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はじめに 

花や果実の色は消費者の購買意欲に
強く影響する。そのためこれらの器官の
色や模様の改良は園芸植物の育種事業
における主要なテーマであり，生産にお
いては光や温度などの条件を調節して着
色を良くする栽培技術の開発が進められ
ている。アントシアニンは，花，果実，
葉や茎などに蓄積する主要な色素の一つ
である。アントシアニンの生合成経路は
よく研究されており，生合成にかかわる
遺伝子は多くの植物で特定されている。
これら生合成遺伝子の転写調節と転写
後調節もよく調べられてきた。さらに，光，
温度，水分，栄養，傷，病原体の感
染などの生物的および非生物的要因が，
花や果実におけるアントシアニンの蓄積
に及ぼす影響もよく調べられている（Naik 
et al. 2022; Naing and Kim 2021）。
これらの要因の中で，高温は多くの植物
でアントシアニン色素の蓄積を抑制する。
地球規模の気候変動による気温の上昇
が各地で進行している今日，高温がアン
トシアニンの生合成と蓄積に影響を与え
る分子メカニズムを理解することは，高
温の栽培環境でも生産物の品質を維持
し向上させるために不可欠である。本稿
では，はじめにアントシアニン生合成の
転写調節および転写後調節の概要を解
説し，次に高温がアントシアニン生合成
の調節経路をどのように変化させるのか
についてレビューする。

高温は多くの場合アントシアニンの着色
を抑制するが，いくつかの種の花器官で

は着色に影響しなかったり逆に促進した
りすることがわかってきた。このような種
は交雑育種の交雑親として有用であるし，
温度によるアントシアニン着色の調節メカ
ニズムを研究するための材料としても有用
である。この記事の後半で紹介する。

1. アントシアニン生合成
の転写および転写後調節

1-1. アントシアニン色素の役割と
生合成経路

アントシアニンは，非生物的および生
物的ストレスに対する耐性において様 な々
役割を果たし，その生合成は，低温，紫
外線（UV）-B，過剰な光，貧栄養，乾燥，
塩分，重金属，害虫や病原体の攻撃に
よって活性化される。さらにアントシアニ
ンは，花粉媒介者や種子散布者を呼び
寄せる役割を果たしている（Davies et 

al. 2018; Ferreyra et al. 2021; Landi 
et al. 2015）。アントシアニン生合成経路
とこれらの経路に関わる酵素は以下の通
りである（Tanaka et al. 2008; Tohge 
et al. 2017）。マロニル CoAとp-クマル
酸 CoAを前駆体として，カルコンシンター
ゼ（CHS），カルコンイソメラーゼ，フラバ
ノン 3-ヒドロキシラーゼ（F3H），フラボ
ノイド 3′- ヒドロキシラーゼ（F3′H），フ
ラボノイド-3′, 5′-ヒドロキシラーゼ，ジヒ
ドロフラボノール 4-レダクターゼ（DFR），
アントシアニジンシンターゼ（ANS）など
の生合成酵素を用いてアントシアニジン
が生合成される。アントシアニジンに糖
鎖が付加したのがアントシアニンで，ウリ

ジン二リン酸グルコース：フラボノイド（ま
たはアントシアニジン）3-0- グルコシルト
ランスフェラーゼ（UFGT）などの糖を付
加する酵素によって生じる。糖鎖が付くと
液胞に輸送されて貯蔵される。さらにア
シル基によって修飾されるアントシアニン
も多数存在する。

1-2. R2R3-MYB 転写因子はアン
トシアニン生合成を正に調節する

花や果実におけるアントシアニン生合
成は，主に生合成遺伝子の転写のレベ
ルで調節されている。この転写調節に
は，R2R3-MYB 転写因子，塩基性ヘ
リックス・ループ・ヘリックス（bHLH）
転写因子，および WDリピートタンパク
質から構成される MYB–bHLH–WDリ
ピート（MBW）複合体が関与している

（Lloyd et al. 2017; Xu et al. 2015）。
R2R3-MYB 転写因子は N 末端に R2
とR3 の２つのリピートを持つ植物に特
有の MYB 転写因子で，植物ならでは
の現象の調節に関わっている。そのうち
サブグループ 6 の R2R3-MYB は活性
化型の R2R3-MYB 転写因子で（以下，
R2R3-MYB アクティベーターと記載す
る），多くの種でアントシアニン生合成遺
伝子の転写を促進してアントシアニン生
合成を活発にする（表 -1）。サブグルー
プ 5 の R2R3-MYB は多くの植物では
プロアントシアニジン（柿渋や種皮の茶
色い色素）生合成の調節に関与してい
るが，ラン科やイネ科の植物ではサブグ
ループ 5 の R2R3-MYB がアントシアニ
ン生合成を活性化し（Chiou and Yeh 
2008），ビルベリー，キウイフルーツ，リ

高温が花や果実のアントシアニン
着色に及ぼす影響



27312　植調　Vol.59, No.8　(2025）

北海道大学大学院農学研究院

山岸　真澄

はじめに 

花や果実の色は消費者の購買意欲に
強く影響する。そのためこれらの器官の
色や模様の改良は園芸植物の育種事業
における主要なテーマであり，生産にお
いては光や温度などの条件を調節して着
色を良くする栽培技術の開発が進められ
ている。アントシアニンは，花，果実，
葉や茎などに蓄積する主要な色素の一つ
である。アントシアニンの生合成経路は
よく研究されており，生合成にかかわる
遺伝子は多くの植物で特定されている。
これら生合成遺伝子の転写調節と転写
後調節もよく調べられてきた。さらに，光，
温度，水分，栄養，傷，病原体の感
染などの生物的および非生物的要因が，
花や果実におけるアントシアニンの蓄積
に及ぼす影響もよく調べられている（Naik 
et al. 2022; Naing and Kim 2021）。
これらの要因の中で，高温は多くの植物
でアントシアニン色素の蓄積を抑制する。
地球規模の気候変動による気温の上昇
が各地で進行している今日，高温がアン
トシアニンの生合成と蓄積に影響を与え
る分子メカニズムを理解することは，高
温の栽培環境でも生産物の品質を維持
し向上させるために不可欠である。本稿
では，はじめにアントシアニン生合成の
転写調節および転写後調節の概要を解
説し，次に高温がアントシアニン生合成
の調節経路をどのように変化させるのか
についてレビューする。

