ゴ,ト マ ト,メ ロ ンな ど

が あ り,後 者(B型)の 代 表 的 な 例 は,カ ンキ ツ果 実(温

州 ミカ ン,オ レ ンジ,グ レ ー プ フル ー ツ,レ モ ンな ど)

で あ る.

図2の 呼 吸 の ク リマ クテ リッ クを 示 す 曲線 で,(a), 

(b), (c), (d), (e)は そ れ ぞ れ 前 ク リ マ ク テ リ ッ ク

(preclimacteric),ク リマ クテ リ ッ ク最 小(climacteric 

minimum),ク リマ クテ リッ ク上 昇(climacteric rise),

ク リマ クテ リッ ク最 大,頂 点(climacteric maximum 

or peak),ク リマ クテ リッ ク後(postclimacteric)と 呼

ばれ る.リ ンゴ果 実 は樹 上 で も収 穫 後 で も成 熟 し,い ず

図3 リン ゴ 果 実 の 呼 吸 量 の 変 化

実線は樹上の果実.点 線,破 線はいろいろの段階で

収 穫し,そ の後12℃ で貯蔵 した果実(Hulmeと

Rhodes(1)に よる).

図2 果実の呼吸様式の2つ の分類

れ も呼吸 の増大 がみ られ る.リ ンゴ果実 における クリマ

クテ リック呼吸増大 の例を図3に 示す.呼 吸の クリマ ク

テ リックは,果 肉の軟化,で んぷ んの糖化,ク ロロフ ィ

ルの分解な どとともに,成 熟過程 の一連 の現 象の中でも

特 に代表的な ものであ る.こ れ らの一連 の現象 は,果 実

におけ るエチ レンの生成 と深いかかわ りあいが ある.

ところで,B型 に属す る果実は なぜ呼吸 の増大 がみ ら

れないのであろ うか.カ ンキ ツの成熟果実 は,通常,エ チ

レンを生 成 しない(た と え生成 してもご く微 量である).

呼 吸の ク リマ クテ リックはエチ レンによ りひ き起 こされ

る.し たが って,カ ンキ ツ果実で も外 からエチ レンを与

えれば呼吸は増大す る(8,9).ま た,カ ンキツ果実 は幼果

のエチ レンをつ くる時期には エチ レン生成に伴 って呼吸

の増加がみ られ る(10～12).一方,後 述す る ように,成 熟

したカ ンキ ツ果実で も傷害組織では かな りの量 のエチ レ

ンが生 成 され る(13,14).しか し,こ れは傷害 によ り誘導 さ

れ るエチ レンで,成 熟 とは関係 しない.

2) 果実の軟化 と細胞膜の透過性の変化

果実 の成熟(追 熟)に 伴 って起 こる他 の現象 の例をみ

てみたい.果 実の軟化は成熟 中に起 こる一つ の例 である.

アボカー ド果 実では,ク リマ クテ リック呼 吸の増大 と呼

応 して,不 溶性ペ クチ ンが減少 して可溶性ペ クチ ンが増

加す る(15).また,バ ナ ナ果実(果 肉)の 追熟中の糖(蔗

糖,ブ ドウ糖,果 糖)の 変化 は著 しい.緑 熟 バナナ果 肉

の20～25%を 占め るで んぷ んは,追 熟 の進行に伴 って

分解 し,完 熟 した ものでは1～2%に なってしま う.こ

れに対 して,糖 は緑色果実で は1～2%で あった ものが

追熟 果実では15～20%に まで増加す る.一 方,メ ロ ン

はエチ レンに よ り追熟が促進 され るが,エ チ レン処理に

よ り全 糖含量には有意な差がみ られ ない.メ ロ ンは貯蔵
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でんぷんをほ とん ど持たない ので,分 解 して糖 を供給す

る源 がない ことに起因す るので あろ う(16).

呼 吸の ク リマ クテ リックと時を同 じくして,細 胞 の膜

透過 性が増大 する.Bradyら(17)は,バ ナナ切片を用い

てエチ レンに よる呼吸の促進 とともに組 織か らのア ミノ

酸 の溶 出が増 加す る ことを観察 した.こ の膜透過性 の増

大 が,エ チ レンの生 成 とそれ と呼応 した ク リマ クテ リッ

ク呼吸 の原 因 となるのか,同 時的に起 こる現象で あるの

か は明らかで はない.ま た,Von AbramsとPratt(18)

は,メ ロン果 肉組織 を用い て,エ チ レンが細胞膜 の透過

性を増大 させ る こ とを 報 告 し てい る.同 様 に,Kende

ら(19,20)は,アサガオの花 が開花 して短 時間の うちに凋む

(老化す る)現象がエ チ レンに よりひき起 こされる ことを

見つけ,エ チ レ ンが膜 の透過性 の増大,組 織 中の リン脂

質の減少をひ き起 こす ことを報告 した.エ チ レンの細胞

におけ る生成部位が細胞膜,細 胞壁 であ ろ う とい う研

究(21～23)は,果 実成熟におけ る細胞膜,細 胞壁 の変化 の

重 要性を示 す ものであ る.ち なみに,Kosiyachindaと

Young(24)は,ア ボ カー ドか ら ミ トコ ン ドリアを と り,

コハ ク酸酸化酵 素の活性を調べてい る.温 度をい ろい ろ

変 えて活性 の対数値 を図示 す ると(Arrhenius plot),前

クリマ クテ リックの ミ トコン ドリアでは9℃ 付近で折れ

曲が り(相 転移)を 示す が,ク リマ クテ リック上昇の時

点で は,20℃ 付近 でも う1つ の折れ 曲 が りが生 じる.

