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第5章 光合成同化産物の転流・分配に対する乾燥ストレスの影響

第1節 緒 日

乾燥ストレスは， 果実糖度を増加させるが， 同時に果実肥大を抑制したり， 光合成活

動も低下させる. ウンシュウミカンについては， 土壌pF 2.5以下で葉の光合成速度が急

激に減少し， 土壌pF 3.3 で葉巻など外観的なストレス状態が観察される(小野， 1985). 

このような強い乾燥ストレスを夏秋季に受けないと， ウンシュウミカンの高糖度果実生

産は困難である.

第4章の水耕試験では， 高濃度養液栽培によって果実肥大が約30日間ほとんど停止し

たストレス条件において， 果汁糖度は増加したが， 1果実当たりの全糖含量は， 対照区

との間で有意な差を示さなかった. この結果は， 脱水に伴う果汁の濃縮効果(菅井 ・ 鳥

潟， 1976) を支持した. 一方， 第3章の露地マルチ栽培試験では， 細根， 果皮， 砂じよ

うで浸透圧調節機能が認められたとき， マルチ栽培区のl果実当たりの全糖含量は， 露

地栽培区より有意に増加した. この結果は， 鈴木ら(1969a)， 葦津(1971) および久保

田 ・本山(1972)の報告と同様に， 果汁の物理的濃縮のみが糖度を高める要因でないと

いう見解で一致していた. これらの結果から， ウンシュウミカン果実糖度の正味で増加

させるには， 浸透圧調節機能の条件に加えて， 継続的な果実肥大が必要であることを示

唆する.

ウンシュウミカンの果実は， その成長と成熟過程において常に光合成同化産物の大き

なシンク器官である(沢村 ・筏島， 1973;沢村ら， 1975;森永ら， 1999). 乾燥ストレス

が多糖類の合成を阻害し， 果実糖度が増加する可能性もあるが， 正味の果実糖度増加に

は， 果実への光合成同化産物の転流・ 分配率の増加がより重要と考えられる. 朝倉ら

( 1991)は， 13 Cラベル炭酸ガス施用試験で， 乾燥ストレスを受けたウンシュウミカン

果実で光合成同化産物の分配率の向上を報告している. しかし， 乾燥ストレスに伴う果

実の糖増加と光合成同化産物の転流・分配の関係については， 器官レベルでの水分特性

に基づいてほとんど検討されていない. 特に， 果実のシンクに深く関連すると考えられ

る浸透圧調節機能と光合成同化産物の転流・ 分配との関係解明について， 詳細な研究は

なされていない.
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そこで， 本章では， 乾燥ストレスを受けない湿潤区， マルチ栽培と同じく浸透圧調節

機能が働き果実肥大がある緩乾燥ストレス区， 果実肥大が大きく抑制されるような強乾

燥ストレス区を， ポット樹で再現を試みた. 水分特性の再現から， 乾燥ストレスに対す

る葉の光合成特性ならびに 13 Cラベル炭酸ガス施用試験から光合成同化産物の転流・分

配を解析し， 浸透圧調節機能と光合成同化産物の果実への集積の可能性を検証した.

第2節 材料および方法

材 料

本試験にはカラタチ(Poncirus trゆliatα (L.) Raf.) 台木に接ぎ木された3年生ウン

シュウミカン(Citrus unshiu Marc. CV. 興津早生) を供試した. それらのウンシュウミカン

は， 20 literの素焼きポットで土耕(土:パーク堆肥= 1 : 1 ) 栽培し， 無加温のガラス

室内で育成した. 使用した15 ポットに対して， 1日おきに潅水し植物体が水分不足にな

らないようにした. 5 gの化成肥料(16N-10P-14K) と微量要素を含んだ固形肥料を， 冬

季を除いた生育期間中に2""'3週間おきに施肥した. 無加温ガラス室で栽培した ‘興津

早生' の開花時期は， 5月中旬であり， 収穫期は11月中旬であった. すべての供試樹は，

8月上旬の果実重20 ""' 30 gのとき， 葉果比25 ""' 30基準で摘果した.

土壌水分の制御ならびに土壌水分特性

ポットの土壌水分特性は， 9月1日から16日まで重量法により土壌水分を制御した.

使用した土壌の圃場容水量は， 53.1 ::!:: 1.7 % (n=3) であった. 処理期間中の光合成有効

光量子束密度(PPFD) の最大値は， 2100μmol . m - 2 ・ s - Iであった. 処理期間中の温

度条件は， 10時から15時まで26 ""' 3 3  ocであり， 22時から4時までは20 ""' 23 ocであ

った. 相対湿度は， 日中で70 "-' 80 %， 夜間で 60 "-' 70 %であった. 処理期間中の最高

温度は， 32. 90Cであり， 最低気温は19.60Cであった.

土壌乾燥処理前まで， すべての供試樹に対して同じ濯水を行った. 土壌水分区として，

土壌湿潤区(対照区) ， 緩乾燥ストレス区および強乾燥ストレス区を設定した. 処理前

には， すべてのポットの土壌状態を潅水によって圃場容水量とした. 各々のポットの水

分損失量を測定するために， ポット， 土壌および植物体を含めた全ポット重量を電子天

秤(FV・150KA1， A&D社製;測定誤差::!:: 50 g) で毎日測定した. 土壌重量は， 全ポッ

ト重量からポット重と植物体の重量を差し引いて求めた. 土壌水欠差は， 以下のように
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定義した.

一 ( 測定時の土壌重量一乾燥土壌重量)(土壌水欠差)ー ハーハh一一一一一ムー- '" I ..01.- � = ， x 1 0 0 

さらに， 試験で使用した土壌を使用し， 土壌水欠差と土壌 の1Jíw との関係を求めた.

土壌 の1Jíw は， 等圧式サイクロメーターで計測した. 土壌水分含量は， 105 ocの乾燥機

を使用し， 乾燥前後の土壌重量から算出した.

土壌乾燥処理中の 16 日間， 果実成長を測定するために， 3処理区中から選んだ10 果

の果実横径をデジタル式ノギスで計測した. 相対果実肥大率は， 処理前の果実横径を100

%とし， 肥大率をパーセンテージで表した. 処理開始時の果実横径は， 4.70 ::t 0.65 cm 

(n=30)であった. かん水は， 毎日午後5時に行い， 土壌 湿潤区で 2 liter 緩乾燥ストレ

ス区で0.6 ，..，_ 0.8 liter， 強乾燥ストレス区で0.4 ，..，_ 0.5 liter とした. 土壌乾燥処理の開始

後2'""3日目には， 乾燥処理区の果実肥大は低下した(Fig. 30B). そのとき， 早朝時の

葉の1Jíwは， - 0.5 ，..，_ - 0.8 MPa であった(Fig. 30A). 処理後4日目には， 早朝時の葉

の1Jrwが- 1.0 MPa に至り， 強乾燥ストレス区の果実肥大はほぼ停止した. 緩乾燥処理

区および強乾燥ストレス区におけるかん水量は， 土壌 水分の損失量に基づいて調節した.

土壌乾燥区と湿潤区の水分特性を 計測するために， サンプリング時に適宜， 果実と葉を

採取した. 各々の処理区では， 少なくとも3樹を使用した.

樹体の水分特性の計測

植物体の水分特性は， 第2章と同様の方法で等圧式サイクロメーターで計測した. 葉

と果皮は， 早朝時( 5:00 "-' 6:00) に採取し， 計測の反復は3回以上とした.

葉の光合成速度と蒸散速度の計測

葉の純光合成速度と蒸散速度は， 携帯式光合成 ・蒸散測定装置(SPBH-3島津社製)を

使用し， 土壌乾燥処理後15日目に 計測した. 測定時の大気中の炭酸ガス濃度は， 338::t 2 

ppmであった. 外気の相対湿度は 60 "-' 70 %であったが， シリカゲルカラムを通過した

空気の相対湿度は 3.0 %以下であり， リーフチャンパーへの導入空気量は 400ml・ min - l  

とした. 計測は リーフチャンパー内に葉身を密閉し1分以内に終えた. 計測時のPPFD

は， 約1500μmol. m - 2 ・ s - 1であり， 葉温は 30 "-' 33 ocであった. 葉 の光合成特性と

して. 各処理区から 15 葉を選び， 計測した. 光合成速度(PN)， 蒸散速度(E)， 気孔コ

ンダクタンス(gs) ， および葉 内炭酸ガス濃度(c) の算出に当たっては， von Caemmerer 

and Farquhar (1981)とParkinson(198 5)に基づき， 下記の式によって算出した.
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PN (μmol C02・ m - 2・s - 1 ) = (Cr - P / (p - eo) X Co) X W / A 

E (mmol H20・ m - 2・s - 1 ) = eo / (p - eo) X W / A 

gs (mol H20・ m - 2・s - 1) = w X eo / ((el - eo) X A - rb X W X eo) 

C (μmol ・ mol- 1) = ((gc - E / 2) X Ca - PN) / (gc + E / 2) 

Cr:リーフチャンパーへの導入空気中の炭酸ガス濃度， Co:リーフチャンバーからの排

出空気中の炭酸ガス濃度， Ca :リーフチャンバー内の炭酸ガス濃度， e" リーフチャン

バーからの排出空気中の水蒸気圧， el 葉温時の飽和水蒸気圧， P:大気圧， W:導入空

気量， A:葉面積， rb:水蒸気圧に対する葉面境界層抵抗， gc: C02転移に対する総コン

ダクタンス

光合成同化産物の転流・ 分配の計測

土壌乾燥処理後15日目に光合成特性を計測した後， 土壌湿潤区， 緩乾燥ストレス区お

よび強乾燥ストレス区の各3樹， 言十9樹に対して， 13 Cレベル化された炭酸ガスを施用

した. 13 C 炭酸ガス施用時のビニル密閉に伴う温度上昇を軽減させるため， ウンシュウ

ミカン樹は， 温度調節できる自然光下 のガラス 室 (室内温度:25土20C，相対湿度:約75

%)に搬入した. 各供試樹は大きさ60 liter， 厚さ0.10 mmの透明ビニル袋で樹 幹を覆い

内部空気の漏れがないように地上 部を密封した. そのビニル内には， 内部空気の境伴用

に小型ファンを取り付けた. ビニル袋内部の温度は， 26 "-' 28 oCであった. 1樹当たり10

gのBa13CO a (98 .9 atom %， Isotec社製) を2個の50 ml三角フラスコに分けた. 50 % 

乳酸を注射器でビニル袋外から徐々に三角フラスコに加え， 13C02を発生させた. ビニル

袋内部の 13C02を含んだ全炭酸ガス濃度は， 携帯式光合成 ・ 蒸散速度測定装置 (SPBH帽3 ，

島津社製) でモニタリングした. 施用後4時間の内部炭酸ガス濃度は， 700 "-' 800 ppm 

であったが， その後徐々に炭酸ガス濃度は低下 し， 施用後5時間には300 ppmまで減少

した. 炭酸ガス施用6時間後にビニル袋を取り外 し， 樹体は新鮮な空気で換気したガラ

ス室に静置した 13C02施用後24 時間後には， 全果実を収穫した. 樹体は， 新葉， 旧葉，

新梢， 1年性枝， 2年生枝，主幹，主根，細根(根径 2 mm以下)，中 根(根径: 2 "-' 1 0 mm) ， 

大根(根径 . 10 mm 以上) および果実の11 の器官に解体した. さらに， 果実は果皮，

じようのう膜および砂じように分別した. すべての器官を細断した後， 恒温 乾燥器

(ND-400 ， 仁藤理科工業社製) 内で 80 oCで3日間乾燥させた. その後， 乾燥試料は，

振動ミルで粉末にした.
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各々の粉末試料をよく撹持した後， 約1.0 mg を用いて全炭素含量と12CとIJCの含有率

を燃焼法と赤外分光法 を計測原理とした13C02アナライザー(JASCO EX-130S， 日本分光

社製) を使用してHiranoet al. C 1979)やOkanoet al. (1983)に準じて測定した. 本機械の検

出限界は， 炭素含量 10 "-' 40μgを含む試料であ り ， その計測誤差の共分散は 1.0 %以

下である (河内ら ， 1985). I3C atom excess %は， 13C02を施用した器官の13C含有率から13C

自然含有率(1.1 %)を差し引いて計算した. 全炭素含量は， 各器官中の炭素率と 全乾燥

重量から計算した. ま た， 器官当たりの 13 C 吸収量は， 次の式から計算した.

(吸収され た13 C含量) = 13C atom excess % X炭素含量

さらに， 各器官の13C分配率は， 植物体に吸収され た全excess 13 C含量中における 器官別

のexcess 13C含量の百分率から求め た. 各器官の乾物重当たりのJJC 吸収量は， 器官別の

全乾物重当たりのexecss 13C含量から計算した.

果実品質の測定

土壌乾燥処理後， 収穫した果実は， 果皮， じようのう膜および砂じように分別した.

可溶性固形物含量 Cssc)は， 各処理区から選んだ10果を使用し， デジタル式屈折糖度

計(PR-100， アタゴ社製)で評価した. 砂じよう中の酸濃度および糖組成は， 第2章 お

よび第3章と同様の方法で分析した.

第3節 結 果

土壌と樹体の水分特性

潅水制御を開始してから4日目には， 緩乾燥ストレス区と強乾燥ストレス区の土壌の

水欠差は処理開始時に比較して， 68 % および53 %に各々低下した(Pig. 29 A). 土壌の

1fí wと土壌の水欠差の関係図は双曲線の関係を示した. 土壌の水欠差が 100 %から急速

に低下しでも， 土壌の1Jí w の変化は少なかったが， 水欠差が 25 %以下になると土壌の

1fíwは急速に低下した. C Pig. 29B) . この関係図から ， 乾燥ストレス区の土壌の1Jíwは，

- 0.10 MPaから- 0.20 MPaの範囲と推定され たCPig. 29B ) . 

樹体の水分特性を検討する ために ， 早朝時の葉のv! w と果実肥大 を ， 処理期間中継続

的に調査した. 湿潤区(対照区)の葉のv!wは， 処理期間中- 0.3 "-' - 0.4 MPa で推移

したCPig. 30A) . これに対して， 緩乾燥ストレス区の葉の1Jíwは， - 0.5 "-'一0.8 MPa ， 

強乾燥ストレス区では， - 0.8 "-' - 1.2 MPa まで 低下した. 果実肥大では， 湿潤区の果
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実横径は継続的に肥 大 した CPig . 30B). 緩乾燥ストレス区の果実肥大は， 土壌乾燥処理

後2"-'5日自に処理開始前より果実が収縮した. しかし， 処理後6日目以降， 緩乾燥ス

トレス区の果実は肥大を再開し， 緩乾燥ストレス区の果実肥大は湿潤区の果実肥大より

やや劣る程度であった. 一方， 強乾燥ストレス区については， 葉のすwが- 1.0 MPa 以

下に低下したとき，果実はしばしば収縮し，処理開始前の果径より小さくなったCPigs. 30A 

and B) . 