高温は多くの場合アントシアニンの着色
を抑制するが，いくつかの種の花器官で

は着色に影響しなかったり逆に促進した
りすることがわかってきた。このような種
は交雑育種の交雑親として有用であるし，
温度によるアントシアニン着色の調節メカ
ニズムを研究するための材料としても有用
である。この記事の後半で紹介する。

1. アントシアニン生合成
の転写および転写後調節

1-1. アントシアニン色素の役割と
生合成経路

アントシアニンは，非生物的および生
物的ストレスに対する耐性において様 な々
役割を果たし，その生合成は，低温，紫
外線（UV）-B，過剰な光，貧栄養，乾燥，
塩分，重金属，害虫や病原体の攻撃に
よって活性化される。さらにアントシアニ
ンは，花粉媒介者や種子散布者を呼び
寄せる役割を果たしている（Davies et 

al. 2018; Ferreyra et al. 2021; Landi 
et al. 2015）。アントシアニン生合成経路
とこれらの経路に関わる酵素は以下の通
りである（Tanaka et al. 2008; Tohge 
et al. 2017）。マロニル CoAとp-クマル
酸 CoAを前駆体として，カルコンシンター
ゼ（CHS），カルコンイソメラーゼ，フラバ
ノン 3-ヒドロキシラーゼ（F3H），フラボ
ノイド 3′- ヒドロキシラーゼ（F3′H），フ
ラボノイド-3′, 5′-ヒドロキシラーゼ，ジヒ
ドロフラボノール 4-レダクターゼ（DFR），
アントシアニジンシンターゼ（ANS）など
の生合成酵素を用いてアントシアニジン
が生合成される。アントシアニジンに糖
鎖が付加したのがアントシアニンで，ウリ

ジン二リン酸グルコース：フラボノイド（ま
たはアントシアニジン）3-0- グルコシルト
ランスフェラーゼ（UFGT）などの糖を付
加する酵素によって生じる。糖鎖が付くと
液胞に輸送されて貯蔵される。さらにア
シル基によって修飾されるアントシアニン
も多数存在する。

1-2. R2R3-MYB 転写因子はアン
トシアニン生合成を正に調節する

花や果実におけるアントシアニン生合
成は，主に生合成遺伝子の転写のレベ
ルで調節されている。この転写調節に
は，R2R3-MYB 転写因子，塩基性ヘ
リックス・ループ・ヘリックス（bHLH）
転写因子，および WDリピートタンパク
質から構成される MYB–bHLH–WDリ
ピート（MBW）複合体が関与している

（Lloyd et al. 2017; Xu et al. 2015）。
R2R3-MYB 転写因子は N 末端に R2
とR3 の２つのリピートを持つ植物に特
有の MYB 転写因子で，植物ならでは
の現象の調節に関わっている。そのうち
サブグループ 6 の R2R3-MYB は活性
化型の R2R3-MYB 転写因子で（以下，
R2R3-MYB アクティベーターと記載す
る），多くの種でアントシアニン生合成遺
伝子の転写を促進してアントシアニン生
合成を活発にする（表 -1）。サブグルー
プ 5 の R2R3-MYB は多くの植物では
プロアントシアニジン（柿渋や種皮の茶
色い色素）生合成の調節に関与してい
るが，ラン科やイネ科の植物ではサブグ
ループ 5 の R2R3-MYB がアントシアニ
ン生合成を活性化し（Chiou and Yeh 
2008），ビルベリー，キウイフルーツ，リ

高温が花や果実のアントシアニン
着色に及ぼす影響

山岸：高温が花や果実のアントシアニン着色に及ぼす影響　13

ンゴではサブグループ 5 の R2R3-MYB
はアントシアニンとプロアントシアニジン
の両方の生合成を活性化する（Lafferty 
et al. 2022; Peng et al. 2020; Wang et 

al. 2018）。これらの R2R3-MYB アク
ティベーターは，R3リピート内に bHLH
タンパク質と相互作用するために必要
なアミノ酸のモチーフ（[D/E]Lx2[R/K]
x3Lx6Lx3R）を保存している。

MBW 複合体を構成する転写因子の
中で，bHLH は通常器官表面の広範な
領域で発現しているのに対し，R2R3-
MYB アクティベーターはしばしば空間

的に限定された領域で発現する。この
場合，アントシアニンは R2R3-MYB ア
クティベーターが発現している限られた
領域でのみ生合成されるため，その結
果着色は模様となって現れる（表 -1; 
Albert et al. 2011; Hsu et al. 2015; 
Shang et al. 2011; Yamagishi 2018; 
Yuan et al. 2014）。例えばペチュニア
の AN2（R2R3-MYB アクティベーター）
は花弁全体で発現して花弁全体をピン
ク色にするが，DEEP PURPLE（R2R3-
MYB アクティベーター）は花弁の脈

（維管束）に添って発現し，その結果

venation ( 脈に添って着色してできる
模様）が生じる。さらに PURPLE HAZE

（R2R3-MYB アクティベーター）は蕾の
時に光が直接当たる部位で発現し，そ
の結果バッドブラッシュ（bud-blush）
と呼ばれる模様を生じる（Albert et al. 
2011； 2014）。ユリでは LhMYB12 は
花弁全体でアントシアニン生合成を調節
するが，LhMYB15 はバッドブラッシュを，
LhMYBSPLATTER（R2R3-MYB アクティ
ベーター）はしぶき斑点（splatter）の
模様を生む（Yamagishi et al. 2014; 
Yamagishi 2016）。