これは,ミ トコ ン ドリア膜 に変 化が起 こってい ることを

示 唆 してい る.

3) ク リマクテ リック呼吸増 大の意味

ク リマ クテ リック呼吸 の増加 は,ど の ような意味を持

つ のであろ うか.Bialeら(25)は,ア ボカー ド果実 の成熟

のい くつ かの段 階で ミ トコン ドリアを と り,そ の酸 化活

性,リ ン酸化の活性を調べた ところ,ク リマ クテ リック

果実 の ミ トコン ドリアのほ うが前 ク リマ クテ リックのそ

れ よりも酸化の活性が高い ことを見いだ した.ま た,リ

ンゴ酸を基質に した場 合,前 ク リマ クテ リック果実 の ミ

トコン ドリアにTPP(チ ア ミンピ ロリン酸)を 加 える と,

酸化 の速度 は著 しく高め られ,ク リマ クテ リック果実 の

ミ トコン ドリアでは前者 に比 してそれほ ど大 きい効果 は

なか った.一 方,ピ ル ピン酸 の酸化は,リ ンゴ酸を スパ

ーカーとして加 えた ときTPPに よ り著 しく促進 された.

このTPPの 効果 は亜 ヒ酸 に よ り失われ,グ ル タ ミン酸

はそれを回復 させ る.こ れ らの結果 は,TPPが,リ ン

ゴ酸の酸化に よ り生成 したオキザ ロ酢酸 の蓄積を ピル ビ

ン酸 の酸化を促進 する ことに よ り抑制 してい ることを示

唆 してお り,14C-リ ンゴ酸 を用 いた実験 か らこの考えは

裏づ け られ た.前 ク リマ クテ リック果実の ミ トコン ドリ

アでは,TPPを 加える ことに よ りADPに 対す る反応性

が高 くなる.前 クリマ クテ リック果実の ミ トコン ドリア

で は,リ ンゴ酸 の酸 化の律速段 階は ピル ビン酸 か らアセ

チルCoAの 生成 のところに あ り,TPPの 添加は脱炭 酸

を促進す る.し たが って,TPPの 濃度 の変化 が クリマ

クテ リックに伴 う呼 吸の変動 の調節因子であろ うとい う

可能性が考え られ た.一 方,Millerdら(26)は,前 クリマ

クテ リック果実(ア ボカー ド)の 切片 にDNP (2, 4-ジ ニ

トロフェノール)を 加え ると酸素吸収を促進す るが,ク

リマ クテ リック果実では促進効果が ない ことを見いだ し,

内生 の非共役物質(uncoupler)が ク リマ クテ リック呼吸

の原因ではないか と述べてい る.し か し,そ の後 のBiale

らの ミ トコン ドリアを用いた研究では,ク リマ クテ リッ

クの進 行 とともにP/O比,ADP/O比 は増加 し,よいRC

(respiratory control)比 を示す ことか ら,上 記の考え

方 は否定的 となった.す なわち,ア ボカ ー ド果実切片に

32Pを 与 えてアデニル酸 への と りこみを 調べた ところ
,

前 クリマ クテ リックでは,と りこ まれ た32Pの うちの

1.4%が エステル化 され たが,ク リマ クテ リックピーク

の切片 では8%が エステル化 された.ADP/ATP比 は前

クリマ クテ リックの2.30か らク リマ クテ リックで0.88

と減少 した.し たがって,ADP/ATP比 が ク リマ クテ リ

ック呼吸 の増加 の要 因 とは考え られない.一 方,カ ンタ

ル ープメロ ン果 肉のATP, ADPの 量を成熟 のいろいろ

の段階で測定 した結果に よると,ATPの 量 は クリマ ク

テ リック呼吸 の増大 の間に2倍 に増 加 したが,ADPの

量はほ とん ど変動 しない ままで あった(27).

BarkerとSolomos(28)は バ ナナ果実 の クリマ クテ リ

ック呼吸 の増 大 と並 行 して フル ク トース-1, 6-2リ ン酸

(FDP)の 増加(最 高値 で20倍)が あ ることを見いだ し

た.同 様の事実がSalminenとYoung(29)に よって見

いだされ てい る.寺 井 と緒方(30)は,同様に エチ レンを あ

たえて呼 吸が増 加 したバナナ果肉,果 皮組 織で解糖系中

間物質 の増加 を報 告 してい る.SalminenとYoung(29)

はフ ォスフ ォフル ク トキナ ーゼ(PFK)の 活性 を測 定 し,

クリマクテ リックピー クでは前 ク リマ クテ リックに比べ
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図4 バ ナ ナ 果 実 のPFK,ア ル ドラ ー ゼ,グ

ル コー ス-6-リ ン酸 脱 水 素 酵 素(G-6-PD)

の ク リマ ク テ リ ック 中 の 活 性 変 動

(SalminenとYoung(29)に よる)

てPFKの 活性は2.5倍 に増加す る ことを明 らかに した

(図4).こ の活性 の差 は,組 織 か らの酵素の抽出の しや

す さが成熟 とともに変わ った ことに よるものではない こ

とは,抽 出された タンパ ク質の量,PFK以 外の酵素の

活性を調べ ることに よって 明らかで ある.こ れ らの結 果

は,ク リマ クテ リック呼吸で は解糖系 が促進 されてい る

ことを示 してい る.

