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緒 きA
日開

植物の葉は、気孔を通じて光合成の基質である CO2を大気中から葉肉に取り込

むと同時に、蒸散によって葉肉水分を水蒸気として大気中立放出している.従っ

て、光合成を活発に行っている葉では、その葉内水分は常に減少傾向にある。根

置の土壌水分が豊富である間は、蒸散によって失われた葉内水分が絶えず根記よ

る吸水によって補われ、葉は膨潤した状態を維持でき否。この様な状態下では、

葉は円滑に光合成を行うことができ忍.しかし、根圏の土壌水分が低下したり、

気温の上昇によって葉面飽差〈葉内と大気との湿度落差〉が拡大すると、蒸散によ

る葉内水分の損失が根による吸水を上回る結果、いわゆ若葉は水ストレス状態Eこ

なる.葉が水ストレス状態になると、種々の生理機能が影響を受けるが、中でも

光合成が顕著に低下することは、既に多〈の植物で報告されている.

植物の水分生理に関する研究は、多くの研究者によって行われ、今までに集積

されてきた業績も非常に多岐、かつ膨大なものとなっており、総説としてまとめ

られている (Slatyer，1967; Hsiao， 1973; John I Turner， 1976; Kozlowski， 

1976; Hanson I Hitz， 1982; Kramer， 1983)0光合成に及ぼす水ストレスの影響

に関しては、 BoyerI 門cPherson(1975)、Boyer(1976)、Kriede.annI Downton 

(1981)およびOrtI Boyer (1985)によってまとめられている.それ立よると、光

合成に及ぼす水ストレスの影響を植物個体レベルで見た場合は、葉の細胞の分裂

や肥大が水ストレスに敏感に反応して抑制されるため、出葉間隔や葉の展開速度

が遅くなること (HusainI Aspinall， 1970; Boyer， 1968， 1970a; Acevwdo et 

aJ， 1971; Meyer I Boyer， 1972)、あ若いは強い水ストレス下では落葉さえ引き

起こし、結果として全葉面積の減少による個体レベルでの光合成の低下をもたら

すことが示されている (Boyer& 阿cPherson，1975)0個葉レベルで見た場合は、

光合成の生理学的機構に対する影響として、気孔閉鎖や葉肉細胞立おける炭素国
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定効率が減少し、個葉の光合成能力が低下することが見い出されている。その中

でも以前は、水ストレス下での光合成速度の低下と蒸散速度の低下とが平行して

起こることが種々な植物で見い出された結果、主に気孔閉鎖によって光合成が低

下すると考えられてきた(Bri x， 1962)。しかし、気孔閉鎖を誘起する葉の水スト

レス状態は、種、生育環境および葉齢等の違いによって著しく異なることも数多

く報告されている〈門illeretal，1971; Jordan& Ritchie， 1971; Federer， 

1977; Davies， 1977; Adams et al， 1978)。 また、 Tazakiet al (1968)は、葉

の含水量が低下しでも気孔閉鎖が生じないクワのダルリーフを用いて、水ストレ

ス下での光合成低下の要因を、気孔閉鎖と葉緑体のCO2固定活性の低下に分ける

ことを行い、後者の重要性を示唆した。さらに最近では、水ストレスによって光

合成が低下する原因として、気孔以外の要因もその影響を著しく受けることを示

した報告が数多くある。ヒマワリの単離葉緑体では比較的軽度の水ストレス下で

も、光リン酸化反応と電子伝達系を含む光合成の光化学反応系の活性の低下が起

こること(Keck& Boyer， 1974)、さらに、気孔閉鎖による光合成の抑制よりも、

気孔以外の要因による光合成の抑制の重要性を示唆した報告がある(Jones，1973 

; O'Toole et al， 1976;問。oney，1977; Bjor・kman，1980，1981)。すなわち、光合

成に及ぼす水ストレスの影響は、気孔が関与する部分とそれ以外の部分とに分け

て考えられている。現在、どちらの要因が水ストレス下での光合成低下の主因と

なっているのかが論点であり、未だに統ーした見解は得られていない。これは、

気孔閉鎖が着生葉レベルで見い出されているのに対し、それ以外の要因としての

葉肉細胞レベルでのCO2固定活性の低下がin vi troで見い出された例が多く、

両要因を同じレベルで評価することが困難であることによる。さらに、光合成お

よび水ストレスの両者が、植物を取り巻く外部環境要因〈光強度・温度・湿度・

飽差等〉や植物体の内的要因〈光合成型・葉齢・形態等〉によって影響されること

から、両者の関係が一層複雑であることにもよると考えられる。このため、実際
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の水ストレスを受けている着生葉レベルでの光合成の律速要因はほとんど明らか

にはされていない。

本研究で用いたコーヒーは、中南米、アフリカおよび東南アジアの熱帯諸国で

栽培される重要な換金作物であり、世界的な需要もますます拡大する傾向にある。

また、その栽培の特徴として、ブラジル、中央アフリカ諸国、カメルーンでは無

遮光栽培が行われているのに対し、インド、エルサルバドル、コスタリカでは遮

光栽培が行われている。このよう広実際のコーヒー栽培が地域記より遮光下で行

われてい忍ことから、その物質生産の基礎である光合成に関する今までの研究を

見ると、無遮光下で生育した陽葉および遮光下で生育した陰葉の光合成能力が検

討され、葉温20-25"Cの範囲での光合成速度は、陽葉で8-16mgC02dm-2 h-t、陰葉

で7-22mgC02 dm-2 h-tであることが示されている(Tio，1962; Nunes et al， 1968， 

1969; Bierhuizen et al， 1969; Sondahl et al， 1976; Yamaguchi & Friend， 

1979; Kumar & Tieszen， 1980a，1980b; Friend， 1984; Sambongi et al， 1986)。

また、コーヒーの栽培においては、多くの栽培地の地形が排水の良い傾斜地で

あることから厳しい乾期に遭遇すると皐魅による被害が大きな問題となることや、

前述の遮光栽培立おいては、コーヒーと庭陰樹との養水分の競合による水ストレ

スの危険性があることが指摘されている(ButI er， 1977)。しかしながら、水スト

レスの影響の中でも、特に光合成に及ぼす水ストレスの影響を研究した報告は少

なく、以下に示した知見が得られているに過ぎない。すなわち、水ストレス下で

光合成が低下する原因として、気孔閉鎖立よる葉内へのCO2取り込みの減少に加

えて、葉肉細胞でのCO2固定活性の低下を示唆した Bierhuizenet al(1969)の

報告と、 25"C一定温度環境下での水ストレスでは、主に気孔閉鎖によって光合成

が低下するが、葉温の上昇を伴うような圃場環境下での水ストレスでは、CO2に

対する葉肉伝導度並びに気孔伝導度の両方が低下することで光合成が抑制される

ことを示唆したKumaret al(1980b)の報告があるのみである。また、実際の栽培
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で見られるようにコーヒーの葉が遮光下で陰葉化することや、一本の成木におい

ても樹冠外部の葉は陽葉であるのに対し、内部の葉は陰葉化す壱ことを考慮する

と、コーヒーの光合成を研究する立当たっては、陽葉と陰葉に関する問題は極め

て重要である。特に、光合成に対する水ストレスの影響を総合的に理解するため

にも、陽葉と陰葉を考慮した研究を行う必要があると考えられる。しかし、前述

の既存の研究からは、遮光下での陰葉に関する水ストレスの影響は全く不明であ

る。さらに、水ストレス下での物質生産を改良するための生理学的な基礎的知見

を得るためにも、実際に水ストレスを受けている状態の着生葉を用いた in vivo 

での光合成の律速要因の解明は重要である。

従って本研究では、陽葉と陰葉での水ストレスに対する光合成の反応を比較す

ることで、コーヒ一区おける光合成と水ストレスとの関係を総合的に理解し、さ

らに、着生葉レベルでの光合成の律速要因を解明することを目的とした。そこで

以下に述べる観点に沿って光合成に及ぼす水ストレスの影響を調査し、水ストレ

スによって光合成が低下する原因を着生葉レベルで解析することで、陽葉と陰葉

での差異を比較検討した。

1) 葉の水ストレスの生理学的な指標として葉の水ポテンシャルを用い、水ス

トレス下でのその変化と光合成との関係老、陽葉および陰葉における差異や

種間差異を考慮して明らかにする。

2) コーヒーの葉齢は長いことを考慮して、水ストレスに対する光合成速度の

葉齢による違いを比較し、その律速要因を明らかにす否。

3) 長期間記亘る慢性的な水ストレスと、短期間での急進的な水ストレスの光

合成に及ぼす影響の差異を検討し、その律速要因を明らかにする。
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弟 -・圃-・ー 卓早

水ストレス下での葉の水ポテンシャル並びに光合成速度の変化

大部分の植物の葉は、光合成を行うと同時に蒸散によって多量の葉内水分を大

気中に放出しているため、水ストレスの影響を最も早〈、かっ強〈受ける。従っ

て、葉の水分状態は植物体の水ストレスの重要な指標と考えることができる。そ

こで、葉の生理的反応である光合成に及ぼす水ストレスの影響を考えるに当たっ

て、葉内の水分状態の的確な指標が必要である.この指標として、古くは含水率

(対乾物重あるいは対生体重〉・相対含水率〈最大膨満時の含水量に対する実際の

含水量の割合〉および水欠差〈拡散圧不足〉等が用いられてきたが、いずれも破壊

的な方法であるため経時的な樹定ができないことや、誤差が大きく、精度が低い

等の問題点が指摘されていた。そこで、 Slatyer& Taylor(1960)によって葉の水

ポテンシャルの概念が提唱され、現在では葉の生理的な水分状態を示す最も有効

な指標として、多くの水分生理学の分野で用いられている。その有効な点として

は、1) 植物体内の水の涜れを、土壌ー植物一大気が連なった一つの系と考える

に際し、その系内各部位の水分状態を同ーの単位で表すことができ、水の移動方

向が明確となるo 2) 植物は細胞壁によって膨圧を生じ体形を維持しているが、

組畿の水ポテンシャルはこの膨圧を構成要素として含んでいる。 3) 最近の割定

機器の進歩によって水ポテンシャルの灘定が簡便となり、かっその精度は高い.

また、測定に要する試科も僅かでよいこと等が挙げられる.この様な利点から、

本研究では葉の水ポテンシャルを葉の水ストレスの指標として用いた。

葉の水ポテンシャルの変化に伴う光合成速度の変化の様相は、今までにも数多

くの植物で報告されており、光合成が低下し始める葉の水ポテンシャルの値が示

されている(Boyer，1916)。それによると、種の違いによってその値が大きく異な
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ることが明らかである.コーヒーでは、 Kumaret al(1980b)によって葉の水ポテ

ンシャルと光合成との関係が示されており、葉の水ポテンシャルが約一2.0MPa以

下になると、光合成が急激に低下することが明らかにされている。しかし、この

結果は陽葉に関す忍ものであり、陽葉と陰葉を考慮した光合成と水ストレスとの

関係は、未だ明らかにはされていない。

そこで本章では、コーヒーの光合成に及ぼす水ストレスの影響を調査す石第一

段階として、葉の水ストレスの生理学的な指標として用いた葉の水ポテンシャル

と光合成との関係老、無遮光下と遮光下での違いや種の違いを考慮して明らかむこ

することを目的とした.まず第一節では、最も重要な種であるアラピカコーヒー

に関して、水ストレス下での葉の水ポテンシャルの低下に伴う光合成の反応を陽

葉と陰葉で比較し、さらに第二節では、アラピカ種に加えて、栽培上重要である

と考えられるカネフォラ種、リベリカ種におけ-'5水ストレス下での光合成の反応

を調査し、それらを比較することで、水ストレスに対す忍光合成の反応における

栽培上最も重要な種であるアラピカ種の特徴を明らかにすることを試みた.
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第一節 陽葉と陰葉における変化

実際の水ストレスは様々な環境下で生じており、植物に与えるその影響も異な

ることが予想される。中でも光合成は環境の影響を受け易いため、水ストレスが

生じ~環境条件の違いによって光合成への影響も異なると考えねばならない.も

ともと森林の下層に自生していたと考えられているコーヒーは、遮光下で生育す

るとその葉が陰葉化することより、光合成に着目した陽葉と陰葉での生理的な差

異に関す~研究は幾っかあるが (Vamaguchi I Friend， 1979; Kumar I Tieszen， 

1980a， Friend， 1984)、水ストレスとの関係を明らかにした研究はほとんど無い.

そこで本節では、最も重要な栽培種であるアラピカコーヒ一区関して、無遮光

下と遮光下で水ストレス処理を行い、各々の環境下で生育した陽葉と陰葉におけ

る葉の水ポテンシャルと、光合成速度並び立その構成要素であ忍CO2拡散伝導度

との関係を調査した.

実験材料および方法

1 ) 供試植物の育成

神戸大学農学部熱帯有用植物学研究室の実験温室内で生育中の色丘盟笠控注量

L. var. Typicaの成木より採取した種子を用いた. 種子は殺菌した後、畑壌土と

腐葉土を 3:1に混合した混合土に播種し、温室内で発芽、生育させた.約2ヶ月

で子葉が展開し、さらに 2ヶ月後の第3本葉の出葉期に、播種時と同様の混合土

を入れた直径12c珊X深さlOCIIの黒のポリエチレンポットに 1個体植えとして 1回

目の移植を行った.その後、温室内で育成した播種後約10ヶ月を経過した実生〈第
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7本葉展開中〉老、本実験の開始に標して、 播種時と同様の混合土に基肥として

尿素1.09g(N:0.5g)、過リン酸石灰2.86g(P20S:0.5g)、硫酸加里1.00g(K20:O.5g)

を加え、1I5000aワグネルポットに2回目の移植を行った。材料は、移植後直ちに

神戸大学農学部付属ファイトトロンのガラス室〈昼/夜温:25/20"C、昼/夜棺対

湿度:60/80%)内へ移し、自然光下および黒の寒冷抄によって入射光を約80%減少

させた遮光下で約3ヶ月間生育させ、光強度以外の生育環境前歴老婦えた.本論

文では、自然光下で形態形成し成熟した葉を陽葉、遮光下で形態形成し成熟した

葉を陰葉と表記す否。なお、この間水ストレス前歴にあわさないよう十分な潅水

を行った。

2) 水ストレス処理並びに土壌と葉の水ポテンシャルの湖定

コーヒーの葉は、生育適温下では25日から35日間隔で出葉し、出葉後約30日で

最大葉面積に達した後、約90日目までは最大光合成速度を維持することが報告さ

れている(YamaguchiI Friend， 1979)0従って、成熟葉の光合成に及ぼす水スト

レスの影響老、比較的短期間の水ストレス処理を行うことで見た場合、葉の老化

に伴う光合成低下の影響は問題にはならないと考えた.そこで、ファイトトロン

内で出葉した葉が完全区展開し、光合成の活動中心葉となった時点で、ポットへ

の穫水を停止する水ストレス処理を行った.潅水停止後は、 28間隔で午前9時

託、土面下約10c.の深さに埋設した土壌センサー(Wescor社製 PCT-55)および露

点式μVメーター(Wescor社製 HR-33T)によって土壌の水ポテンシャルを測定し、

さら区、同時に葉の水ポテンシャルも以下に示す方法に従って、経時的立樹定し

た.まず、光合成速度、蒸散速度の測定葉の対生葉から、リーフパンチによって

直径6..の葉片を打ち抜き、直ちに熱電対サイクロメーターのリーフチャンバー

(Wescor社製 (-52)内に密封した.そして、恒温下で約3時間の平衡時間を経た



-9・

後、露点式μVメーターで樹定した。以下本論文では、土壌の水ポテンシャルを

'1'50;1、葉の水ポテンシャルを哩'Ieafと略記する。

3) 光合成速度および蒸散速度の湖定

潅水停止当日より 2日間隔で、茎頂より数えて3葉自の活動中心葉を割定対象

葉とし、光合成が最も活発である午前9時から午後2時の間に、着生葉記よる個

葉光合成速度並びに蒸散速度の同時濁定を経時的に行った.調定は、 25"C恒濯に

制御した環境制御室内で、 Fig. 1に示すアクリル製個葉同化籍に濁定葉を挿入

し、 Fig. 11に示す開放系通気法によって行った。 マスフローシステム (S-TEC

製〉によってCO2濃度350μ11-1、O2濃度210慣11-1一定とした空気を、4801h-1の

涜速で同化箱に通気し、同化籍の入口と出口の各々のCO2濃度を絶対値型赤外線

ガス分析計〈堀場製 LlAーのを用いて湖定した.さらに、光合成速度と同時に蒸

散速度も湖定す.'5ため、同化籍の入口と出口の各々の相対湿度と気温を湿度セン

サー〈千野製 HN-Pl)で樹定し、 (2)式より絶対湿度を算出した。葉湿の濁定は、

同化箱内t;:設置した3本のクロメルーアルメル熱電対により行い、葉面積は、湖

定終了直後立葉形をトレースし、自動葉面積計〈林電工製 AA門・1)立よって謝定し

た.また、水ストレス下では光合成区及ぼす飽差の影響が異なるが、飽差0.5kPa

以下ではその影響が無いことが予備実験の結果から明らかとなり〈データ未掲蓑〉、

測定中は飽差が約0.5kPa以下となるように加湿器で制御した.光源には陽光ラン

プ〈東芝製 OR400/T[L])を用いて、光強度は飽和光である約800μ1I01.-2S-
1PPfOと

し、さらに、熱線による葉温の上昇を避けるため、光源と同化箱との間に10c・の

水槽と、同化箱にも 3cIIの水槽を設置した.光合成速度は、同化箱の入口と出口

のCO2濃度から、以下の(1)式に基づいて算出した.蒸散速度は、同化箱の入口

と出口の絶対湿度から、以下の(3)式に基づいて算出した.