湿潤区の果皮の1Jíwは， 処理期間中- 0.4 "-'一0.5 MPa で推移したのに対して， 緩乾

燥ストレス区の果皮で- 0.8 "-'一0.9 MPa ， 強乾燥ストレス区で- 1.2 "'--' - 1.4 MPaであ

ったCPig. 31A). 処理期間中の果皮の1Jísは， 湿潤区>緩乾燥ストレス区>強乾燥スト

レス区の}II買に低かったCPig. 31B). 緩乾燥ストレス区の果皮の1Ypは， 土壌乾燥処理6

日目では湿潤区に比べて 半分程度であったが， その後1Y p は徐々に高くなり， 処理最終

日には 湿潤区とほぼ同程度まで回復したCPig. 31C). これは， 緩乾燥ストレス区におい

て果皮の1Ywの低下以上に1Ysの低下が大きくなったため， 0/ pが維持されたことを示

す. 一方， 強乾燥ストレス区の果皮 1Ypは， 湿潤区の約半分程度であり， 1y p の回復は

認められなかったCPig. 31C) . 

2 乾燥ストレスが果実品質に及ぼす影響

土壕乾燥処理後16日目に収穫した 果実を比較した 結果， 緩乾燥ストレス区の果実重と

果肉重は， 湿潤区とほぼ同じであったが， 強乾燥ストレス区では， 湿潤区や緩乾燥スト

レス区より明らかに果実重と果肉重が減少したCTable 4) . 果汁中の可溶性固形物含量お

よび酸濃度は， 乾燥ストレスが 強いほど有意に高く， また， ショ糖， ブドウ糖および果

糖の濃度 も， 強乾燥ストレス区>緩乾燥ストレス区>湿潤区乾燥ストレスのJII買に濃度が

高かった. しかし， 果肉当たりの全糖含量を比較したとき， 緩乾燥ストレス区の果実が

処理問で最も高かった. これらの結果から， 緩乾燥ストレス処理はショ糖， 果糖および

ブドウ糖の濃度を増加させるだけでなく， 果実当たりの全糖 含量も 増加したことを示し

ていた.

3 乾燥ストレスが葉の光合成特性に及ぼす影響

土壌乾燥処理後1 5日目に， 葉の純光合成速度と蒸散速度を測定したとき， 緩乾燥スト

レス区と強乾燥ストレス区の純光合成速度は， 湿潤区に比べて各々，約1/3と1/5に低下，

蒸散速度は約1/2と1/3に低下，気孔コンダクタンスは約2/5と1/4に低下したCTable 5) . 

また， 葉内炭酸ガス濃度は， 乾燥ストレスの強さに応じて増加傾向を示した. これらの

- 76 -



0.00 
A 

a，r圃s・.h 

言、-何 -0.50 噌cd 4。o 
a
p ・

. 

噌‘。伺ヨ・園e 

-1.00 
噌」冊。ー

-1 .50 

110 

，、面圃h両、園.、，..， 

F E 由ε 曲E』m 105 回
E O 

司噛コー圃ー.. 

時。園

'曲0岡4 3 
100 

E
E 由。‘GL -B 

95 
。 2 4 6 8 10 12 14 16 

Days after treatment 
Fig. 30. Changes in water potential of leaves (A) and fruit enlargement rate (B) of Satsuma 
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percentage， with the horizontal diameter at the starting day of treatment considered as 100 
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Table 4. E妊ect of drought stress on fruit weight， pulp weight， soluble solid concentration (SSC)， acidity， 
sugar content in Satsuma mandarin fruit on the 16th day of watering treatment. 

Fruit 
w

(

P
e

E

u
I
) 
E
lp 

ht 
Sugar content (mg / g F.W.) 

w
(
e
g
i
) 
ght SSC Acidity 

Treatment (%) (%) Sucrose Glucose Fructose Total 

Well-watered 62.2 b Z 48.0 b 6.5 a 1.9 a 19.8 a 8.5 a 9.0 a 37.8 a 
Moderatel y drought -stressed 58.4 b 45.6 b 9.0 b 2.4 b 33.8 b 13.4 b 13.5 b 60.7 b 
Severely drought-stressed 48.9 a 38.2 a 10.5 c 3.0 c 40.1 c 17.8 c 17.9 c 75.8 c 

Z Mean separation within columns by Duncan's multiple test， P壬0.05 (n = 15). 

Total pulp 
sugar content 

(g) 

1.94 a 
3.15 c 
2.72 b 
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Table 5. Photosynthetic rate， stomatal conductance， intercellular C02 concentration and transpiration rate of Satsuma mandarin trees grown 
under well-watered， moderately drought-stressed and severely drought-stressed conditions on the 15th day of watering treatment. 

Photosynthetic Transpiration Stomatal lntercellular 
rate (C02) rate (H20) conductance (H20) C02 concentration 

Treatment Z (μmol • m-2・S-l) (mmol. m-2 ・ 1
)01 . m . s mo ・ m . s (μmol ・mor1)

Well-watered 8.3 :i:: 0.5 b Y 0.63 :i:: 0.02 c 0.20:i:: 0.02 c 231 :i:: 3 a 
恥10derately drought-stressed 2.4:i:: 0.3 a 0.33:i:: 0.03 b 0.08:i:: 0.01 b 255 :i:: 7 b 
Severely drought-stressed 1.8:i:: 0.3 a 0.23 :i:: 0.03 a 0.05 ::t 0.01 a 242士 9ab

Z Values represent the mean:i:: SE (n = 15). 
Y Mean separation within colurnns by Duncan's multiple range test， P壬0.05.
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Table 6. The total dry matter weight of trees labeled with 13C02， the total weight of 13C assimilated per tree and the concentration of 13C per 

unit dry matter weight on the 16th day after Satsuma mandarin trees grown under well-watered， moderately drought-stressed and 

severely drought-stressed conditions. The labeling of J3C02 was conducted for 5 hours on the 15th day of watering treatment. 

Treatment 

Well-watered 

Moderatel y drought -stressed 

Severely drought-stressed 

Total tree dry weight 

(g) 

454.5 ::l:: 18.5 z 

427.5 ::l:: 43.2 

464.6 ::l:: 22.1 

三Data are the mean::l:: SE of three trees. 

13C per tree 

(mg) 

422.2::l:: 13.9 

468.2士 36.1

471.2 ::l:: 46.9 

13C per unit D.W. 

(mg / g D.W.) 

0.93土 0.01

1.10::l:: 0.03 

1.01 ::l:: 0.09 
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Table 7. Distribution percentage of 13C and 13C assimilated per unit dry weight in various organs of 3・year-old Satsuma mandarin trees 

measured on the 16th day after grown under well-watered， moderately drought-stressed and severely drought-stressed conditions. 

The labeling of J3C02 was conducted for 5 hours on the 15th day of watering treatment. 

Well-watered Moderatel y drought -stressed 

Distribution 13C weigh weH!ht Distribution 

percentage per dry weight percentage 

Organ (%) (mg I g D.W.) (%) 

New f1ush leaves 32.5 :t 2.T (1) y 2.49 :t 0.53 (1) 34.6 :i: 4.1 (2) 

1-year-old leaves 8.7 :t 0.1(3) 1.45 :t 0.14 (3) 6.9 :t 1.1 (3) 

New f1ush twigs 6.2 :t 0.9 2.43士0.39 (2) 3.3 :t 0.5 

1-year-old twigs 4.4士0.5 0.73 :t 0.09 3.0 :i: 0.6 

2-year-old twigs 5.6 :t 0.4 0.70 :t 0.10 3.1 :t 0.6 

Trunk 7.4 :t 0.6(4) 0.61 :t 0.09 4.0 :t 0.4 (4) 

Main root 5.3士0.9 0.48 :t 0.02 3.1 :t 0.6 

Fibrous roots (<2 mm X) 3.4 :t 1.3 0.39 :t 0.17 2.5 :t 0.7 

Middle roots (2 ・10 mm) 3.4 :t 0.3 0.45 :t 0.06 1.3 :t 0.3 

Large roots (> 10 mm ) 1.5 :t 0.7 0.36 :t 0.09 0.7 :t 0.2 

Fruit 21.6 :t 2.5 (2) 0.91士0.03 (4) 37.5 :t 5.7 (1) 

Z Data are the mean:t SE of three organs from different trees. 

y Top 4 numbers from the largest in the column. 

X Root diameter. 

13C weight 

per dry weight 

(mg I g D.W.) 

2.41 :t 0.30 (1) 

1.47 :t 0.17 (2) 

1.25 :t 0.16 (4) 

0.81 :t 0.14 

0.59 :t 0.04 

0.43 :t 0.02 

0.33士0.03

0.35 :t 0.05 

0.24 :t 0.05 

0.25 :t 0.03 

1.41 :t 0.13 (3) 

Severely drought-stressed 

Distribution 13C weight 

percentage per dry weight 

(%) (mg I g D.W.) 

37.7 :t 6.1 (1) 2.64 :i: 0.21 (1) 

10.4土1.7 (3) 2.11 :t 0.05 (2) 

2.6 :t 0.6 0.88 :i: 0.26 (4) 

2.9 :t 0.7 0.73 :i: 0.09 

3.8 :t 0.8 0.55 :i: 0.19 

5.2 :t 1.5 (4) 0.48:t 0.17 

4.2 :t 1.1 0.47 :i: 0.14 

3.4 :t 0.6 0.36 :i: 0.09 

2.8 :t 1.2 0.32 :i: 0.12 

0.9 :t 0.1 0.35 :t 0.16 

26.1 :t 1.7 (2) 1.16士0.14 (3) 
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結果から， 乾燥ストレス状態における光合成速度の低下は， 気孔の閉鎖だけでなく， 葉

緑体の光合成代謝の阻害によって引き起こされたと推察された. しかし， 1樹当たりの

全13C吸収含量では， 処理聞に大きな差が認められなかったことからCTable 6) ， 乾燥ス

トレス区における葉の光合成能力は， 13 C施用時の高炭酸ガス濃度下で回復したことを

示していた.

4 乾燥ストレスが光合成同化産物の転流・分配に及ぼす影響

緩乾燥ストレス区において， 果実への 13 C分配率は器官の中で最も高く， 次いで新葉

>旧葉>主幹であったCTable 7). これに対して， 湿潤区と強乾燥ストレス区では， 新

葉で最も13 C分配率が高く， 次いで果実>旧葉>主幹の順であった. 果実で比較すると，

緩乾燥ストレス区の13 C分配率は37.4 %であり， 湿潤区や強乾燥ストレス区の21.6 %， 

26.1 %に比べて著しく高かった.

次に， 乾物重当たりの 13 C吸収量を比較したとき， 湿潤区では新葉が最も高く， 次い

で新梢>旧葉>果実の順に高かった. 緩乾燥ストレス区と強乾燥ストレス区ともに， 乾

物重当たりの 13 C吸収量は， 新薬で最も高く， 次いで旧葉>果実>新梢の順であった.

果実で比較すると， 乾物重当たりの 13 C吸収量は， 緩乾燥ストレス区で最も高く， 次い

で強乾燥ストレス区， 湿潤区の順であった. 乾燥ストレスに対する果実器宮内の 13 C分

配率の影響を比較した結果， 果皮の13 C分配率は5.0 "-' 7.5 %であり， 処理聞に有意な差

が認められなかったCPig. 32). しかし， じようのう膜と砂じようの13C分配率について

は， 両器官とも緩乾燥ストレス区が湿潤区と強乾燥ストレス区に対して明らかに高かっ

た.

第4節 考 窓
m

本試験では， ポット樹全体の重量をかん水量により調節し， ウンシュウミカン樹に2

段階の乾燥ストレス区を設定した. 天候の変化による蒸発散量の変化によって， 土壌の

水欠差に多少の変動は認められたがCPig. 29)， 果実肥大と水分特性から緩乾燥ストレス

区の樹体は， 強い脱水作用を受けなかっただけでなく， 過度の過湿状態にもならなかっ

たと考えられる. この結果 緩乾燥ストレス区の樹体は， 低土壌水分下においても耐乾

性の順化機能が働き， 果実は肥大できたと考えられる. 湿潤区の果実が継続的に肥大し

たのに対して， 乾燥ストレス区では， 早朝時の葉の1Jíwが一0.8 MPa以下になったとき，
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果実肥大は抑制された(Pig. 30). この関係は， 間苧谷ら(1977)のウンシュウミカン果実

の結果と一致していた. 緩乾燥ストレス区の果実は， 収縮と肥大を繰り返したが， 処理

期間中， 果実は徐々に肥大した. 一方， 強乾燥ストレス区の果実は 乾燥ストレスによ

ってしばしば処理開始時より果実が収縮した(Pig. 30B) . 

ウンシュウミカン果実の砂じようの原基は5月中旬に発生し， 砂じようの基部にある

表皮細胞は， 7月上旬まで伸長するのに対して， 砂じようの頂部近くの表皮細胞は， か

なり遅い時期まで分裂を続ける(倉岡 ・ 菊池， 1961). 菊池ら(1964) によると， ウンシ

ュウミカン果実の砂じようの細胞分裂は， 通常7月上旬から中旬までに終了する. 本試

験では， 8月上旬に着果量を調節し， 試験は9月上旬に開始したことから， 本試験でみ

られた果実肥大の差は， 乾燥ストレスに応答した細胞肥大に起因したと考えられる.

細胞肥大は， 乾燥ストレスに非常に敏感であり， 成長に伴った水ポテンシャル勾配の

変化に関係する(Molz and Boyer， 1978 ; Nonami and Boyer， 1987， 1990a， 1993 ; Nonami et al.， 

1997 ; Nonami， 1998). 浸透圧調節機能が水分ストレス下で働いたとき， 細胞容積と細胞

膨圧は細胞内への能動的な溶質の蓄積によって維持されることが知られている(Morgan，

1984) . ダイズ実生において緩乾燥ストレス下で浸透圧調節機能が認められ， 成長が回復

したCMeyer and Boyer， 1981 ; Nonami and Boyer， 1989， 1990a ; Nonami et al.， 1997). ダイ

ズにおいて， 浸透圧を高めた溶存物質は， 子房に蓄積された糖類とアミノ酸であった

CMeyer and Boyer， 1981) . このため， 緩乾燥ストレス下のウンシュウミカンにおいても，

浸透圧調節機能に利用された溶存物質の蓄積によって， 果実の成長が維持できたと考え

られる. 果皮の水分特性で検証すると， 緩乾燥ストレス区の果皮の1Jí p は， 処理最終日

には湿潤区に比べてやや高くなり(Fig. 31C) ， 1Jí sは1Jípの増加に伴って低くなってい

たCFig. 31B and C). このことは， 緩乾燥ストレス区の果皮において， 正味の溶存物質

が集積したことを示している. 緩乾燥ストレス区では， 湿潤区に比べて1Jípと果実の大

きさがほぼ同じであったことから， 緩乾燥ストレス区の果実で認められた糖度や酸濃度

の増加は， 脱水作用でないことが明らかであった.