SolomosとLaties(31)は チ ェ リモヤ(cherimoya)果

実 を用 いて興味のあ る研究結果を報告 してい る.チ ェリ

モヤは クリマ クテ リック果実であ り,ク リマ クテ リック

呼吸 はエチ レンに よりひ き起 こされ る.青 酸 ガス(HCN)

を チェ リモヤに与 える と,エ チ レンを与えた ときと同 じ

よ うに呼吸 の増加 が起 こ り,ま たエチ レン生成が誘導 さ

れ る.こ の ことは アボカー ド果実 につ いて も同様に認め

られ る(32).チェ リモ ヤ果実に シア ンを与 える と,エ チ レ

ンの場合 と同様に呼吸の増加 とともにFDPの 著 しい増

表1 チ ェ リモヤ果実の呼吸,解 糖系 中間体,ATP

の レベルに及ぼす シアンとエチ レンの影響

(SolomosとLaties(31)に よる)

加があ り,ATPも 増加す る(表1).チ ェ リモヤ果実で

起 こってい る解糖系 の促進 は,パ スツール効果 の反映 で

は説 明で きない.な ぜな らば,ATP濃 度 は増加 し,エ

タ ノールや乳酸の生成量は増加 してい な い か ら で あ る

(〓酵型 にはな っていない).ATP濃 度の増加は アロス

テ リック酵 素であ るPFKの 活性を低下 させ,解 糖系 を

抑制す る ことが期待 されるはずであ る.エ チ レンに よ り

促進 され た呼吸 はシア ン耐 性 呼 吸(cyanide-resistant 

respiration)と 共通 した ところがあ る(31).し か し,エ

チ レンが どの よ うに してシア ン耐性様呼 吸を誘導す るの

か,ま たATPが 増加 してい るのに なぜ解糖系 が促進 さ

れてい るかは 明らかで ない.ク リマ クテ リック呼 吸は し

ば しば組織か らのCO2の 放 出であ らわされるが,O2吸

収 を測定す ることも必要で ある.リ ンゴ果実では,ク リ

マ クテ リックピークでRQが 増加す る.こ れは,多 くは

リンゴ酸 や ピル ピン酸が酸素の吸収を伴 うことな く脱炭

酸 され る ことに起因す る(1).ク リマ クテ リックに関連 し

て,リ ンゴ酸酵素 の活性変 動 も興味あ る問題であ る.

4) エチ レンとク リマクテ リック呼 吸

ク リマ クテ リック呼 吸の進展 は,成 熟 に付随 した他の

現象 と同様に,い ったん始 まると人為的 に速度 を落 とす

ことはで きるが(た とえばCA貯 蔵),こ れ を元 の状態 に

戻 す ことはで きない.す なわ ち,老 化へ の進行 は不可逆

であ る.ク リマ クテ リック呼吸は エチ レンに起 因す る.

エチ レンが ク リマ クテ リックの誘 因物質 である ことを証

明す るためには,次 の3つ の点で実験的事実 が得 られ る

ことが必要 であ る.

i) クリマ クテ リック(呼 吸)と 同時に,あ るいは先

行 してエチ レンが生成 されるか(内 生エチ レンの生成)?

ii) 外か らエチ レンを与 える とク リマ クテ リックが促

進 され るか?

iii) 内生エチ レンを除 くとク リマクテ リックが抑 え ら

れ る(遅 れ る)か?

PrattとGoeshl(33)は,ハ ニーデ ュー(Honey Dew)

メロ ンのエチ レン生 成 とク リマ クテ リック呼吸の時間的

様相を調べ,ク リマ クテ リック呼吸の増大に先行 してエ

チ レンの生成 が起 こる ことを明 らかに した(図5). ii)

については,ア ボカー ド果実 にエチ レンを与 えると クリ

マ クテ リックの 出現は早め られ,エ チ レンの濃度 を高 く

す るにつれて よ り早 く呼吸の増加が始 まるが,ク リマク
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図5 Honey Dewメ ロ ンに よ る呼 吸 とエ チ レ ン生 成

図中 の数字は開花 後の収 穫した 日数をあ らわす.点 描 した部

分は果実 内のエチ レン濃度が3ppmに 達す る ところをおおま

かに示 してい る(PrattとGoeschl(33)に よる).