.1-

‘『-。『-。園田。--。--。

-
E
E
-
-

t
・1-2=。=。-』
t
v
Z
』
4
T
も
」
-
t

。=

S
-
-

‘
-
-
o
F
-

。、」。--。

-
-
o
J
A
'
-
-

-
i
h
-
-
2
=
。
=
、
。
=
。
=
。
=
ー
。
=
・

1
H
V
E

---H-
‘『-。‘.--。--。--。--。-』
D

-

-

ar

、--'一』、町一一。一一。一-。一一。一
-

4

。一-

・・-
A

4

6

‘-」。--。--。--。--。--2--

.
J
.

ニ'」・
-
f

。
=
。
=
。
=
。
=
。
=
‘
。
=
，
，

V
叫一一一一
1
.

ニ
π
ム一。。一一ゾ=。。=。
L
一

一

U-

・・
1--
。-町

C

，.問。

-
-
e
-

回。圃
-

A

M

E

-

-

eua
町田'=。--。
4
7

ー。『-。
-
-
l

・4
E
l

。-

F

一

u
h

日目一《一一。。一一。。=。-U4Th=02一一。=一一一

d
z
'
c

。E
C

E

。E

。c

。E

。E

一

二
ニ
。
t
'
i
I
'
4
'

，.
3
t
h
'

‘
1
4
t

一

噌

E

t

。
c

。

。

。

。

一

p
t引
叶
訂
川
川
リ
ペ
川
刈
川

4.叶
引
叶
汁
引
m
J
h
川、町三

事・・
.
V
・A.--守・
J
J

・-'J・h
H

・川・・・.，・.・.p・
.
a
p

，rpah-

ぽ
M
d
H
.

・土
r・h-
三
H
.

、・
4
・-H
い
い
仏
い
い
い
い
・

.rJ止

-10・

L 
戸空「

WATER COLD 4 
AIR 

F ig. 1 Single leaf chamber made from acryl ic 

resin and rubber (図)equiped with water jacket 

T C :chromel-alumel thermocouples. on i t. 

く〉
WATER COLD 

1R ~.-
U
L
F

い

'
t
s
a
t
L
 例。hv

制。制

z 

F ig. n Oiagra・ofopen air flow syste・formeasuring the CO2 exchange 

rate of intact single leaf. ~:gas 聞 ix加re (mass fJow control syste.)， 
F :flow meter， B :hu回id i ty contro I er， L C : I eaf chamber， H :hu.idity 

sensor， I RGA: i nf ra-red gas ana I yzer， R: recorder， C :cool er， T C : 

chrollel-alullel thermocouples，ー一ーーー:airflow. 
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([CO2]i n一[C02]out)・103・273・44・100・FR
CER= 一一一一一一一一一一ー(1)

106・(273+T)・ 22.4・LA

CER:見かけの光合成速度(lIIgC02d..-2 h-1 ) 

[C02] i nまたは[C02]0u t :同化籍入口または出口のCO2濃度〈μJJ -1 ) 

FR:通気涜量(4801h-1一定とした〉

T:涜量計内の温度(25"C一定とした〉

LA:葉面積(C1I2) 

10-{45. 72-109.43/ log(273.16+[ATl n)}・216.68・[RH]in
[AH] i n = (2)1 

(273.16+[AT]i n)・100

l0-{45.72ー109.43/log(273.16+ [AT]ou t)}・216.68・[RH]out
[AH]ou t = (2)2 

(273.16+ [AT]out)・100

[AH]inまたは[AH]out:同化箱入口または出口の絶対湿度(gH20.-3)

[RH]inまたは[RH]out:同化箱入口または出口の相対湿度(%)

[AT] i nまたは[AT]out:同化箱入口または出口の気温("C)

([AH]out一[AH]in)・FR・100
TR= 一一一一一一一一一一一一一一一一一一一 (3)

LA ・1000

TR:蒸散速度(gH20d聞-2h-1 ) 
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4) 葉のCO2拡散伝導度の算出

Gaastra(1959)は、光合成におけるCO2の葉内への取り込みに対して、葉外か

らCO2固定の場である葉緑体に至るCO2の拡散経路を直列回路区例えたモデル

を提唱した.そして、オームの法則になぞらえて、光合成速度を電涜、葉外から

葉緑体までのCO2濃度落差を電圧と考え、そこに抵抗に当たる部分の存在を異体

化した。この抵抗は、葉外から順に葉面境界層抵抗(ra)、気孔抵抗(r 5)、葉肉

抵抗(rm)と呼ばれる 3つの部分からなる直列抵抗である。また、 raとr5は気相

拡散抵抗であるのに対し、 r冊は液栴拡散抵抗であるo F ig. mtζKriedellannと

Downton( 1981)から引用したその模式図を示した。本研究で用いたCO2拡散伝導

度は、これら九と rmの逆数であり、 各々、気孔伝導度(g5)と葉肉伝導度(glll) 

である。伝導度はCO2拡散速度の概念であり、光合成立よるCO2の葉内への流

入速度を意味する点で、光合成の律速要因の解析には有効であり、 Gaastra(l959)

以降、多くの研究者によって用いられている.以下、その算出方法を示す。

~ 
F ig.皿 Diagra..atic sum.ary of gas即時 diffusive

resistancesto CO2 and H20 vapour exchange by a 

leaf. CO2 molecules entering the leaf overcome 

boundary I ayer (r.)， stolla ta I (r s) and lIesophy 11 

(r.) resistances.Photorespi ratory processes wi thin 

the聞esophyllare abbreviated to Ph-RSP. Cuticular 

res i stance i s shown as r c・
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i) 葉面境界層抵抗(r a) 

この抵抗は、葉面上にある薄層空気の状態によって変化し、層涜状態では抵抗

は大きくガスの拡散は遅いが、乱流状態では抵抗が小さくガスの拡散は速いo 2 

枚の港紙で湖定葉と同じ大きさの模型葉を作り、その同区熱電対を挿入して、光

合成速度の湖定に用いたのと同じ同化籍内へ入れ、光合成速度謝定時と同じ条件

下で漉誕の蒸発速度を樹定する.まず、水蒸気(H20)に対する拡散抵抗を(4)式

から算出し、係数を掛けることでCO2に対する拡散抵抗に変換する.本研究では、

コーヒ一葉の気孔が裏面にしか存在しないことより、裏面ζ空気が直接吹き付け

られる構造の同化籍を考案し、気孔周辺をできるだけ乱涜状態記した。予備実験

の結果、通気涜量480Ih-1では、 raは0.2sc.-1以下となり、光合成立及ぼす影響

がほとんど無いことが判明した.

{[AH]D aDer一([AH]outー[AH]i n)/ (1 n[AH]o u t -1 n[AH] i n)}・0.36
TRDuer = (4) pape 

r a ，H20 

r a ，C02 = 1.37・ra ，H20 

TRpa pe r :港紙蒸発速度(gH2Od • .-2 h-1 ) 

[AH]paper .港紙表面の絶対湿度([RH]=100，gH20.-3)

r a ，C02または ra ，H20: C O2またはH20に対する境界層抵抗(sc.-1
) 

0.36 :単位変換係数

i i) 気孔抵抗(rs): [気孔伝導度(gs)=l/rs]

この抵抗は、主区気孔開度を表し、抵抗が小さいほど気孔はよく開いているこ
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とを意味している。また、コーヒーではクチクラ蒸散が認められなかったことよ

り、気孔を介してのCO2拡散抵抗と並列に存在するクチクラ抵抗は無限大である

と考え、光合成におけるCO2の拡散には影響がないとして計算式からは除外した。

従って rsは、以下に示す(5)式に基づいて算出した。

{[AH]lear一([AH]outー [AH];n)/(Jn[AH]out 一Jn[AH];n)}・0.36
TR= (5) 

r a ，H20+ r s ，H20 

r s ，C02 = 1 .54・r5' H20 

TR:蒸散速度(gH20dm-2h-1 ) 

[AH]lear:葉肉細胞表面の絶対湿度([RH]=100，gH20.-3
)

r s ，C02または rs ，H20: C O2または H20に対する気孔抵抗(scm-1
) 

0.36 :単位変換係数

i i i) 葉肉抵抗(rm): [葉肉伝導度(gm)=l/rm]

CO2が葉肉細胞壁表層から葉緑体中のCO2固定部位まで液棺中を拡散す忍抵

抗であり、主に、細胞膜および細胞質中のCO2の物理的拡散の速度に依存する部

分と、葉緑体中におけるCO2固定反応の活性伝依存する部分とからなるoGaastra

(1959)は、葉緑体中のCO2固定部位でのCO2濃度をゼロと仮定したが、その後、

CO2補償点(r)とする考え方が主涜となった.そこで、本研究でもFを用いて以

下に示した(6)式から rmを算出した.

{([C02]; n一[C02]ou t)/ (J n[C02]; n -1 n[C02]ou t)-r }・ 0.650
CER= (6) 

r a ， CO2 + r 5 ，C02 + r m 

0.650 :単位変換係数
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実験結果

瀧水停止後の土壌の水ポテンシャル、葉の水ポテンシャル、光合成速度

および蒸散速度の経時的変化

1) 

1に潅水停止後の土壌の水ポテンシャル('1'50;')、葉の水ポテンシャル

Increasing stress 

光合成速度および蒸散速度の経時的変化を示した。

S

-

E

B

B

-

す
注

堅
、

.

幻

一

途

虫

、

A

.引一、
主

主

何一
i
九

」企L
-

E
+
 

('I"ea')、

F ig. 

〈

-
l
Z
剖
・

'
E
2】
刷
=
M
W
)

c.:: 
ト・

1.5 

1.0 

0.5 

0 
20 

-2 

内

4
M

-4hbq 
'0' 、ひ心

! な
5ト、トび

〈

F-zv

-
2
2
2
。，-
L
2
6
3

5 g 

Days after end of watering 

F ig. 1 Changes in the soi I (A; '1'501') and leaf (・.'1'，・.r)

water potentials and C02 exchange rate (口;CER) and 

transpi ration rate (0; TR) after withholding water supply in 
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wi Iting point. 
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無遮光下では、哩，50; 1は濯水停止後8日目から低下し始め、それに伴う'l'leaf

の明らかな低下が見られたのは、その2日後の穫水停止後10日目からであった。

その後、 'l'leafは'1'50;1の低下と平行して、ほぽ直接的に低下し、 '1'50;1が約

一2.0門Pa、'l'leafが約一3.7門Paで、葉は葉柄から垂直に垂れ下がり外観上萎濁し

た。光合成速度と蒸散速度は、潅水停止後8日目までは比較的変化が少なく、明

らかな低下が認められたのは10日目以降であった。すなわち両者の低下は'l'leaf

の低下し始めた時期と一致し、その後泣ほほ直接的立低下した。その結果、初期

萎凋点での光合成速度は3.0・gC02d.-2 h-1、蒸散速度は0.25gH20d.-2h-tとなり、

各々水ストレスを受ける前の約23%、約25%に滋少した.

一方、 遮光下では、 '1'50;1は濯水停止後4日目から低下し始めたの立対し、

'1' 1 ea fは、 W50i1の低下に約6日後れて準水停止後10日目から低下し始めた。ま

た、'1'1eafの低下は、 W50i1が約一1.0門Paに低下するまでは比較的緩やかであっ

たが、その後さらに'l'50ilが低下すると'l'leafの低下速度が速まった。そして、

'1' I eafの低下開始後約8日目〈濯水停止後18日目〉で'I'50ilが約一2.2門Pa、'l'leaf

が約一4.5門Pat乙達した時、葉は完全に萎濁した.光合成速度ほ、 4日目以降急激

に低下し始め、その後4日で水ストレス前の値の約50%立低下した.しかし、そ

の後は'1'I eafの急激な低下にも関わらず光合成速度は緩やかに減少し、初期萎満

点では3.3mgC~d.-2h-t(水ストレスを受ける前の値の約24%)となった.一方、蒸

散速度は、濯水停止後速やかに減少し始め、初期萎凋点ではO.19gH20d.-2h-1(水

ストレスを受ける前の値の約20%)まで低下したo Table. 1は、上で述べた結果

をまとめたものであ忍.
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Table. 1 Changes in water potentials of the soil ('1'50;1) and of the 
leaf ('I'lear) and in CO2 exchange rate (CER) and in transpiration rate 
(TR) after withholding water supply 

lJnshaded Shaded 
pre-stressed at wilting pre-stressed at wilting 

CER (mgC02d.-2h-1) 

TR (gH20dm-2h-1) 

'l'leaf (門Pa)
V君。;1 制Pa)

13.1 (100) 
1.00 (100) 

-1.5 
0 

3.0 (23) 
0.25(25) 
-3.7 
-2.0 

Data are shown as mean of 5 measurements. 

13.8 (100) 
0.93 (100) 

-1.5 
0 

3.3 (24) 
0.19(20) 

-4.5 
-2.2 

Figures in parenthesis indicate the relative values to control. 

2) 陽葉と陰葉記おけ石葉の水ポテンシャルと光合成速度との関係

F ig. 1に見るように、潅水停止後、水ストレスが強まる過程での光合成速度

の低下の様相には陽葉と陰葉で若干の差異があった。すなわち、陽葉では'l'leaf

の低下に伴った光合成速度の低下が見られたが、陰葉では、水ストレスがそれほ

ど強くない唖，1 ea f域('1'1 ea f > - 2.0MPa)では、光合成速度の低下と'l'leafの低下

は必ずしも一致しなかった.そこで、両者の関係を見たのがFig. 2である。こ

れによると、'l'leafの低下に伴った光合成速度の低下の様相には、鴎葉と陰葉区

おけ号明らかな差異が認められる.まず水ストレスが生じていない時の曹1e a fお

よび光合成速度の値は、前述のTable. 1 tζ見るようむこ、陽葉と陰葉で有意な差

はなかった.しかし、水ストレスが強くなるにつれて'l'leafが低下すると、陽葉

では光合成速度が徐々に低下したの立対し、陰葉では'1'1 ea fの範囲記よって、異

なる光合成速度の低下傾向を示した.すなわち、水ストレスが強まる過程の初期

段階('I'leaf>ー 2.0MPa)では、 光合成速度が比較的急激記低下し、 その後、さ

らにψ1e a fが低下しでも光合成速度はあまり低下しなかった.そこで両葉におけ

る'l'leafと光合成速度との関係を回帰分析した結果、光合成が半減する'l'leafの
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値は、陽葉では約一2.6MPa、陰葉では約一2.1門Paとなり、哩'1e a fの低下に伴う光

合成速度の低下は陰葉の方が早いことを示した。一方、葉の萎凋が見られる様な

著しく低い'I'leaf域では、陰葉の方が光合成速度が高く維持されていた。
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unstressed leaves. 

3) 蹟葉と陰葉における葉の水ポテンシャルと CO2拡散伝導度との関係

F ig. 2において、'I'leatと光合成速度との関係における陽葉と陰葉での差異

が見られたことより、その差異の原因を検討するため、光合成速度の構成要素で

あるCO2拡散伝導度と'l'leafとの関係をFig. 3に示したo CO2拡散伝導度は

気孔伝導度 (gs)と葉肉伝導度(gm)とに分けることができ、各々の伝導度と

'I'leafとの関係を示した.陽葉では、'I"eafの低下に伴って気孔伝導度も葉肉伝

導度もほぼ同様の傾向で低下したが、陰葉では、両者の低下傾向は異なっていた.

すなわち、気孔伝導度の低下は、 Fig. 2に示した光合成速度の低下傾向と比較
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'I"eafが僅かに低下した範囲('I"eaf>ー 2.0MPa)では急激に低的類似しており、

陽葉と比それ以上有意な低下は示さず、さらに'I"eatが低下しでも、下したが、

これに対し、葉肉伝導度は一様な曲線的低下を示

こちらも陽葉よりも高い値を維持していた。

べても高い値を維持していた。
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第二節 異なる 3種のコーヒーにおける変化

前節で用いたアラピカ種は現在の栽培面積の約75%を占め、世界のコーヒ一生

産の主軸をなしているが、さらに2種の経済的・栽培的に有用なコーヒーがある。

カネフォラ種とリベリカ種である。実際の栽培は、経験的に見い出された各々の

生育適温等の違いに基づいて行われているが、それを裏付ける生理学的研究は少

ない。僅かに Nuneset al(1969)によるカネフォラ種を用いた光合成の研究が見

られるが、水分生理に着目した光合成の研究はアラピカ種以外では行われておら

ず、カネフォラ種、リベリカ種に関する知見は皆無であ否。従って、水ストレス

に対する反応の種間差異は、全く明らかではない。

そこで本節では、第一節で用いたアラピカ種に加えて、カネフォラ種、リベリ

カ種を用い、葉の水ポテンシャルと光合成速度並びにその構成要素であるCO2拡

散伝導度との関係における種間差異を検討することで、水ストレスに対す忍光合

成の反応における栽培上最も重要なアラピカ種の特徴を明らかにすることを目的

とした。
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実験材料および方法

供試材料として、前節の実験で用いた種子と由来を同じくするCoffeaarabica 

L. var. Typicaの種子に加えて、マレーシア農業開発研究所のJalanKebun支所

産のCoffeacanephora P. ex 1'.およびCoffeaI iberica B. ex H.のRobustaーし

L i berica-1と呼ばれる系統の種子を用いた。

材料の育成は前節に準じて行い、 3種共、同一環境下で栽培管理した。水スト

レス処理開始約3ヶ月前に、前節と同様、ファイトトロン内のガラス室へ移した。

ただし、遮光処理は行わず、 3種共、陽葉として生育させた。

水ストレス処理は、各々の環境下で出葉した葉が最大葉面積に達し、光合成の

活動中心葉となった時点で、前節と同様、ポットへの濯水を停止することで行っ

た。さらに'1'50;い嘩， I e a f、光合成速度および蒸散速度の測定並びにCO2拡散伝

導度の算出も、前節の方法に準じて行った。

実験結果

1 ) 葉の水ポテンシャルと光合成速度との関係における種間差異

土壌への濯水停止処理による水ストレスによって、'I"eafは次第に低下し、そ

れに伴って光合成速度も低下した。両者の関係を示したのがFig. 4である。ま

ず、アラピカ種では、前節でも述べた通り、光合成速度は最初、'I"eafの低下に

伴って大きく低下したが、'I'leafが低くなるにつれて、次第にその低下割合は小

さくなる曲線的な低下を示した。 これ立対し、カネフォラ種、 リベリカ種の光

合成は、'I"eafの低下にほぼ比例して直線的に低下したo 3種共、水ストレス状
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アラピカ種が13.5I1gC02d..-
2h-1、カネフォラ種が態ではない時の光合成速度は、

リベリカ種が13.4・gC02d..-2 h-1であり、有意な差は見られな13.7剛gC02dm-
2h-1、

3種の中ではカネフしかし、水ストレスによって'I"eafが低下すると、かった。

このことォラ種の光合成速度が最も早〈低下し、次いでリベリカ種が低下した.