葉の光合成速度と蒸散速度は， 乾燥ストレスによって低下したが， それらは気孔コン

ダクタンスと葉内炭酸ガス濃度の双方と密接な関係を示した(Table 5). 一般に， 光合

成速度の低下に伴う葉内炭酸ガス濃度の増加は， ガス交換に対して気孔の制限を受けな

いとされる(Farquhar and Sharkey， 1982). 乾燥ストレス下のウンシュウミカン樹におい

ても， 樹当たりの13 C吸収量は， 湿潤区とほぼ同程度であったことからCTable 6) ， 本試
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験樹では， 光合成に関連する酵素ならびに小器官が， 乾燥ストレスによって大きなダメ

ージを受けていなかったと考えられる. 気孔閉鎖は， 炭酸ガス濃度の減少に比べて乾燥

ストレスの方により敏感であることが知られている(Hsiao， 1973). 乾燥ストレス下のヒ

マワリで， 高濃度の炭酸ガス施用が， 気孔の閉鎖と葉緑体の機能低下を防ぎ， 光合成同

化作用を補償した(Graan and Boyer， 1990). 同様に， 本試験でもJJ Cラベル炭酸ガス施

用による高濃度の炭酸ガスが， 乾燥ストレス区の樹体で光合成同化作用を回復させたと

推定される. JJ Cラベルされた高濃度炭酸ガス施用試験は， 異なる土壌水分状態で栽培

されたウンシュウミカン樹に対して， 光合成同化産物の転流と分配の解析に良好な条件

であったと考えられる. このため， IJ C含量による分配率は， 器官全体として光合成同

化産物のシンク活性に関係し， さらに乾物重当たりのJJ C吸収量は， 器官細胞における

シンク活性に比例したと推定できた.

光合成同化産物の分配率で比較すると， 13C02 は葉から主として吸収されるのでJJCO�

施用24時間後までは， 13 C吸収量が葉で最も高いのは， 当然の結果と考えられる. 光合

成同化産物のシンク活性は， 湿潤区の新梢のような成長中の器官で高くなりやすいが

(Table 7) ， 緩乾燥ストレス区において， 乾物重当たりの13 C吸収量が果実で最も高かっ

たことから， 乾燥ストレスを受けたときは， シンク活性が大きく影響を受け， 果実のよ

うな貯蔵器官にシフトしたと推察される. 同様な結果が， 朝倉ら(1991) の定比活性IJ C 

施用法を用いたウンシュウミカンの試験で報告されている. これらの知見は，乾燥ストレ

スによる葉の光合成活動の低下にもかかわらず， 光合成同化産物の果実への分配率が増

加し， 果実への糖蓄積が直接的に増加したことを示している.

一方， Kadoya (1973)は， J� Cラベルした炭酸ガスをウンシュウミカン樹 に施用したと

き， 土壌乾燥区の果実で， エタノール不溶性画分よりエタノール可溶性画分のJ� C活性

量が高かったことを報告している. このエタノール可溶性画分中のI� C活性量の増加は，

光合成同化産物が果実に転流し， アルコール可溶性物質である糖類， アミノ酸および有

機酸として代謝 ・ 蓄積された結果と考えられる. グレーフフルーツを用いた J�C02 の同

化試験でも， 果肉中における光合成同化産物の転流物質の大部分は， エタノール可溶性

画分であった(Yen and Koch， 1990). 本試験では， 緩乾燥ストレス区の果肉組織(じよ

うのう膜と砂じよう)において， 光合成同化産物の分配率と吸収量が処理問で最も高か

った(Table 7). この結果は， 緩乾燥ストレス区の果実でみられた糖蓄積は， 高いシン

ク活性をもった砂じように光合成同化産物のソースからの転流が増加したことで説明で
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きる.

カンキツにおける光合成同化産物の主要な転流糖はショ糖であり， 師管のアンローデ

ィング物質である(Kriedernann，1969a， b ;沢村ら， 1975; Garcia-Luis et aL 1991) . グレー

プフルーツでは， 光合成同化産物は， 果皮アルベド内の維管束でアンローディングし，

維管束のないじようのう膜および砂じよう柄を通じて， 砂じように転流する(Koch

1984). Garcia-Luis et al. (1991)は， ウンシュウミカンの果皮アルベド組織と砂じよう柄

の柔組織に多数の原形質連絡を認めておりCPig. 33)， シンプラストを介して溶質が砂じ

ように転流することを指摘している. さらに， バレンシアオレンジの砂じよう細胞中の

液胞内は， 細胞質より多くの糖類と有機酸が偏在し， 細胞内のコンパートメンテーショ

ンが明らかになっている(Echeverria and Valich. 1988). Echeverria et al. C 1997) は， スイ

ートライムの砂じよう液胞内におけるショ糖および単糖類の移動と蓄積は， エネルギー

依存ではなく， ショ糖代謝酵素の活性に関連した拡散の促進であると指摘している.

ウンシュウミカンの砂じよう液胞における光合成同化産物の転流・ 蓄積は， 未解明で

あるが， 果実にアンローディングしたショ糖が， 乾燥ストレスの順化過程において， 維

管束や砂じよう細胞内で単糖類、に代謝され 単糖類の有意な蓄積が浸透圧効果を高めた

と推定される. 浸透圧調節機能の認められた緩乾燥ストレス区の砂じようで光合成同化

産物が顕著に増加したことから(Pig. 32)， 浸透圧調節機能は， 光合成同化産物の砂じよ

う細胞内への転流過程に関連する代謝に密接に影響し， シンクの高まった 果実で正味の

糖蓄積が促進された考えられる. しかし， 果実の生育が停止するような強乾燥ストレス

では， 浸透圧調節機能以上の負荷が樹体にかかっているため， 脱水に起因する濃縮効果

によって糖濃度は増加するが， 光合成活動の著しい低下によって正味の糖集積に至らな

いと考えられる.

第5節 摘 要

ウンシュウミカン(Citrus unshiu Marc. cv. 興津早生) の乾燥ストレスに対する果実の

糖度増加の機構について， 樹体の水分特性と光合成同化産物の転流・ 分配の解析から検

討した. 3年生ポット樹を供試して， 無加温ガラス室内で9月上旬から15日間土壌乾燥

処理を行った. 乾燥ストレス区として， 湿潤区(対照)， 緩乾燥ストレス区および強乾

燥ストレス区の3処理区を設定した. 早朝時の葉の1Jíwで比較すると，湿潤区の葉の1Jíw
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が約一0.35 MPaであったのに対して， 緩乾燥ストレス区で約- 0.60 MPa， 強乾燥ストレ

ス区で約一1.00 MPaであった. 緩乾燥ストレス区の果皮のlFpは， 処理後6日目で 湿潤

区の約半分であったが， その後徐々にlF p は高まり， 処理終了時には湿潤区とほぼ同じ

値まで回復した. このことは， 緩乾燥ストレスで浸透圧調節機能が作用したことを示し

た. 緩乾燥ストレス区および強乾燥ストレス区における葉の光合成速度と蒸散速度は，

湿潤区より明ら かに低かった. その要因として， 気孔拡散抵抗の低下と葉内炭酸ガス濃

度の増加が認められた. 処理後の果実重は， 湿潤区と緩乾燥ストレス区で有意な差はな

かったが， 強乾燥ストレス区の果実重は小さ かった. 両乾燥ストレス区とも可溶性固形

物含量 ， ショ糖， 果糖， ブドウ糖含量および酸濃度が湿潤区より増加した. 1果実当た

りの全糖含量で比較すると ， 緩乾燥ストレス区が処理問で最も高かった. 次に ， 13 Cで

ラベルされた炭酸ガスを各処理樹に施用して， 光合成同化産物の転流・ 分配特性を解析

した結果， 緩乾燥ストレス区の果実， 特に砂じようで最も分配率が高かった. また ， 湿

潤区や強乾燥ストレス区に比べて， 明らかに乾物重当たりの 13 C吸収量は増加した. こ

れらの結果から， 乾燥ストレスによるウンシュウミカン果実の糖度増加は， 乾燥ストレ

スに順応した浸透圧調節機能に関連した果実のシンク活性化により ， 光合成同化産物の

分配率が， 主として果実の砂じようで増加したことに起因すると考えられた.
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第6章 総 合 考 察

本研究の目的は， 第ーに等圧式サイクロメータ一法を利用してカンキツの水分特性を

器官レベルで詳細に解析し， それに基づ‘いてカンキツの水分生理的特性を明らかにする

ことである. 第二には， ウンシュウミカンの高品質果実生産技術として普及しているマ

ルチ栽培における樹体の水分特性と果実品質との関係を検討することである. 第三には，

水耕栽培を利用して， 塩ストレス下でのウンシュウミカン樹の水分特性と果実品質との

関係を明らかにすることである. 第四には， ウンシュウミカンの乾燥ストレスに対する

JII員化機能， とりわけ果実糖度の集積機構を水分生理学的に解明することである.

そこで， 本研究では最初に， 器官レベルでの水分特性を明らかにするために， 等圧式

サイクロメータ一法による適用性を検討した. 次に， マルチ栽培および水耕栽培に対す

る樹体の水分特性の影響と果実品質との関係を調査した. 最後に， 再現試験として， ポ

ット栽培で、土壌水分を制御することによって， 乾燥ストレスの強度と水分特性， 光合成

特性および光合成同化産物の転流・分配の解析からシンク活性との関連を検討した.

( 1 )等圧式サイクロメーターを用いた力ンキツ器官レベルの水分計測

本研究において， 等圧式サイクロメーターを使用して， 給水源である土壌や水耕養液

をはじめ， 植物器官である細根， 茎， 葉， 果実 (果皮， 砂じよう)のvrwとその構成要

素であるvrs とvrpを高精度で計測できることを示した (Table 1). 等圧式サイクロメー

ターは， ペルチェ効果を利用したSpanner型( 1951)や熱電対接合部に水を付けて湿点

を求めるRichards and Ogata型( 1958)のサーモカッフル ・ サイクロメーターで生じる誤

差要因を極力排除するよう設計されている. すなわち， 等圧式サイクロメータ一法では，

既知のvrwをもっショ糖標準液を熱電対リング部に付着させ， サンフルとショ糖溶液の

水蒸気圧等圧点を求めることにより， 試料のvrwを計測している (Pigs. 1 and 2B). こ

のため， 植物体から移動するのは， 原理的に水分子だけであり， Spanner型で大きな誤差

要因となるクチクラ抵抗を考慮する必要はない(Boyer and Knipling， 1965 ; Shacke l， 1984) . 

既知のvr wをもっショ糖標準液を熱電対部につけるので， 検量線が不要であることや平

衡時間の短縮が可能となる. さらに， サイクロメーターの大きな誤差要因となる植物体

の呼吸熱(Barrs. 1965)の補正や， サンプルチャンバー壁面での水の吸着をワセリン被膜
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で抑えている(Boyer， 1967). 等圧式サイクロメータ一法は， プレッシャーチャンパ一法

に比べて計測に時間を要するが， センサー数を多く作成しそれらを収納する恒温装置が

あれば， 一度に数十点を同時に計測できる(Fig. 2A) . 

1Jrwは， 対象物の水分不足状態や水の移動方向の情報しか提供できない• 1Jr wの構成

要素である1Jr s と1Jrp が同時に計測されないと， 植物体の水分特性を正確に評価したと

は言い難い. 厳密には， 植物細胞の1Jrwの構成要素は， 1Jr sとlJrpだけでなくlJr mと重

力ポテンシャル(1Jr h)も含まれる(Boyer， 1969). 細胞膜に固まれた細胞中では， 通常水

で満たされているため細胞内器官に対する水張力は無視でき， 1Jr m はOと考えて良い.

また， 1Jr hは， 10mの高さで約一0.10 1\1Pa である(野並， 1994). このことから， 通常

の植物細胞の1Jrwでは， 1Jrw=1Jrs+vrpの関係式で説明できる CHashimoto and Nonami， 

1990 ) . 

本研究では， 1Jr Pは等圧式サイクロメーターで実測した1Jrwと1Jrsの差から算出した.

これまで， 細胞の1Jr p を直接的に計測できるプレッシャープローブと等圧式サイクロメ

ーターで算出した1Jrpとの比較で， 1 : 1の関係が得られている(NonamÌ et al.， 1987) . 

さらに， 等圧式サイクロメーターによるvrwとvrs の計測値は， プレッシャープローブ

とオズモメーターによる1Jrwとすsとも， ほぼ一致していた CNonami and Schulze， 1989) . 

本試験でも， 愛媛大学農学部環境植物生理学研究室で製作した等圧式サイクロメーター

とプレッシャーチャンバーの各々使用し， ウンシュウミカン葉の1Jr w を比較した結果，

ほぼ1 : 1の直線関係が得られた(Pig. 4) . 

等圧式サイクロメーターで使用するサンフルチャンバーは 比較的大きいため(内径2.3

cm， 高さ3.0 cm) CFig. 1) ， 葉， 茎， 根などの栄養器官だけでなく， 果実でも果皮と砂じ

ように分けて計測できたCTable 1). 岩永ら(1987) は， ナシ果実の水分特性をサーモカ

ップル ・ サイクロメーターとプレッシャーチャンバーで比較したが， 両測定値で1 : 1 

の直線関係にならなかったと報告している. その原因として， Spanner型のサーモカップ

ル ・ サイクロメーターの計測では， サンプルチャンパー壁面の水蒸気のシンク， クチク

ラ抵抗や呼吸熱の補正などが大きな誤差要因になったためと考察している. 第2章で説

明したように等圧式サイクロメーターでは， これらの誤差要因を極力排除しているので，

果皮や砂じようでも高精度で1Jrwを計測できたと思われる.