表-1　アントシアニン生合成遺伝子の転写を調節するR2R3-MYBアクティベーター，R2R3-MYBリプレッサー，R3-MYB 1)
種 転写因子 備考

R2R3-MYBアクティベーター
サブグループ6

シロイヌナズナ PAP1, PAP2, AtMYB113, AtMYB114
リンゴ MdMYBA/MdMYB1/MdMYB10 MdMYB10は果肉も赤くする
リンゴ MdMYB110a 果皮と果肉を赤くする
オレンジ Ruby1
ブドウ VvMYBA1, VvMYBA2
ジャガイモ StAN1
ペチュニア AN2
ペチュニア DEEP PURPLE Venationの形成
ペチュニア PURPLE HAZE Bud-blushの形成
Mimulus Petal Lobe Anthocyanin (PELAN) 
Mimulus NECTAR GUIDE ANTHOCYANIN (NEGAN) 斑点形成
キンギョソウ ROSEA1, ROSEA2
キンギョソウ VENOSA Bud-blushの形成
ユリ LhMYB12
ユリ LhMYBSPLATTER しぶき斑点の形成
リーガルユリ LrMYB15 Bud-blushの形成
ユリ LhMYB18 大きな斑点の形成
ユリ LhMYB19Long, LhMYB19Short 突起斑点の着色，刷毛目模様の形成

サブグループ5
トウモロコシ C1, PL
ビルベリー VmMYBPA1 
キウイフルーツ MYBC1
リンゴ MdMYBPA1
シンビジウム CyMYB1
ファレノプシス PeMYB2
ファレノプシス PeMYB11 斑点形成
ファレノプシス PeMYB12 Venationの形成

R2R3-MYBリプレッサー
C2/EARモチーフをもつサブグループ

シロイヌナズナ AtMYB3, AtMYB4, AtMYB6 C2/EARモチーフ
チャノキ CsMYBL2 C2/EARモチーフ，TLLLFRモチーフ
ポプラ PtrMYB182, PtrMYB165, PtrMYB194 C2/EARモチーフ，TLLLFRモチーフ
リンゴ MdMYB16, MdMYB17 C2/EARモチーフ
リンゴ MdMYB111 C2/EARモチーフ，TLLLFRモチーフ
モモ PpMYB18 C2/EARモチーフ
オレンジ CsMYB3 C2/EARモチーフ
ブドウ VvMYBC2-L1, VvMYBC2-L2, VvMYBC2-L3 C2/EARモチーフ，TLLLFRモチーフ
ブドウ VvMYB114 C2/EARモチーフ
イチゴ FaMYB1 C2/EARモチーフ
ペチュニア PhMYB27 C2/EARモチーフ
フリージア FhMYB27 C2/EARモチーフ，TLLLFRモチーフ

サブグループ22
ジャガイモ StMYB44-1, StMYB44-2 C2/EARモチーフ

サブグループ7
イエギク CmMYB012 既知の転写抑制モチーフは見当たらない

R3-MYB 
シロイヌナズナ AtMYBL2 C2/EARモチーフ，TLLLFRモチーフ
シロイヌナズナ AtCAPRICE 
トマト Atroviolacea
Iochroma IlMYBL1 C2/EARモチーフ
Mimulus ROSE INTENSITY1 (ROI1)
Mimulus RED TONGUE (RTO) 斑点形成
リンドウ GtMYB1R1, GtMYB1R9
ペチュニア PhMYBx 
イエギク CmMYB#7 
ユリ R3MYB1, R3MYB2 C2/EARモチーフ
ムスカリ MaMYBx 
フリージア FhMYBx

1) Yamagishi 2024 を改変した

表−1　アントシアニン生合成遺伝子の転写を調節するR2R3-MYBアクティベーター，R2R3-MYBリプレッサー，R3-MYB１）
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1-3. アントシアニン生合成を抑制す
る R2R3-MYB 転写因子

アントシアニン生合成遺伝子の転写
を抑制する抑制型の R2R3-MYB 転写
因子（以下，R2R3-MYBリプレッサー
と記載する）も存在する（LaFountain 
and Yuan 2021; Ma and Constabel 
2019）。C2/EAR モチーフをもつサブグ
ループの R2R3-MYBリプレッサー（表
-1）は，R3リピート内に bHLHと相互
作用するために必要なモチーフを保存し，
転写抑制に関わるC2モチーフ（DLNxxP
ま た は LxLxL，ethylene response 
factor-associated amphiphilic 
repression（EAR）モチーフとも呼ば
れる）を C 末端側に持つ（Cavallini et 

al. 2015）。この C2/EAR モチーフに加
えて，このサブグループの R2R3-MYBリ
プレッサーのおよそ半分は転写抑制に関
わるTLLLFR モチーフも持っている（Ma 
et al. 2018; Zhao et al. 2023）。これら
の R2R3-MYBリプレッサーは，bHLH
および WD40 パートナーとMBW 複合
体を形成するときに R2R3-MYB アクティ
ベーターと競合するか，または転写抑制
モチーフを用いてアントシアニン生合成遺
伝子の発現を直接抑制するか，またはそ
の両方によって生合成を抑制すると考え
られている。さらに R2R3-MYBリプレッ
サーの多くは発現が R2R3-MYBアクティ
ベーターによって活性化される。したがっ
てこれらのリプレッサーは，アントシアニ
ンの過剰な蓄積を防ぐために，R2R3-
MYBアクティベーターの活性を減衰させ
る負の制御フィードバックに関与すると考