は、カネフォラ種の光合成が水ストレスの影響を受け易いことを示唆している。

3種の'I"eafと光合成速度との関係を明確にするために回帰分析を行っさらに、

アラピカ種で約

リベリカ種で約一2.1MPaであった.

光合成速度が水ストレスによって半減する'l'leafは、

カネブォラ種で約一 1.7MPa、

た結果、

-2.6MPa、
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condition. 50% CER indicates the half rate of CER in unstressed leaves. 

葉の水ポテンシャルとCO2拡散伝導度との関係における種間差異2) 

5には、光合成の構成要素であるCO2拡散伝導度を気孔伝導度(gs)とF ig. 

'I"eafの低下位伴3種共、葉肉伝導度(gm)に分けて、'I"eafとの関係を示した.

って気孔伝導度と葉肉伝導度はほぼ同時に低下しており、どちらか一方のCO2拡

しかし、葉肉伝導度の低散伝導度が優先して低下す石傾向は認められなかった.
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下の様相には種間差異が見られ、アラピカ種、カネフォラ種では気孔伝導度とほ

ぼ同様の低下傾向を示したが、リベリカ種では気孔伝導度の低下の様相とは異な

り、葉肉伝導度は直接的に低下した. また、比較的弱い水ストレス下('I"eaf>

-2.0MPa)ではカネフォラ種の葉肉伝導度の低下が最も早〈、'I"eafが約一2.0内Pa

では水ストレスを受け石前の値の約20%以下に抑制された.また、アラビカ種が

カネフォラ種やりベリカ種と明らかに異なる点は、'I"eafがー3.0MPa--4.0問Pa

となるような激しい水ストレス状態下でも、各々の伝導度は水ストレスを受ける

前の値の約20%から30%を維持していたことである。すなわち、カネフォラ種お

よびリベリカ種では'I"eafが-3.5MPa以下に低下すると、両伝導度が完全に抑制

されることで光合成速度はゼロとなってしまうが、アラピカ種では、両伝導度が、

低いながらも維持されており、その光合成速度は完全区ゼロとはならなかった.
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察考

葉の水ストレスは、大気および土壌の水分状態によって引き起こされる。本研

究では、葉の水ストレスを誘起する方法として、土壌への瀧水停止処理を行った。

その結果、葉の水ストレスの程度を示す'I'lea'は、土壌の乾燥の程度を示す'I'soil

の低下に伴って低下したが、両者の低下の様相立は、無意光下で生育している陽

そこで両1 )。葉と遮光下で生育している陰葉とで若干の違いが見られた(Fig. 

者の関係を明らかにす石ため、潅水停止後の'I'soilと光合成速度を樹定した活動

6に示した。中心葉の'1'188'との関係を、陽葉と陰葉の各々の場合立ついてFig. 
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'11吉oi ，と'I1'earとの聞には、陽葉でr=0.806・¥陰葉ではr=0.825・・といずれも

1%水準で有意に高い相関関係が見られた。このことは、いずれの場合も'I1'earが

土壌の水ストレスを的確に反映していることを示している。しかし、両者の関係

を詳細に見ると、土壌の乾燥立対する葉の乾燥の割合〈図中の直線の傾き〉は、無

遮光下で水ストレスが生じた場合に比べて、遮光下で水ストレスが生じた場合の

方が大きく、陽葉と陰葉で異なることが示された.この要因としては、根系の発

達の程度や、植物体の全蒸散面積を表す個体当りの全葉面積の違い、さらに葉面

飽差や葉の形態の違いによる個葉での蒸散速度の違い等が推測できる。一般には、

無遮光下で生育した場合に比べて、遮光下で生育した場合の方が地上部の生育に

比べて地下部の根の発達が悪〈、 T/R比が大きくなる。また、遮光下の方が植物体

周辺の微気象において飽差が小さく、日中を通して蒸散が盛んであると考えられ

る.これらのことより、実際、日中老通しての蒸散は陰葉の方が大きいにも関わ

らず、根による吸水能が低いと考えると、陰葉の方が土壌の乾燥に対して葉の乾

燥の程度が大きくなったものと推察される。このよう立、同じ'I150i1の土壌水分

状態下で生育していても、陽葉と陰葉でその水分状態が異なることが示された。

また、'I150i1に代表される土壌の水分状態の湖定を通じて、植物の水ストレスを

推定する試みは、生理学的過程に及ぼす水欠乏の影響を研究するには不十分であ

ることが以前から指摘されている(Barrs，1968; Boyer， 1969; Turner， 1981)。

そこで、植物の水分状態の信頼できる指標は、植物自体について行われた欄定結

果であることがKraller(1983)によって示唆されている.彼は、植物の水分状態の

測定法が、1) 生理学的過程の反応速度と密接な関係広ある。 2) それによって

表された水ストレスの程度が同じであれば、広範囲の植物に対して生理的意味が

同じでなければならないo 3) その単位が、植物、土壌および溶液の全てに適応

できなければならないo 4) できるだけ簡単かつ迅速に測定がでなければならな

い等の点をできるだけ満足すべきであることを指摘し、植物組織の水ポテンシャ
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ルの測定が、これらの点を満足する最も有効な水ストレスの指標であると結論し

ている。すなわち、'1'， ea fは、葉の形態等が異なっても、その生理的な水分状態

を直接的に表しているので、光合成のような葉の生理機能に及ぼす水ストレスの

影響を比較するのに適していることや、あるいは、生育環境が違っても、葉の水

ストレス状態を比較できることから、水ストレスの有効な指標であると考えられ

る。

そこで本章では、'1'，ea rを水ストレスの指標として光合成速度との関係を検討

した結果、水ストレスによるアラビカ種の'1'， ea fの変化と光合成速度の変化との

関係は、無遮光下で生育した陽葉と遮光下で生育した陰葉とで異なること〈第一

節〉、さらに、カネフォラ種、リベリカ種と比較した結果、アラピカ種の'1'，eaf 

の低下に伴う光合成の減少の様相が、他の2種に比べて特異的であること〈第二

節〉を明らかにした。 そこでまず最初に、コーヒーについて今まで得られている

知見との比較を行う。 水ストレスによる'1'， ea fの低下と光合成との関係は、唯一、

Kumar et al(1980b)の示した陽葉に関するものだけである。これ立よると、'I"eaf

の低下に伴う光合成の反応様式が3相に分けられている。すなわち、葉が水スト

レス状態ではない第 1相('I"eaf>ー1.0門Pa)では、平均16mgC02dm-2h-1の光合成

速度を示しているが、葉に弱い水ストレス状態が生じた状態と考えられる第2相

〈ー 1.0門Pa>'1'， eaf >ー2.0門Pa)では、光合成速度が平均12mgC02d聞-2h-1まで若干

低下し、さらに水ストレスの程度が強〈なる第3相('I'， eaf<ー2.0門Pa)では、光

合成速度は急激に低下し、約4闘がO2dm-2 h-1 ('1' ， e a f :約一3.0門Pa)まで減少したこ

とが示されている。これに対し本研究で得た結果によると、哩，， e a rが約一1.5門Pa

以下に低下すると、光合成速度が急激に低下し、'1'， ea fが約一3.0MPaでは Kumar

et alの結果と同様、約4mgC02d..-2 h-1 tこまで減少した.このことから、光合成が

低下し始める ψ'eafの値立おいて若干の相違はあるが、 Kumaret al(1980b)によ

って得られた知見とほぼ一致したψ，e a fと光合成との関係が見い出されたと言え
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ょう。さらに、'l'leafの低下に伴う光合成の変化に関して、陽葉と陰葉での差異

を見い出したことは、今まで研究されてきたコーヒーでの光合成に関する陽葉と

陰葉での特徴に対して新たな知見を加えるものであろう。そこで次に、'l'leafと

光合成との関係について、他の植物との関連を検討してみる。

'l'leafと光合成との関係において、その特徴を示す指標の 1っとして、光合成

が低下し始める'l'leafを意味する'l'leafの関値が考えられている。'l'leafと光合

成との関係を示した他の植物において、この'l'leafの関値を見てみると、 -0.2 

~ー0.3門Pa[トウモロコシ(Boyer，1970a， 1970b; BeadJe et al， 1973)、 イネ

(Ishihara & Hirasawa， 1978)]、ー0.5-ー1.3門Pa[プドウ (Kriedemann& Smart， 

1971)、トマト (Bri x， 1962)、ヒマワリ(Boyer& Bowen， 1970c)、コムギ(Johnson

et al， 1974; Frank et al， 1973)]、 -1.1-一1.5門Pa[ダイズ (Boyer1970a， 

1970b; Ghorashyet aJ， 1971)]、-3.0門Pa[アカシア(vanden Driessche et al， 

1971)]等、 比較的種の違いによる変異は大きい。 コーヒーでの'l'leafの関値は、

Kumar et al(1980b)によると約一2.0門Paであったが、本実験では、アラピカ種に

おける陽葉、陰葉並び立カネフォラ種、リベリカ種区おいても約一1.5MPaでほぼ

等しい値を示した。すなわち、コーヒーはダイズと同様かあるいはそれよりも若

干低い'l'leafの闇値を示し、その光合成は水ストレス立対して比較的強い範露に

入ると推察できる。しかし、実験に用いた 3種に通して見られるように、'l'leaf

がこの関値を少しでも低下すると、光合成は急激に減少する傾向が見られた。

そこで以下、この関値を越えて'l'leafが低下した時の光合成の低下について考

察する。まず、アラピカ種における陽葉と陰葉での差異について検討する。陽葉

の光合成速度は、'l'leafの低下に伴って徐々に低下したが、陰葉では'l'leafの範

囲によって異なった反応を示した (Fig.2)。 すなわち、 陰葉では水ストレ

スがそれほど強くない段階において、光合成速度が急激記低下する範囲('I'leaf>

-2.0MPa)と、さらに'l'leafが低下しでも、光合成速度があまり低下しない範囲
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('I"earく -2.0MPa)が見られ、著しく低い唖"eaf域においては、陽葉よりも陰葉

の方が高い光合成速度を維持していた。そこで、この差異に関して検討を重ねる

ため、 Fig. 2とFig. 3に示した結果から、光合成速度と CO2拡散伝導度との

相関係数を算出した(Table2)。陽葉、陰葉いずれも水ストレス下での光合成速

度の低下は、気孔伝導度および葉肉伝導度の両者と高い相関関係にあり、乙のこ

Table 2 Correlation coefficients between the CO2 

exchange rate(CER) and the CO2 diffusive conductances 
(gs:stomatal conductance， gm: mesophyll conductance) 
in sun and shade leaves 

sun leaves shade Jeaves 

CER-g 5 

CER-g m 
0.925・・
0.992・.

Significant at 1% leveJ. 

0.908・・
0.988・.

とからは、どちらが水ストレス下での光合成速度の低下の主因であるかを断定す

ることはできない。しかし、'I"eafの低下に伴う気孔伝導度および葉肉伝導度の

変化を見ると(Fig. 3)、水ストレスが強くなる'I"eafく -3.0門Paでは、明らか

に陰葉の方が陽葉よりも両伝導度を高く維持しており、このことが、著しく低い

ψ， e a f域で陰葉の方が陽葉よりも光合成を高く維持していること伝関与している

と考えられる。

次に、'I"earと光合成速度との関係における種間差異について検討する。まず、

ψ， e a fと光合成速度との関係を見ると(Fig.4)、前述した通り、哩"eafの関値

は3種共、約一1.5MPaで有意な差は見られないが、'V， ea fの低下記伴う光合成速

度の低下の様相において、アラピカ穫と他の2種で差異が見られた。すなわち、
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アラピカ種では、'l'leafの初期低下域('I'leaf>ー 2.0門Pa)において、カネフォラ

種、リベリカ種同様、光合成速度が急激に低下したが、水ストレスの程度が強い

と考えられる著し〈低い'l'leaf域('I'leafく -3.0MPa)において、他の2種に比べ

て高い光合成速度を維持していた。また、回帰分析の結果からも、アラピカ種の

光合成速度は'l'leafの低下に伴ってその初期低下は急激であるが、次第にその低

下割合が小さくなる傾向を示したのに対し、他の2種では直線的な低下を示して

いた。 そこで、この様な差異をCO2拡散伝導度の変化から検討を重ねるために、

Table 3には、Fig. 4とFig. 5のデータから算出した水ストレス下での光合

成速度と CO2拡散伝導度との相関係数を示した。これによると、いずれの種も光

Table 3 Correlation coefficients between the CO2 

exchange rate(CER) and the CO2 diffusive conductances 
(gs:stomatal conductance， gm: mesophyll conductance) 
in each of three species 

C. arabica C. canephora C. I i berica 

CER-g s 
CER-g m 

0.930・・
0.996・.

•• Significant at 1% level. 

0.912・・
0.994・.

0.865・・
0.964・.

合成速度と各々の伝導度との聞には高い相関関係が見られ、光合成速度の低下に

気孔伝導度と葉肉伝導度のどちらが強く関与しているのかを断定することはでき

ない。しかし、アラピカ種の葉肉伝導度は-3.0門Pa>'1' 1 e a f > -4.0門Paで他の2

種に比べて高〈維持されている傾向があり(Fig.5)、このことが、低い'l'leaf

域での光合成の維持立関与しているのではないかと考えられ忍。さらに、リベリ

カ種に関しては、'l'leafの低下に伴う光合成速度の低下の様相(Fig. 4)と葉肉
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伝導度の低下の様相(Fig. 5)が共に直線的であり、対応していることから、水

ストレス下での光合成の低下に葉肉伝導度がより強〈関与していることが考えら

れる。

また、多くの中生植物において水ストレス下での光合成低下の主因を気孔伝導

度の低下として表される気孔閉鎖であるとする中で、最近では気孔以外の光合成

の構成要因に与える水ストレスの影響が大であることが認められつつある。しか

し、この要因は複雑であり、 invivoでの解明は容易ではないとされている。本実

験で用いたCO2拡散伝導度は、着生葉での光合成の律速要因の解明手段としては

有効ではあるが、その構成要素である気孔伝導度と葉肉伝導度が加算的ではなく、

互いに影響を及ぼしあってしまうので、両要因を明確に分離して考察することは

できない。従って、本章で見たように光合成速度との相関関係は、どちらの伝導

度共、非常に高〈、光合成の律速要因を明確立断定することはできなかった。そ

こで次章では、この様な不十分な点を補うため、CO2濃度の変化に対する光合成

速度の変化を測定することで得られる細胞間際 CO2濃度一光合成曲線による着

生葉レベルでの光合成の律速要因の解明を行う。
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摘 要

コーヒ一葉の光合成に及ぼす水ストレスの影響を明らかにす忍立先立つて、葉

の水ストレスの指標として用いた葉の水ポテンシャル('I'Ieaf)と光合成との関係

を、陽葉と陰葉における差異および種間差異の面から謂べた。さらに、'l'Iearの

変化に伴う光合成速度の変化の原因を、着生葉区おける CO2拡散伝導度から検討

した。

1) 土壌の水ポテンシャル('I'SOil)と葉の水ポテンシャル('I'Iear)との間係は、

無遮光下と遮光下では若干異なるが、両葉共に高い栢関関係〈陽葉で r=0.806・¥

陰葉で r=0.825・・〉が認められた(Fig. 6)0 

2) 初期萎凋点の'l'soilは、無遮光下、遮光下共に約一2.0MPaで同じであったが、

その時の'l'Ieafは、臨葉で-3.7MPa、陰葉で-4.5MPaと後者の方が低かった(Fig. 

1 )0 

3) 'l'Ieafの低下に伴う光合成速度の低下の様相は、陽葉と陰葉で若干異なり、

'1' I ea f >ー2.0阿Paの弱い水ストレス下では陰葉の光合成が寵葉よりも早〈低下し、

唾， I ea rくー2.0MPaでは、陽葉では光合成が低下し続けるの記対し、陰葉ではあま

り顕著な低下は見られなかった.その結果、陰葉では著し〈低い'l'Iear域('I'Iear

< -4.0MPa)でも光合成能力を維持していた(Fig.2)0また、その様立低い'l'Iear

域での気孔伝導度および葉肉伝導度は、陽葉に比べて陰葉の方が高かった(Fig. 