サイクロメータ一法による1Jrsは， 植物組織の急速凍結 ・解凍処理で細胞膜を破壊し，

vrpを取り除いた状態で計測している(Ehlig， 1962). 細胞壁容積は， 総体積の約3.9 % 
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しかないので， アポプラスト溶液によるプロトプラスト溶液の希釈効果は， 無視できる

影響である(Molz and Boyer， 1978 ; Nonami and Boyer， 1987) . 等圧式サイクロメータ一法

で計測した砂じようの1Jíwは， 大部分が1Jís で占められ， 1Jí pは 0.10 MPa以下であった

(Table 1， Pigs. 18B and 25B) . 砂じょうは， 他の器官と異なり， 非常に多汁な器官である

ことから， 凍結 ・解凍の影響がでやすいと推察された. そこで， 凍結 ・解凍した砂じよ

うす s と砂じょうから採取した果汁1Jí s を比較した. その結果， 両計測値でほぼ1 : 1 

の関係が得られたことから(Pig. 5)， 凍結 ・解凍過程による1Jrs 計測への影響は， ほと

んどないと判断された.

本試験で計測されたウンシュウミカン砂じようの1Jrpは， 0.10 MPa 以下であったのに

対し(Table 1， Pigs. 18B and 25B) ， グレープフルーツ砂じようの1Jrpが 0.30 � 1.00 MPa 

であったと報告している(Kaufmann，1970). Kaufmannは， 早朝時にプレッシャーチャン

バーで計測した果実全体(果皮+果肉) の1Jrw と砂じよう1Jrw が等しいと仮定し， 果実

全体の1Jrwから浸透圧計で計測した砂じよう1Jrs の差を砂じようの1Jrpとして算出して

いる. しかし， 本試験で明らかなように， 早朝時の砂じようの1Jrwは， 果皮の1Jrwより

明らかに低く(Table 1， Pigs. 17A and 18A) ， 1Jr wが果実器官問で平衡状態になっていな

かった. プレッシャーチャンバーで果実の1Jfwを計測する場合， 果梗の道管の1Jrwを計

測していることになる(Pig. 33). 果皮の道管は， 果梗の道管につながっているが， 砂じ

ようには維管束がない(Schnei der， 1968; Nii， 1988). このような組織的特徴から， 早朝

時の蒸散の少ない条件下でも， 果皮と砂じようの1Jrw は平衡状態でなかったと推察され

る. 品種間差異や成熟の影響も考えられるが， 砂じよう1Jr wを高く推定したことが， グ

レープフルーツ砂じようの1Jfpを高く算出したと大きな原因と思われる. リンゴでは，

果肉の1Jrpが約0.20 � 0.40 MPaと報告されているので(Mi lls et al.， 1996)， ウンシュウ

ミカン砂じようの1Jfpは，他の器官や他の樹種の果実に比べてかなり低いと考えられる.

以上のことから 等圧式サイクロメーターにより カンキツの器官レベルで1Jrw のみ

ならず， その構成要素である1Jrs と1Jr pを高精度で計測できることが明らかとなった.

このため， 等圧式サイクロメーターは， カンキツを含めた果樹の水分特性を器官レベル

で解析にする計測法として， 非常に有効であると考えられた.

( 2 )乾燥ストレスに対するウンシュウミカンの水分特性

カンキツは耐乾性の強い樹種である. ブドウ ‘巨峰' では， 土壌pP 2.2 以上で強い乾
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燥ストレス状態になるが(今井， 1991)， ウンシュウミカンでは土壌pF 2.7以上にならな

いと， 果実肥大が急激に低下するような外観的なストレス状態にはならない(F吋iokaand 

Kaida， 1971 ;鈴木ら， 1975). 土壌含水率と土壌の1Jíwを比較したとき， 同じ土壌含水率

でもNaClを含んだ土壌の1Jíwは， 蒸留水で浸潤したそれより明らかに低く， 溶質の1Jís

の影響が認められた(Fig. 6). すなわち， 溶質を多く含んだ土壌では， 1Jí s の影響を受

けて1Jíwが急速に低下するが， 土壌pFは1Jí m を反映するために， 土壌の1Jíwを正確に

は評価できない(K ramer ， 1983). このため， 樹体衰弱の防止のために多肥されやすいマ

ルチ栽培やハウス栽培の場合， 土壌乾燥が進行すると土壌水分に含有された溶質の1Jí s 

の影響で， 1Jí w が急速に低下し， 土壌 pF 以上に乾燥ストレスが樹体に及ぶ可能性があ

る.

土壌pFに対して， 樹体の1Jíw， 1Jísおよび1Jípは， 樹体の水分特性を直接的に評価で

きる有用な生体情報である. 通常， 晴天時における1Jíwの日変化は， 早朝時が最も高く，

日射の多い日中時に最低となる(Elf、ring and Kaufmann， 1972 ;町田 ・ 問苧谷， 1974). 本

試験でも， 土耕栽培と水耕栽培下でウンシュウミカンの葉における1Jí w， 1Jí s， 1Jí p の

日変化を晴天時に計測したが， 早朝時で最もlJfwと1Jípが高く， 日射の多い日中に両ポ

テンシャルは， 最も低下した(Figs. 7 A and 26A). カンキツの蒸散速度は， 他の植物同

様に， 早朝と夕刻は低く安定し， 日射量の増加に伴って日中最も高くなる(長谷場 ・ 武

智， 1966). このように植物体の1Jí w は， 日射量， 気温などの環境条件に大きく影響を

受けるので(町田 ・ 問苧谷， 1974;葦津ら， 1979; Syvertsen and Levy， 1982)， 経時的な

水分特性計測の場合， 蒸散の影響の少ない早朝時の計測が適している. 本試験では， 日

変化の計測以外， 経時的な1Jíwの計測は， すべて早朝時に実施した.

Elf九ring and Kaufmann C 1972 )は， オレンジで葉の1Jíwの低下と同時に果実の収縮を認め

ている. 本試験では， ウンシュウミカンの葉と果皮の1Jí w を経時的に調査した結果， 日

変化の変動は， 果皮より葉の1Jíwの方で大きかったがCPig. 8)， 土壌乾燥過程において

葉より早い時期に果皮の1Jíwは低下したCFig. 7). ウンシュウミカンでは， 早朝時の葉

のすwを基準にした場合， 葉の生長は- 1.50""'_' - 2.0 MPa以下で， 果実肥大は- 0.70""'_' 

- 0.80 MPa以下で抑制される(間苧谷ら， 1977;葦津ら， 1979;間苧谷 ・町田， 1980 ). 

本試験では，土壌乾燥過程における葉および果皮の1Jíwとすpとの関係を検討した結果，

葉のlJfwが- 1.50"_ - 2.0 MPa以下でCFig. 10 A) ， 果皮の1Jíwが一0.70 ，...._，一0.80 MPa 

以下で， 各器官の1}/pが急速な低下しておりCPig. 10B) ， これまでの報告に一致してい
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た. 重水を使用した試験では， 水は砂じようへ緩慢に移行するが， 果実から葉の方には

ほとんど再移動していない(Mantell et al.， 1980). 間苧谷ら(1976) は， ウンシュウミカ

ン果実が水の貯蔵タンクとしてほとんど機能していないことを指摘した. カンキツ果実

の砂じょうが非道管器官であることが(Pig. 33)， そのような葉と果実の水移動 に関連し

ていると思われる.

植物の成長に関しては， 1f/ p の大きさが成長率を直接制御しているのではなく， 給水

源の水ポテンシャル( 1f/ 0)と植物組織の1f/wの差( 1f/ w - 1f/ 0)が相対成長率に深く関

連することが明らかになっている(Molz and Boyer， 1978 ; Nonami and Boyer， 1987， 1990a， 

1993 ;池田ら，1996; Nonami et al.， 1997 ; Nonami， 1998 ; Ikecla et al.， 1999). 乾燥ストレ

スや養液ストレス下では， 給水源である土壌や養液の1f/ w ( = 1f/ 0) が低下 するため，

生長部位の聞のずw差は小さくなりやすく， その結果， 葉の生長や果実肥大等が抑制さ

れたと考えられる. 本論文では， 1f/ wの差と生育等について検討していないが， 今後マ

ルチ栽培 や養液栽培で果実肥大の制御を試みるとき， 生長に伴う水ポテンシャル場の解

明が有効と思われる.

水分ストレス状態でないカンキツ類、の葉の1f/pは，約1.50 � 2.00 MPaであり(Pigs. 7A， 

8A， 13， and 24C) ， Pereres et aL (1979)の報告と一致していた. ストレスを受けていない葉

の1f/pは， トウモロコシで約0.40 MPa (Westgate and Boyer， 1985)， コムギで0.51 MPa 

(�unns and Weu， 1981)， ムラサキツユクサで約0.70 �Pa (Nonami and Schulze， 1989)な

どであり， カンキツの葉の1f/pは， 草本植物よりかなり高かった. 茎の1f/pにおいても，

カンキツ台木実生で約1.00 � 1.50 �Paであり(Fig. 11D)， トマトの約0.50 � 1.00 �Pa 

(Nonami et al.， 1992)やダイズの0.56 MPa (Meyer and Boyer， 1981)と比べて高かった. し

かし， ウンシュウミカンの細根の1f/pは，0 .40 � 0 .80 �Paであり(Fig. 15B)， ダイズの

約0.50 �Pa CSharp and Davies， 1979)， トウモロコシ の約0.40 �Pa CWestgate and Boyer， 

1985)と比べて大きな差がなかった. このように， カンキツの葉や茎などの1f/pは， 草本

植物より高い値であったが， 砂じようの1f/pは0.10 MPa以下と非常に低かった. カンキ

ツ果実の維管束は， 果梗から果皮にかけて存在するが(新居，1985)， 砂じよう柄中には

維管束や仮道管組織がないCNii， 1988). このような解剖学的な特徴や， 砂じよう細胞の

成熟に伴う急速な液胞化と細胞壁の薄層化などが， 砂じようの1f/ pを低い値 にする大き

な要因と推察される.
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( 3 )カンキツ台木実生の水分特性

ウンシュウミカン果実の高品質果実生産には， 夏秋季の乾燥ストレスが不可欠な条件

であり， 根域制限栽培， 高畝栽培， ハウス栽培は， 人為的に乾燥ストレス状態の付与を

を目的とする栽培方式である(薬師寺， 1994). 従来， 台木としてカラタチを使用してき

たが， これら新栽培方式に適した強耐乾性で高品質果実を安定的に生産できるような台

木の探索が試みられている(湯浅， 1992). 森永(1993) は， 台木によってウンシュウミ

カンの葉の光合成速度に差がでることを明らかにしており， 台木利用による樹勢制御の

可能性を示している. 台木の評価では， 圃場試験が最も確実な実証方法であるが， 試験

結果の判定にかなりの時間を要する. 耐乾性ではないが， 耐寒性台木の早期選抜方法の

ーっとして， Syvertsen and Yelenosky (1988)は， 塩ストレス(NaCl)処理に対するカンキ

ツ実生の水分特性の反応から台木探索を試みている.

本試験では， 5品種の台木実生を供試し， 土壌乾燥による乾燥ストレスと養液栽培に

よる塩ストレスに対する水分特性の評価を試みた. 土壌乾燥試験では， 生体情報として

根の1Jíwと茎の1Jípの関係を比較した(Pig. 11). 茎の1Jípの維持から判断すると， 根の

1[fw が低下したとき， カラタチとオオベニミカンは， スンキ， シークワシャーおよびタ

チバナより茎の1Jísが低下して， 1Jí pの維持ができた. 塩ストレスとして， - 1 .0 MPa 

に調節したNaClとCaCh溶液を使用し， 移植後の台木実生の水分特性を比較した. その

結果， 台木実生の水分特性は塩の種類によって異なる反応を示したCPig.13) . すなわち，

NaCl処理における葉の1Jí p では， シークワシャーとオオベニミカンで高く， CaCh処理

では， カラタチとオオベニミカンで葉の1Jípは回復した.

カンキツ実生では， 無機物の吸収能力に品種間差異が認められ， カラタチの根で Na+

の吸収量の高いことが報告されている(Syvertsen and Yelenosky， 1988). トマトの塩スト

レス試験では， 根におけるイオン透過率はKCl> NaCl > CaCh であり， 根の1Jíwと逆

相関が認められている(Nonami et aL 1992). しかし 本試験で根のイオン透過率を計測

した結果， 品種によって差異はあったが(Pig. 14)， 必ずしもイオン透過性と塩ストレス

に対する水分特性との関連は， 説明できなかった. 無機イオンの移動機構は複雑であり，

無機イオンが細胞内外での流出と流入において， 異なったイオンチャンネルを移動する

ことが示唆されている(Hedrich and Schro ed er， 1989). このように 塩ストレスと乾燥ス

トレスの関係については， さらに研究が必要と思われる. 今後， イオンチャンネルなど

の生理機能と水分特性との関係が解明されれば， 耐乾性台木の選抜において， より効率
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的な早期選抜法の開発が期待できる.

( 4 )マルチ栽培におけるウンシュウミカンの水分特性と果実品質

近年， 果実の消費において多品目少消費の傾向が強くなったことから， 果樹生産者は

収量重視から品質重視に移行している. ウンシュウミカンの高品質果実の目標としては

Mサイズ(横径: 6.1 cm � 6.7 cm) で果皮が濃いオレンジ色をもち， 果汁糖度12 %以上，

酸濃度1 %以下など列挙される. 特に， 高糖度果実でなければ， 高い商品価格を望めな

いのが現状である. しかし， 夏秋季に降雨の多い日本の気象条件において， 既存のウン

シュウミカン品種では，糖度12 %以上の果実を安定的に露地生産することは困難である.

このため， 人為的に土壌乾燥を図るためにマルチ栽培が試みられてきた. 試験当初は，

不透水性のビニルフィルムを利用したが， その普及は困難であった. ビニルフィルムで

は， 被覆前の土壌が十分に乾燥している必要がある. 被覆前に土壌が十分乾燥していな

い場合， 土壌水分を反対に保湿したり， 被覆に伴う土中の炭酸ガスの増加などにより.

品質改善の効果が不安定であった(河瀬ら， 1993a). 1980年半ばより， 雨水は不透過で

あるが土中の水蒸気と炭酸ガスなどのガスを透過する透湿防水性不織布が開発された.

実用性の高い透湿防水性不織布によって， マルチ栽培の試験研究が再開され， さらにカ

ンキツ農家にも普及しはじめた(河瀬ら， 1993b). しかし， 多くのマルチ栽培試験は，

樹体の乾燥ストレス状態を土壌pFおよび葉や果実のlJíwのみで評価しているため， 樹

体の乾燥ストレス状態が正確に把握できているとは言い難い.