えられている（Huang et al. 2020; Li et 

al. 2020b; Zhou et al. 2019）。
R2R3-MYBリプレッサーで bHLHとの

相互作用に必要なモチーフを持たないも
のも知られている。例えばジャガイモの塊
茎 で は，StMYB44-1 と StMYB44-2 が
DFRプロモーターの活性を抑制し，アント
シアニン生合成を抑制する。StMYB44-1
と StMYB44-2 は C2/EAR モ チ ーフを
持っているが，bHLHとの相互作用に必
要なモチーフは持っていない（Liu et al. 
2019）。さらに，イエギクの CmMYB012
はフラボンシンター ゼ，CHS，DFR，
ANS，UFGT の発現を抑制することで，フ
ラボンとアントシアニン両方の生合成を阻
害する（Zhou et al. 2021）。

1-4. R3-MYB 転写因子もアント
シアニン生合成を抑制する

R3-MYB は N 末端に R3リピートだ
けを持つ MYB 転写因子で，そのいくつ
かはアントシアニン生合成を負に調節する

（表 -1）。これらの R3-MYB 転写因子
は R3リピート内に bHLH タンパク質と
相互作用するのに必要なモチーフを保持
しており，しばしば競合によって R2R3-
MYB アクティベーターが bHLHと結合
するのを阻害し，その結果アントシアニ
ン生合成遺伝子の転写を受動的に抑制
する（Albert et al. 2014; Colanero et 

al. 2018; Wang and Chen 2014）。さ
らに，シロイヌナズナの AtMYBL2（R3-
MYB） は TLLLFR と C2/EAR の 転
写抑制モチーフを持ち（Matsui et al. 
2008），同様にユリの LhR3MYB1と
LhR3MYB2（Sakai et al. 2019） お

よ び Iochroma の IlMYBL1（Gates et 

al. 2018）は C 末端に C2/EAR モチー
フを持っていることから，これらの R3-
MYB はアントシアニン生合成に関わる
遺伝子の発現を能動的に抑制していると
考えられている。これらの R3-MYB 転
写因子は，R2R3-MYB アクティベーター
の発現上昇に伴って転写量が増加する
ことより，アントシアニンの過剰な蓄積
を防ぐためにアントシアニン生合成の微
調整に関与していると考えられている。

R3-MYB 転写因子は時としてユニー
クな表現の色を作り出す。トマト果実の
Atroviolacea（R3-MYB）（Colanero 
et al. 2018） と Iochroma 花 弁 の
IlMYBL1（R3-MYB）（Gates et al. 
2018）はアントシアニン生合成を強く
阻害し，アントシアニンが貯まらない果
実や花弁を作る。ROSE INTENSITY1

（R3-MYB）は，ミムラス（Mimulus）花
弁において色の強度を決定する（Yuan 
et al. 2013）。さらに RED TONGUE

（RTO，R3-MYB）とNECTAR GUIDE 
ANTHOCYANIN（NEGAN，R2R3-
MYB アクティベーター）は，ミムラス
花弁における斑点形成に関与している

（Ding et al. 2020）。以下に斑点がで
きるメカニズムを概説する：RTO 遺伝
子の発現は NEGAN によって活性化さ
れるが，翻訳された RTO タンパク質は
その細胞から周りの隣接する細胞へと
拡散するので，RTO を翻訳している細
胞では RTO は NEGAN を抑制しない。
また NEGAN は NEGAN 自身の転写を
促進するので，その細胞では NEGAN
の活性はどんどん上昇してアントシアニ
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1-3. アントシアニン生合成を抑制す
る R2R3-MYB 転写因子

アントシアニン生合成遺伝子の転写
を抑制する抑制型の R2R3-MYB 転写
因子（以下，R2R3-MYBリプレッサー
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ベーターと競合するか，または転写抑制
モチーフを用いてアントシアニン生合成遺
伝子の発現を直接抑制するか，またはそ
の両方によって生合成を抑制すると考え
られている。さらに R2R3-MYBリプレッ
サーの多くは発現が R2R3-MYBアクティ
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写抑制モチーフを持ち（Matsui et al. 
2008），同様にユリの LhR3MYB1と
LhR3MYB2（Sakai et al. 2019） お
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の発現上昇に伴って転写量が増加する
ことより，アントシアニンの過剰な蓄積
を防ぐためにアントシアニン生合成の微
調整に関与していると考えられている。

R3-MYB 転写因子は時としてユニー
クな表現の色を作り出す。トマト果実の
Atroviolacea（R3-MYB）（Colanero 
et al. 2018） と Iochroma 花 弁 の
IlMYBL1（R3-MYB）（Gates et al. 
2018）はアントシアニン生合成を強く
阻害し，アントシアニンが貯まらない果
実や花弁を作る。ROSE INTENSITY1

（R3-MYB）は，ミムラス（Mimulus）花
弁において色の強度を決定する（Yuan 
et al. 2013）。さらに RED TONGUE

（RTO，R3-MYB）とNECTAR GUIDE 
ANTHOCYANIN（NEGAN，R2R3-
MYB アクティベーター）は，ミムラス
花弁における斑点形成に関与している

（Ding et al. 2020）。以下に斑点がで
きるメカニズムを概説する：RTO 遺伝
子の発現は NEGAN によって活性化さ
れるが，翻訳された RTO タンパク質は
その細胞から周りの隣接する細胞へと
拡散するので，RTO を翻訳している細
胞では RTO は NEGAN を抑制しない。
また NEGAN は NEGAN 自身の転写を
促進するので，その細胞では NEGAN
の活性はどんどん上昇してアントシアニ
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ンの生合成が活発になる。一方で隣
接する細胞では拡散してきた RTO が
NEGAN を抑制するため，アントシアニン
生合成は進まない。その結果アントシアニ
ンが蓄積する細胞の周囲ではアントシア
ニンが蓄積しないため着色は花弁上に斑
点の模様となって現れる。 