3 )0 
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4) 哩， I e a rの低下に伴う光合成速度の低下立は種間差異が認められ、弱い水スト

レス下('l'lear>ー2.0門Pa)での光合成の低下にはあまり差異は見られないが、強

い水ストレス下('l'learくー3.5MPa)では、アラピカ種がカネフォラ種、リベリカ

種に比べて高い光合成を維持した。また、光合成が半減する'l'learは、カネフォ

ラ種でー1.7門Pa、リベリカ種で-2.1MPa、アラビカ種で-2.6MPaであった(Fig. 

4)0 

5) アラビカ種、カネフォラ種、リベリカ種共、'l'leafの低下に伴う光合成の低

下は、気孔伝導度および葉肉伝導度のどちらとも関係が密接であった。しかし、

リベリカ種に関しては、光合成と葉肉伝導度の低下傾向がどちらも直接的で同じ

であることより、'l'learの低下に伴う光合成の低下が、葉肉伝導度により強く支

配されている可能性が示唆された(Fig. 5)。

以上の乙とより、コーヒーの'l'learは土壌の水ストレスを的確に反映している

ことが明らかとなり、葉の水ストレスの生理的な指標として用いることができる

と考えられた.また、 3種のコーヒーの中では、アラピカ種が低い'l'leaf下にお

いても、最も高い光合成を維持することが明らかとなった。さらに同じアラピカ

種でも、陽葉と陰葉とで哩'Iearの低下記伴う光合成の低下の様相が異なり、低い

'l'lear壌では、陰葉の方が高い光合成能力を示すことが明らかとなった。
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第 -・E・..... 
車早

光合成に及ぼす慢性的な水ストレスの影響

コーヒーの葉は、出葉後約30-40日で最大葉面積に達し、その光合成速度もこ

れとほぼ同時に最大に達する.すなわち、この期聞は葉の形態形成の期間である

と同時に、光合成のような生理機能も徐々伝充実していく期間でもある.また、

完全展開後の約2ヶ月間は最大光合成能力を維持して、最も活発に光合成を行っ

ている期間である(Ya.aguchiI Friend， 1979)0このよう立葉齢の長いコーヒー

では、一時的な水ストレスの影響に加えて、成熟前の葉と成熟期の葉のそれぞれ

記対する長期間に亘る慢性的な水ストレスの影響をも考えなければならない。

一般には水ストレスが生長点における葉の分化を抑制することや、その後の葉

の発育を抑制することが既に報告されているにも関わらず (Clough昼間iI thorpe， 

1975)、 光合成に及ぼす影響のほとんどは成熟葉に対する一時的な水ストレスの

影響として捉えられている.着生葉位の違いによって、水ストレスによる光合成

への影響が異なることを示した報告(Wardlaw，1969)はあるが、成熟葉の老化過程

に対する水ストレスの影響に着目したものであり、葉の発育中の光合成棲能の充

実に与える水ストレスの影響に関してはほとんど明らかにはされていない.

そこで本章では、慢性的な水ストレスの光合成立及ぼす影響を、葉齢の違いに

着目して、着生葉レベルで明らかにするため、 CO2濃度一光合成曲線区よる解析

法を用い、光合成の律速要因を気孔とそれ以外の要因に分けて検討した.まず第

一節では、葉の発育時の光合成機能の充実過程立及ぼす影響を調べ、さら立第二

節では、光合成機能の充実した成熟葉への影響を謂べることで、両者を比較し、

葉齢の違いによる水ストレスに対する光合成の感受性の差異を明らかにすること

を試みた.
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第一節 葉の発育過程に及ぼす影響

出葉後の葉の発育過程は、細胞の分裂・肥大に伴う葉面積の拡大が起こると同

時に、光合成棲能の充実してい〈過程でもある.この期間区水ストレスが生じる

と、細胞の生長・細胞壁の合成・前葉緑体の形成が著しく臨書されることが報告

されており (Virgin，1965;Boyer， 1968; Cleland， 1971; Acevedo et al， 1971)、

成熟期の光合成立も大きな影響が現れることが予想される。すなわち、光合成接

能の充実過程に及ぼす水ストレスの影響は、成熟葉区おける棲能的に完成した光

合成に及ぼす水ストレスの影響と異なった特異的な面があると考えられる。そこ

で本節では、慢性的な水ストレス下で出葉し成熟した葉について、 CO2一光合

成曲線を謝定し、さら立葉内成分含量の変化とも併せて水ストレス下での光合成

の律速要因を調べた.

実験材料および方法

1) 供試材料の育成

供試材料は、前章と由来を同じくする色丘盟紅建i主主L.var. Typicaの種子か

ら前章の方法記準じて育成した発芽後、約12ヶ月の 1年生実生を用いた。水スト

レス処理開始約3ヶ月前にファイトトロンのガラス室内〈昼/夜温:25/20"C、昼

/夜相対湿度:60/80%)へ移し、前章と同じ遮光処理を行った.
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2) 水ストレス処理並びに土壌と葉の水ポテンシャルの測定

光強度以外の生育環境前歴を揃える目的で、ファイトトロンで約2ヶ月間生育

させた後、慢性的な水ストレス処理を開始した。処理の方法としては、毎朝9時

に、 前章の方法に準じて、 土壌サイクロメーターにより土壌の水ポテンシャル

(qJ50;1)を測定し、一定レベルの水ストレスを維持するようにポットへの穫水量

の調節を行った。処理は、処理中に出葉した葉が最大葉面積に達するまで約40日

間継続した。 その結果、処理期間中の平均qJ50;1は、無遮光下で-1.7:!::O.5MPa、

遮光下でー1.6:!:0.5MPaであった。 これはコーヒ一葉では、その光合成を約5096

抑制する程度の水ストレスに相当している。なお、水ストレス処理を行わない対

照区として、毎日瀧水することで葉の発育期間中老通して圃場容水量に保った区

を設けた。ちなみに、用いた土壌の圏場容水量は平均含水量で約2796であった。

葉の水ポテンシャルの測定は、光合成速度の謝定時に、その対生葉を用いて前章

に準じて行った。

3) 光一光合成曲線およびCO2濃度一光合成曲線の測定並びに細胞間際CO2濃

度一光合成曲線の作成とそれ立よる光合成の律速要因の解析

慢性的な水ストレス下で生育した成熟葉に関し、光強度およびCO2濃度の変化

に対する光合成速度の変化老、前章に準じた着生葉による開放系通気法で樹定し

た.さらに、 CO2濃度一光合成曲線より細胞間際CO2濃度一光合成曲線を作成

し、それによる着生葉レベルでの光合成の律速要因の解析を行った.

i) 光一光合成曲線

棚定時の諸条件は前章と同様であるが、光強度は、光源と同化箱の聞に挿入す
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るトレース用紙の枚数を変えることで10段階に変化させ、各々における光合成速

度を測定した。光強度は光合成有効放射光量子センサー(Li-cor社製 L!-190S) 

を用いて測定した。 みかけの量子収量〈α〉は、 光一光合成曲線における光強度

100μmolm-2s-1PPFO以下の比例的反応部分を直線回帰することで、その初期勾配

として示した。

i i) C O2濃度一光合成曲線

前章で用いた精密涜量計により、同化箱へ通気する空気のCO2濃度を30μ"-1 

から1300μ"-1まで段階的に変化させ、それに伴う光合成速度の変化を前章に準

じて測定した。ただし、 O2濃度は、光呼吸の影響を避けるため20mll-1とした。

また、細胞間際CO2濃度の算出立必要な蒸散速度の測定も同時記行った。

a) 細胞間際CO2濃度一光合成曲線の作成

前章で示したGaastra(1959)のCO2拡散抵抗のモデルから得られる(7)式に基

づいて測定した各々のCO2濃度に対して細胞間際CO2濃度を算出し、細胞間隙

CO2濃度一光合成曲線を作成した.

Ca-Ci 
CER= 一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一一- (7) 

r a ，C02 + r 5 ，C02 

Ci =Ca-CER( r a ，C02 + r 5 ，C02)・1.539

Ca:葉外のCO2濃度〈μ11-1) 

= ([C02]; n ー [C02]o~t)~(ln[C02]in 一 1 n[C02 ]OU t) 

Ci :細胞間隙のCO2濃度〈μ11-1) 

1.539 :単位変換係数
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b) 細胞間際CO2濃度一光合成曲線によ石光合成の律速要因の解析

b-l) 光合成の気孔による律速割合の算出

本実験で樹定された光合成速度は、葉面境界層抵抗の影響を受けていないこと

より、光合成の律速要因は、気孔閉鎖による葉内へのCO2取り込みの減少と葉肉

細胞のCO2固定活性の低下とに分けることができる.そこでまず、大気CO2濃

度下(Ca:350μII-t
)における光合成の律速要因のうち、気孔閉鎖に起因した光合

成の減少割合(Ls)を算出する方法をFig. Wに示した. ここで、大気CO2濃度

350μ11-tでの実際の光合成速度はB点である。 また、実際は気孔が存在するこ

とにより、細胞間際CO2濃度は大気CO2濃度よりも幾分低下し、 B'となる。従

って、細胞間際CO色濃度をB'→350J1 11-1にまで上昇させた時の光合成速度Aは、

葉に気孔が存在しないと仮定した時の葉肉纏胞が直接大気記曝されている条件下

での潜在光合成能力である.従って、気孔閉鎖te:より光合成速度はA→Bに低下

し、すなわち、実際の光合成速度Bは、気孔によってA-B/A(わだけ律速を受

けていることになる.これに対し、従来から用いられている気孔抵抗(r5)と葉肉

抵抗(rm)によって光合成に占める気孔による律速の割合を rs/(rs+rm}と表

すことについて、 FarquharI Sharkey(1982)は、問題点を指摘している。すなわ

ち、光合成がCO2護度の増大記伴って直接的立増加する範囲では適用できるが、

実際、水ストレス等によって細胞間際CO2濃度一光合成曲線が湾曲し、 CO2飽

和点が低くなると、過大評価となることを指摘している.すなわち、 rsはBとCi

:350μ11-1とを結ぶ直接の傾きの絶対値を表し、 r聞はFとBとを結ぶ直接の傾き

の逆数であることより、 rs/(rs+rm)は図中のA'一B/A'となり、気孔閉鎖

による光合成の低下は、実際の実線の矢印とは異なって点線の矢印となり過大評

価となってしまう.そこで本研究でもFarquharI Sharkey (1982)およびSharkey

(1985)の方法に基づいたLsの算出方法を用いた.
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b-2) 水ストレスによる光合成低下の原因の解析

先にも述べたよう立、光合成の律速要因は気孔閉鎖に依存する部分と、葉肉細

胞のCO2固定活性の低下に依存する部分とに分けられる。 そこで、これらの要

因によって水ストレス下での光合成低下の原因を着生葉レベルで解明するため、

Matthews I Boyer(1984)および OrtI Boyer(1985)によって提唱された方法に基

づいた細胞間際CO2濃度一光合成曲線による解析を行った。 まず、水ストレス

を受けていない時および水ストレスを受けた時の各々に関して、 Fig. Vに示す

ような細胞間際CO2濃度一光合成曲接を作成する. 水ストレスによって実際の

光合成速度の低下は、 A(水ストレスを受けていない時の実擦の光合成速度〉ーB

〈水ストレスを受げた時の実際の光合成速度〉で示されるo Aでの緬胞間陵CO2

濃度をCとし、水ストレスを受けた時の反応曲線に関して、 C点での光合成速度

A'を求める。このA'は、水ストレスを受けていない時の葉肉績胞が接している

CO2濃度と同じ CO2濃度下での、水ストレスを受けた葉の葉肉緬胞の光合成能

力を示していることより、 葉肉細胞の光合成活性は水ストレスによってA→A'

に低下したことにな否。また、水ストレスを受けた時の実際の光合成速度がBで

あることから、 A'→Bは、気孔閉鎖記よる光合成速度の低下を表している.すな

わち、水ストレスにより、光合成速度がA→Bに低下したうち、 A→A'は葉肉纏

胞の光合成活性の低下により、さらに、A'→Bは気孔閉鎖によって低下したこと

が言える.この方法に基づいて葉肉細胞の光合成活性の低下立起因した光合成の

低下割合(LII)を算出した.従って、lOO-L聞は、気孔閉鎖に依存した光合成の低下

割合を示している.
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4) 光合成に関与する葉内成分含量の定量

i) クロロフィルの定量

Arnon(1949)の方法に従って比色定量し、クロロフィル aおよびクロロフィル b、

さらに両者の合計量を単位葉面積当りの含量として算出した。

i i) 全可溶性タンパク質の定量

葉片を冷却した乳鉢中で、 50・MTris-HCl緩衝液(pH7.9、印刷門gC12、 0.2.H 

EDTA、5.H Dithiothreitol、少量の Polyvinylpolypyrrolidoneおよび Sodiu.

L-Ascorbateを含む〉記より磨砕、抽出し、 15，000gで30分間遠心した. 上澄みに

等量の2096TrichloroaceticAcidを加えて生じた沈援を遠心立よって回収し、 1

N -NaOHに溶解した後、 Lowryet al(1951)の方法立よって540n.で比色定量した.

標準曲擦は牛血清アルプミンを用いて作成した。

i i j) リアロース-1，5-2リン酸カルポキシラーゼ/オキシゲナーゼ(Rubisco)の

定量

Steer(1973)の方法に一部改良を加えて行った.まず前述の15，000gで遠心後の

粗抽出液である上澄みの一部を696Tポリアクリルアミドゲルディスク電気泳動法

によって各々の可溶性タンパクに分画した後、0.596アミドプラック 108-2096酢酸

溶液で染色後、 796酢酸で脱染色し、 Rubisco~;:対応するバンドから 1 N-NaOHで色

素を溶出させ、 620n・で比色定量した.標準曲線は、Kunget al(1980)の方法立よ

って抽出、精製したタバコ葉のRubiscoを用いて作成した.
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実験結果

1) 光一光合成反応曲線の変化

F ig. 7は、無遮光下および遮光下で、生育中に水ストレスを受けた葉と水ス

トレスを受けなかった葉の各々について、その成熟期に光一光合成曲線を測定し

た結果である。まず陽葉について見ると、水ストレス前歴を受けないで成熟した

対照区(0)では、光合成速度は光強度の増加に伴って、約80μmolm-2s-tPPFDまで

は直線的に増大し、その後、飽和型の反応を示した。 したがって、光飽和点は約

350μmolm-2s-tPPFDで、飽和光合成速度は12.OmgC02 dm-2 h-1であった。一方、水ス

トレス下で成熟したストレス区の葉(b.，)では、光飽和点が約130/.lmolm-2s-1PPFD 

で飽和光合成速度が5.OmgC02 dm-2 h-1であり、対照区の約60%に低下した。 また

光強度の増大に伴って、光合成速度が直接的に増加する100μmolm-2s-1PPFD以下

の光強度域での直接の傾きとして表したみかけの初期勾配〈 α〉は、対照区で約

0.067moIC02moIPhoton-tに対して、ストレス区では約0.043moIC02moIPhoton-
1に

低下した。

一方、陰葉では、対照区〈・〉のαは、約0.083moIC02moIPhoton-1で陽葉の対照

区よりも有意立高〈、光飽和点は約200μ 1II0Im-2s-1PPFDであった。また、飽和光

合成速度は、陽葉と有意な差はなく、 12.5mgC02dm-2 h-1であった。 ストレス区

(A)では、 α、光飽和点および飽和光合成速度共、約0.032moIC02moIPhoton-1、

約100μmolm-2s・1PPFDおよび3.0闘が02dm-2h-1となり、対照区に比べて大きく低下

した。 Table 4には、これらの結果をまとめて示した。
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Table 4 Changes in saturated CO2 exchange rate [CER(sat)]， saturating 
irradiance[I(sat)] and apparent initial slope(α) in both sun and shade 
leaves grown in different soil .oisture conditions (unstressed and 
stressed) 

F ig. 

(CER) 

shade leaves 
unstressed stressed 

sun leaves 
unstressed stressed 

3.0(24)Aa 
100 

0.032(39)Aa 

12.5(100) 
200 

0.083(100 )a 

5.0(42)白

130 
0.043(64)向

CER(sat) (mgC02dm-
2h-1) 12.0(100) 

I(sat) (μ問。l闘-2s-1PPFD) 350 
α(moIC02_oIPhoton-

1) 0.067(100) 

Data are the mean of five replicates. 
Values in parentheses indicate percentage of unstressed. 
A and a indicate a significant difference (P<0.05， t test)山 thinthe 
water stressed treat.ents and within different light conditions， 
respectively. 



-43・

2) CO2濃度一光合成曲線の変化

着生葉レベルでの水ストレスによる光合成の律速要因を解明する手段として、

葉の外国空気のCO2濃度の変化立対する光合成速度の反応を割定した. 樹定は、

光呼吸の影響を避けるため、 20.11-102下で行った.その結果から、前述の葉の

CO2拡散経路の概念に基づいて算出した細胞間際CO2濃度一光合成反応曲線を

F ig. 8に示した。細胞間際CO2濃度下での光合成速度は、気孔の影響を排除し

た葉肉細胞の光合成能力を表しているので、通常、水ストレス下で見られるよう

な気孔の閉鎖に依存した光合成速度の低下と、葉肉の光合成活性そのものの低下

とを量的に分けて表すことができる.しかもその反応は着生葉レベルでの実際の

光合成の変化に即したものである.