これまで， 浸透圧調節機能と炭水化物との関係は， ワタCCulter et al.， 1977 )， ダイズ

CSharp and Davies， 1979)， イネCCulter et al.， 1980)， トウモロコシCWestgate and Boyer， 

1985) ，サクランボ(Ranney et al， 1991) やリンゴCWang and Stutte， 1992 ; Wang et al.， 1995) 

で報告されている. しかし， これらは， 乾燥ストレスに反応した葉， 茎および根の浸透

圧調節機能と炭水化物の代謝を研究した報告であり， 果実における浸透圧調節機能と糖

度との関係は， 未解明であった. このため， 土壌のlJíwと樹体の器官レベル， 特に果実

のlJí w， lJí s， lJí pの知見があれば， 土壌乾燥に順化する樹体の水分特性や果実品質と

の関連がより明確にできると考えられる.

本試験では， マルチ資材として透湿防水性不織布を利用し， 8月中旬から被覆後の土

壌の1[fwを等圧式サイクロメーターで計測した. その結果， マルチ栽培区の土壌の1[fw

は， 露地栽培区に比べて明らかに低下し， マルチ栽培による土壌乾燥の効果が確認され



た(Pig. 15). マルチ栽培区の細根のす w は， 露地栽培区よりに低く推移していた. こ

のとき， マルチ栽培区の土壌のlJíwは， 永久萎凋点とされる一1.53 MPa よりも低い-

1.80 MPaであった. マルチ栽培区の細根のlJíwはそれより高く， lJí pは露地栽培区とほ

ぼ同程度に維持されていた(Pig. 16) . 土壌乾燥条件で栽培されたウンシュウミカンでは，

細根中の糖類が増加しており(富田 ・東， 1969)， マルチ栽培区における細根のlJísの低

下は， 細根細胞に有意な溶存物質の蓄積があったことを示している. また， 供試樹が樹

齢13年生であったことから， 土壌試料をサンプリングした地点より， 根群はさらに深い

土壌に達していたと推定される. 深根域での吸水は十分可能と考えられため， マルチ栽

培区の細根においても， 脱水されずすpを維持できたと思われる.

果実の水分特性として， 本試験では果皮と砂じようの各々においてlJí w， lJí s， lJí p 

を経時的に計測した(Pigs. 17 and 18). 果皮においても， 細根と同様にマルチ栽培区の

す wは， 露地栽培区に比較して低下した. しかし， マルチ栽培区のlJísの低下の程度が

大きかったため， 1Jf Pの大きな低下は認められず， 処理期間中ほぼ一定に維持されてい

たCPig. 17B). また， 砂じようにおいても， 樹体に乾燥ストレスが及ぶのと平行して，

マルチ栽培区のlJíwは低下した(Pig. 18A). 砂じようのすpは， 処理期間中0.10 MPa 

以下と低く， lJí wの大部分は， lJí sで占められていた• lJí pは非常に低かったが， マル

チ栽培区の砂じようのlJíp は， 露地栽培区とほぼ同等であり， 処理後半にはマルチ栽培

区の方が高くなった(Pig. 18B). これらの結果から， 本試験のマルチ栽培では， 細根や

果実においても浸透圧調節機能が長期にわたって働いていることは明らかであった.

マルチ栽培期間中の砂じようのlJí sと果汁の可溶性固形物含量の関係をみると(Pig.

20) ， 可溶性固形物含量の増加に伴って， lJí sは当然低下したが， マルチ栽培区の回帰直

線の勾配は， 明らかに露地栽培区のそれより大きかった. このことは， マルチ栽培区の

砂じよう中の溶存物質が露地栽培区の場合に比べて， 低分子量を多く含んでいることを

示していた. 乾燥ストレスを受けたウンシュウミカンで， 果汁の還元糖増加が， これま

で多く報告されている(富田， 1972;朝倉ら， 1991;向井ら， 1996). 本試験でも， マル

チ栽培区では， ショ糖より還元糖(果糖およびブドウ糖) で増加量が多かった(Table 2) . 

このような還元糖の増加は， 非還元糖であるショ糖より浸透圧効果が高いため， 乾燥ス

トレスを受けた果実の浸透圧調節機能には， 有効に作用すると思われる.

ウンシュウミカンの果汁中の溶存物質として， 糖類ではショ糖， 果糖， ブドウ糖が主

要な糖であり， 酸ではクエン酸とリンゴ酸が多く， 生育期間を通してクエン酸が全酸含
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量の80 � 88 %を占めている(垣内ら， 1970;松本ら， 1977;岩垣ら， 1981;大東・佐

藤， 1985). 成熟期のウンシュウミカン果汁中のアミノ酸組成では， アスパラギン酸， ア

スパラギン， グルタミン酸， アルギニン， プロリンなど多くが検出され(久保田ら， 1972 ; 

岩垣ら， 1981)， 乾燥ストレスによってアミノ酸も増加している(鈴木ら， 1981). 収穫

果実におけるウンシュウミカン果汁中の糖， 有機酸およびアミノ酸は， 各々約10 %， 1.0 

%， 0.04 %である(三浦 ・ 荒木， 1988). そこで， 本試験では， 果汁の主要成分である糖

類(ショ糖， ブドウ糖， 果糖) とクエン酸の標準試薬を使用して， 各溶質の濃度と1f/ s 

の関係を検討した.

一般に， ウンシュウミカンの果汁糖度の計測には， 屈折示度糖度計が使用されており，

その目盛りは， ショ糖の重量%を基準に付けられている. 重量%と屈折計示度の関係で

は， ショ糖， 果糖， ブドウ糖とも同じ直線上にフロットされたが， クエン酸はやや勾配

の小さな直線を示したCPig. 20A). これは， ショ糖の屈折率が 1.031 に対して， 果糖，

ブドウ糖およびクエン酸の屈折率が， 各々1.021， 1.031， 0.951 を反映した結果であるCWolf

et aL 1980) . このため， 屈折示度糖度計は， 果汁糖度だけでなく， クエン酸なども含め

た溶存物質の屈折率の総計値を示すことになる.

次に， 屈折計示度と1f/ w との関係を比較すると， 果糖， ブドウ糖およびクエン酸は，

ほぼ同じ直線上にプロットされたが，ショ糖で得られた回帰直線の勾配は，単糖類の約112

であったCPig. 20B). この差は， ショ糖と単糖の分子量比とほぼ同じであった. 溶液の

1Jrw は， 溶質の種類に関わらずモル濃度に比例して低下する. 本試験では， 試みに屈折

計示度を各溶質の分子量で割った値と1f/wとの関係を検討したCPig. 22). その結果，

ショ糖， 果糖， ブドウ糖およびクエン酸が同じ直線上にフロットされた. このことから，

同じ含量の単糖類やクエン酸は， ショ糖に比べ約2倍1f/ sを低下させることは明らかで

あり， 単糖類やクエン酸などの増加は， 浸透圧調節機能の向上に有効である. マルチ栽

培区で収穫した果肉中のショ糖， 果糖， ブドウ糖および酸含量は， 露地栽培区のそれら

より有意に高く 特に単糖類と酸の増加程度が大きかったことからCTable 2)， マルチ

栽培した果実の砂じよう内では， ショ糖以上に単糖類やクエン酸などが蓄積されやすか

ったと考えられる. また， 果糖は， ショ糖より1.15 � 1.73倍の甘味度があるので(小俣，

1986)， マルチ栽培果実で認められた果糖の増加は， 甘味の改善に有効である.

収穫果実でl果実当たりの全糖含量を比較した結果， マルチ栽培区の1果実当たりの

全糖含量は， 露地栽培区より有意に高かったCTable 2). このことは， マルチ栽培区の
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糖度増加は， 乾燥に伴う脱水 ・ 濃縮作用ではなく， 正味の糖蓄積があったことを示しー

いた. 同様に， Kadoya ( 1973)も土壌乾燥した果実で濃縮 ・脱水だけで説明できない糖含

量上昇を認めており， 細胞壁合成阻害をその一因と推察している. 果汁の濃縮効果以外

の糖増加機構として， 蛋白質や多糖類の合成阻害(鈴木ら， 1967) や細胞壁合成問害(鈴

木ら， 1967; Kadoya， 1973) が推察されていたが， これらの推察は， 細胞内へ溶存物質蓄

積する浸透圧調節機能に合致する. 本試験のマルチ栽培では， 急激な土壌乾燥ではなく，

徐々に乾燥ストレスが樹体に及ぼされ， 耐乾性の)11買化として浸透圧調節機能を長期に働

かせていることが明らかであった. ウンシュウミカンにおける光合成同化産物の転流形

態は， 通常ショ糖であるので (沢村 ・飯島， 1973， 沢村ら， 1973)， 浸透圧調節機能に関

連した果実内での糖代謝関連酵素への影響や細胞壁合成阻害などから単糖類の蓄積が誘

導され， 正味の糖度増加に起因したと考えられる.

乾燥ストレスを受けたウンシュウミカン果実では， 糖度だけでなく酸濃度も増加する

(問苧谷 ・町田， 1980;川野， 1984). 販売時には， 高糖度果実でも酸濃度が1.2 %以下

でないと， 酸味が強過ぎて商品価値は低下する. このため， 高品質果実生産には， 増糖

処理だけでなく， 減酸処理も必要になる. カンキツの有機酸は， 砂じよう内で糖の分解

により生成されるとともにCKriedemann， 1969a;久保田ら， 1978;赤尾， 1979)， 有機酸

が糖に逆合成される (沢村ら， 1973). マルチ栽培区の果実において， 酸濃度が増加した

ことから， 乾燥ストレスによって有機酸から糖への逆合成は抑制された可能性が高い.

ウンシュウミカンの酸濃度は 秋期に土壌水分が多い場合， 希釈効果や呼吸代謝の消費

などで低下する(坂本・奥地， 1968 ;坂本・奥地， 1970 ;富田， 1971 ;居石 ・岩永， 1992). 

品種の早晩性によって土壌乾燥処理の時期は異なるが， マルチ栽培やハウス栽培では，

8月から9月上旬に強い乾燥ストレスを樹体に及ぼして果実糖度を高め， その後は少量

のかん水制御によって， 糖濃度と酸濃度を調節し， 高品質果実生産をするようにしてい

る(河瀬ら， 1993c). しかし， 圃場レベルで均一な土壌水分制御を実施するのは困難が

大きいので， 今後のマルチ栽培では， 土壌水分制御だけでなく， 生理代謝の解明に基づ

いて， より効率的で確実な減酸技術の開発が重要と思われる.

( 5 )水耕栽培におけるウンシュウミカンの水分特性と果実品質

植物体に水分ストレス状態にする方法として， 一般的には土壌水分を減少させる方法

が採用されるが， 水耕栽培の養液濃度を高めることによっても， 植物体を養液ストレス
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状態にできる. 一般に， ウンシュウミカンの土耕栽培では， 土壌pP 2. 7以上で菜が巻い

たり， 果実肥大の抑制などの外観的な乾燥ストレス状態が認められる CFujiokaand Kaida， 

1971 ;鈴木ら， 1975). しかも， 果樹の根群域は， 圃場によってばらつきが多く， 土壌水

分の計測では， 樹体の乾燥ストレス状態を正確に把握することは困難である. 実際， 試

験的に鉢植えのウンシュウミカンの根群を二つに分け， 一部の根を適湿土壌に， 残りを

乾燥土壌に績えて栽培したとき，植物体の乾燥ストレスは緩和している(間苧谷ら，1976) . 

これに対して， 水耕栽培の場合， 養液濃度とその組成， 養液温度， 吸水方法などで， 供

試した植物体に均一の養液ストレスを付与できる長所がある.

水耕栽培法には， いくつかの方式が知られているが， 温室メロンではNFT栽培で最

も高品質の果実が生産されている(福山， 1991 ). N F T栽培は， 養液栽培法の中でも比

較的簡易なシステムであり， 根域部に水耕養液をかけ流す方式であるため， 根に十分な

酸素が供給できるとともに， 水切り処理が簡単に制御できる. このため， 本試験では，

ウンシュウミカン樹に養液ストレスを与える方式としてNFT栽培を採用した.

本試験では， 低濃度養液区(対照区 )の養液濃度をEC = 0.15 S . m - J， 1Jí w = - 0. 08 

MPaとした. 低濃度養液区の果実は， 継続的に肥大生長していたので CFig. 28A) ， N F 

T栽培による生育阻害はなかったと考えられる. 高濃度養液区は， 徐々に養液濃度を高

めた. その養液1Jíwが一0.30 MPa 以下になったとき， 葉と 砂じようの1J!wは， 低濃度

養液区のそれらに比べて低下しはじめたCFig. 24 ). 土壌pFが3.0 '" 3.5 C 1Jí w =一0.10

"-' - 0.32 MPa ) 以下になるとウンシュウミカン葉の1Jíwが低下していることから(間

苧谷ら， 1976;高木ら， 198 1 )， 土壌試験とほぼ同様の水分ストレス反応を示したことに

なる. さらに， 本試験では， 樹体により強めの養液ストレスを与えるため， 最終的な高

濃度養液区の養液濃度はEC = 1.00 S. m - J C 1Jí w = 一0.43 MPa)とした CFig. 24A) . 

高濃度養液区の1Jíwは， 土壌pFで換算すると約3.7に相当し， かなり強い水分ストレス

条件であった. このため，高濃度養液区の果実肥大は，約30日間ほぼ停止したCPig. 28A) . 

しかし， 処理後50日目以降， 果実肥大は再開し， JiI員化が認められた.

処理期間中， 早朝時の葉の1Jípは， 処理問で大きな差を示さなかった CPig. 24C). 一

方， 砂じようの1Jípは， 果実肥大の停止した期間中， 低濃度養液区より低い値で推移し，

果実肥大の再開と同時に，砂じようの1Jípは低濃度養液区と同程度に回復したCFig. 25B) . 

このような生育条件下で， 果実肥大の復帰後には， ほぼ一定の1J!pを維持したことから，

本水耕栽培試験においても， 71<耕養液の低いす w に順化した浸透圧調節機能が確認でき
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た.

葉の1Jíw の低下に伴って， 高濃度養液区の果汁糖度(可溶性固形物含量) は増加した

(Fig. 28B). 試験終了時には， 低濃度養液区の果汁糖度が約10.3 %に対して， 高濃度養

液区のそれは約 12.4 %であった(Table 3). 果汁の糖組成分析においても， ショ糖， 果

糖およびブドウ糖の濃度は， 高濃度養液区で低濃度養液区より有意に増加した. しかし，

l果実当たりの全糖含量で比較したとき， 処理問で有意な差は認められなかった. この

原因として， 高濃度養液区でみられた約30日間の果実肥大停止中では(Pig. 28A) ， 光合

成同化産物の転流・ 分配が果実で抑制されたことや， 養液ストレスによる樹全体の光合

成の低下が考えられる. 処理後50日以降， 高濃度養液区の果実肥大は再開し(Pig. 28A) ， 

砂じようで浸透圧調節機能が認められたことから(Pig. 25)， 果実への光合成同化産物の

転流・ 分配が改善されたと推察される. 本試験では， 長期間にわたって果実肥大のほぼ

停止するようなストレス状態が続いたことから， 正味の果実糖度は増加せず， 果汁の濃

縮効果(菅井 ・ 鳥潟， 1976) を支持する結果になった.