テ リックピークでの呼 吸量には相違がない ことが知 られ

てい る(34).iii)の実験 的根拠 としては,BurgとBurg(35)

の報告を参照す る ことができる.す なわち,バ ナナ果実

を減圧下にお くと,成 熟 に達 す る時間(実 験では クロロ

フ ィルの分解 を観察 している)が 延長 し,酸 素を空気 中

の存在量(約150mmHg)に 加えた状態 で も同 じよ うな

結果 が得 られ る.こ れは,減 圧 にす る ことに よ り,生成 さ

れ たエチ レンが速やかに除かれ る ことに よるもの と考え

られ る.Rhodes(36)は,ク リマ クテ リックとい う言葉 は

果実 の中で起 こる一連の 生 化 学 的 変 化 を 含 む 臨 界 相

(critical phase)の 全体に あてはめ られ るべ きであ り,

これ はエチ レンの 自動触媒的(autocatalytic)生 成に よ

り始 め られる ものであ ると述べてい る.エ チ レンの生 成

が どの ように誘導 され るのか,ま たそ の制御 は どの よう

に なされ ているのかが次の問題であ る.

2. 果実の成熟 とタンパ ク質代謝

果実 の成熟 は成 育か らク リマ クテ リックを経 て老化に

至 る過程 と言 えるが,そ の間に積極的な タンパ ク質合成

を伴 ってい るだ ろ うか.老 化に至 る過 程に タンパ ク質合

成は必要で あろ うか.ま た,タ ンパ ク質代謝の速度には

どの よ うな変化 がみ られ るだろ うか.

すでに述べ てきた ように,成 熟 に伴 う 一連の現象 とし

て,ク ロロフ ィルの分解,カ ロチノイ ドの合 成,エ チ レ

ンを含む揮発性物質 の生成,不 溶性 ペ クチ ンの可溶化,

でんぷんの糖化,ク リマク テ リック呼 吸における解糖系

の促進 な どがあ る.こ れ らの反応を触媒す る酵素系 は,

充分に生成 ある い は活 発 化 さ れ る で あ ろ う.事 実,

Hulme(37)は,リ ンゴ果実 の ク リマ クテ リック呼吸の増

加に伴 ってタ ンパ ク質 の量が増加す る こ とを 報 告 し,

Rowanら(27)も メロン果実 で呼吸の増加に伴 って タ ンパ

ク質 の量 が増加す る ことを示 してい る.し か しなが ら,

タンパ ク質含量 の増加 は必ず しもタンパ ク質の合成の促

進に よるものとは言 えない.タ ンパ ク質の分解速度が低

下す ることに よっても起 こ りうるし,正 味の タンパ ク質

の量が減少 してい てもある種 の酵素の合成は活発に起 こ

ってい る可能性 もある.ア ボカー ド果 実では,成 熟に関

連 して全 タ ンパ ク質量 の増加 はみ られていない(25).

TagerとBiale(38)は,バ ナナ果実 の成熟 とピル ビン

酸脱炭酸酵素お よび アル ドラーゼの活 性変動を調べ,ど

ち らの酵素 も前 ク リマ クテ リックで は活性 は非常 に低 い

が,ク リマ クテ リック,ク リマ クテ リック後 の段 階で活

性が顕著に増加す ることを報告 した.こ の事実 は,す で

に述 べた よ うに ク リマ クテ リック呼吸に伴い 解糖系 の酵

素(PFK)の 活性や,中 間物質 の濃度が増加す ることと

合致 してい る.し か しなが ら,TagerとBiale(38)の 実

験で はピル ビン酸脱炭酸 酵素の活性測定は組織切片で行

な ってい るが,ア ル ドラーゼ活性は組織か らの抽 出液で

測定 してお り,Young(39)に よれ ば酵素を抽出す る際に

タンニンに よる酵素 の不活 性化を抑え るべ く十分な注意

を払えば,前 クリマ クテ リック果 実の抽出液中に もク リ

マ クテ リックのそれ とほぼ同 じ程度 のアル ドラーゼ活性

が見いだ され るとい う.Dilley(40)は,リ ンゴ果実か ら

リンゴ酸酵素を抽 出してその活 性を調 べ,前 ク リマ クテ

リックに比較 して クリマ クテ リック後 では活性は約2倍

に増加す ることを報告 してい る.
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一 方,ア ボ カー ド果実の前 ク リマ クテ リックとク リマ

クテ リック段階の切片を使 って14C-バ リンと14C-ロ イ

シンの タンパ ク質への と りこみを みた実験(41,42)では,前

ク リマ クテ リックに比較 して クリマ クテ リックの上昇時

ではかな りの増加がみ られ るが,ク リマ クテ リックピー

クでは大 き く減少 した.14C-ア ミノ酸 の とりこみは ピュ

ーロマ イシ ンの添加で強 く抑 えられたが,ア クチ ノマイ

シ ンDに よっては抑制 され なかった.ク リマ クテ リック

呼吸は ピューロマイシ ンに よって抑え られなか った ので,

呼吸 の増加 はタ ンパ ク質 の合成 と共役 してい ない ことが

推察 され た.洋 ナ シ果 実に シクロヘキ シイ ミドを与 える

と成熟 の一連 の反応 が抑 えられ(43),この抑制効果 は クリ

マ クテ リックの初期の段階のほ うが後期に与 え られた と

き よりも大 きい.呼 吸は シクロヘ キシイ ミ ドに よっては

抑 え られないが,こ の ものは14C-フ ェニルア ラニンの タ

ンパ ク質への と りこみを阻害 し,そ の程度 は特 に ク リマ

クテ リックの初期で大 きか った.こ の ことは,ク リマ クテ

リックの初期に合成 され るタ ンパ ク質(酵 素)が,そ の

後の成熟の過程に重要 な役割 を果 たす ことを想定 させ る.