まず陽葉について見ると、対照区では、光合成速度はCO2濃度の増加に伴って

約500μ11-1まで直接的に増加し、 CO2飽和光合成速度は約45慣がもd.-2h-1であ

った.一方ストレス区では、約200μ11-1までは直接的な増加したが、それ以上細

胞間隙CO2濃度が増加しても、光合成速度はあまり増加せず飽和する傾向を示し

た。また、大気CO2濃度下(350μ11-1)での気孔の影響を排除した光合成の最大

能力は、対賎区で39.511gC02拘 -2h-t~対して、ストレス区では 10.411gC02 d..-2 h-1 

と対照区の約2696となった。 そこで、対照区とストレス区の各々について、大気

CO2濃度下での気孔閉鎖による光合成の律速割合o.s)を算出したところ、前者で

は約2796、後者では約2396と大きな差は認められなかった.すなわち、大気CO2

濃度下での実際の光合成速度は、対販区の28.8・gC02d.-2h-1から、ストレス区の

8. 0llgC02 d..-2 h-1と20.811gC02 d.-2 h-1低下したことになる。 この低下をもたらし

た要因老、光合成の主な律速要因である気孔閉鎖と葉肉細胞での活性の低下区分

けて算出した結果、低下をもたらした要因のうち約9696が後者に依存したもので

あった.また、各々の反応曲線の初期勾配として表したCO2固定効率の値は、対
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照区でO.075cIIS-1に対して、ストレス区でO.021cIIs-1であり、有意に低かった。

次に陰葉について見ると、対照区ではCO2濃度が約400μI1-1まで直線的立光

合成速度は増大し、それ以上では次第に飽和傾向を示し、最大光合成速度ほ約50

mgC02d..-
2h-1であった。これに対しストレス区では、250μ11-1までは直接的に増

加したが、それ以上では一定となり、最大光合成速度は約911gC02d.-2 h-1であった.

気孔の影響を排除した大気CO2濃度下(350μ11-1)での光合成の潜在速度は、対

照区で41.7I1gC02dll-2h-1、ストレス区で8.0lllgC02 d.-2 h-1であったのに対し、気孔

の影響を含めた大気CO2濃度下(350μ11-1)での実際の光合成速度は、各々28.9

IIgC02 dll-2 h-1、7.511gC02拘 -2h-1であった。これにより、気孔閉鎖立依存する光合

成速度の低下割合は、対恵区で約31%、ストレス区で約6%であった.従って、水

ストレスによる実際の光合成速度の低下は、 21.4慣が02d.-2h-1となり、そのうち

葉肉細胞の活性低下に起因する部分が約99%であった。 Table5には前述の結

果を表記した.
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T ab 1 e 5 Changes i n Rlax i IIUII CO2 exchange ra te [CER(田ax)]，potential 
CO2 exchange rate at 350μ11-1 intercelullar CO2 concentration [CER(Ci: 
350)]， apparent CO2 exchange rate at 350μ11-

1 a.bient CO2 concentration 
[CER(Ca:350)]， carbixylation efficiency (CE)， sto.atal li.itation at 350 
μ11-1 ambient CO2 concentration (Ls) and mesophyll li.itation in 
reduction of photosynthesis (L・)in both sun and shade leaves grown in 
different soil Rloisture conditions (unstressed and stressed) 

i n te rce 1 1 u 1 a r pC02 (μ11・1)

shade leaves 

unstressed stressed 
sun leaves 

unstressed stressed 

50.0(100) 9.0(18)白

41.7(100) 8.0(19)~ 
28.9(100) 7.5(26)白

0.081(100) 0.020(25)白

31 6向8

99 

45.0(100) 10.4(23)白

39.5(100) 10.4(26)白

28.8(100) 8.0(28)白

0.074(100) 0.021(28)~ 

27 23 
96 

CER(max) (mgC02d.-2h-1) 

CER(Ci:350) (RlgC02d.-2h-1) 

CER(Ca:350) (mgC02dm-
2h-1) 

CE (CRlS-1) 

Ls (%) 
Lm (%) 

Data are the闘eanof five replicates. 
Values in parentheses indicate percentage of unstressed. 
A and a indicate a significant difference (P<0.05， t test)別 thinthe 
water stressed treat.ents and within different 1 ight conditions， 
respectively. 



-46・

3) 光合成に関与す石葉内成分含量の変化

光合成の暗反応系は数多くの酵素によって触媒される複合反応系であり、それ

らの酵素は葉緑体のストロマ中に存在している。さらに、光合成の明反応系は光

獲得反応系であり、クロロフィル量に律速される。そこで、これらの酵素タンバ

クの中でCO2固定の初期反応を触媒す忍酵素であるリプロースー1，5-2リン酸カ

)Lrボキシラーゼ/オキシゲナーゼ(Rubisco)およびクロロフィルへの水ストレスの

影響を調べた.その結果を TabJe6に示した。

陽葉、陰葉共に可溶性タンパクおよびRubiscoの合成量に対して、水ストレスは

大きく影響した.水ストレス下で生育した場合、全可溶性タンパク量は、陽葉で

約 l596、陰葉で約2796、さら ~Rubisco量は陽葉で約896、陰葉で約31%低下し、

いずれも陰葉の方が低下割合は大きかった.しかし、両葉共、クロロフィルの合

成量には水ストレスの影響が見られなかった.

Table 6 Changes in the contents of total soluble protein (TSP)， 
ribulose-l，5白 bisphosphatecarboxylase/oxygenase (Rubisco)， chlorophylJ 
a+b (Chl.a+b) and in Rubisco/TPS and chlorophyll a/chlorophyJJ b 
(ChJ.a/b) in both sun and shade leaves grown in different soil問。isture
conditions (unstressed and stressed) 

sun leaves shade Jeaves 
unstressed stressed unstressed stressed 

TPS (mgd.，-2 ) 41.3(100) 34.9(85)白 32.8(100) 24.0(73)白a

Rubisco (mgdll-2) 15.7(100) 14.4(92)~ l8.1 (100) 12.4(69)白

Rubisco/TSP (%) 38.0 41.3 55.2 51.7 
ChJ .a+b (mgd.-2 ) 6.9(100) 7.2(104) 7.6(100) 7.7(101) 
ChJ.a/b 3.2 3.0 3.2 3.1 

Oata are the .ean of five repJicates. 
VaJues in parentheses indicate percentage of unstressed. 
A and a indicate a significant difference (P<0.05， t test) within the 
water stressed treatllents and within different J ight conditions， 
respectiveJy. 
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第二節 成熟葉に及ぼす影響

前節で見た葉の発育過程立及ぼす慢性的な水ストレスの影響と比較する観点か

ら、成熟葉での最大光合成能力を維持している期間に対する同様の慢性的な水ス

トレスの影響を調査した。今まで報告された光合成に及ぼす水ストレスの影響は、

そのほとんどが活動中心葉に関するもので、多〈の植物で'I"eafと光合成との関

係が示されている。しかしその大部分は、一時的な短期間の水ストレヌの影響を

見たもので、長期間での慢性的な水ストレスの影響はあまり明らか立ほされてい

ない。また、コーヒーの特性として、その葉齢が比較的長いことからも、一時的

に生じた水ストレスの影響と、慢性的に生じた水ストレスの影響は区別して検討

する必要があろう.そこで本節では、慢性的な水ストレス下で生育を続けた葉の

光合成能力を、CO2濃度一光合成曲線から解析し、その律速要因を着生葉レベル

で検討すると共に、光合成に関与する葉内成分含量に与える影響も同時に謂べた。

実験材料および方法

供試材料およびその育成に関しては前節むこ準じた.ただし、水ストレス処理を

行う対象葉の葉齢は前節とは異なりファイトトロン内で完全に成熟した陽葉およ

び陰葉に対して、前節と同様の長期間に亘る慢性的な水ストレス処理を行った.

また、その対照区として、終始圃場容水量レベルで生育を継続した葉の光合成能

力は、約40日間の水ストレス処理期間中を通して低下しなかったことより、葉齢

の進行による葉の老化の影響はなかった〈データは未掲載)0水ストレス期間の終

了後直ちに、C O2濃度一光合成曲線、葉内成分としてクロロフィル、全可溶性タ

ンパクおよURubiscoの定量を前節に準じて行った.
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実験結果

1) C O2濃度一光合成曲線の変化

前節と同様、着生葉レベルでの光合成の律速要因の解明手段としてCO2護度の

変化区対する光合成速度の変化を樹定し、葉のCO2拡散経路の概念に基づいて作

成した細胞間蹟CO2濃度一光合成曲線をFig. 9に示した.

陽葉および陰葉共、対照区では細胞間際CO2濃度の増加に伴って、低CO2濃

度域では比倒的増加を示し、CO2濃度が上昇するにつれて次第に飽和値伝達する

飽和型曲線を示した.一方ストレス区では、跨葉の光合成速度がCO2濯度約350

μ11-1までは比例的増加を示したのじこ対し、陰葉では約300μ11-1で飽和に達した。

そして、飽和光合成速度は、陽葉で約30慣が02d.-2h-1で、対照区の約59%であっ

たが、陰葉では約47%と若干低かった。 Table7には、各々のCO2濃度一光合

成曲線の分析結果を示した.これ立よると、大気CO2濃度下(350μ11-1)での気孔

閉鎖に依存した光合成速度の律速割合は、対照区では陽葉で23%、陰葉で25%で

あるのに対し、ストレス区では32%、27%と各々、若干増加していた.また、葉

肉細胞の光合成活性老意味するCO2固定効率は、陽葉では0.076cJts-1から0.045

cms-1へと41%低下したの立対し、陰葉では0.077c眠 -1から0.043clIS-1へと44%低

下し、両葉における有意な差は見られなかった.水ストレス下で生育する間に光

合成が低下した要因のうち葉肉細胞の活性低下立起因する割合は、陽葉で約85%

であったのに対し、陰葉でほ100%となり、光合成の低下がすべて葉肉部要因に起

因していることを示した。
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Table 7 Changes in maximum CO2 exchange rate [CER(max)]， potential 
CO2 exchange rate at 350μ11-

1 intercelullar CO2 concentration [CER(Ci: 
350)]，apparent CO2 exchange rate at 350μ11-

1 ambient CO2 concentration 
[CER(Ca:350)]，carboxylation efficiency (CE)， stomatal 1 imitation at 350 
μ11-1 ambient CO2 concentration (Ls) and mesophyll limitation in 
reduction of photosynthesis (Lm) in both sun and shade leaves in 
different soil moisture conditions (unstressed and stressed) 

shade leaves 
unstressed stressed 

sun leaves 
unstressed stressed 

46.4(100) 21.6(47)白

42.5(100) 21.8(51)A 
31.8(100) 15.8(50)白

0.077(100) 0.043(56)白

25 27 
100 

48.9(100) 29.0(59)白

42.1(100) 25.0(59)向

32.3(100) 17.0(53)白

0.076(100) 0.045(59)白

23 32 
85 

CER(max) (mgC02dm-
2h-1) 

CER(Ci :350) (聞gC02dll-2h-1) 

CER(Ca:350) (mgC02dm-
2h-1) 

CE (cms-1) 

Ls (%) 

Lm cn 
Data are the mean of five replicates. 
Values in parentheses indicate percentage of unstressed. 
A and a indicate a significant difference (P<0.05， t test) within the 
water stressed treat町lentsand within different 1 ight conditions， 
respectively. 
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2) 光合成に関与する葉内成分含量の変化

前節と同様、光合成の暗反応の指標として全可溶性タンパク量およびRubisco量、

明反応系の量的な指標としてクロロフィル量を濁定した結果を Table8に示した.

陽葉では、湖定値間のばらつきが比較的大きかったため、有意な減少傾向は示さ

ず、水ストレス期間中の葉内成分含量はほぼ一定であった。 一方陰葉では、特に

Rubiscoを含む全可溶性タンパク量の減少が有意むこ認められた.しかし、クロロフ

ィル含量は両葉共、変化しなかった.

Table 8 Changes in the contents of total soluble protein (TSP)， 
ribulose-l，5-bisphosphate carboxylase/oxygenase (Rubisco)， chlorophyll 
a+b (Chl.a+b) and in Rubisco/TPS and chJorophylJ a/chJorophyJJ b 
(Chl.a/b) in both sun and shade leaves in different soil moisture 
conditions (unstressed and stressed) 

sun leaves shade leaves 
unstressed stressed unstressed stressed 

TPS (mgd鴎-2) 37.0(100) 32.6( 88) 35.0(100) 25.2(72)帥

Rubisco (mgdlll-2) 16.8(100) 18.5(110) 18.4(100) 14.1(77)Aa 
Rubisco/TSP (%) 45.4 64.5 52.6 56.0 
ChJ.a+b (mgd..-2 ) 7.2(100) 6.4(89) 7.4(100) 7.0(94) 
Chl.a/b 3.2 3.0 3.0 2.9 

Data are the mean of five replicates. 
Values in parentheses indicate percentage of unstressed. 
A and a indicate a significant difference (P<0.05， t test) within the 
water stressed treatllents and within different I ight conditions， 
respectively. 
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考 察

コーヒーは、葉の成熟に約30日を要し、さらに最大光合成能力を 2ヶ月近くも

維持する葉齢の長い植物である。そこで本章では、葉齢の違いに着目して、慢性

的な長期間の水ストレスが光合成に与える影響を調査した。まず第一節では、葉

の形態形成期聞を通しでほぼ一定した強さの水ストレスが葉区生じるように土壌

への毎日の潅水を調節し、慢性的な水ストレス下で成熟期に達した葉の光合成の

律速要因を着生葉を用いて調べた。さらに第二節では、成熟期に達してから後の

最大光合成能力を維持している期聞を通して、前節と同様の慢性的な水ストレス

処理を行い、葉の光合成の律速要因を同じく着生葉で調べた。そこで、葉齢の違

いによって光合成に及ぼす水ストレスの影響が異なるかどうか立ついて、以下記

検討を行う。

一般に、水ストレスによって光合成が低下する原因としては、気相、液相を介

して葉緑体へ至る CO2の拡散過程の律速と、葉緑体でのCO2固定の生化学的な

活性の律速とがある.本研究では前章において、Gaastra(1959)の理論に基づいた

CO2拡散伝導度の変化によって、着生葉レベルでの光合成の律速要因を明らかに

することを試みた.このCO2拡散伝導度は、光合成に伴う CO2の葉肉への涜入

速度を意味し、気孔伝導度と葉肉伝導度に分けることができ、前者は気孔閉鎖に

よる光合成の律速を表し、後者は葉肉細胞でのCO2の固定活性の低下による光合

成の律速を表している。 水ストレスによって低下した光合成と各々のCO2拡散

伝導度との関係を見た結果、気孔伝導度および葉肉伝導度共に、光合成との相関

が強〈、どちらが光合成低下の主因となっているのかは明らかにはできなかった。

一方、多〈の中生植物で報告されている CO2拡散伝導度の結果によると、水スト

レス下で光合成が低下する原因は、気孔閉鎖であるとする例が比較的多<(Brix， 

1962; Barrs， 1968; Brown et al， 1976; Hall et al， 1976; Minguez et al， 
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1985)、前章で得られた結果と必ずしも一致するものではなかった.しかし、最近

の報告では気孔以外の要因の重要性が次第に明らか立されている (Boyer，1971; 

Keck & Boyer， 1974; Mooney， 1977; Farquhar & Sharkey， 1982)0 本章では、

このように未だ明確な決定が困難である着生葉レベルでの光合成の律速要因を定

量的に明らかにするため、 Matthews& Boyer(1984)によって提唱された方法に従

って、CO2濃度の変化に伴う光合成速度の反応を謂べた.その結果から算出した

細胞間陵CO2濃度下での光合成速度は、気孔閉鎖立よる光合成の低下の影響を受

けない葉肉細胞での光合成能力と評価できることより、両要因を明確に区別した

解析が可能であった.

そこで、成熟前の葉の形態形成申立水ストレスを受けた場合〈以下、成熟前と記

す〉と、成熟期に達してから水ストレスを受けた場合〈以下、成熟後と記す〉につい

て、光合成の律速要因の比較を行う.まず、葉肉細胞での光合成能力の変化は、

CO2飽和下[CER(sat)]および大気CO2濃度下[CER(Ci :350)]のどちらで見ても、

成熟前では陽葉で対照区の約2596、陰葉で約1996に低下したのに対し、成熟後で

は陽葉で約5996、陰葉で約4996となり、成熟前に水ストレスを受けた場合の光合

成への影響が非常に大きいことを示していた。 これは各々のCO2固定効率(CE)

の低下からも明らかに支持されていた.すなわち、葉肉細胞での光合成活性その

ものが、その機能の充実過程であ石葉の形態形成中立水ストレスを受げることで

著し〈臨書されたことを示している.また、水ストレス下での気孔閉鎖立起因し

た光合成の低下割合(Ls)は、水ストレスが生じていない状態では約幻%であり、

その光合成の3/4が気孔以外の要因、すなわち、液相でのCO2の物理的拡散や葉

緑体でのCO2固定活性等広よって支配されていることが示された.これに対し、

成熟前、遮光下で水ストレスが生じた場合は、 Lsは696~~低下し、もはや気孔が開

〈ことによる光合成速度の増加の可能性がほとんど無くなったことを示していた.