1-5. アントシアニン生合成の転写
後調節

アントシアニン生合成の調節にはマイ
クロ RNA（miRNA）も関与している。
miRNAは核ゲノムから転写されてできる
non-coding RNA（タンパク質をコード
していない RNA）の一つで，相補的な
配列を持つ mRNA（標的 mRNA）を
認識してその mRNA の発現を転写後に
抑制する。マイクロRNA828（miR828）
とmiR858 は，ブドウの果実でアントシ
アニン生合成を抑制する VvMYB114 リ
プレッサーの働きを抑制するので，これ
らの miRNA が蓄積するとアントシアニ
ンの生合成量が増える（Tirumalai et 

al. 2019）。同様にジャガイモの塊茎で
は miR828 はアントシアニン生合成の
R2R3-MYBリプレッサーを標的としてお
り，miR828 の蓄積量はジャガイモ塊茎
における高いアントシアニン含有量と相
関している（Bonar et al. 2018）。一方
でユリの花では，miR828 は LhMYB12

転写因子（R2R3-MYB アクティベー
ター）の発現を抑制するので，miR828
が蓄積するとアントシアニン生合成は抑
えられる。ユリのバイカラーの品種では，
miR828 は一枚の花被片の下半分に多
く蓄積し上半分にはわずかしか蓄積しな

いため，上半分でだけアントシアニンが
生合成されバイカラーの花被片が生じる

（Yamagishi and Sakai 2020）。これ
らの植物では同じ miRNA がアントシア
ニン生合成の転写後調節に関わってい
るが，標的となっている転写因子の違い
から，ブドウの果実とジャガイモの塊茎
ではアントシアニン生合成を促進するこ
とになり，逆にユリの花弁では抑制する
ことになり，起こっている現象は種間で
多様である。

シロイヌナズナとリンゴの miR828 は
異なる経路を介してアントシアニンの蓄
積を負に調節している。シロイヌナズナ
では，miR828 はまずトランス作用性の
低 分 子 干 渉 RNA（trans-acting small 
interfering RNA）遺伝子 4（TAS4）の
転写産物を切断して，低分子干渉 RNA 
(small interfering RNA, siRNA) で あ
る TAS4-siR81(−) を 生 成 する。TAS4-
siR81(−)はアントシアニン生合成を促進す
るPAP1，PAP2，および MYB113 遺伝子（す
べてR2R3-MYBアクティベーター）を転
写後に抑制するので，miR828 は間接的
にアントシアニン生合成を負に調節するこ
とになる（Rajagopalan et al. 2006）。リ
ンゴでもmiR828 が TAS4 転写産物を切
断して TAS4-siR81(−) を生成する。シロイ
ヌナズナと異なりリンゴの TAS4-siR81(−)
は R2R3-MYB を標的とせず，代わりに
主に低温の条件下で果実において機能
するMdbHLH3 転写因子遺伝子を標的と
する（Xie et al. 2012）。リンゴにおける
miR828 の蓄積量は高温に応答して増加
し，その結果 MdbHLH3 の発現を抑制す
るので，アントシアニンの蓄積は高温で抑

制される（Zhang et al. 2020）。
Squamosa Promoter Binding 

Protein Like（SPL）転写因子の一つ
AtSPL9 は，シロイヌナズナにおいてアン
トシアニン生合成遺伝子の発現を直接
妨げ，加えて MBW 複合体を不安定に
することで，アントシアニン生合成を抑
制する。AtSPL9 遺伝子の発現は，幼若
相で多く蓄積する miR156 によって転
写後に抑制される（Gou et al. 2011）。
したがって miR156–SPL9 モジュール
は，個体が幼若相のときに栄養器官に
アントシアニンが多く蓄積することに深く
関わっている。さらに miR156 の蓄積
量は非生物的ストレスによって上昇する
ため，miR156–SPL9 モジュールはス
トレス条件下でアントシアニン色素の蓄
積を促す（Cui et al. 2014）。ブルーベ
リーでは miR156 は果実発達の比較的
後期の段階で蓄積し，miR156 認識部
位を持つ VcSPL12 遺伝子の発現を抑制
する。VcSPL12 は DFR 遺伝子の発現を
直接妨げ，果実のアントシアニン生合成
を正に調節するVcMYBPA1（アクティベー
ター）の機能を抑制するため，ブルーベ
リーの miR156–SPL12 モジュールは果
実の成熟後期にアントシアニン生合成を
加速させる（Li et al. 2020a）。

色素生合成における転写後調節は，
環境の変化や植物の成長に応じた色素
蓄積の精密な調節に関与していると考え
られている。明らかになった事例はまだ
少ないが，今後の研究は色素蓄積の微
調整についての私たちの理解を深めるだ
ろうと期待される。
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2. 高温がアントシアニンの
蓄積を抑制するメカニズム

2-1. R2R3-MYB アクティベーター
の発現抑制が花や果実の色あせの
主な原因である

高温は多くの植物種でアントシアニン
の蓄積を抑制する（Man et al. 2015; 
Wang et al. 2016b; Zhang et al. 2019; 
Shi et al. 2022; Tan et al. 2023）。こ
のような種では，高温下で R2R3-MYB
アクティベーター遺伝子の発現がしば
しば減少する（表 -2）。例えばリンゴ
の MdMYBA/MdMYB1/MdMYB10（Lin-
Wang et al. 2011），イチゴの FaMYB10

（Matsushita et al. 2016）， オリエ ン
タルハイブリッドユリの LhMYB12（Lai 
et al. 2011），シンビジウムの CyMYB1