また,洋 ナ シ果 実の リンゴ酸酵素 の活性 と14C-ア ミノ酸

の リンゴ酸酵素へ の とりこみを調べたFrenkelら(43)の

実験に よると,ク リマ クテ リックの初期 と中期を比較す

ると,中 期 のほ うが リンゴ酸酵素分画(ポ リア クリルア

ミ ド電気 泳動)へ の ア ミノ酸の と りこみ は増加 していた.

リンゴ果実 の果 皮切片で14C-バ リンのタ ンパ ク質へ の と

りこみを調べた結果(44)によると,と りこみ は前 ク リマ ク

テ リックで低 く,ク リマ クテ リックの進展 とともに急激

に増加 し,ク リマ クテ リックピー クの後 では と りこみは

衰 え ることが知 られた.

興 味深い ことに,前 ク リマ クテ リックの と りこみの低

い果皮切片で も,空 気 中で イ ンキ ュペー ションしてお く

間に(aging)と りこみ の速度 は増 加 し,ク リマ クテ リッ

ク果実か らとった切片 と同 じくらいの値にな る.同 様の

ことは,リ ンゴ酸脱炭酸活 性,酢 酸 の脂質への と りこみ

につ いて もみ られ,Hulmeら はエイジ ングの系 とク リ

マ クテ リックの系 との間に共通 した点があ ることを示唆

した.リ ンゴ果 皮切 片でのア ミノ酸の タンパ ク質へ のと

りこみは,エ チ レン処理を して ク リマ クテ リックが促進

された果実で も同様に促進 され(45),バナナ果 肉切片に お

いて も,エ チ レン処理 した組織で促進 され た(46).シクロ

ヘキ シイ ミドは,エ チ レンに よって誘導 され たバナナ切

片の成熟,ク リマ クテ リック呼吸を著 しく抑制す るが,

この場合,す でに クリマ クテ リック呼吸の高 ま りが始 ま

って しまった組織で は,シ クロヘキ シイ ミドの阻害作用

は減少す る.前 クリマ クテ リック(緑色バナナ)と ク リマ

クテ リッククピー ク(黄 色バナナ)と を比較す ると,タ

ンパ ク質 のポ リア ク リル ア ミド電気泳動のパ ター ンに相

違 がみ られれ る とい う報告 もあ る(46).BradyとO'Con-

nellは,さ らにエチ レンを与えて ク リマクテ リックを誘

導 した果 肉切片 とエチ レン処理を しない果 肉切片にそれ

ぞれ3H-バ リンと14C-バ リンを と りこませ,タ ンパ ク質

を抽出 し,ポ リアク リルア ミ ド電気泳動 の後,ゲ ルを切

って放射能を測定 し,3H/14Cの 比を求 めた(47).そ の結

果,成 熟果 肉のほ うが放射能 の と りこみは大 きく,ゲ ル

上のかな りの部分 のタ ンパ ク質に と りこみの増加がみ ら

れ,そ の大 きさの程度 は タンパ ク質の成分に よ り異な っ

た.

エチ ンンはイチヂ ク果実 の成熟を促進す る.Mareiと

Romani(48)は,成 育 途中のイチヂ ク果実に樹上で連続的

に エチ レンを与 えなが ら(こ の処理に よ り果 実 は4, 5

日後に成熟 に至 る),経 時的に(毎 日)果 実を と り,組 織

切 片に3H-ウ リジンと3H-フ ェニルアラニ ンを 与 え て

RNAと タンパ ク質へ のと りこみ を調べ ている.そ れに

よると,エ チ レン処理後1日 でrRNA, tRNAへ の3H-

ウ リジ ンの と りこみ は強 め られ,同 様に3H-フ ェニルア

ラニンの タ ンパ ク質へ の と りこみ も高め られた.こ の タ

ンパ ク質へ の と りこみの促進は数 日間持続 した.こ の実

図6 バナナ果実 における呼吸 のク リマクテ リック

と酸性 フ ォスフ ァターゼ活 性(上 澄液画分お よ

び沈殿画分)の 増大(De LeoとSacher(50)に よる)
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験 は,成 熟 現象に伴い(あ るいは先

行 して),核 酸,タ ンパ ク質の合成が

促進 されてい ることを示 してい る.

なお,こ れ まで述べた クリマ クテ

リック果実組織や エチ レン処理 した

果 実で タンパ ク質の合成が高め られ

る とい う結果 とは反対に,バ ナナ,

アボ カー ドの果肉切片で3H-ウ リジ

ンや14C-ロ イシ ンのRNA,タ ンパ

ク質への と りこみが エチ レンを与 え

た組織では促進 されず,む しろ阻害

され る傾向にあ ることが報告 され て

い る(49).

De LeoとSacher(50)は,バ ナナ

果実 の ク リマ クテ リックに伴 って酸

性 フォス ファターぜ活性 の著 しい増

大があ ることを見いだ した(図6).