この様に、成熟前および成熟後のいずれ立水ストレスが生じた場合も、光合成が
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大幅に低下することが明らかとなった。しかし、その低下をもたらす要因は、各

々の場合で若干異なった。その要因を葉肉細胞での光合成活性の低下に起因する

光合成の低下割合で表したところ、成熟前では陽葉、陰葉共立ほほ100%であった

のt;:対し、成熟後では陰葉で10096であったが、跨葉では約8596となり、気孔閉鎖

に起因した光合成の低下も若干認められた.このことは、陰葉では成熟前あ~い

は成熟後のどちらに水ストレスを受けた場合でも、その光合成の低下が10096葉肉

細胞における光合成活性の低下に起因することを示しており、すなわち、遮光下

での慢性的な水ストレスは、成熟前あるいは成熟後でも葉肉細胞の光合成活性そ

のものに及ぼす影響が大きいことが示唆された。

このような葉肉細胞での光合成活性の低下は、葉緑体内ストロマ中の多くの酵

素によって触媒されている暗反応系および葉縁体内チラコイド膜での光エネルギ

ー獲得である明反応系の活性に大きく依存している.そこで前者の指標として、

可溶性タンパクおよびCO2初期固定酵素であるRubisco、さらに後者の量的な指

標として、クロロフィルについて成熟前および成熟後で生じた水ストレスによる

量的な変化を調べ、前述の着生葉レベルでの光合成の律速要因との関係を検討し

た。これによると、水ストレスの影響が大きい成熟前および遮光下では、特に可

溶性タンパクとRubiscoの量的な低下が有意に見られ、暗反応系への影響が大きい

ことが示唆された.これに対し、クロロフィル含量の低下は見られなかったこと

より、明反応系の量的な低下はないものと推察される.葉の発育立伴う緑化過程

での前色素体の形成やクロロフィルの中でも、特にクロロフィル bの合成が水ス

トレスの影響を受け易いことを示した報告は幾っかある (Bourqueet al， 1911; 

Virgin， 1965)。 従って、明反応系の量的な低下は水ストレスの程度や種の違い

によっても大き〈異なることを示すものであろう.また、 KeckI Boyer(1914)は、

ヒマワリにおいて光化学反応系の活性が水ストレスに敏感に反応して低下するこ

とを示している。このことから、コーヒーで見られた水ストレスによるみかけの
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量子収量の低下は、クロロフィルの量的低下に依存したものではなく、光化学反

応系の活性の低下に依存している可能性が推湖できる。

以上のことより、コーヒーでは成熟後の葉に比べて、発育中に及ぼす水ストレ

スの影響が非常に大きいことが明らかとなった。また、それに基づく光合成能の

低下の主因が気孔閉鎖ではなく、そのほとんどが葉肉細胞での光合成活性の低下

であり、その要因として可溶性タンパクおよび特にRubiscoの量的な低下が著しい

ことによるものと考えられる。
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摘要

葉の葉齢の違いによる慢性的な水ストレスの影響を比較する目的で、葉の発育

期および成熟期に約40日に亘る長期間の水ストレス処理を行った。そして、両処

理共に成熟葉について、その光一光合成曲線、 CO2濃度一光合成曲線、光合成に

関与する葉内成分としてクロロフィル、全可溶性タンパクおよびRubisco含量を湖

定し、細胞間際CO2濃度一光合成曲線による着生葉レベルでの光合成の律速要因

の解析を行うと同時に、葉内成分含量の変化との関係を検討した。

1) 水ストレス下で発育した葉の光飽和光合成速度およびみかけの量子収量〈α〉

は、対照区立比べて陽葉で各々約60%、約40%、陰葉では各々約75%、約60%低

下した(Fig. 7)。

2) 細胞間隙CO2濃度一光合成曲線区おける最大光合成速度は、発育期立水スト

レスを受けた場合では、陽葉、陰葉共に約80%減少したのに対し、成熟期に達し

てから水ストレスを受けた場合では、両葉共、平均50%の減少であった。また、

CO2固定効率は、発育期に水ストレスを受けた場合で両葉共、約70%の減少とな

ったのに対し、成熟期伝達してから水ストレスを受けた場合では、両葉共、約40

%減少した(T ab 1 e 5， T ab I e 7)。

3) 長期間に亘る水ストレスは葉の発育過程および成熟葉のいずれに対しても、

その光合成を著し〈低下させたが、その低下原因のうち、葉肉細胞のCO2固定活

性の低下に起因する割合(LII)は、いずれの場合もほぼ100%であり、気孔閉鎖によ

る光合成の低下はほとんど認められなかった(Table5， Table 7)。
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4) 発育過程を通しての水ストレスは、暗反応系に関与する酵素等の合成に大き

な影響を及ぼし、特記陰葉においては全可溶性タンパクで27%、Rubiscoで31%と

著しい低下が見られた。これに対し、クロロフィル含量の変化はほとんど見られ

なかった (Table6)。

5) 水ストレス下で生育を続けた成熟葉の葉内成分含量は、陰葉の全可溶性タン

パクおよびRubiscoで約25%減少したが、陽葉では変化しなかった。また、クロロ

フィル含量は、陰葉、陽葉共に変化しなかった(Table8)。

以上のことより、葉の発育過程に及ぼす慢性的な水ストレスの影響は非常に大

きく、光合成の暗反応に関与する Rubisco等の合成阻害を通じて、葉肉細胞での光

合成活性を著しく低下させるものと考えられた。また、陽葉と陰葉とを比べると、

慢性的な水ストレスは陰葉区対する影響の方が大きく、光合成の低下をもたらし

た要因のほとんど全てが葉肉細胞のCO2固定活性の低下によるものであった。
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光合成に及ぼす短期間の急進的な水ストレスの影響
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水ストレスは、様々な様相で植物に生じている。例えば、十分な土壌水分条件

下で生育している植物でも、日中、蒸散速度が増大するのに伴って、一時的に根

による給水が蒸散による葉内水分の損失量を補えなくなることがあり、葉は一時

的に軽度の水ストレス状態に陥ると言われている。しかし、夜間になると、葉内

水分含量は回復し、葉の水ストレスは解消される。この様な水ストレスは、光合

成をも一時的に抑制するが、それは主に気孔閉鎮による葉内へのCO2の拡散が低

下することによるもので、光合成活性そのものは低下することはないと言われて

いる(Moldau，1973; Basiouny， 1977; O'Toole et al， 1977; Lakso， 1979)。こ

れに対し、 SIatyer(1967)は、植物に強い水ストレスが生じてい〈過程のモデルと

して、土壌の有効水が次第に減少していくこと立より次第に強まっていく水スト

レスについて詳細な解析を行っている。通常は、土壌への水の供給を止めること

で、植物自身の蒸散によって土壌水分含量が低下し、水ストレスを生じさせる方

法が用いられている.これt乙よると、'I'SOi'が低下するに伴い、最初のうちは日

中、一時的に著しく低下した'1'， ea rも夜間立なると元のレベルに回復するが、土

壌の乾燥が激しくなると、哩"e a rが回復できなくなる。乙の時点で葉は萎れ始め、

葉内水分含量はもはや回復することはなく、さらに、細胞レベルでの脱水が進む

ことで葉は強い水ストレス状態になっていく.この様な水ストレスは、環境の違

い立もよるが、普通は約10日以内で永久萎凋点に達するような強いものであると

考えられている。この短期間での急進的な水ストレスの光合成への影響は、前章

で見た長期間に亘る慢性的な水ストレスの影響とは当然異なる乙とが予想でき、

比較、検討する必要があろう.また、一般に得られている光合成に対する水スト
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レスの影響としては、この様な短期間で強まる水ストレスを扱った研究が多い。

本章では、短期間で生じる強い水ストレスの光合成への影響を調査することを

試みた。すなわち、濯水停止後、水ストレスが強まるにつれて段階的に測定した

CO2濃度一光合成曲線より、着生葉レベルでの光合成低下の原因を解析し、さら

に、葉内成分含量および光合成の明反応系、暗反応系の活性の変化との関連を検

討した.

実験材料および方法

供試材料は前章と同様の色丘皇室笠坐民主し var.Typicaの種子から発芽させた

1年生実生を用いた。栽培は前章に準じて行い、光合成の湖定対象葉の生育環境

前歴を揃えるため、水ストレス処理開始前約3ヶ月間はファイトトロン内で育成

した。遮光処理も前章と同様の方法で行った。ファイトトロン内で出葉し、成熟

した陽葉および陰葉を対象として、第一章と同様の穫水停止処理を同時に行った。

その後、水ストレスが強まる過程で段階的に、葉の水ポテンシャル、 CO2寝度一

光合成反応曲線、葉内成分含量を前章に準じて測定した.ただし、光呼吸に対す

る水ストレスの影響も同時に見るため、同一葉における20..11-102下での真の光

合成速度と 21O.II-tO2下での見かけの光合成速度を絶対値型赤外線ガス分析計

〈島津製 URA-I07)を用いて測定し、両者の比であるワールプルグ効果として光

呼吸を算出した.さらに、光合成の明反応系の活性を示す光化学反応系 I+llの

活性および暗反応系の活性老示すリプロース-1，5-2リン酸カルボキシラーゼ/オ

キシゲナーゼのカルポキシラーゼ活性老、以下に示した方法で測定した.
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1) 光化学反応系(PS1 +PSll)の活性の測定

葉片を20州 Tricine-NaOH緩衝液(pH7.9、0.8MSucrose、lOmMNaCI、lmMEDTA、

2m門 Dithiothreitol、lmM MgCI2、少量の BovineSerulI Albumin、 Polyvinyl-

pyrro I i doneを含む〉中でホモジナイザー〈日音医理科機械製ヒスコトロン NS-

50)によって10-20秒間、冷却磨砕した後、手早く 20μmのナイロンメッシユで漉

過し、直ちtこ2，000gで5分間遠心する.得られた沈澱を印刷リン酸緩衝液(pH7.0、

0.5M Sorbitol、1m門 MgCI2、 0.5% Bovine SeruII Albullinを含む〉中に懸濁し、

クラス Iの葉緑体を調製した。光化学反応系 I+llの全活性を湖定するため、反

応はH20を電子供与体とし、 Fe+3cyを電子受容体としたときのO2放出速度をク

ラーク型酸素電極(RankBrothers社製〉立よって湖定した.

2) リアロースーし5-2リン酸カルポキシラーゼ活性の湖定

葉片を乳鉢中で印刷 Bicine-NaOH緩衝液 (pH7.8、5州 Dithiothreitol、10州

内gCI2、O.lmMEDTA、lmM Phenylmethyl-Sulfonyl fluoride、10μM leupeptin、

少量のPolyvinylpolypyr・rolidone、SodiumL-Ascorbateを含む〉中で冷却磨砕し、

20，000gで10分間遠心する. 上澄みを直ちにセファデックスG-25を用いて、印刷

Bicine-NaOH緩衝液 (pH8.2、0.5州 Dithiothreitol、20州陶C12、印刷 NaHC03、

0.05耐 EDTAを含む〉によってゲル漉過することで、 同時に酵素の活性化を行う。

酵素活性の謝定は、Lorilleret al(1977)の方法に一部改良を加えて行った.ゲル

漉過tこよって得られた活性化酵素液を、 100ml1 Bicine-NaOH反応液(pH8.2、 511M 

Dithiothreitol、20州"が12、20州[14C]NaHC03 [O.lmCj'.lIol] )中へ入れ、 25

℃で平衡化した後、 2mMRuBPで反応をスタートするo 60秒後立4N-HCOOHで反応を

停止した後、液体シンチレーションカウシターで14Cの固定量を湖定した。
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実験結果

CO2濃度一光合成曲線の変化1) 

ポットへの護水を停止することにより、水ストレスが次第に強まる過程におけ

この結果から、前るCO2灘度一光合成曲線を20ml1-1 O2下で段階的に棚定した。

"y' 

ιー10に示した。章に基づいて算出した細胞間際CO2濃度一光合成曲線を、Fig. 

の細胞間際CO2濃度に対して示した光合成速度は、気孔閉鎖の影響を除外した緬
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まず陽葉について見ると、光合成速度は低CO2濃度域では細胞間際CO2濃度

の上昇に伴い比例的増加を示し、高CO2濃度域では次第に飽和に達する飽和型曲

線を示した。水ストレスが強まる立従って、唾，1 e a fがー1.0門Pa→-2.4門Pa→-3.2

MPaと低下すると、各々の飽和曲線の低CO2濃度域における初期勾配として表し

たCO2国定効率(CE)は0.080cms-1→0.050CIIS-1→0.033cms-1、CO2飽和光合成

速度は約63mgC02dll-2 h-I→約44mgC02dm-2h-1→約25111gC02伽 -2h-t、 CO2飽和点

は約1000μ11-1→約500μ11-1→約400μ11-1とそれぞれ低下した。すなわち、水

ストレスが強まるにつれて葉肉細胞での光合成能力そのものが低下す石傾向を示

した.

また、陰葉についても陽葉の場合とほぼ同様の傾向を示し、葉の水ストレスが

強まるtこ伴って、CO2譲度に対する光合成の飽和曲線における初期勾配で表した

CO2固定効率(CE)、CO2飽和点、 CO2飽和光合成速度が次第に低下した。

Fig. ll-Aには、 F ig. 10に示した細胞間際CO2濃度一光合成曲線から算

出したCO2固定効率(CE)と'1'， eafとの関係を示した。 Fig. 10の細胞間際CO2

濃度一光合成曲線は、光呼吸の影響を回避するため低O2濃度下(201111-1)で測定

したCO2灘度一光合成曲線から作成したものである。 従って、そのCEは、葉緑

体における炭酸固定反応のみに依存し、光合成の明反応系および暗反応系の効率

を表すものである.ただし、測定は飽和光強度下で行っているので、主に後者の

暗反応系の指標と考えられる.陽葉、陰葉共に、'I"eafの低下立伴ってCEは次第

に低下する傾向を示した。両葉共、水ストレス状態ではない時のCEは約0.080cms-t

で差はないが、水ストレスが強まるに従って陽葉の方が若干早く低下した.また、

いずれの'I"eaf下においても陰葉の方がそのCEは高かった。その結果、非常に強

い水ストレス下('I"eaf<ー3.0阿Pa)では、陽葉では約0.023cms-tであったのに対

し、陰葉では約0.043cIIIS-1と陽葉よりも高いCEを維持していた。
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20mll-1 external O2 pressure (CE2B). 

通常の大気中では酸素分圧が約210岡11-1であることより、C3光合成は光呼吸に

すなわち、光合成によってCO2を取り込むと同時よってその効率を下げている.

に光呼吸によって一度固定したCO2を再放出している.その損失の割合は、ワー

ルプルグ効果(20..II-t02下で測定した真の光合成速度に対する210.，11-102下で

一般に、光合成の約 1糊定したみかけの光合成速度の割合〉等記よって湖定され、

この光呼吸に及ぼす水ストレスの影響に関して-4割であると推定されている。

Tregunna， 

Vol k， 1970)、減少したことを示した報告 (Ludwig I 

8 水ストレスによって増大したことを示した報告と (Jo11iffe 

8 Jackson 1973; 

-は、

1968， 



-63・

Canvin， 1971; Lawlor & Fock， 1975)とが見られ、その傾向は明らかではない。

そこで、コーヒーについて明らかにするため、通常大気の酸素分圧下(2101lJIーっ

と光呼吸を抑制する低酸素分圧下(20IlJI-1)の各々の場合について細胞間際CO2

濃度一光合成反応曲線を作成した。 Fig. 11-Bには、各々のCEの値をワールプ

ルグ効果(201111-102下でのCEに対する210mJ1-1 O2下でのCEの割合〉として表し、

'l'learとの関係を示した。すなわち、図中に示した割合を 100から引いた残りの

部分が、光呼吸による光合成の匝害率を表している。これtこよると、水ストレス

状態ではない時の光呼吸の割合は約 1-2割であったが、水ストレスが強ま忍に

つれて光呼吸は次第に増大し、陽葉、陰葉共に、'I"earが約一2.5--3.0門Paで約

3割に達した.さらにW，ea rが低下すると、陽葉では潤定点が少ないことから明

らかではないが、陰葉では光呼吸の割合は逆に低下す忍傾向を示した。すなわち、

両葉共、水ストレスが強まるにつれて光呼吸は増加したが、非常に強い水ストレ

ス下では逆に抑制されていることが示された.

2) 細胞間隙CO2濃度一光合成曲線の変化から算出した着生葉レベルでの光合

成の律速要因の変化

水ストレス下での実際の光合成低下の要因を着生葉レベルで定量的に明らかに

するため、前述の陶tthews& Boyer(1984)の方法記基づいて、 Fig. 10に示した

細胞間隙CO2濃度一光合成曲線から気孔閉鎖による光合成の低下割合(Ls)と、葉

肉細胞のCO2固定活性の低下による光合成低下の割合 (L悶〉とを算出し、各々の

'l'learとの関係を Fig. 12に示した。実際の光合成は、水ストレス状態でなくて

も気孔閉鎖立よる律速を受けてい石。すなわち、気孔を介しての葉外から葉内へ

のCO2の拡散に対してほ、必ず抵抗が生じ、その結果、葉内の細胞間隙CO2濃

度は葉外よりも低くなる。乙の濃度落差記伴った葉肉細胞での光合成能力の差が
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Ls and Lm are calculated froll various intercellular pC02 response 

curves for CER obtained in different water stress conditions. 

