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Black and red grapes produce highly diverse phenolic compounds in berries, which are important contributors to the 

organoleptic qualities of wine. Proanthocyanidins, also called condensed tannins, contribute to the astringency and body 

of wine. Because of the complexity of their polymeric structures, the compositional differences among varieties as well 

as their regulation by environmental factors in the berries have not been fully investigated. In this study, first, the effect of 

light condition around bunches of Vitis vinifera L. cv. Cabernet Sauvignon on proanthocyanidin synthesis was examined 

and the positive influence of light exposure during early development on proanthocyanidin composition at harvest was 

elucidated. Different light regulations of the biosynthesis of phenolic compounds in young berry skins were found: visible 

light primarily induces the biosynthesis of proanthocyanidins and affects their composition, whereas UV light specifically 

induces the biosynthesis of flavonols. In addition, comprehensive gene expression analysis (SuperSAGE) was performed 

in berry samples cultured under different light conditions to screen for genes that are coordinately expressed with 

proanthocyanidin accumulation. From this analysis, a new transcription factor, VvMYBPAR, which specifically regulates 

proanthocyanidin biosynthesis, was found. Its transcript levels were relatively high in skins of young berries, whereas the 

levels were higher in the seeds and at a maximum around veraison. Among the proanthocyanidin-specific branch genes, 

the transcript profile of VvMYBPAR was not related to that of VvANR or VvLAR1 but closely related to that of VvLAR2, 

suggesting different regulation of proanthocyanidin-specific branch genes from that of a known proanthocyanidin 

regulator, VvMYBPA2. Multiple regulations by these regulators were considered to be related to the compositional 

difference between skins and seeds. Furthermore, we examined the polyphenolic profiles of 16 domestic red wine grapes, 

including V. vinifera, V. × labruscana, and wild grapes, such as V. coignetiae and V. ficifolia as well as their hybrids. Both 

skin and seed proanthocyanidin concentrations in V. vinifera were higher than those in V. × labruscana as well as the wild 

grapes and their hybrids. In addition, the percentage of epigallocatechin units was also significantly higher in V. vinifera 

than the other varieties, suggesting the preferable characteristics of V. vinifera as wine grape. On the other hand, some 
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赤ワイン用ブドウは多様なフェノール化合物と
呼ばれる化合物を含有している。これらの化合物
は、ワイン中に溶出し、ワインの色や呈味性に大き
く寄与することから、醸造用ブドウの品質にとっ
て重要な成分と考えられる 1）。また、抗酸化性、抗
菌性、抗癌性など食品における機能性成分として
も着目されている 2）。主要なフェノール化合物と
して、色素であるアントシアニン、補助色素として
色調や色の強度とも関連するフラボノール、様々
な機能性をもつことで知られるレスベラトロー
ル、渋みをもちワインのボディ感とも関連の深い
プロアントシアニジンが存在する。プロアントシ
アニジンは縮合型タンニンとも呼ばれ、カテキン
類が連なったポリマー構造を持つ。アントシアニ
ンについてはその生成や制御機構に関して、比較
的明らかとなっているが、その他のフェノール化
合物、中でもプロアントシアニジンについてはそ
の複雑さからその生成・制御に関して不明な点が
多い 3）。

プロアントシアニジンの量及び組成は、フロロ
グルシノール存在下で酸熱分解し、各構成ユニッ
ト（ブドウでは主要なものとして4種類存在する）
量を測定することより推定することができる（Fig. 

1: フロログルシノール分解法）4）。果皮と種子のプ
ロアントシアニジンは、官能的な違いが経験的に
知られているが、フロログルシノール分解法で測
定される組成には大きな違いがみられ、果皮プロ
アントシアニジンは、構成ユニットにエピガロカ
テキンを顕著に含んでおり、平均重合度が長いと
いう特徴をもつ。エピガロカテキンユニットは官
能的ななめらかさと関連があるとも言われ 5）、ワイ
ンの品質との間で正の相関がみられるとの報告も
ある 6）。