バナナ果 肉の摩砕液を遠心分離 した

上澄液 と,そ の 沈 殿 を さ らに1%

Triton X-100を 加 えて抽 出した上

澄液(Triton可 溶分画)の いずれに

おいて も,ク リマ クテ リックととも

に フォス ファターゼの活性は増加 した.上 昇 の 度 合 は

Triton可 溶分画 のほ うがはるか に大 きかった.フ ォス フ

ァターゼ活性の増加は,ア クチ ノマイシ ンD,シ クロヘキ

シイ ミドを与え ることに よ り強 く抑 えられ るので,タ ン

パ ク質合成を伴 って起 こってい る ことが示唆 され る.フ

ォス ファターゼ活性の著 しい増大は,ア ボカー ド果実 に

おいて もク リマ クテ リックの組織で観察 され ている(51).

14C-ア ミノ酸 の とりこみの研究は
,ク リマ クテ リック

初期,中 期に タ ンパ ク質合成 が促進 され る ことを示 した.

この合成の促進は,ク リマ クテ リックのピー クや ク リマ

クテ リック後では消失 した.ク リマ クテ リック初期,中

期にみ られ るタ ンパ ク質合成 の促進 は,成 熟 に伴 って増

大す る酵素活性 と密接 な関連 がある ように思われ る.成

熟 の初期に タンパ ク質合成 が活発に な り,種 々の酵素を

誘導生成 し,成 熟 の充分 な進行 とともにやがて タンパ ク

質合成は衰 える.

3. 果 実におけるエチ レンの生成 と誘導

リンゴ果実 や洋ナシ果実 か らエチ レンが生成 され るこ

図7 メチ オ ニ ンか ら エチ レン の 生 成 経 路

(MurrとYang(58)に よる)

とは,エ ン ドウ胚 軸 の生 長 抑 制 試 験(エ ン ドウ上 胚軸 の

3重 反 応)な どに よ り明 らか に され て い た が,Gane(52)

は この こ とを,リ ンゴ果 実 に 通 気 し て そ の ガ ス を 臭 素 に

吸 収 さ せ,油 状 成 分 を 蒸 留 で 分 離 し て ア ニ リ ン と反 応 さ

せ,N,N'-ジ フ ェ ニ ル エ チ ン ンジ ア ミ ンを 得 る こ とに よ

り化 学 的 に 証 明 した.そ し て,ガ ス ク ロマ トグ ラ フが エ

チ レ ンの 定 量に 用 い られ る よ うに な っ て か らは,エ チ レ

ンの 生 成 の 研 究 は 飛 躍 的 に 進 歩 し た.エ チ レ ンの 生 成 に

つ い て は,多 くの総 説 が あ り,最 近 の も の と し て は

LiebermanとKunishi(53)やYang(54)の 総 説 に よ く ま

とめ られ てい る.

メチ オ ニ ンが リ ンゴ果 実 組 織 で エ チ レ ン生 成 に 促 進 効

果 を 示 し,14C-メ チ オ ニ ンの3, 4位 の 炭 素 が エ チ レ ン

に と り こまれ る こ とを 明 らか に したLiebermanら の 研

究(55)以 来,多 くの研 究 が メチ オ ニ ンを 基 質 と して の エチ

レ ンの生 成 に つ い て行 な わ れ,リ ン ゴ果 実(55～58),ア ボ カ

ー ド果 実(57),バ ナ ナ果 実(56),エ ン ドウ胚 軸(56),ヤ エ ナ

リ胚 軸(59),イ ンゲ ン葉(50),ミ カ ン果 実(13,14)な どで メチ

オ ニ ンか らエ チ レ ンが生 成 さ れ る こ とが 証 明 され た.一
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方,Owensら(61)は リゾビ トキ シ ン(rhizobitoxine)が,

またMurrとYang(58)はL-カ ナ リン(canaline)が メ

チオ ニンか らエチ レンへ の転換を著 しく阻 害する ことを

報 告 した.こ れ ら阻害剤は ピ リ ドキサール リン酸の関与

する反応を抑制す るので,メ チオニ ンか らエチ レンの生

成 され る経路には ピ リドキサ ール リン酸 を補 酵素 とす る

反 応が存在す ることが強 く示唆 され た.ま た,DNPが

メチオ ニンか らエチ レンへ の転換 を強 く抑 える ことが示

され(58),ア ンカ ヅプ ラー としてのDNPがATPの 生成

を抑制 した結果であ ると考 え られ る.ATPは メチオ ニ

ンを活性化 してS-ア デ ノシルメチオニ ンを形 成 し,こ

れがエチ レン生成の重要 な中間物質 となる ことが予想 さ

れた.一 方,DNPは リン脂質2重 層に結 合す る とい う

報 告があ る(62).とすれば,膜 構造 を変化 させ る ことに よ

りエチ レン生成を抑制す るとい うことも考 え られ る.メ

チオ ニンか らの エチ レン生成に は酸素 が 必要 であ る(57).

メチオ ニンの炭素の うちで3と4の 炭素 がエチ レンに と

りこまれ,カ ル ボキ シル基 は二酸化炭素 にな る(図7).