気孔によってもたらされたことより、実際の光合成速度立おける気孔閉鎖による

律速割合(Ls)として表わすことができる.また、水ストレス等によって光合成速

度は低下するが、その低下原因を気孔閉鎖記起因する部分と、葉肉細胞のCO2固

定活性の低下に起因する部分記分けることが可能であるo Lmは、大気CO2濃度

下(350μ11-t)での後者の割合を表したものである。

まずLsについて見ると、水ストレス状態ではない時は、陽葉で12-20%の気孔

閉鎖による律速割合を示したの立対し、陰葉では20-28%と陽葉よりも若干高か

った。このことは、陰葉の方が気孔が閉じ気味であることを示している。また、

水ストレスが強ま~に伴って'V I ea fが低下す忍と、陽葉では、気孔閉鎖による律
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速割合がそれほど変化しなかったのに対し、陰葉では、'l'leafくー3.0MPaで急激

に増大する傾向を示し、'l'leafが約一ι0門Paでは光合成に占める気孔閉鎖の割合

が約4096にも遣した。また、葉内の細胞間際CO2濃度は、気孔閉鎖による葉内へ

のCO2の拡散の変化と、葉肉細胞での光合成活性の変化の両要因によって決まる

ものである。すなわち、気孔が閉鎖して葉内へのCO2の涜入が減少しでも、葉肉

細胞での光合成活性も同時に低下した場合は、細胞間隙CO2濃度はそれほど低下

しない。水ストレスによって当然、気孔が閉じることが予想されるが、陽葉では、

あまり Lsが増大しなつかたことより、気孔閉鎖と共に葉肉細胞の光合成活性の低

下も生じていることが予想された。 そこで、葉肉細胞のCO2固定活性の低下割

合を示すLm立ついて見た。まず、弱い水ストレス下('I'lea，:-2.0問Pa)での光合成

低下の原因は、陽葉では約8096、陰葉では約6096が葉肉細胞のCO2固定活性の低

下によるものであり、明らかに陽葉の方が葉内部活性が水ストレスに対して敏感

に反応したことが示された.さらtこ陽葉、陰葉共に、 'l'leafの低下に伴ってLmは

増加したが、同じ'l'leaf下では常に陽葉の方がその割合は大きかった。すなわち、

同じ程度の水ストレス下では陰葉の方がLmの割合は小さいことより、陽葉に比べ

て葉肉細胞のCO2固定活性の低下によって光合成が減少する割合が小さ〈、逆に

気孔閉鎖立よって光合成が低下する割合が大きいことが示された。また、陽葉で

は'l'leafが約一3.0何Paで光合成の低下が10096葉肉細胞のCO2固定活性の低下に

依存したが、陰葉ではその割合は若干低く、約9096であった.

3) 光合成に関与す忍葉内成分含量の変化

CO2拡散過程は、気孔の開聞に依存した部分と葉肉細胞のCO2固定活性に依

存した部分に分けられる。 後者の葉肉細胞のCO2固定活性に関与する葉内成分

は、明反応系の量的な指標としてはクロロフィル含量、暗反応系の量的な指標と
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Table 9 Average contens of total solubJe protein (TSP)，ribuJose-l，5-
bisphosphate carboxylase/oxygenase (Rubisco)， chJorophyll in sun and 
shade leaves having various 'V '~ar 

Rubisco 
〈鵬gdm-2) 

TSP 
(mgdm-2) 

Chl.b 
(mgd闘ー2)

Chl.a 
(mgdm-2) 

ChJ.a+b 
(mgdm-2) 

20.6+ 2.6 
15.1:t1.8白

47.2+6.9 
34.6+4.1A 

1.3+0.2 
1.5:t0.l 

4.4+ 0.5 
4.6:t 0.4 

5.7+0.7 
6.1:t0.6 

sun Jeaves 
shade leaves 

different 
treatment. 
t test) within 

Data indicate the mean+S.D. in water stress 
A indicates a significant difference (P<0.05， 
leaf types (sun and shade). 
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しては全可溶性タンパクおよびCO2初期固定酵素のRubisco含量である。'1'， ea f 

の低下に伴うこれらの葉内成分含量の変化を調べた結果をFi g. 13に示した。

まず全クロロフィル含量について見ると〈上図〉、陽葉、陰葉共立唖，， e a fの低下

に伴う変化は認められず、さらにクロロフィル a、クロロフィル bの各々立つい

ても、'1'， eafの低下に伴う変化は認められなかった。そこで、それらの平均値を

Table 9に示した。全クロロフィル含量は、陽葉で平均5.7+o. 7mgdm-2、陰葉で

平均6.1+ 0.6mgdm-2であり、クロロフィルa/bも変化なく、陽葉で3.3、陰葉で3.1

であった。

次に、唖"eafの低下に伴う全可溶性タンパクおよびRubiscoの含量の変化につい

て見ると〈下図〉、-1.0問Pa>'1' ， e a f > -11. 5MPaにわたって、各々の含量変化は認

められなかった。そこで、各々の含量の平均値を Table9に示した。これによる

と、両成分含量共、陽葉に比べて陰葉の方が有意に低かったが、全可溶性タンパ

ク含量に占めるRubisco含量の割合は陽葉と陰葉で差はなく、平均44%であった。

4) W'eafの変化立伴う光化学反応系およびRubiscoの活性の変化

F ig. 14には、明反応系の活性の指標として単離葉縁体による光化学反応系 I

+nの活性(PS1 +PSII)の'1'， eafの低下に伴う変化〈上図〉と、抽出Rubiscoのカル

ポキシラーゼ活性の変化〈下図〉を示した。光化学反応系の活性は'1'， ea fの低下に

伴ってほとんど減少することはなく、陽葉で平均37.2+4.0μ 聞010211gChl-th-t、

陰葉で平均34.5+3.8μ踊010211gChl-th-tであった. これに対し、抽出Rubiscoの

活性は'1'leafの低下立伴って明らかに減少した.陽葉では'I"eafが約一2.0MPaか

ら減少し始め、 Wieafが約-4.0何Paでは水ストレスが生じていない時の約25%に

まで抑制された.また、陰葉では陽葉と同じく'I"eafが約一2.0門Paから低下し始

め、'l'learが約-4.0阿Paでは約40%に減少した.
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考 察

水ストレスによる光合成の低下の原因は、様々な方法によって解析が行われて

いる。中でも着生葉を用いたガス代謝法による解析は、実際の水ストレス状態下

での光合成の低下を的確に反映し、かっ非破壊的な方法であるため同一葉におけ

る経時的変化の測定が可能であることより、有効な方法である。そこで本研究で

は、水ストレスによる光合成低下の原因老、ガス代謝法を用いた着生葉レベルで

の解明を中心に行った.

光合成の律速要因は、 Gaastra(1959)によるCO2拡散抵抗の理論以来、気孔の

開聞に依存した気相におけるCO2の拡散によって律速される部分と、葉肉細胞表

層から葉縁体内部へ至る液相における CO2の拡散によって律速される部分と区

分げて考えられてきた。このCO2拡散抵抗を用いた初期の研究では、水ストレス

によって、光合成の低下と蒸散の低下がほぼ平行して生じることより、光合成の

律速要因の中でも気孔閉鎖による気孔抵抗の増大が主因であることが示された.

これに対し、近年、 Farquhar& Sharkey(1982)によって水ストレス下での気孔抵

抗による律速要因の算出が過大評価であ石ことが指摘された. すなわち、葉の全

CO2拡散抵抗立占める気孔抵抗の割合[rs/(rs+r..)]によって、気孔閉鎖に

よる光合成の低下割合を表すことは、水ストレス等によって細胞間際CO2濃度一

光合成曲線におけるCO2飽和点が低下した場合に過大評価となってしまう。 こ

のことから、現在ではSharkey(1985)の示したCO2濃度一光合成曲線区よる光合

成の律速要因の算出法が広く採用され、水ストレス下での光合成の律速要因の解

明にも適用されつつある.

そこで、水ストレス下でのコーヒーの光合成の律速要因を明らかにするため、

CO2濃度一光合成曲線による解析を行った。 その結果から算出した葉肉細胞の

CO2固定活性の低下に起因する光合成の低下割合(L.)は、弱い水ストレスによっ
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ても陽葉では約80%、陰葉では約60%となった。すなわち、比較的弱い水ストレ

スによって光合成が低下した場合でも、その低下の少なくとも半分以上が葉肉細

胞のCO2固定活性の低下に起因していることが明らかとなった。また、'1'1eafが

低下するに伴って、 Lmの割合は両葉共、急激に増大し、ますます葉肉細胞のCO2

固定活性の低下が著しくなる傾向を示した.これは、今まで言われてきたような

気孔閉鎖を光合成低下の主固とする考え方が、コーヒーに関しては必ずしも当て

はまらないことを示している.既に、 Kumaret al(1980b)によって水ストレス下

でのコーヒーの光合成の低下立関しては、葉肉抵抗の増大に起因する部分が大き

いことが示唆されていたが、本研究の結果はこれを裏付けるものと言えよう。ま

た、他の植物立おいても、気孔閉鎖以外の要因に基づく光合成速度の低下が数多

く報告されている (Cornicet al， 1983; Winter & Schramm， 1986; Krieg 

& Hutmacher， 1986) 0 特にOrt& Boyer(1985)は光合成に及ぼす水ストレスの影

響に関して数多くの知見を見い出し、気孔以外の要因に起因する光合成の低下の

重要性を指摘している。しかし、この様な葉肉細胞での光合成活性の低下を裏付

ける様作についての報告は多様であり、続一的な見解は得られていない.この葉

肉細胞の光合成活性は、主記二つの要因立よって変動すると考えられている。そ

れは、1)葉肉細胞壁表層から葉緑体内CO2固定部位に至るCO2の物理的拡散過

程と、 2)葉緑体内CO2固定部位巴おける化学反応〈明反応と暗反応〉であ石。 前

者の変動を定量的立樹定する方法がまだ確立されていないため、報告はほとんど

無い.後者に関しては、多様な見解が示されおり、種の遣いや糊定技術の差異に

よる変化として受げ止められている段階で、まだ統一的な傾向は見い出されてい

ない.例えばvonCaemmerer & Farquhar(1984)は、暗反応系の抑制としてガス代

謝法で測定した細胞間際CO2濃度一光合成曲線のCO2飽和部分の光合成速度が、

特に水ストレスに敏感に反応して低下したことを見い出し、CO2飽和光合成速度

を律速しているRuBPの再生系が、明反応系からの還元力供給の低下立よって抑制
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されることが光合成の低下の原因であると考えている.この様な明反応系の抑制

に関しては、光一光合成曲線区おける弱光域での初期勾配で表した量子収量の低

下〈門ohanty& Boyer， 1976; Mooney et al， 1977)、単麓葉緑体立よる光化学

反応系の活性低下(Boyer& Bowen， 1970c; Keck & Boyer， 1974; Boyer， 1976)、

光障害(Osmondet al， 1980)等が報告されている。これらは主に明反応系の活性

の低下に関与するものであるのに対し、 Alberteet al (1975， 1977)は、水スト

レスを受けたトウモロコシにおいて、明反応系の光獲得棲能である集光性クロロ

フィルa/bタンパク複合体の特異的な減少に起因するクロロフィル含量の著しい

減少を見い出し、さらに、Beckeret al(1986a)は、インゲンマメにおいて、水ス

トレスによるクロロフィル含量の低下およびクロロフィル a/bの変化を示してい

る.いわゆる後者の2倒は、水ストレス立よ号明反応系の量的な低下と考えられ

る。本章では、葉肉細胞での光合成活性の低下の原因を明らかにするため、明反

応系および暗反応系の量的変化並び立活性の変化を調査した結果、クロロフィル

含量は水ストレスによって影響を受けなかったことより、明反応系の量的低下は

ない乙とが推察された。また、光化学反応系 1+11の活性も非常に強い水ストレ

ス下でもほとんど低下しなかったことより、先立示した様な水ストレスに敏感な

明反応系の活性低下はコーヒーでは見られなかった.すなわち、コーヒーでは明

反応系立対する水ストレス立よる障害ほ比較的少ないと言えよう。

次に、暗反応系に対する水ストレスの影響について検討すると、 PIaut(l971)、

Becker et al(1986b)、によって光合成に関与する可溶性タンパクの減少が報告さ

れている.中でもCO2初期固定酵素であるRubisco含量に関しては、水ストレス

による影響をあまり受けないとする報告と(Huffakeret al， 1970; Plaut， 1971 

• Johnson et al， 1974; lee et al， 1974; O'Toole et al， 1977)、その含量の

低下を示す報告(Bjor・kman，1968; Jone， 1973)がある.また、その活性立及ぼす

影響に関しでも、 Huffakeret al(1970)やBecker& Fock(1986b)は、Rubiscoの含



-72・

量および活性のどちらもが水ストレスによってあまり影響を受けなかった事を示

したのに対し、 Darbyshireet al(1913)やKu聞aret a 1(1986)は、著しいRubisco

活性の低下を示している。この様にRubiscoに及ぼす水ストレスの影響は、未だ統

一的な見解を得ていない。本研究では、陽葉、陰葉共立Rubiscoの量的な低下はほ

とんど見られなかったのに対し、その活性は両葉共、'l' lea ，の低下 t~伴って著し

く抑制されたo Sharkey et al(1982)およびvonCae聞merer& Farquhar (1984)は、

低CO2濃度域における初期勾配の値として表されるCO2固定効率(CE)の低下が、

Rubiscoの活性の低下と相関が高かったことより、CO2固定効率の低下はRubisco

の活性低下に起因すると結論している。コーヒーでも水ストレスによってCEが減

少したことより、 Rubisco活性の低下と細胞間際CO2濃度一光合成曲線における

CEの低下とが密接な関係立あることが推察される。また、コーヒーにおいてはタ

ンパクの量的な低下が見られなかったことより、Rubiscoの不活性化の機構として、

タンパク構造の分解にはいたらない程度の僅かな構造の変化や、活性化を阻害す

るような物質が水ストレスによって蓄積したこと等が可能性として考えられるが、

本研究では明らかにはできなかった。

以上のことから、潅水停止によって比較的短期間で強まる水ストレス下での、

'l'le8'の低下立伴う光合成低下の要因は、陽葉、陰葉共に、葉肉細胞の光合成活

性の低下であり、またその様作としては、これまで多くの草本植物で示されてい

るような明反応系の量的低下を意味するクロロフィル含量の低下、あるいは光化

学反応系の電子伝達活性の低下ではな〈、主に暗反応系のRubiscoによるCO2固

定活性の低下であるとが明かとなり、このことがガス代謝法から算出したL聞の増

大の主因でもあると考えられた.
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摘 要

潅水停止処理t;:伴って水ストレスが強まる過程における陽葉並びに陰葉での光

合成の律速要因を明らかにする目的で、様々な水ストレス段階における CO2濃度

一光合成曲線を樹定し、それによって作成した細胞間際CO2護度一光合成曲線か

ら着生葉レベルでの光合成の律速要因の解析を行った。さらに、葉内成分含量、

in vitroでの光合成の活性老表す光化学反応系の活性およびRubiscoのCO2固定

活性を湖定し、細胞間際CO2濃度一光合成曲線より明らかとなった光合成の律速

要因との関連を検討した.結果は以下の通りである。

1) 細胞間際CO2濃度一光合成曲線に及ぼす水ストレスの影響を見ると、 CO2

飽和光合成速度およびCO2固定効率(CE)は、陽葉、陰葉共に、水ストレスが強ま

るにつれて徐々に低下したが、 CEは、いずれの'I'leaf域でも陰葉の方が高かった

(F ig. 10， F ig. l!-A)。

2) ワールプルグ効果として見た光呼吸は、陽葉、陰葉共、 ψ1ea' >約一3.0MPa

の範囲では、'I'lea，の低下に伴って増加するが、それ以下のψ1e a ，下では減少す

-'5傾向を示した.また、光呼吸はいずれの'I'leaf域においても陽葉の方が陰葉よ

りも大きい傾向があった(Fig.l!-B)。

3) 気孔閉鎖による光合成の律速割合(Ls)は、'I'lea'の低下に伴って陽葉では顕

著な変化は見られなかったが、陰葉では増大する傾向を示した. また、 いずれ

の'I'leaf域立おいても陰葉の方がLsが高かった(Fig. 12)0 

4) 水ストレス下での、葉肉細胞のCO2固定活性の低下立起因した光合成の低下
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割合(Lm)は、'l'learが約一2.0門Paの弱い水ストレス下では、陽葉で約80%、陰葉

で約60%であったが、'l'learが次第に低下するに伴い両葉共、 Lmは急激に増大し、

'l'leaf く -3.0門Paでは、陽葉で100%、陰葉で約90%となった。 また、いずれの

'l'lear においても、 Lmは陰葉の方が陽葉よりも小きかった(Fig.12)。

5) クロロフィル、全可溶性タンパクおよびRubiscoの含量は、陽葉、陰葉共に、

水ストレスが強まっても低下しなかった(Fig. 13)。

6) 光化学反応系の活性は水ストレスによって変化しなかったのに対し、Rubisco

の活性には顕著な影響が見られ、陽葉、陰葉共、'l'learの低下に伴って著し〈低

下した(Fig. 14)0 

以上のことより、短期間で強まる水ストレス下での光合成の低下立は、暗反応

系の酵素であるRubiscoのCO2固定活性の低下が最も関係しており、その結果、着

生葉レベルで見た光合成の低下原因に占める葉肉細胞での CO2固定活性の低下

割合 (Lm)が、'l'learの低下に伴って著しく増大するものと考えられた.
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総 括

陸上植物にとって水ストレスは最も頻繁に生じる環境ストレスである。特に葉

は、光合成を行うと同時江蒸散によって葉内水分を放出しているため、水ストレ

スの影響を受け易い器官でもある.そこで、光合成立及ぼす水ストレスの影響が

古くから種々の植物で研究され、今では総説としてまとめられてい否。しかしな

がら、木本植物に関する報告は草本植物に比べて少なく、特区、コーヒーの光合

成に及ぼす水ストレスの影響を生理学的に研究した報告は数例に過ぎない。

そこで本研究では、経済的に最も重要な栽培種であるアラピカコーヒーの光合

成立対する水ストレスの影響を明らかにすることを目的とし、以下に示す観点に

即して研究を行った.まず第一章では、水ストレスの指標として葉の水ポテンシ

ャルを用い、葉の水ストレスの程度と光合成との関係を基本的に明らかにするこ

とを試みた.すなわち、陽葉と陰葉並び立重要な3種の栽培種において両者の関

係を比較検討した.第二章、第三章では、異なる水ストレス下での光合成の律速

要因に関して、ガス代謝法を中心とした着生葉レベルにおげる検討を行い、さら

に葉内要因の量的あるいは活性の変化との関連づけを行った。すなわち、第二章

では長期間の慢性的な水ストレスの影響、第三章では短期間で強まる急進的な水

ストレスの影響として区別して考えた。なお、第二章では葉齢を考慮し、発育中

の葉に対する影響と、成熟葉に対す忍影響とを比較した.