本研究では、ブドウ果実中のプロアントシアニ
ジンの含量及び組成への環境要因（果房周囲の光
環境）の影響について検討するとともに、その制御
機構について明らかとする目的で、ブドウ果実に
おける制御因子を同定し、機能解析を試みた。さ
らに、国産赤ワインブドウ品種の果実中のプロア
ントシアニジンを含むフェノール化合物組成の違
いについて検討を行った。

赤ワインブドウ果実中のフェノール化合物組
成に及ぼす果房周囲の光環境の影響

果実発育初期（ベレーゾン期以前）及び／又は
成熟期の果房への受光量がカベルネソーヴィニヨ
ン果皮におけるフェノール化合物組成へ及ぼす影
響について検討した。果実の発達初期では受光量
増加によりプロアントシアニジンの濃度は増加し
た。プロアントシアニジン濃度は成熟期に減少し
たが、その減少率は発育初期に果房への受光量が
多かった果房においてより顕著であった。その結
果、発達初期の受光量増加は収穫期のプロアント

of the hybrids domestically bred with wild grapes had markedly high concentrations of functional compounds, such as 

resveratrol and myricetin, a trihydroxylated flavonol.
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Fig. 1  Analytical method to determine proanthocyanidin 
composition (Phloroglucinolysis)



シアニジン濃度には影響を及ぼさなかった。一方、
発育初期の受光量増加はプロアントシアニジンの
組成の変化を誘導した。すなわち、果皮プロアン
トシアニジンの主な構成成分であるエピガロカテ
キンの割合の増加がみられた。従って、発育初期
の果房への受光量は重要で、プロアントシアニジ
ンの組成へ持続的な正の影響をもたらすことがわ
かった。

次に、同じく、カベルネソーヴィニヨンを用い
て、果実発育初期の果実の受光における光質（UV

光、白色光）が、果皮フラボノイド（プロアント
シアニジン、フラボノール）生成へ及ぼす影響に
ついて検討を行った。開花期から成熟期前までの
果房への遮光処理によって、果皮のプロアントシ
アニジン濃度は部分的に減少したが、フラボノー
ル濃度は完全に増加が抑制された。また、プロア
ントシアニジン構成成分のエピガロカテキンの割
合及び平均重合度などのプロアントシアニジン組
成に対し顕著な影響がみられた。しかし、UVカッ
ト処理によりプロアントシアニジン濃度及び組成
には影響がみられず、白色光による影響が大きい
ことがわかった。一方、フラボノール濃度はUV光
によって主に制御されていることがわかった。こ
れらの結果より、果房周囲の光質に対するフラボ
ノイド類の応答性の違いがみられ、フェノール化
合物組成を変化させることができる可能性が示唆
された。

プロアントシアニジン組成の制御機構の解析
プロアントシアニジンはアントシアニンの

生成へと至るフラボノイド経路から分岐した経
路より生成することが知られている。ブドウで
は、ロイコシアニジンからカテキンを生合成する
Leucoanthocyanin Reductase (LAR)1、LAR2 7） と シ
アニジン、デルフィニジンからそれぞれエピカテ
キン、エピガロカテキンを生合成するAnthocyanin 

Reductase (ANR) 8）があり、複雑な組成となると考

えられている。しかし、これらの酵素によって生
じた構成ユニットからどのようにしてポリマーで
あるプロアントシアニジンが生成するのかなど詳
細な分子機構については不明な点が多い。

これまでの検討で果実発育初期の果房周囲の日
照条件の異なる果実ではプロアントシアニジン組
成の変動とともに既知の生合成系遺伝子の発現変
動が観察された。従って、各発達時期の果実、ま
た、異なる光環境条件下で栽培した果実を用い
て、網羅的な遺伝子発現解析（SuperSAGE）を行
い、プロアントシアニジンの変化と呼応した発現
プロファイルを示す遺伝子のスクリーニングを
行った。抽出された遺伝子群の中にはプロアント
シアニジン生合成との関連が強く示唆される遺伝
子が高頻度で含まれていた。これらの中に、プロ
アントシアニジンの制御因子と考えられる新規な
MYBタイプの転写因子（VvMYBPAR）が含まれて
いた。