AdamsとYang(63)は,エ チ レンの 生 成 されてい る組

織でS-ア デ ノシル メチ オニ ンの代謝産物 として5′-メチ

ルチ オアデ ノシ ン(MTA)と5-メ チ ル チ オ リ ボース

(MTR)の 存在を証 明し,MTAとMTRのCH3Sの 部

図8 温州 ミカ ン果実アルベ ド切片に よるエチ レン生成

図中日付は果実を採取した日をあらわす(Hyodo(13)に よる)

分が転移 して再 び メチオ ニンを生成す るために用い られ

ることを 明 らかに した.MattooとLieberman(23)は,

リンゴ果実か らプロ トプラス トを作 り,再 び細胞壁を形

成 させ る実験 か ら,エ チ レン生成 部位は細胞 壁-細 胞 膜

複合体 であると報告 している.

カ ンキツ果実 は リンゴ,バ ナナ,ア ボ カー ド,洋 ナ シ

な どと異 な り,,成熟果実 では通常エチ レンが生成 されな

い.こ の ことは,カ ンキ ツ果実が ク リマ クテ リックを示

さない理 由で もある.し か し,幼 果のあ る時期には エチ

レンが大量に生成 され(10,12),また幼果,成 熟果を問わず

果実に傷害を与 える ことに よ りエチ レン生成がひ き起 こ

され る.特 に,果 皮のアルベ ード(albedo)組 織を分離 して

イ ンキュベ ーシ ョンしてお くと,多 量のエチ レンの生成

がみ られ る(13)(図8).果 実(一 般に植物組織)に 傷をつ

け るとエチ レンが生 成される ことは よくみ られ る現象で

あ る(6,64).エ ジプ トィチヂ クの受粉はすずめばち に よっ

て媒介 され るが,す ずめばちのいない地方で単為結果 し

た エジプ トイチヂ クの果 実を,切 り傷をつけ ることに よ

り(エチ レンを生成 させて)成 熟 させ ることが古 くか ら経

験的に行 なわれ て きた(6).カ ンタル ープメロ ン果 肉切片

は個体果実に比 べてエチ レン生 成が 著 し く高 くなる(65)

サ ツマイモ塊 根では 切 断 傷 害 に よ りエチ レン生成が誘

導 され る(66).成熟 したグ レープフル ーツの果皮か らブラ

ベ ド(flavedo)を 分離 して放置 してお く間に,エ チ レン

生成 は著 しく増 大す る(67).温州 ミカ ン果実で はフラベ ド

よ りもアルベ ドのほ うが エチ レン生成は大で あった(12).

傷害 アルベ ド切片でエチ レン生成能が十分高 くなった組

織を用い てエチ レン生成の前駆物質を調べた ところ,こ

の場合 も メチオ ニンが よい基質で あった(13,14).[2-14C]-

メチオニ ン,[3-14C]-メ チオニ ン,[CH3-14C]-メ チオニ

ンの3つ の基質を比較す る と,[3-14C]-メ チ オ ニンの放

射能 が圧倒 的に よくエチ レンに と りこまれ た(14).この こ

とは,メ チオ ニンのC-3, C-4が エチ レンに とりこまれ

る とい うこれ までの結果を支持 してい る.無 傷 の個体果

実 の レベルで考 えた とき,カ ンキ ツの幼果でみ られ たエ

チ レン生成能が,成 熟す るにつれ てなぜ失われ てゆ くの

か,さ らに幼果におい ても樹上では エチ レン生成 はみ ら

れず採取後数 日して著 しい エチ レン生成 が起 こるのは ど

うしてなのか,興 味 ある問題 である.

ク リマ クテ リックや成熟に先行 して(あ るいは並行 し

て),果 実中では どのよ うに エチ レン生成 は誘導 さ れ る
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のであろ うか.

エ チ レン以外 の植物 ホルモ ンがエチ レン生成を誘導す

る ことが知 られてい る(6,68).たとえばオ ーキ シ ンや カイ

ネチ ンはエチ レン生成 に強い促進効果を示 し,ア ブシジ

ン酸(ABA)に つい ても同様 の効果 がい くつかの植物組

織で報告 され てい る(69,70)最 近,ミ カン果実組織におい

て も,ABAが エチ レン生成 の誘導期 を短 縮 させ ること

がわ かった(14).Dilley(71)は,仮 説 として,果 実 中にお

けるジベ レ リン酸(GA)とABAの 量比が エチ レン生成

を制 御する と述べてい る.果 実が成熟に至 る前 にはGA

がABAに 対 して優位 であ り,エ チ レン生成は低 く抑 え

られるが,ABAが 優位にな るとエチ レン生成 の速度 は

高 ま り,成 熟を誘導す るとい う.そ の他,果 実 におけ る

エチ レン生 成に関 しては,植 物 ホルモ ンの作用,エ チ レ

ン合成 酵素,エ チ レンの生成部位 な どについて興味あ る

問題が残されてい る.