本試験で示すことができたように， 水耕栽培は果実肥大の制御に有効な栽培方法と考

えられる. 本試験では， 養液濃度だけで樹体の水分ストレス制御を試みたが， 養液の間

欠給水によっても植物体を水分ストレス状態にできる(福山， 1991). これらの養液制御

法を組み合わせることによって， 樹体に負担の少ない水耕栽培法が改善できると思われ

る. その場合， 本試験よりやや緩やかな水分ストレス状態で管理して， 果実が継続的に

肥大するような水耕栽培条件であれば， 有意な糖度蓄積が果実で促進できると考えられ

る.

( 6 )水分ストレスに対するウンシュウミカンの光合成特性

植物が水分ストレスを受けたとき， 最初に生長の抑制が観察され， 続いて光合成 ・ 蒸

散速度の減少がある(Boyer， 1970 ; Hsiao， 1973). ウンシュウミカンの光合成速度は， 土

壌pPが 2.7 以下になると約半分に低下する(小野， 1985). また， 葉の1Jfwが - 1.30 "-' 

- 1.50 MPa以下になると光合成速度は低下しはじめ， 約- 2.50 MPaで 半分になる(森

永， 1993). ダイズ， トウモロコシおよびヒマワリなどいずれの植物でも， 約一0.40 MPa 

以下で葉の成長速度は低下しているが， 光合成速度の急速な低下は， ダイズで- 1.20 

MPa， トウモロコシで- 1.00 MPa， ヒマワリで- 0.80 MPaで起こっている(Boyer， 1970) . 

ウンシュウミカンは 草本植物に比べて葉の1Jíwが低い状態でも光合成を維持ができる



ことから， 耐乾性が強いことを示す.

水耕栽培下のウンシュウミカンにおいて， 葉の光合成速度と水分特性の日変化を比較

した結果(Figs. 26 and 27) ， 高濃度養液区の葉のず wは日中約- 2.50 MPaであり， 低濃

度養液養液区に比べて， 明らかに光合成速度は低かった(Figs. 26 and 27 A) . 葉のlJrpで

見ると， 早朝時両処理聞に大きな差は認められなかった. 日射量が多くなるにつれて，

高濃度養液区の葉のlJrwとlJrpは， 低濃度区より明らかに低下し， 夕刻においても両ポ

テンシャルは回復しなかった(Fig.27) . 日変化でみた場合， 高濃度養液区の葉のlJrpは，

低濃度区より著しく低下し(Pig. 26B) ， 明確な浸透圧調節機能は認められなかった. こ

れは， 日変化のような急速な水分変動下では， 溶質の有意な蓄積が， 葉内で容易に起こ

らなかったためと推察される. Vu and Yelenosky ( 1989) は， 乾燥ストレス下におけるオ

レンジ葉中では， デンフンとショ糖が低下し， 還元糖が増加したと報告している. また，

葉中のアミノ酸含量も増加している(鈴木ら， 1981). 早朝時には， 高濃度養液区の葉の

1}/pが低濃度養液区とほぼ同じ値であったことから CFig. 23C) ， 夜間にかけて還元糖や

アミノ酸などの蓄積が起こり， lJr pを維持できたと考えられる.

ポット試験で行った乾燥ストレス再現試験では， 早朝時の葉のlJrwは緩乾燥ストレス

区で約一0.60 MPa， 強乾燥ストレス区で約- 1.00 MPa であったCPig. 30A) . これらのlJrw

は， 早朝時の計測値であるため， 光合成計測時の日中では， 葉のす wは早朝時よりかな

り低下したと思われる. ポット栽培では， 土壌乾燥処理後 15日目に気孔拡散抵抗と葉内

炭酸ガス濃度も計測したが， 乾燥ストレスの強度が強くなるにつれて， 気孔拡散抵抗は

小さくなり， 葉内炭酸ガス濃度は増加した(Table 5). この結果は， 乾燥ストレスの影

響が気孔閉鎖だけでなく， 光合成の電子伝達系や代謝関連酵素の阻害に及んでいたこと

を示していた.

本試験では， 乾燥ストレス下の光合成同化産物の転流・分配を解析するために， J3 C 

ラベルした炭酸ガスをウンシュウミカンに施用したが， 処理後の 13 C含有量は処理問で

大きな差を示さなかった(Table 6). J3C02施用は， ビニル袋で密閉した条件で実施した

ため， 一時的にビニル内部の炭酸ガス濃度が 700'"'-' 800 ppmに達した. 光合成能力の向

上策として最も効果が高いのは， 炭酸ガス濃度を高めることである. ウンシュウミカン

の炭酸ガス飽和点は2000'"'-' 2500 ppmであり， 弱光条件下でもその効果が確認されてい

る(森永， 1993). さらに， Graan and Boyer (1990)は， 水分ストレス下においても炭酸ガ

ス富化が光合成速度を回復することを解明している. このことから， lJC02施用処理時に



炭酸ガス富化効果が生じ，乾燥ストレス区の樹でも光合成能力が向上したと考えられる.

水分ストレスを受けていないウンシュウミカンでは， 炭酸ガス施用を実施しても根や

葉の栄養生長部の乾物重は増加したが，果実糖度は増加していない(森永， 1993). また，

水分ストレスを受けていないヒマワリの葉では，炭酸ガス富化の効果は少ない(Graan and 

Boyer， 1990). 果樹においても， 収量や品質向上技術として， ハウス内で炭酸ガス施用が

試験されている. しかし， 乾燥ストレスに順化した植物でないと， 光合成能力が向上せ

ず， 果実の高品質化は期待できないと思われる. 今後， ウンシュウミカン樹における炭

酸ガス富化の効果については， その機能や限界についてさらに解明が必要と思われる.

( 7 )光合成同化産物の転流・分配に対する乾燥ストレスの影響

乾燥ストレスによってウンシュウミカンの果実糖度が増加することは明らかであるが，

その機構として， 脱水に伴う果汁の濃縮効果 (菅井 ・鳥潟， 1976)， 細胞壁合成阻害 (鈴

木ら， 1967; Kadoya， 1973)などが報告されている. 本試験では， 高濃度養液栽培で果実

肥大が約30日間ほとんど停止した条件下では， 高濃度養液区と低濃度養液区(対照区)

のl果実当たりの全糖含量で， 有意な差は認められなかった (Table 3). 一方， 露地の

マルチ栽培試験では， 細根， 果皮， 砂じようで浸透圧調節機能が認められたときCFigs. 16 

17， and 18)， マルチ栽培区の1果実当たりの全糖含量は， 露地栽培区より有意に増加し

ておりCTable 2) ， 脱水 ・ 濃縮作用だけでは説明できなかった. 正味の全糖含量増加は，

果実への光合成同化産物の転流・分配の増加， あるいは細胞壁合成などに利用されるべ

き糖類やアミノ酸などが， 細胞壁やタンパク質の合成阻害され， 細胞内に蓄積した結果

と推察される. そこで， 本試験では， 乾燥ストレスを受けない湿潤区 マルチ栽培と同

じく浸透圧調節機能が働き果実肥大がある緩乾燥ストレス区， 果実肥大が大きく抑制さ

れるよう な 強乾燥ストレス区をポット樹で再現した (Fig . 30B). そして， 13C02を施用し

て光合成同化産物の転流・分配を定量解析し， 乾燥ストレスによる果実のシンク能の影

響を検討した.

早朝時の葉の1Jfwでは， 処理後4日以降湿潤区で約一0.40 MPa， 緩乾燥ストレス区で

約一0.60 MPa， 強乾燥ストレス区で約- 1.00 MPaでほぼ維持できたCFig. 30A) . 湿潤区

で継続的に果実肥大したのに対して， 緩乾燥ストレス区の果実肥大は， ある時期には抑

制されたが， 処理終了時には湿潤区よりやや果実肥大が劣る程度であったCPig. 30B). 

強乾燥ストレス区では， 果実収縮がしばしば認められ， 最終的には強乾燥ストレス区の



果実重は約20 %湿潤区より減少した(Table 4). 果皮の水分特性でみると， 乾燥ストレ

スによって1Jrwは， 湿潤区より明らかに低下していたが， 処理最終日には緩乾燥ストレ

ス区の果皮の1Jrpは， 湿潤区と同程度の約0.45 MPa まで回復した(Pig. 31). しかし，

強乾燥ストレス区の果皮の1Jrpは， 湿潤区の約半分であった. さらに， 処理後の果実品

質を分析した結果， 乾燥ストレスの強度に応じて， ショ糖， 果糖， ブドウ糖濃度は増加

したが， 1果実当たりの全糖含量では， 緩乾燥ストレス区が最も高い値を示した(Table

4) . このことから， 本試験において， ほぼ想定通りの乾燥ストレス状態がウンシュウミ

カンのポット樹で再現できたと言える.

乾燥ストレスによって， ウンシュウミカンの葉の光合成速度は低下したが(Table 5) ， 

乾物重当たり13 C吸収量については， 処理聞に大きな差が認められなかった(Table 6) . 

この結果は， 炭酸ガス富化の効果(Graan and Boyer， 1990) によって， 葉の光合成能力が

回復したことを示す. 光合成同化産物の分配率で比較すると， 湿潤区と強乾燥ストレス

区は， 新葉で最も高く， 次いで果実であったが， 緩乾燥ストレス区では， 果実が最も高

い分配率を示した(Table 7). 朝倉ら(1991) は， 炭酸ガス中の13 C量を一定濃度で施用

できる定濃度 ・定比活性装置を使用して試験した結果， 本試験結果と同様に， 乾燥スト

レスによってウンシュウミカン果実の 13 C分配率が増加したと報告している. 乾物重当

たりの 13 C吸収量で比較した場合でも， 緩乾燥ストレス区が最も高い値を示した(Table

7) . さらに， 本試験では， 果実を果皮， じようのう膜， 砂じように区分し， 13 C分配率

を比較した(Fig. 32). その結果， 果皮の13 C分配率では， 処理問に大きな差は認められ

なかったが， じようのう膜と砂じようでは， 緩乾燥ストレス区が高い分配率を示した.

ウンシュウミカンの幼果期に I� C施用した場合， 幼果期に蓄積されたI� Cは成熟期まで

ほとんど失われず， 果実内にとどまることが報告されている(沢村 ・ 筏島 1973). これ

らのことから， 浸透圧調節機能が作用し， 果実肥大が認められるような乾燥ストレス状

態であれば， じようのう膜や砂じようのシンク力が高まることは明らかであった. 緩乾

燥ストレス区でみられた果実の糖度増加は， 濃縮作用や多糖類の合成阻害だけではなく，

果実への光合成同化産物の分配 ・転流量の直接的な増加が大きく起因したことを示して

いる.

Fig. 33にカンキツ果実の器官と維管束の模式図を示した. カンキツ果実の維管束は，

果梗から果皮にかけて存在するが(新居， 1985)， じようのうと砂じよう柄中には， 維管

束や仮道管組織が認められていない(Schneider， 1968; Nii， 1988). このため， 光合成同
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化産物は， 主に じようのう外膜に隣接した三つの維管束からアンローディングする. ァ

ンローディングした糖類、は，維管束のないアルベド， じようのう膜，砂じよう柄を経由

し，砂じように到達する(Koch， 1984 ; Lowell et a1.， 1989 ; Koch and Avigne， 1990). ウン

シュウミカン砂じようの 細胞構造から，砂じよう中への溶 質の転流は， 原形質膜から形

成される小胞の 液胞中への侵入系と原形質連絡を経由する二つの 経路が示唆されている

(Nii and Coombe， 1990) . この ため， 砂じようにおける光合成同化産物の転流形態は，

主に シンプラスト経由 と推測される. パレン シアオレンジの砂じよう細胞内では，大部

分の糖類と有機酸が液胞に局在し， コンパートメンテー ションが明らかに されている

(Echeverria and Valich， 1988) . 

このような特殊な 光合成同化産物の転流形態を有するカンキツにおいて， 乾燥ストレ

スを受け た 果実は，ショ糖だけで なく単糖類(果糖，ブドウ糖)も増加することから(Tables

2 and 4) ， 乾燥ストレスが果実 中の糖代謝関連酵素に大きく影響を及ぼすと考えられる.

ウンシュウミカンでは， へた の維管束 ， 果実内の維管束や砂じようで酸性インベルター

ゼ， アル カリ性インベルターゼ，スクロース シンターゼ(SS)， スクロースリン酸 シンタ

ーゼ(SPS)が検出されている(Kato and Kubota， 1978 ;向井ら， 1995， 1996b). インベル タ

ーゼは， ショ糖の分解， SSは可逆的なショ糖の生合成と分解， SPSはショ糖の合成に関

与する.

ウンシュウミカン砂じようのインベルターゼ活性は SSや SPSより高いが， へたや果

実内の維管束に比べると，砂じようの各酵素活性は明らかに低い (向井ら， 1996b). ま

た，オレンジで も， じようのうに接し た維管束の SS と酸性インベルターゼ活性が， 砂

じようやじようのう膜に比べて高いCTornlinson et a1.， 1991) . これらの知見から， カンキ

ツの転流糖であるショ糖は， へ たや果実 の維管束内ですで に分解され， 単糖類とともに

非維管束経路を通じて砂じように転流・ 蓄積すると推定される.

果実の維管束に比べて ，砂じよう内の糖代謝関連酵素の 活性は低いが， ショ糖の蓄積

は， 可溶性酸性インベルターゼ活性 の低下に一致し， 単糖類の蓄積は， 可溶性アルカリ

インベルターゼ活性 に関連している(Kato and Kubota， 1978 ; Lowell et a1.， 1989) . バレン

シアオレンジでは， 砂じよう細胞の 液胞中に ， 単糖類 (果糖， ブドウ糖) の 75 %， ショ

糖の 100 %が含まれているため (Echeverria and Valich， 1988)，砂じように転流した糖類

は細胞質と液胞で局所的に蓄積 される.糖代謝関連酵素も細胞内で局在し， 酸性インベ

ルターゼは液胞由来と考えられ， アルカリ性インベルターゼ と SSは細胞質にある



(Echeverria and Burns， 1989) . 液胞への糖類の取り込み機構には， プロトンポンプを介し

たエネルギー依存型と濃度勾配に起因する拡散型がある. Echeverria et al. (1997)は， ス

イートライムのショ糖の取り込み機構は， エネルギー依存型ではなく， ショ糖濃度勾配

で促進された拡散であることを指摘している. このショ糖濃度勾配は， 液胞内の酸性イ

ンベルターゼ活性に起因すると考えられ， 同酵素の活性化は単糖類の増加にも寄与する.