このVvMYBPARがプロアントシアニジンを特
異的に制御していることを確認するため、モデル
植物であるシロイヌナズナでVvMYBPARを強制
発現させたところ、プロアントシアニジン生合成
系遺伝子群が特異的に誘導され、アントシアニン
誘導条件下でプロアントシアニジンの蓄積がみら
れた。さらに、ブドウの培養細胞を用いたレポー
ターアッセイの結果、VvMYBPARはプロアントシ
アニジン生成特異的な経路上の遺伝子のプロモー
ターを活性化するが、アントシアニン生成経路の
遺伝子には影響がみられないことがわかった。

VvMYBPARの発現は幼果皮で高いが、種子で
より高い発現を示し、ベレーゾン期付近で極大
を示すことがわかったが、この遺伝子発現プロ
ファイルは、構造遺伝子であるVvLAR2と似てい
た。一方、プロアントシアニジンの制御因子と
して報告 9）のあるVvMYBPA2は果皮、種子におい
て幼果の時期に最も発現が高く、他の構造遺伝
子VvANR, VvLAR1の発現と対応していたことから
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VvMYBPARは既知の制御因子とは異なるプロア
ントシアニジンの生合成系遺伝子を制御している
可能性が高いと思われた。これら構造の似た複数
の制御因子が関与しており、プロアントシアニジ
ンの器官による組成の違いが生じていることが示
唆された。

国産赤ワインブドウ品種のフェノール化合物
組成の特徴

最後に、国産赤ワイン品種におけるポリフェ
ノール組成の品種間の違いを明らかとするため
に、日本在来野生ブドウである、ヴィティス・フィ
シフォリア、ヴィティス・コアニティ（ヤマブド
ウ）、及びこれらと欧州系品種の交配品種、欧州
系品種及びアメリカ系交配品種の計16品種の果実
中のポリフェノール組成について調査を行い、プ
ロファイルの比較を行った。検討した欧州系品種
の種子及び果皮におけるプロアントシアニジン濃
度はアメリカ系交配種、野生種及び交配品種より

も顕著に高かった。また、フロログルシノール法
によって得られた組成では、エピガロカテキンユ
ニットの割合が欧州種において顕著に高い傾向が
みられ、醸造用ブドウとして好ましい性質である
ことが確認された。一方で、野生ブドウ及び交配
品種では果皮に多量かつ多様なアントシアニンを
含有している点に加え、一部の品種では、機能性
の高いレスベラトロールが顕著に高まっているも
のが存在していた。また、フラボノールの中でも
抗酸化性が高いといわれるミリセチン（フラボノ
イドB環の水酸基の数が3つ）の割合が顕著に高
いなどの違いがみられ、これらの性質は今後の育
種においても有用な形質と考えられた。ポリフェ
ノール成分による主成分解析の結果、野生種及び
交配品種、欧州系品種及びアメリカ系交配品種は
スコアプロット上において明白に分離した（Fig. 

2）。ローディングプロットでは、第一主成分の正
の方向にプロアントシアニジン関連成分、第2主
成分の正の方向にはフラボノール関連成分がみら
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Fig. 2  Principal component analysis of polyphenolic constituents in berries of 15 grape accessions. (A) The first two 
component scores for V. vinifera (filled triangles), V. ×labruscana (filled squares), V. ficifolia (filled circles), V. 
coignetiae (open circles) and hybrids with wild grape accessions (other circles) (B) Loading plot of the variables, 
showing the positions of the components related to anthocyanin, proanthocyanidin, flavonol, and resveratrol as 
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れ、これらの成分が大きく影響していることが示
唆された。また、野生種中ではヴィティス・フィシ
フォリア及びヴィティス・コアニティが分離を示
したことから、特徴的なポリフェノールプロファ
イルを示すことがわかった。さらに、これらの野
生ブドウと欧州系品種との種間交雑品種は中間的
な組成を示した。

今後、品種や栽培環境の違いによるプロアント
シアニジン量や組成の制御機構に関して、更に知
見を集めていきたい。
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