4. エチ レンの作用機構

エチ レンは核酸や タ ンパ ク質合成 を促進 し(48,72,73),ま

たあ る種の酵素を誘導す る ことが知 られてい る.そ の代

表 的な ものは フェニルア ラ ニ ンア ン モ ニ ア リ ア ー ゼ

(PAL)で ある.エ チ レンを与 える ことに よ りPALが 誘

導 され る例は,サ ツマイモ塊根(74),グ レー プフル ーツフ

ラベ ド組織(67),エ ン ドウ上胚軸(75),ス エーデ ンカブ塊

根(76),アメ リカボウフウ塊根(76),ニ ンジ ン塊根(77),レタ

ス葉(78)などでみ られ る.し か し,エ チ レンはすべ ての植

物でPALを 誘導す るわけで はな く,ジ ャガイモ塊茎傷

害組織で はエチ レン処理 はむ しろPALの 誘導に対 して

阻害的で ある(79).エン ドウ胚軸 を用 いた実験では,エ チ

レンに よるPALの 誘導は シ クロヘキ シイ ミドや アクチ

ノマ イシ ンDに より強 く抑 制され る(75)ので,エ チ ンンに

よるこの酵素 の誘導 に際 しては,エ チ レンは直 接的に あ

るいは間接的 にDNAに 働 いてい る可能性が示唆 され る.

分子構造 か らみ る と,作 用 においてエチ レンは非常に

特異的で ある.エ チ レンと同様の作用を有す る物質 とし

て,プ ロピ レン,塩 化 ビニル,ア セチ レンなどの不飽和

炭化水素 およびその誘導体 が知 られてい るが,エ チ レン

の次に作用 の強 い化 合物 プロピレンで もエチ レンの100

倍 以上 の濃度が必要であ る(80).BurgとBurg(80)は,

エチ レンは金属(鉄 あ るいは銅)酵 素 と結合 して酵素 を

活 性化す る と考えた.し か し,現 在 な お エチ レン の標

的 としての酵素は証 明され て い な い.Abelesら(81)と

Beyer(82)は,そ れ ぞれ重水 素で置換 したエチ レン(C2D2)

を使 って,こ れをエ ン ドウ幼植物に与 えて十分に生理作

用 を起 こした ことを確認 した後,エ チ レンを回収 してD

がHで 置換 されたか ど うかを調べた.そ の結果,与 えた

C2D2は 変化せ ずに もとの まま回収 された.し たが って,

エチ レンは作用す る際にCとHの 結合 は切れず,弱 い フ

ァン ・デル ・ワール スの相互作用で働 くことが推察 され

る.過 塩素酸水銀 か ら遊離 させた14C-エ チ レンをアサガ

オ幼植物に与 えて放射能 のゆ くえを調べ た 結 果 に よ る

と(83),14Cは 特,異的にRNA (4S-RNA)に と りこまれ る

ことが示 され た.Beyer(84)は 最近,非 常 に純 化 した14C-

エチ レ ンをエ ンドウ幼植物 に与えてその代謝を調べ,量

的には少 ない が14C-エ チ レンは組織に と りこまれ,ま

た14CO2と しても放 出され る ことを報告 した(84).

エチ レンの分子 レベルでの作用 機構を考えた とき,現

在 なお本質的 なものは解 明されていない.エ チ レンは気

体で ある点が他 の植物 ホルモ ンと非常に異な ってい る.

また,こ れ までの研究 で,エ チ レンが機能を果 たす場合

にはエ チ レンが常に存在す る ことが必要であ ることが知

られてい る(一 度 エチ レンを与えた ら,そ の作用はエチ

レ ンを と り除 いても続 くとい うことは な い).し たが っ

て,果 実 あるい は他 の植物組織 で実 際にエチ レンが生理

作用を あ らわ している ときには,お そ らくエチ レンは絶

えず生成 され てい ることであ ろ う.

クリマ クテ リック果 実では,成 熟に伴 ってタ ンパ ク質

の合成,酵 素の誘導,呼 吸の増大を含め て一連 の劇的な

変化 が生 ず る.こ れが非可逆的 な老化 の過程へ と進 む道

で もある.こ の 一連の変化は,内 生 あるい は外 か ら与え

られ たエチ レンに よってひ き起 こされ る.た だ し,エ チ

レンはいつ も同 じ程 度に効果を あらわす とは限 らない.

エチ レンに対す る果実の感受性は,果 実 の成育,成 熟 の

度合 に よって異な る.果 実は成熟が進むにつれ,ま た樹

か ら切 り離 した(採 取 した)果 実 のほ うがエチ レンに対

して よ り敏感であ る(85).これ は,果 実 の中に阻 害因子が

含 まれ,エ チ レンに対す る感受 性を左右す ることに よる

と考 え られてい る(85).果実 の成熟,ク リマ クテ リックの

間に起 こる変化 の本質 はまだ多 くの点 で十 分に解 明 され

ていない.エ チ レン生成 は どの ように誘導 されるか?
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エ チ レ ン の 作 用 機 構 は?エ チ レ ン 作 用 の 調 節 は?ク

リマ ク テ リ ッ ク 呼 吸 の 内 容 は?代 謝 の 変 動 と 老 化 と の

関 連 は?な ど で あ る.こ れ ら の 問 題 の 多 く は,Post-

harvest Physiology(収 穫 後 の 生 理 学)の 分 野 で 研 究 が

な さ れ て い る が,植 物 生 理 学,植 物 生 化 学 の 上 で も 重 要

な 問 題 で あ る.

最 後 に この 原 稿 を 読 ん で い た だ い たCalifornia大 学,Davis

校,S.F. Yang博 士 に 感 謝 す る.
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