（Nakatsuka et al. 2019）は高温で発
現量が低下し，その結果アントシアニン
の生合成量が低下する。オリエンタルハ
イブリッドユリ品種 ‘ マレロ ’ では，花の
発達ステージ 2と3 のときに高温に遭遇
すると花の着色不良が起こるが（図 -1），
他のステージでは起こらない。ステージ
2と3 は本来 LhMYB12 アクティベーター
の発現が上昇して生合成が活発になるス
テージであるが，高温はこの発現を抑制
する（Lai et al. 2011）。シンビジウムの
花の花被片（3枚の萼片と2枚の側花弁）
では，CyMYB1 および CybHLH2 ならび

に主要なアントシアニン生合成遺伝子の
発現レベルが高温によって強く抑制され，
生合成が抑制される（Nakatsuka et al. 
2019）。このように R2R3-MYB アクティ
ベーターの発現抑制は，高温でアントシ
アニンの蓄積が抑制される主要な原因の
一つであると考えられる。

R2R3-MYBアクティベーターに加えて
R2R3-MYBリプレッサーとR3-MYBも高
温による生合成の抑制に関与している（表
-2）。シロイヌナズナの葉や茎では，少な
くとも3 つの抑制因子，AtMYB3（R2R3-
MYBリプレッサー）とAtMYB6（R2R3-MYB
リプレッサー）とAtMYBL2（R3-MYB），
の発現が高温によって活性化され，生合
成が抑制される（Rowan et al. 2009）。
同様に，チャノキ（Camellia sinensis）の
CsMYBL2（R2R3-MYBリプレッサー）の
発現は高温で上昇し，アントシアニン生
合成を阻害する（Zhao et al. 2023）。紫
色のジャガイモの塊茎では，熱ストレス
が StAN1（R2R3-MYBアクティベーター）
とStbHLH1 の発現を低下させると同時
に，StMYB44-1 および StMYB44-2（R2R3-
MYBリプレッサー）の発現を誘導し，そ
の結果塊茎内に白い部分が生じる（Liu 
et al. 2019）。イエギク花被片のアントシア
ニン含有量は35 °Cで劇的に減少するが，
CmMYB012（R2R3-MYBリプレッサー）
は長期間の高温処理によって発現が強く
誘導されアントシアニン生合成を阻害する

（Zhou et al. 2021）。

2-2. 葉と果実において MYB の発
現に影響する上流の因子

アントシアニン生合成を制御するR2R3-
MYB アクティベーター，R2R3-MYBリ
プレッサー，および R3-MYB の発現に影
響する上流の因子は，シロイヌナズナの葉
やリンゴなどの果実で評価されている（図
-2）。これらの器官では，温度に加えて光

（可視光とUV-B）もアントシアニン生合
成に強く影響する。一般に高温はアントシ
アニンの蓄積を抑制するが，光は蓄積を
促進する。この光と温度によるアントシア
ニン生合成の制御には CONSTITUTIVE 
PHOTOMORPHOGENIC 1–ELONGATED 
HYPOCOTYL 5（COP1–HY5）モジュー
ルが深く関わっている。COP1–HY5 モ
ジュールは光刺激を伝達して光形態形成
に関わる因子として当初機能が調べられた
が，その後温度刺激の伝達にも関わるこ
とが明らかにされた。

表表--2　　高温がアントシアニンの蓄積に及ぼす影響と主要なメカニズム1)

種 器官 主要なメカニズム
高温によって蓄積が抑制される植物

シロイヌナズナ 葉や茎 R2R3-MYBリプレッサーとR3-MYBの活性化
チャノキ 葉 CsMYBL2（R2R3-MYBリプレッサー）の活性化
リンゴ 果実 MdMYBA/MdMYB1/MdMYB10（R2R3-MYBアクティベーター）の発現抑制
クラブアップル（Malus profusion） 果実 アントシアニン生合成の抑制と分解の促進
イチゴ 果実 FaMYB10（R2R3-MYBアクティベーター）の発現抑制
ブドウ 果実 アントシアニンの分解促進
ブドウ‘巨峰’ 果実 VlMYBA2（R2R3-MYBアクティベーター）の発現抑制
ジャガイモ 塊茎 StAN1（R2R3-MYBアクティベーター）とStbHLH1の発現抑制
イエギク 花 CmMYB012（R2R3-MYBリプレッサー）の活性化
オリエンタルハイブリッドユリ 花 LhMYB12（R2R3-MYBアクティベーター）の発現抑制
シンビジウム 花 CyMYB1（R2R3-MYBアクティベーター）の発現抑制

高温によって蓄積が促進される植物
アジアティックハイブリッドユリ 花 LhMYB12（R2R3-MYBアクティベーター）の発現促進

1) Yamagishi 2024 を改変した

表 -2　高温がアントシアニンの蓄積に及ぼす影響と主要なメカニズム１）

20 ℃ 35 ℃

図1

図 -1　�20℃と35℃で2日間栽培したオリエ
ンタルハイブリッドユリ品種‘マレロ’

　　　�詳しくは Lai�et�al .�2011 を参照
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の蓄積を抑制する（Man et al. 2015; 
Wang et al. 2016b; Zhang et al. 2019; 
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現量が低下し，その結果アントシアニン
の生合成量が低下する。オリエンタルハ
イブリッドユリ品種 ‘ マレロ ’ では，花の
発達ステージ 2と3 のときに高温に遭遇
すると花の着色不良が起こるが（図 -1），
他のステージでは起こらない。ステージ
2と3 は本来 LhMYB12 アクティベーター
の発現が上昇して生合成が活発になるス
テージであるが，高温はこの発現を抑制
する（Lai et al. 2011）。シンビジウムの
花の花被片（3枚の萼片と2枚の側花弁）
では，CyMYB1 および CybHLH2 ならび

に主要なアントシアニン生合成遺伝子の
発現レベルが高温によって強く抑制され，
生合成が抑制される（Nakatsuka et al. 
2019）。このように R2R3-MYB アクティ
ベーターの発現抑制は，高温でアントシ
アニンの蓄積が抑制される主要な原因の
一つであると考えられる。