しかし， 向井ら(1996b)は， 9月上旬の乾燥ストレスによって， ウンシュウミカン果

実のへたのインベルターゼと ss活性は高まったが， 砂じようにおける糖代謝酵素の活

性は対照区と差はなかったと報告している. 乾燥ストレスを受けたウンシュウミカン果

実で認められる還元糖の増加は， 転流糖であるショ糖の一部がへたや維管束内のインベ

ルターゼやssよって単糖類に分解され， 砂じように転流・蓄積することを示唆する.

また， 砂じようのインベルターゼ活性に差がなかったことから， ショ糖の液胞取り込み

は， スイートライムと異なり， フロトンポンプを介したエネルギー依存型かもしれない.

しかし， ウンシュウミカンでは， 砂じよう液胞内のコンパートメンテーションに関する

知見はないので， 今後さらに詳しい解析が必要である.

沢村ら(1975)は， ウンシュウミカンの茎中における転流物質は， 通常ショ糖である

が， 7月前期の幼果期から果実肥大期， 9月後期の果実肥大期から成熟期の生理代謝転

換期の転流物質は， ブドウ糖と果糖の等量混合物を主体とし， 残りをショ糖が伴う転流

パターンであったと報告している. 乾燥ストレスは， 果実内だけでなく， 茎の転流過程

においても糖組成へ影響を及ぼす可能性もあり， 生理代謝転換期における茎内の転流糖

組成については， 今後さらに検討の余地がある.

乾燥ストレスに対する糖代謝関連酵素の活性化は， ウンシュウミカン果実の浸透圧調

節機能に深く関連すると考えられる(Pig. 33). 土壌や水耕養液の1Jíwの低下に反応し

て， まず根において細胞内の溶質蓄積が起こり， 浸透圧調節機能が働く. 果実は， 土壌

や根より低い1Jíwでないと給水で、きないことになる. これまでの知見から， 果実のアン

ローディングサイトであるへたやじようのう膜に隣接した 維管束中のインベルターゼと

ssの活性化は 転流糖であるショ糖を分解し， ソースとシンク聞の師管内のショ糖濃度

勾配を大きくすると考えられる. この結果， 果実のシンク力は強くなると同時に， ショ

糖分解による単糖類の増加は， 果実の1Jíwを効率よく低下できる. 果実でのす wの低下

によって， 低水分条件下でも果実は給水が可能となり， 砂じよう細胞の1Jípは維持し，

果実肥大も可能となる. このような果実アンローディングサイトにおけるインベルター



ゼやss の活性化が果実のシンクカを高め， 乾燥ストレスによって光合成活動が低下し

ても， 果実に光合成同化産物が転流・ 分配率が増加し， 果実糖度の正味の増加につなが

ったと考えられる. また， 乾燥ストレスによって葉， 新梢， 根などの栄養器官でも， 給

水するためにlJíwを低下しなければならない• lJí wを低下させるためには， 細胞内に溶

存物質を蓄積する必要があり， 生長に必要な細胞壁やタンパク質合成などが阻害される.

栄養器官の生長阻害も， 果実への光合成同化産物の分配率を高めた要因と考えられる.

ウンシュウミカンの場合， 砂じよう液胞の糖類蓄積機構は未解明であるが， バレンシ

アオレンジ同様CEcheverria and Valich， 1988)， 砂じよう細胞器宮内で糖類がコンパート

メント化していると考えられる. 緩乾燥ストレス区のじようのう膜と砂じようで， IJ C 

分配率が高まったことからCPig. 32)， 浸透圧調節機能に連動して液胞へのショ糖の取り

込みが促進し， 非維管束経路間でショ糖の濃度勾配が継続されて， 砂じようのシンクカ

が高まったと推察される. 果実肥大が停止するような乾燥ストレスでは正味の糖増加が

認められなかったことからCTables 3 and 4) ， 液胞の肥大も糖蓄積に関連しているのかも

しれない. 液胞の肥大には， 給水は不可欠であるが， 乾燥ストレスによって液胞内の単

糖類も増加すると考えられるので， 1Jí w勾配は持続できる. 液胞への給水は， 細胞質と

液胞との問で新たな糖類の濃度勾配を誘導できると思われる. ウンシュウミカンの砂じ

よう液胞へのショ糖取り込みがエネルギー依存型なのか， 受動的な拡散型なのか， 未解

明であるが， 浸透圧調節機能に関連した給水と糖類の液胞取り込みに深い関連が示唆さ

れるので， 今後これらの関連について研究が必要である.

現状のウンシュウミカン品種では， 乾燥ストレスの付与は， 高糖度果実生産に不可欠

である. しかし， 乾燥ストレスの制御を誤ると果実品質を損ねるだけでなく， 栄養生長

器官である細根や新梢などへの養分供給が著しく減少する. このため， 翌春の生育に必

要となる貯蔵養分が極端な不足状態に陥り樹勢の低下を招きやすくなる. しかし， 本試

験で示したように， 果実で浸透圧調節機能が認められるレベルでの乾燥ストレス条件で

は， 果実糖度の増加に効率的であり， 樹体の負担は少ないと思われる. 今後， 乾燥スト

レス処理に伴うマイナス要因を最小限に抑えるために， 簡易な水分特性評価法の確立，

生体情報に基づいた樹勢維持技術， さらに減酸技術の確立が要求される. また， 浸透圧

調節機能に関わるキー酵素が解明されれば， 遺伝子操作やタンパク工学の進展によって，

ウンシュウミカンの耐乾性や耐塩性の改善や湿潤条件下でも高品質果実生産できるよう

な品種改良が可能になると期待される.
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総 摘 要

本研究の目的は， カンキツの水分特性を器官レベルで 解析すると ともに， 乾燥ストレ

スや養液ストレスに対する水分特性と 果実品質との関係を水分生理学的に解明すること

である.

ウンシュウミカン 栽培では， 高品質果実生産， 特に果実糖度 を高めるために高畝栽培

マルチ栽培， 根域制限栽培， ハウス栽培などを利用して人為的に乾燥ストレスを樹体に

与える栽培方法が普及している. 植物 が水分欠乏状態に順化すると き， 細胞内に溶存物

質を集積すること で ， 細胞の1f/p を維持する浸透圧調節機能が知られている. 多くの植

物の耐乾性は， 浸透圧調節機能と 溶存物質の集積 による1f/pの維持に大きく依存してい

る. しかし， これまでの研究では， 葉や果実の1f/ wのみを計測し， その構成要素である

1/fsと 1f/pの計測はなされていない. このため， 水分ストレスを受けた 器官レベルでの

水分特性に関する知見はほとんどなく ， 果実肥大， 光合成特性および果実品質に対する

影響は， 水分生理学的な観点から十分 に解明 されていない.

そ こで ，本研究では等圧式サイクロメーターを使用し，カンキツの器官レベルでの1f/w，

1/f s， 1f/ pの計測を試みた. 次に， マルチ栽培による乾燥ストレスおよび養液 栽培によ

る 養液濃度ストレスに対するウンシュウミカンの水分特性， 光合成特性ならびに果実品

質との関係を検討した. 最後に， 13 C安定同位体を利用して乾燥ストレスによる光合成

同化産物の転流・分配への影響 を解析 した.

1 . 等圧式サイクロメータ一法による力ンキツの水分特性の計測

等圧式サイクロメーターを使用したカンキツの水分特性の解析の有効性を示すために，

等圧式サイクロメータ一法によるす wと その構成要素である1f/sと 1f/pの計測について

検討した.

1 ) . カンキツの1f/wおよびその構成要素の特徴

等圧式サイクロメーターでNaCl 溶液の1f/wを計測した結果，
- 5.0 MPa まで 直線性

が確認 された. プレッシャーチャンパーと 等圧式サイクロメーターで 計測された葉の1f/w

は， 1 : 1の直線関係が認められた. 葉の道管のアポプラスト溶液の1f/ s を計測した結

果， 葉の1f/ wの低さにかかわらず高 い値を示 し， 葉の道管の1f/ wの大部分は1f/mから
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成り立つことを示した. 凍結 ・解凍した 砂じようと砂じょうから採取した 果汁の1Jf sを

比較した 結果， 1 : 1の直線関係が認められた.

2 ) . 土壌中の溶質が土壌1Jfwに及ぼす影響

土壌の水分特性に及ぼす溶質の影響 を検討するために， 蒸留水と0.1MNaCl溶液に浸

潤させた土壊の含水率と1Jfwを比較した. その結果， 同じ土壌含水率であっても0.1 M 

NaClで浸潤させた土壌は，蒸留水に浸潤させた土壌に比べて明らかに低い1Jfwを示した.

この結果から， 土壌に多くの溶質が含まれた 場合， 土壌のすwは1Jfmだけでなく， 溶質

による1Jfsの影響が大きくなることを示した.

3 ).土壌乾燥条件下におけるウンシュウミカンの葉と果実の水分特性

ウンシュウミカン(Citrus unshiu Marc. CV. 青島温州)樹を使用して， 土壌乾燥過程と

かん水後の葉と果皮の1[/ W， 1[/ Sおよび1[/pを経時的に計測し， 水分特性を検討した.

土壌乾燥過程では， 果皮の1Jf w， 1Jf sおよび1Jfp の低下は， 葉より早い時期に観察され

た. かん水後12時間後には， 土壌乾燥処理樹の葉および果皮の水分特性は， 湿潤栽培樹

と同程度まで回復した. 葉および果皮における1Jíwと1Jfpとの関係を検討した結果， 葉

では- 1.0 0 --- - 1.50 MPa以下， 果皮では- 0.80 MPa以下に1Jfwが低下すると， 各器官

の1Jfpが急速に低下した.

4) . カンキツ台木実生における耐干性および耐塩性の評価

スンキ(Citrus sunki hort. ex Tanaka) ， タチバナ(Citrus tachibana Tanaka) ， シークワシ

ャー(Citrus depressa Hayata) ， カラタチ(Poncirus trザoriatα(L.)Raf)およびオオベニミ

カン(Citrus tangerina hort. ex Tanaka)の5品種の台木実生を使用して， 土壌乾燥ストレ

スおよび水耕栽培を利用した塩ストレスに対する水分特性を調査した.土壌乾燥に対し

て細根の1Jf wが低い場合でも， カラタチとオオベニミカンの茎の1Jfpは， 他の3品種に

比べて高く維持された. - 1.0 MPa に調整したNaClおよびCaCh溶液による塩ストレス

では，Naイオンと Caイオンに対し， 台木実生の水分特性に品種間で異なった反応が認

められた. Ca塩に対してはカラタチとオオベニミカンにおいて， 処理120時間後に葉の

1J!pの回復が認められた. しかし，Na塩では， カラタチの葉の1Jfpは回復 しなかった.

台木品種の根の水透過性は， イオンに対して異なる水透過性を示した が， 水分特性との
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関連は認められなかった. 土壌乾燥ストレスと塩ストレスに対する水分特性 から， オオ

ベニミカンが最も耐干性や耐塩性 に優れていると考えられた.

2. マルチ栽培がウンシュウミカンの水分特性と果実品質に及ぼす影響

マルチ栽培下のウンシュウミカン(Citrus unshiu Marc. CV. 南柑20号) における水分特

性 と果実品質の関係を検討した. マルチ資材は， 雨水の浸入を防ぐとと もに ， 土壌から

のガスなど蒸発散する透湿防水性不織布を使用し， 8月下旬から 11月上旬 まで樹幹下を

被覆した. 処理期間中， マルチ栽培区の土壌の1Jí w は， 湿潤栽培区より低 かった. マル

チ栽培区の土壌乾燥が強くなるに従って， 細根および果皮の1Jíwと1Jísは， 湿潤栽培区

に比べて有意に低下した. マルチ栽培区で両器官の1Jíwは明らかに低下した が， 1Jí wの

低下の度合い以上に1Jísの低下があり ， 細根と果皮の1Jípは， 露地栽培区と同程度に維

持されていた. このことから， マルチ栽培区のウンシュウミカン樹において， 土壌乾燥

ストレスに順化した浸透圧調節機能が確認された. 露地栽培区の砂じようの1Jíwと1Jí s 

は， ほぼ横ばいで推移した のに対して， マルチ栽培区の1Jíwと1Jísは， 糖度(可溶性固

形物含量)の増加に伴って徐々に低下した. 同じ屈折計示度のショ糖は， 単糖類(果糖，

ブドウ糖)およびクエン酸に比べ約1/2倍1Jísを低下させた. マルチ栽培区で収穫した

果実では， ショ糖， 果糖， ブドウ糖およびクエン酸の濃度が， 露地栽培区より有意に高

かった. さらに ， 1果実当たり全糖含量についても， マルチ栽培区の方が湿潤栽培区よ

り 明らかに高かった. これらの結果から， 乾燥ストレスを受けたウンシュウミカン果実

における糖含量の増加は， 土壌乾燥に伴う濃縮 ・脱水作用だけでなく， むしろ乾燥スト

レスに順化した浸透圧調節機能で利用された糖類集積に起因したと考えられた.

3. 水耕栽培がウンシュウミカンの水分特性と果実品質に及ぼす影響

9月中旬から収穫 まで水耕栽培 (Nutrient filrn technique)したウンシュウミカン(Citrus

unshiu Marc. CV. 興津早生) を使用して， 養液濃度ストレスが水分特性および果実品質に

及ぼす影響を検討した. 低濃度養液区(対照)では， 水耕養液の1Jíw を - 0.08 MPa 

(EC = 0.15 S . rn - 1 ) で維持し， 高濃度養液区では， 徐々に養液濃度 を高めて， 最終的

に1Jíwを- 0.43 MPa (EC = 1.00 S . m - 1 )まで低下させた. 高濃度養液区の養液1Jíwが

- 0.30 MPa 以下に なったとき， 葉と砂じようの1Jíwと1Jís は， 低濃度養液区に比べて

徐々に低下した. しかし， 両器官の1Jípは， 処理期間中ほぼ同じ値に 維持されていた.
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高濃度養液区の養液1f/wが一0.30 MPa以下になった後， 約30日間果実の肥大はほぼ停

止したが， 処理後55 日目以降， 果実肥大は再開した. 葉の光合成速度の日変化では， 高

濃度養液区の光合成速度は， 低濃度養液区より低く推移した. 収穫後の果汁糖度(可溶

性固形物含量)は， 低濃度養液区で10.4 %であったのに対して， 高濃度養液区は12.4 % 

まで増加した. 高濃度養液区の果実重は， 低濃度養液区より小さかったが， 果実中のシ

ョ糖， 果糖およびブドウ糖含量は有意に増加した. 1果実当たりの全糖含量と果汁の酸

濃度では， 処理聞に有意な差が認められなかった. これらの結果から， 水耕栽培を利用

した養液濃度よって， 樹体の水分特性と果実肥大の調節だけでなく， 高糖度果実生産の

可能性が示された.

4. 乾燥ストレスがウンシュウミカンの光合成同化産物の転流・分配に及ぼす影響

ウンシュウミカン(Citrus unshiu Marc. CV. 興津早生)の乾燥ストレスに対する果実の

糖度増加の機構について， 樹体の水分特性と光合成同化産物の転流・ 分配を解析するこ

とで検討した. 3年生ポット樹を使用して， 無加温ガラス室内で9月上旬から15日間土

壌乾燥処理を行った. 土壌湿潤区(対照)， 乾燥ストレス区として緩乾燥ストレス区お

よび強乾燥ストレス区の3処理区を設定した. 早朝時の葉の1f/ w を比較すると， 土壌湿

潤区の葉の1f/wは約一0.35 MPa 緩乾燥ストレス区では約- 0.60 MPa 強乾燥ストレス

区では約- 1 .00 MPaであった. 緩乾燥ストレス区の果皮の1f/pは， 乾燥処理直後一時低

下したが， その後徐々に高まり， 処理終了時には， 土壌湿潤区とほぼ同程度まで回復し

た. これによって， 緩乾燥ストレス区の果実において， 浸透圧調節機能が作用したこと

を確認できた. 葉の光合成速度と蒸散速度は， 乾燥ストレスの強度に応じて低下した.

その要因として， 乾燥ストレスによって， 気孔拡散抵抗の低下と葉内炭酸ガス濃度の増

加が認められた. 処理後の果実品質では， 土壌湿潤区と緩乾燥ストレス区の果実重には，

有意な差を認めなかったが， 強乾燥ストレス区で小さかった. 両乾燥ストレス区とも，

可溶性固形物含量， 酸濃度， ショ糖， 果糖およびブドウ糖濃度は， 土壌湿潤区より増加

した. 1果実当たりの全糖含量で比較した場合， 緩乾燥ストレス区が最も高い値を示し

た 13 Cラベルした炭酸ガスを各処理樹に施用し， 光合成同化産物の転流 ・ 分配特性を

解析した結果， 緩乾燥ストレス区の果実， 特に砂じようで最も 13 C分配率は高かった.

さらに， 緩乾燥ストレス区の果実では， 乾物重当たりの 13 C吸収量が， 土壌湿潤区と強

乾燥ストレス区に比べて明らかに高かった . これらの結果から， 乾燥ストレスによるウ
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ンシュウミカン果実糖含量の増加は， 浸透圧調節機能に関連して果実のシンク能が活性

化され， 光合成同化産物の分配率が砂じようで増加することが原因と考えられた.

以上の試験結果をもとにして， 本研究は， 水分ストレスに対するウンシュウミカンの

水分特性と果実の糖集積機構について， 水分生理学的な観点から総合的な考察を試みた.

得られた成果は， ウンシュウミカンの高品質果実生産に関わる水分管理技術を確立する

ための重要な基礎として寄与するものと考えられる.
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Studies on Water Status and Production of High Quality Fruit in Citrus Trees 

Hiroshi Yak凶hiji

Summary 

It is well known that drought stress affects many physiological processes of most plants 

including citrus trees. In recent years， Japanese citrus growers have increasingly come to use 

raised bed planting， greenhouses， and mulch cultivation in fields in order to produce high quality 

citrus fruit， especially in Satsuma mandarin企uit (Citrus unshiu Marc.). Because citrus trees 

grown in mulch cultivation and greenhouses are aritifically subjected to water stress conditions in 

order to increase sugar content in fruit. Although adequate water stress improves the quality of 

fruit due to sugar accumulation， water stress trends to reduce the yield of fruit and frequently 

damages subsequent growth of citrus trees. When many plants acclimate to water deficits， the 

maintenance of cell turgor by osmotic adjustment is an important physiological mechanism which 

can minimize the detrimental e百ects of drought stress. The drought tolerance of many plants is 

largely dependent on their capacity for osmotic adjustment and maintenance of cell turgor through 

the accumulation of solutes. However， little is known about the component of water potential on 

tissue levels in citrus trees. Thus， the physiological mechanisms of water stress on growth and 

sugar accumulation in citrus have not been studied critical1y. 

In this paper， therefore， the author determined water potential， osmotic potential and turgor on 

tissue levels of citrus tree by using an isopiestic psychrometer. The relationship between water 

status and fruit quality was investigated and discussed on Satsuma mandarin trees grown under 

mulch cultivation and hydroponic culture. In addition， the relationship between osmotic adjustment 

and the sugar accumulation in fruit was examined by measuring the water status of tissues and 

assimilate partitioning of 13C02 in Satsuma mandarin trees subjected to different levels of drought 

stress. 
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1. Measurement of water status using the isopiestic psychrometer in soil and citrus tissues 

1.1 Characteristics of water potential and component potentials in citrus tissues 

The water potential of NaCl solution showed a straight line having a range of about - 5.0 

MPa. When leaf water potential measured with an isopiestic psychrometer was compared to that 

measured with a pressure chamber in mature citrus leaves， virtually similar values were obtained 

with both methods. While leaf water potentials became more negative， the osmotic potentials of the 

apoplast solution measured on xylem exudate showed constantly high. These results indicate that 

the soluble solids concentration in the apoplast was very low and water potentials of transpiring 

leaves almost consisted with matric potential. In order to test the dilute effect of apoplast solution 

on measuring osmotic potential in juice sacs after freezing and thawing， the osmotic potential of 

juice sacs after freezing and thawing was compared with that of juice extracted from juice sac. 

The osmotic potentials were observed a 1 1 coロespondence between both samples. This 

suggested that the dilute e百ect of apoplast solution on symplast solution might be little in juice sacs 

after freezing and thawing when osmotic potential was determined by the isopiestic psychrometer. 

The water potential， osmotic potential， and turgor of fine roots， stems， leaves， peels， and juice sacs 

were determined using the isopiestic psychrometer. The water potential of juice sacs mostly 

consisted with osmotic potential， resulted in low turgor. 

1.2 E旺ect of solute including soil media on soil water potential 

In order to test osmotic effect produced by solutes in the soil on the soil water status， the total 

soil water potential of soils immersed in dist臼led water and in 0.1 M NaCl solution was measured 

with an isopiestic psychrometer. The curve was contracted from data for soil water content versus 

soil water potential in the same soil media. As the soil water content decreased， the water potential 

of both treatments decreased. The water potential of soils immersed in 0.1 M NaCl solution 

showed lower than that of distilled water at the same soil water content. It was found that the 

di百erence of water potential between both soil media is a百ected by the osmotic potential. 

1.3 Water status of leaves and fruit of Satsuma mandarin trees under water deficit condition 

The water potential， osmotic potential， and turgor of leaves and peels were examined on the 

process of soil drying and re-watering in order to clarify characteristics of water status under 
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drought stress. The decreases of water potential and turgor in peel were faster than those of leaf 

during soil drying treatrnent. At 12 h after re-watering， the water status of leaf and peel in the 

drought stressed trees recovered on the sirnilar level of well-watered trees. When the relationship 

between water potential and turgor in leaves and peels at pre-dawn was exarnined， the turgors of 

leaves and peels rapidly decreased at lower water potential of - 1.00 "-'一1.50 MPa and一0.80

MPa， respectively. 

1.4 Evaluation of resÎstance for drought and salt stress in citrus rootstock seedlings 

The possibility of evaluating drought-resistance of citrus rootstocks was exarnined by 

analyzing the water status under drought and salt stress conditions. The drought-resistance of five 

varieties of citrus plants was studied by measuring the water status of tissues while being subjected 

to water stress induced by both withholding water and adding high salinity in hydroponic culture. 

The five varieties used in this study were Citrus sunki hort. ex Tanaka， Citrus tαchibana Tanaka， 

Citrus tangerina hort ex. Tanaka， Poncirus triforiata Raf.， and Citrus depressa Hayata. When they 

were grown in water deficit soils， stem turgor of P. trゆliata and C. tangerina was rnaintained at a 

higher level than that of the other three citrus varieties and thus， P. trifoliata and C. tangerina had 

higher capabilities of osrnotic adjustment in response to a decrease in soil water content. When 

water stress applied by transplanting seedlings in NaCl solution or CaCh solution， leaf turgor of al1 

citrus varieties decreased. However， at the 120 h after the application of the Ca-salt stress， the leaf 

turgor of P. trザoliata and C. ωngerina recovered to the sarne level as before the salt stress was 

applied. In Na-salt solution， P. trザoriata could not recover leaf turgor， but C. tangerina recovered 

leaf turgor. Characteristics of ionic perrneability through the root tissue with respect to r、hCl and 

CaCh were different among five citrus varieties. Considering physiological characteristics of 

tolerance against drought stress and salt-stress， C. tangerina seedlings seem to be best suited for a 

citrus rootstock. 

2. Water status and fruit quality of Satsuma mandarin trees grown under mulch cultivation. 

The effect of drought stress induced on sugar accurnulation in Satsurna rnandarin (Citrus 

unshiμ Marc . cv. Nankan 20 gou) fruits was investigated. Satsuma rnandarin trees were subjected 

to drought stress by using mulch cultivation frorn late August to early December. The water status 

- 129 -



of soil， fine roots， pericarps， and juice sacs were determined by using the isopiestic psychrometer. 

As the severity of drought stress increased， both water potential and osmotic potential of fine roots 

and pericarps significantly decreased in trees grown under mulch cultivation compared to 

well-watered trees. Although water potential and osmotic potential decreased， turgor of both roots 

and pericarps of the drought stressed trees did not decrease under drought stress conditions. 

Because osmotic adjustment occurred in Satsuma mandarin trees in response to drought stress， 

turgor was maintained. Sugars accumulated in juice sac cells， and the osmotic potential of juice sacs 

in drought-stressed fruits gradually decreased. To examine the relationship between the SSC 

measured with the refractometer and the water potential in sucrose， glucose， fructose， and citric acid 

solutions， the slope of water potential of sucrose solution against SSC exhibited about half of those 

for fructose， glucose， and citric acid solutions. Concentrations of sucrose， fructose and glucose in 

fruit sap increased under drought stress， and also the acidity in the fruit juice increased. 

Furthermore， the total sugar content per fruit of drought stressed trees was significantly higher than 

m企uits of well-watered trees. These results suggest that higher accumulation of sugar in Satsuma 

mandarin 企uits was not caused by dehydration under drought stress but caused by active osmotic 

adjustrnent in response to drought stress. When sugar cornponents in osmotic adjusted fruits were 

analyzed， it was found that monosaccharides， i.e.， glucose and企uctose， were largely responsible for 

active osmotic adjustment in企uits under drought stress conditions. 

3. Water status and fruit quality of Satsuma mandarin trees grown under hydroponic culture. 

The present study was undertaken to evaluate the water status and fruit quality of Satsuma 

mandarin trees (Citrus unshiu Marc. cv. Okitsu-wase) affected by changing the nutrient 

concentration grown hydroponically仕om mid-September to harvest stage. The water potential of 

nutrient concentration was kept at - 0.08 MPa as the control or gradually decreased to - 0.43 

MPa as the treatment. After the water potential of nutrient solution was lower than - 0.30 MPa， 

both water potential and osmotic potential of leaves and juice sacs of fruit gradually decreased as 

compared wÎth those of control trees. However， turgor of both tissues was maintained at the same 

value during the treatment. When the diumal changes of net photosynthetic rate was compared， the 

net photosynthetic rate of leaves grown under high nutrient concentration showed lower than that 

under low nutrient concentration from moming till night. Though fruit growth nearly stopped for 

30 days after the water potential of nutrient solution was lower than - 0.30 MPa， the fruit 
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volume grown under high nutrient concentration increased since 55 days after treatment. However， 

the fruit size at harvest under high nutrient concentration was smaller than that of the control. The 

content of sucrose， fructose， and glucose in fruÏts grown under high nutrient concentration were 

significantly greater than those of the control， but the total sugar content per fruit and acidity 

showed no di旺erences in both treatments. The application of hydroponics culture indicated that it 

is possible to control plant water status， and fruit growth， and to increase the sugar content of fruit 

by an increase in salinity of the nutrient solution. 

4. Relationship between water status and partitioning of photosynthate of Satsuma mandarin 

in response to drought stress 

Mechanisms of sugar accumulation in response to drought stress in Satsuma mandarin (Citrω 

unshiu Marc. cv. Okitsu-wase)古山were investigated. Pre-dawn leaf water potentials averaged -

0.35 MPa for well-watered， - 0.60 MPa for moderately drought-stressed， and -
1.00 MPa for 

severely drought-stressed glasshouse-grown 3-year-old trees. Fruit peel turgor and fruit growth of 

the moderately drought-stressed trees recovered to a similar value to that of the well-watered trees. 

Photosynthetic rates ， transpiration rate and stomatal conductance of both moderately and severely 

drought-stressed trees were significantly lower than those of the well-watered plants， while the 

intercellular C02 concentration of both drought stressed trees was higher than that of well-watered 

plants. The fruit mass and pulp mass of the moderately drought-stressed trees were similar to those 

of the well噌watered trees， whereas fruit produced in the severely drought-stressed trees were 

significantly smaller than those of the well-water trees. The fruit produced in the severely 

drought-stressed trees had the highest concentrations of SSC， sucrose， glucose， fructose， and acidity 

followed by those of the moderately drought-stressed trees and the well-watered trees. However， the 

total sugar content per fruÏt of moderately drought-stressed trees was significantly higher than that 

of well-watered and severely drought-stressed trees. A IJC-labeling experiment showed that 13C 

distribution in fruit grown under the moderately drought-stressed condition was the highest. Thus， 

photosynthates were most actively translocated in fruit of the moderately drought-stressed plants in 

relation to osmotic adjustment because the sink activity was promoted in fruit at moderately low 

water potentials. These findings indicate that sugar accumulation in fruit was caused by an increase 

in translocation of photosynthates into fruit， especially Înto the juice sacs， under drought stress. 
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As rnentioned above， the relationship between fruit quality and water status in citrus trees， 

especailly， Satsuma mandarin trees， in response to water stress was discussed in this study. The 

present results can contribute to the establishrnent of high quality fruit production by water 

manegernent on the basis of water re1ations in Citrus trees. 
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