R2R3-MYBアクティベーターに加えて
R2R3-MYBリプレッサーとR3-MYBも高
温による生合成の抑制に関与している（表
-2）。シロイヌナズナの葉や茎では，少な
くとも3 つの抑制因子，AtMYB3（R2R3-
MYBリプレッサー）とAtMYB6（R2R3-MYB
リプレッサー）とAtMYBL2（R3-MYB），
の発現が高温によって活性化され，生合
成が抑制される（Rowan et al. 2009）。
同様に，チャノキ（Camellia sinensis）の
CsMYBL2（R2R3-MYBリプレッサー）の
発現は高温で上昇し，アントシアニン生
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図 -1　�20℃と35℃で2日間栽培したオリエ
ンタルハイブリッドユリ品種‘マレロ’

　　　�詳しくは Lai�et�al .�2011 を参照
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シロイヌナズナのAtHY5は，CHSやF3H
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た PAP1（R2R3-MYBアクティベーター）
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当たるとAtHY5 の活性が上昇してアント
シアニン生合成が活発になる。対照的に，
高温は核内の COP1タンパク質のレベル
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合成において重要な役割を果たしてい

る。BBX/COL には HY5 と結 合して
標的遺伝子の発現を促進するものと抑
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図 -2　�果実や葉と茎におけるアントシアニン生合成が高温によって抑制されるメカニズム。高
温は COP1 や COL4 の活性を高め，光は低下させる。COL11 と HY5 の複合体はア
ントシアニン生合成を促進するが，COP1 は COL11 ー HY5 複合体の働きを抑制す
る。COL4 は HY5 と複合体を作りアントシアニン生合成を抑制する。図中の矢印は促
進，T字の棒は抑制を表す。略語：�COL,�CONSTANS-Like；COP1,�CONSTITUTIVE�
PHOTOMORPHOGENIC�1；�HY5,�ELONGATED�HYPOCOTYL�5�

HY5 COL11

COP1

光

高高温温

HY5

光
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アントシアニン生合成遺伝子

R2R3-MYB
アクティベーター

図2
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2-3. 花において R2R3-MYB 転写
因子の発現に影響する上流因子

花器官でも，光によって誘導される
アントシアニン生合成に COP1–HY5
モジュールが関わっていることがバ
ラ（Rosa hybrida）で明らかにされてい
る。RhHY5 タンパク質のレベルは明条
件で増加するが，暗条件では減少する。
RhHY5 はバラ品種 ‘ ブルゴーニュアイ
スバーグ ’ の花弁で RhCHS，RhF3′H，
RhANS，RhGT1（UFGT）， お よ び
RhMYB114a アクティベーターの発現を活
性化し，RhMYB3bリプレッサーの発現を
抑制する（Yan et al. 2023）。しかしな
がら高温が RhHY5の機能に影響するか
どうかについては評価されていない。私
たちの知る限り，これは花のアントシアニ
ン生合成におけるHY5 の役割を実証し
た最初の報告である。しかしこのような
報告はバラ以外では見当たらず，R2R3-
MYBアクティベーターの上流で働く因子
の解析は葉や果実と比較して限られてい
る。ではなぜ花では上流の因子が分かっ
ていないのだろうか？

光はリンゴなどの果実の着色に強い
影響を与え，暗所で果実を肥大させる
とアントシアニンの蓄積は強く抑制さ
れ，しばしば果実は白くなる（Bai et al. 
2019b; Fang et al. 2019a; Jiang et al. 
2016; Li et al. 2020c）。一方で花にお
けるアントシアニンの着色に及ぼす光の
影響は果実や葉ほど顕著でなく，完全に
暗い条件で栽培しても花は着色する。こ
のことから多くの花では，COP1–HY5
モジュールは R2R3-MYB 転写因子の調

節に直接関わっていない可能性が予測
される。例外は bud-blush（蕾の時に
光が直接当たった部位で色素が蓄積して
できる模様）の形成で，このときのアン
トシアニン生合成は光に強く依存してい
る。bud-blush を制御するペチュニアの
PURPLE HAZE やユリの LrMYB15（い
ずれも R2R3-MYB アクティベーター）
の発現は光によって誘導される（Albert 
et al. 2011; 2014; Yamagishi 2016）。
上述のバラでは 5 つの R2R3-MYB アク
ティベーターが特定されており，そのう
ち RhMYB114a の発現は光の影響を受け
るが（Yan et al. 2023），バラの花にお
ける主要なアクティベーターであり花弁
で強く発現している RhMYB113a の発現
は光の影響を受けないため，バラを暗所
で育ててもかなりの量のアントシアニン
が花弁に蓄積する（Yan et al. 2023）。
単一の植物種は多様な色素沈着パター
ンを作り出すために複数の R2R3-MYB
アクティベーターを持つことが多く，バ
ラの RhMYB113a は花 全 体の着 色に，
RhMYB114a は bud-blush の模様形成
に関与していると推測され，RhMYB113a

は HY5 の影響を受けない可能性が考え
られる。しかしこの仮説を確認するため
にさらなる研究が必要である。

このように花のアントシアニン生合成
では R2R3-MYB 転 写 因 子の調 節に
COP1–HY5 モジュールはあまり関わっ
ていないことが予測される。葉や果実と
異なり，花では未知のルートを用いて温
度刺激が伝達されていることを示唆して
いる。今後，このような上流因子を解明
するためのさらなる研究が必要である。

2-4. 一部の果実の着色不良はアン
トシアニン色素の能動的な分解に
よって起こる

高温による分解の促進が着色の低下
に関わるケースも報告されている。ブド
ウの ‘ 巨峰 ’ では高温によって VlMYBA2

（R2R3-MYB アクティベーター）の発現
が抑制されて生合成が低下する（Ryu 
et al. 2020）が，多くの品種のブドウ
果実では高温がアントシアニン生合成
に及ぼす影響は他の種の果実ほど顕著
でなく，むしろアントシアニンの分解が
高温で進み，高温でアントシアニンの
蓄積量が低下する主要な原因となって
いる（Mori et al. 2007; Pastore et al. 
2017）。クラス III ペルオキシダーゼは
液胞に貯まっているアントシアニンの能
動的な分解に関与しており（Zipor et 

al. 2015），その活性はブドウの果実で
高温によって著しく増加する（Movahed 
et al. 2016）。同様に，プラム（Prunus 

salicina）の果実でもクラス III ペルオキ
シダーゼ活性の増加が高温下でのアン
トシアニン蓄積量の低下に関わってい
る（Niu et al. 2017）。クラブアップル

（Malus profusion）の果実では高温環
境で，MpMYB10 アクティベーターの
抑制とMpMYB15リプレッサーの促進
によるアントシアニン生合成の抑制に加
えてクラス III ペルオキシダーゼの活性
化による分解の促進が起こる（Rehman 
et al. 2017）。アントシアニン色素の能
動的な分解が高温によって促進される事
例は花器官ではまだ報告されていないと
思われる。
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3. 高温でもアントシアニ
ンの蓄積量が減少しない園
芸植物

3-1. アジアティックハイブリッド
ユリでは高温で花の色が濃くなる

高温は多くの花や果実でアントシアニ
ンの蓄積を抑制するが，高温でもアント
シアニンの蓄積量に影響がでない，ある
いは逆に蓄積が促進される事例が報告
されている。アジアティックハイブリッドユ
リ（Lilium spp.）の花では 20 °C で栽
培した場合よりも35 °C で栽培した方が
アントシアニンの色が濃くなる（図 -3，
Yamagishi 2022; 2024）。通常高温
は R2R3-MYB アクティベーターの発現
を抑制するが，アジアティックハイブリッ
ドユリの LhMYB12 アクティベーターの
転写量は高温によって上昇し，その結果
アントシアニン生合成遺伝子の発現量も
増加する。

同じユリでもオリエンタルハイブリッドユ
リでは他の多くの植物種と同様，高温で
LhMYB12 アクティベーターの発現抑制が
起こり色は薄くなる（Lai et al. 2011）。
この違いはどこから生ずるのであろうか？　
アジアティックハイブリッドユリとオリエン
タルハイブリッドユリは Lilium 属の異なる
節（セクション）の野生の種から種間交
雑によって育成されており，遺伝的には
遠縁である。両者の LhMYB12 のゲノム
の塩基配列を比較すると，開始コドンよ
り下流の配列（2 つのイントロンと3’ 非
翻訳領域を含む）はアジアティックハイブ
リッドユリとオリエンタルハイブリッドユリ

でよく似ているが，上流の配列（プロモー
ター領域の配列）は著しく異なっている

（Yamagishi 2021）。この違いが温度
に対する応答の違いになっていると予測
される。今後両プロモーターの機能を比
較解析すれば，温度に応答するシスエレ
メントの特定や上流の制御因子（トラン
スエレメント）の解明が進み，高温によ
る着色抑制を解決するための糸口が掴め
るかもしれない。

3-2. シンビジウムではアントシア
ニン色素の蓄積に高温耐性が認め
られる

シンビジウムでも興味深い報告がなされ
ている。シンビジウムの花は花被片（萼片
と側花弁 )，唇弁，ずい柱からなる。花
被片のアントシアニン蓄積量は高温によっ
て著しく抑制されるが，唇弁とずい柱の蓄
積量は温度の影響を受けにくく，高温と低
温で差が小さい。唇弁におけるアントシア
ニンの生合成遺伝子や R2R3-MYBアク
ティベーター遺伝子の発現レベルは高温
で減少するものの，それでもそのレベルは
花被片における低温下での発現レベルと
同じかそれよりも高い。このようにシンビジ
ウムでは，花被片，唇弁，ずい柱が高温
に対して異なる反応を示す（Nakatsuka 
et al. 2019）。花被片と唇弁を比較検討し
て温度に対する違いの原因を明らかにで
きれば，高温による着色抑制を回避する
ための手掛かりが得られると期待される。

おわりに

地球の至るところで気温の上昇が進む

中，高温がアントシアニン生合成を抑制
する分子メカニズムを解明することは重
要な研究テーマである。高温条件下で
は多くの花や果実で，R2R3-MYB アク
ティベーターの発現抑制および R2R3-
MYBリプレッサーとR3-MYB 転写因子
の発現増加が観察される。果実や葉で
は光と温度がアントシアニン生合成に影
響し，ここでは COP1–HY5 モジュール
とBBX/COL 転写因子が光と温度の刺
激を伝達して MYB 転写因子やアントシ
アニン生合成遺伝子の発現を制御してい
ることが明らかになってきた。一方花で
は R2R3-MYB 転写因子を調節する上
流の経路の理解が不十分で，このことが
花のアントシアニン蓄積が高温によって
抑制されるメカニズムの理解を制限して
いる。COP1–HY5 モジュールは多くの
場合花では調節に関与していないと予測
され，それに代わる調節機構の解明が
必要である。

さらに，シンビジウムの花被片と唇弁，
およびオリエンタルハイブリッドユリとアジ
アティックハイブリッドユリの花被片では，
温度に対して異なる応答を示すことが分
かってきた。これらの材料を比較して違
いの原因を明らかにできれば，R2R3-
MYB 転写因子を調節する上流の経路が
解明できるかもしれないし，その成果は
高温の影響を回避できる品種の育成や栽
培技術の開発につながると期待される。

20 ℃ 35 ℃

図3

図 -3　�20℃と35℃で栽培したアジアティック
ハイブリッドユリ品種‘トロント’

� 横棒は1cmを表す。詳細はYamagishi��
� 2022 を参照
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