葉の水ポテンシャル('l'lear)と光合成との関係は、多くの種で明らかにされ、

代表的な植物に関するデータがBoyer(l976)tこよってまとめられている. その中

から幾っかを抜粋してTable10に示した. 光合成速度の低下が始まる葉の水ポ

テンシャルの値並び立葉の水ポテンシャルの低下に伴う光合成低下の様相は、種、

生育段階あるいは生育条件さらに葉の水ポテンシャルの湖定方法立よっても異な

るが、 Boyerはおおよそ葉の水ポテンシャルがー 1.0--2.0門Paの範囲で光合成の
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Table 10 The CO2 exchange rate at various ltleaf for a number of plant 
species (Boyer， 1976) 

species ltleaf of initial ltleaf at 50% ltleaf at 100% Technique for 
inhibition inhibition inhibition measuring ltleaf 

rlce 
malze 
wheat 
bean 
sunfJower 
tOllato 
sorghum 
barJey 
soybean 
plne 
grape 
spruce 
acacla 

-0.2......ー0.3
-0.3 

-0.5......ー0.6
-0.6 
-0.7 
-0.7 
-1.0 
-1.0 

-1.1......-1.6 
-0.5 
-0.5 
-1.5 
-3.0 

-0.5......ー0.6
-1.1 

-0.7......ー 0.8
-0.7 
-1.4 
-0.9 
-1.1 
-1.5 

-1.6......-1.8 
-0.7 
-0.9 

-1.7......-1.8 
-4.5 

-1.2......ー1.3
-1.2 
-2.0 
-1.0 
-2.2 
-1.4 

中

I
干

E
守

E
干

1
T
E
T
E
T
E
干

f
n
r
干

E
n
r
D
f
n
r

n

υ

n

u

n

u

'

t

n

u

 -3.0 
-2.3...... -2.5 

-1.1 
-1.3 
-2.2 
-6.0> 

DT : Dewpo i nt therllocou p I e psychrolleter 
JT: Jsopietic ther聞ocouplepsychro.eter 
T : TherlAocoupl e psychrolleter 
P : Pressure chalAber 

Table 11 The CO2 exchange rate at various ltleaf for three coffee 
species examined in this study 

species ltlear of initial ltleaf at 50% 
inhibitioninhibition 

哩'Ieafat 100% Technique for 
inhibition 聞easur i ng lt I e a f 

C. arabica -1.5 
C. canephora -1.5 
C. Jiberica -1.5 

-2.1......-2.6 
-1.7 
-2.1 

-4.0...... -5.0 
-3.0 
-3.5 

T
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低下が始まると結論している。 本研究で得たコーヒーのデータ(Table11)と比

較してみると、光合成の低下が始まる葉の水ポテンシャルの値は、比較的低い範

囲にあり、光合成速度が100%阻害される葉の水ポテンシャルも低い。従って、コ

ーヒーは葉の水ポテンシャルと光合成との関係から見た場合、耐皐性の強い植物

であると考えられる.また、同じコーヒーでもアラピカ種は、ロプスタ種、リベ

リカ種より耐皐性が強いと言えよう。

水ストレスによって光合成が低下する原因に関しても多くの植物で調べられて

いる。その原因は、大別して、気孔開度の減少と葉肉細胞における光合成活性の

低下が考えられており、前者は、葉内へのCO2の供給を制限することで光合成を

律速し、後者は、葉緑体における光化学反応系の電子伝達反応と光リン酸化反応

並びに炭酸固定反応の活性の低下立よって光合成の活性そのものを律速する。ト

ウモロコシやダイズ(Mederskiet al， 1975)、イネ(Ishiharaet al， 1979)では、

前者が主因であると考えられ、ヒマワリ (Boyeret al， 1970c)やホウレンソウ

(Plant et al， 1973)では、後者の重要性が示唆されている。しかし、どちらの要

因が主因であるのかを決定するには、実験手法の改良や各々の手法の基となる理

論的背景の変化も大きく影響する.すなわち、 Gaastra(l959)のCO2拡散抵抗の

理論以来、数多くの植物で、光合成に対する気孔抵抗 (r 5)と葉肉抵抗(r 1ft) 

が算出され、光合成の律速要因におげる気孔の律速割合老、 rs/(rs+rm)として

表す傾向があったo Farquhar I Sharkey(1982)は、この手法によって表された気

孔による律速の割合は、特に、水ストレス下で光合成のCO2飽和点が低〈なるよ

うな場合には過大評価となることを指摘し、新たにCO2濃度一光合成曲線から得

られる気孔の律速割合の解析法を示した。さらに、 MatthewsI Boyer (1984)も、

CO2溝度一光合成曲線による解析から、水ストレスや低湿ストレス下での光合成

の低下をもたらした要因を、気孔閉鎖立よる部分と葉肉細胞のCO2固定活性の低

下による部分とに明確に分ける方法を提唱した.両者の方法は、理論的立も一致
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しており、現在、着生葉レベルでの光合成の律速要因を解明する手段としては最

も優れていると言えよう。そこで本研究でも、この方法を用い、水ストレス下で

の光合成の律速要因の解析を行った。まず、長期間に亘る慢性的な水ストレスは、

葉の発育過程~及ぼす影響が大き〈、成熟期の光合成を著しく低下させることが

明らかとなった。この低下の原因は、そのほとんどが葉肉細胞でのCO2固定能の

低下であり、その様作は、暗反応系の量的な低下を意味する可溶性タンパクおよ

びRubiscoの量的な低下と考えられた. これに対し、成熟葉の光合成に対する慢

性的な水ストレスの影響は、発育過程に及ぼすほど顕著ではなかったものの、約

50%を抑制し、特記陰葉への影響が大きかった。また、光合成の抑制立占める葉

肉細胞でのC O2固定活性の低下割合は、陽葉では85%であったのに対し、陰葉で

は100%となった。この陰葉における葉肉細胞でのCO2固定活性の低下の模作は、

発育過程に及ぼす影響と同様、可溶性タンパクおよび Rubiscoの量的低下でもた

らされる暗反応系の量的低下であると考えられた.一方、成熟葉区対する濯水停

止処理区よって強まる急進的な水ストレスの光合成に及ぼす影響は、陽葉、陰葉

共に、葉肉細胞でのCO2固定活性の低下割合を急激に増大させた. したがって、

コーヒーでは、気孔閉鎖が光合成低下の主因ではなく、Ort1 Boyer(1985)が他の

植物で指摘しているように、葉肉細胞でのCO2固定活性の低下が主因であると考

えられた。また、その様作は、慢性的な水ストレスの影響とは異なり、明反応系

および暗反応系民おける量的な低下並びに明反応系の活性の低下は見られないの

に対し、唯一認められたRubiscoのカルボキシラーゼ活性の低下による暗反応系

の活性低下であると考えられた。
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摘 要

本研究は、経済的に最も重要な栽培種であるアラピカコーヒーに関して、その

物質生産の基礎である光合成に及ぼす水ストレスの影響を調べ、水ストレス下で

の光合成の律速要因を明らかにする目的で行った.

まず第一章では、水ストレスの指標として葉の水ポテンシャルを用い、葉の水

ストレスと光合成との関係におけるアラピカコーヒーの特徴を明らかにすること

を試みた.そのため、陽葉と陰葉区おけ吾差異および異なる 3種の栽培種におけ

る差異を比較検討した.第二章、第三章でほ、異なる水ストレス下での光合成の

律速要因の解明に関して、ガス代謝法を中心とした着生葉レベルにおける検討を

試みた。なお、第二章では、長期間の慢性的な水ストレスの影響を葉齢の違い立

着目して、発育中の葉に対する影響と成熟葉に対する影響とに分けて比較し、さ

らに第三章では、短期間で徐々立強まる水ストレスの影響を調査した.

第一章 水ストレス下での葉の水ポテンシャル並び立光合成速度の変化

葉の水ポテンシャルと光合成との関係を、陽葉と陰葉における差異および種間

差異の面から調べ、さらに、葉の水ポテンシャルの変化に伴う光合成速度の変化

の原因を、着生葉におけるCO2拡散伝導度から検討した.

1) 土壌の水ポテンシャル('I'soil)と葉の水ポテンシャル('I'le8')との間係は、

無遮光下と遮光下では若干異なるが、両葉共立高い相関関係〈陽葉でr=O.806・・、

陰葉でr=O.825・・〉が認められた(Fig. 6)0 
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2) 初期萎凋点の'1'50;1は、無遮光下、遮光下共に約一2.0MPaで同じであったが、

その時の'l'leafは、陽葉で-3.7MPa、陰葉で-4.5MPaと後者の方が低かった(Fig. 

1 )0 

3) 'l'leafの低下に伴う光合成速度の低下の様相は、陽葉と陰葉とで若干異なり、

'l'leaf>ー2.0MPaの弱い水ストレス下では陰葉の光合成が陽葉よりも早〈低下し、

'l'leafく -2.0MPaでは、陽葉では光合成が低下し続けるのに対し、陰葉ではあま

り顕著な低下は見られなかった.その結果、陰葉では著しく低い'l'leaf域('I'leaf

く-4.0門Pa)でも光合成能力を維持していた(Fig.2)0また、その様に低い哩'1e a f 

域での気孔伝導度および葉肉伝導度は、陽葉に比べて陰葉の方が高かった(Fig. 

3 )0 

4) 'I11eafの低下に伴う光合成速度の低下には種間差異が認められ、弱い水スト

レス下('I11e8f> ー2.0附 a)での光合成の低下にはあまり差異は見られないが、強

い水ストレス下〈哩'1ea f <ー3.5MPa)では、アラピカ種がカネフォラ種、リベリカ

種に比べて高い光合成を維持した.また、光合成が半減する'I1le8fは、カネフォ

ラ種でー 1.7MPa、リベリカ種で-2.1MPa、アラピカ種でー2.6MPaであった(Fig. 

4)。

5) アラピカ種、カネフォラ種、リベリカ種共、'I11eafの低下に伴う光合成の低

下は、気孔伝導度および葉肉伝導度のどちらとも関係が密接であった。しかし、

リベリカ種に関しては、光合成と葉肉伝導度の低下傾向がどちらも直線的で同じ

であることより、 'l'leafの低下位伴う光合成の低下が、葉肉伝導度立より強〈支

配されている可能性が示唆された(Fig. 5)0 
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第二章 光合成に及ぼす慢性的な水ストレスの影響

葉の葉齢の違いtζよる慢性的な水ストレスの影響を比較する目的で、葉の発育

期および成熟期民約40日に亘る長期間の水ストレス処理を行った。そして、両処

理共立成熟葉について、その光一光合成曲線、CO2濃度一光合成曲線、光合成に

関与する葉内成分としてクロロフィル、全可湾性タンパクおよびRubisco含量を測

定し、細胞間際CO2濃度一光合成曲線による着生葉レベルでの光合成の律速要因

の解析を行うと同時に、葉内成分含量の変化との関係を検討した。

1) 水ストレス下で発育した葉の光飽和光合成速度およびみかけの量子収量〈α〉

は、対照区に比べて陽葉で各々約60%、約40%、陰葉では各々約75%、約60%低

下した(Fig.7)。

2) 細胞間際CO2譲度一光合成曲線区おける最大光合成速度は、発育期で水スト

レスを受けた場合では、陽葉、陰葉共立約80%減少したのに対し、成熟期に達し

てから水ストレスを受けた場合では、両葉共、平均50%の減少であった。また、

CO2固定効率は、発育期に水ストレスを受けた場合で両葉共、約70%の減少とな

ったの巴対し、成熟期伝達してから水ストレスを受けた場合では、両葉共、約40

%減少した(Table5， Table 7)。

3) 長期聞にEる水ストレスは葉の発育過程および成熟葉のいずれに対しでも、

その光合成を著しく低下させたが、その低下原因のうち、葉肉細胞のCO2固定活

性の低下に起因する割合(Lm)は、いずれの場合もほぼ100%であり、気孔閉鎖によ

る光合成の低下はほとんど認められなかった(Tab I e 5， T ab I e 7)。
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4) 発育過程を通しての水ストレスは、暗反応系に関与する酵素等の合成立大き

な影響を及ぼし、特に陰葉においては全可溶性タンパクで27%、Rubiscoで31%と

著しい低下が見られた。これに対し、クロロフィル含量の変化はほとんど見られ

なかった(Table 6)0 

5) 水ストレス下で生育を続けた成熟葉の葉内成分含量は、陰葉の全可溶性タン

パクおよびRubiscoで約25%減少したが、陽葉では変化しなかった。また、クロロ

フィル含量は、陰葉、陽葉共に変化しなかった(Table8)0 

第三章 光合成に及ぼす短期間の急進的な水ストレスの影響

潅水停止処理に伴って水ストレスが強まる過程における陽葉並びに陰葉での光

合成の律速要因を明らかにする目的で、様々な水ストレス段階におけるCO2濃度

一光合成曲線を樹定し、それ立よって作成した細胞間隙CO2濃度一光合成曲線か

ら着生葉レベルでの光合成の律速要因の解析を行った.さらに、葉内成分含量、

in vitroでの光合成の活性老表す光化学反応系の活性およびRubiscoのCO2固定

活性老測定し、細胞間際CO2護度一光合成曲線より明らかとなった光合成の律速

要因との関連を検討した.結果は以下の通りである。

1) 細胞間際CO2濃度一光合成曲線立及ぼす水ストレスの影響を見ると、 CO2

飽和光合成速度およびCO2固定効率(CE)は、陽葉、陰葉共に、水ストレスが強ま

るにつれて徐々に低下したが、 CEは、いずれの'l'lear域でも陰葉の方が高かった

(F ig. 10， F ig. ll-A)。
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2) ワールプルグ効果として見た光呼吸は、陽葉、陰葉共、'I"ear>約一3.0門Pa

の範囲では、'1'， eafの低下に伴って増加するが、それ以下の'I"ear下では減少す

る傾向を示した。また、光呼吸はいずれの'l'leaf域においても陽葉の方が陰葉よ

りも大きい傾向があった(Fig. l1-B)。

3) 気孔閉鎖による光合成の律速割合(Ls)は、'I"earの低下に伴って陽葉では顕

著な変化は見られなかったが、陰葉では増大する傾向を示した。 また、 いずれ

の'I"eaf域においても陰葉の方がLsが高かった(Fig. 12)0 

4) 水ストレス下での、葉肉細胞のCO2固定活性の低下に起因した光合成の低下

割合(Lm)は、唖"e a fが約一2.0門Paの弱い水ストレス下では、陽葉で約80%、陰葉

で約60%であったが、'I"eafが次第に低下す吾に伴い両葉共、 L聞は急激に増大し、

'I"eafくー3.0門Paでは、陽葉で100%、陰葉で約90%であった。 また、いずれの

'I"eafにおいても、 Lmは陰葉の方が陽葉よりも小さかった(Fig. 12)。

5) クロロフィル、全可溶性タンパクおよびRubiscoの含量は、陽葉、陰葉共立、

水ストレスが強まっても低下しなかった(Fig. 13)0 

6) 光化学反応系の活性は水ストレス立よって変化しなかったのに対し、Rubisco

の活性には顕著な影響が見られ、陽葉、陰葉共、'I"eafの低下に伴って著しく低

下した(Fig. 14)。

以上のことより、コーヒーの'I"eafは土壌の水ストレスを的確に反映している

ことが明らかとなり、葉の水ストレスの生理的な指標として用いることができた。

また、 3 種のコーヒーの中では、アラピカ種が低い'l' loaf下 t~ おいても、最も高



-84・

い光合成を維持することが明らかとなり、光合成から見た耐早性は最も強いこと

が示された。さらに同じアラピカ種でも、陽葉と陰葉とで'1'1eafの低下に伴う光

合成の低下の様相が異なり、低い'l'leaf域では、陰葉の方が高い光合成能力を示

すことが明らかとなった.水ストレス下での光合成の反応を見ると、葉の発育過

程に及ぼす慢性的な水ストレスの影響は非常に大き〈、光合成の暗反応に関与す

るRubisco等の合成阻害を通じて、葉肉細胞での光合成活性老著しく低下させるも

のと考えられた。また、陽葉と陰葉とを比べ忍と、慢性的な水ストレスは陰葉に

対する影響の方が大きく、光合成の低下をもたらした原因のほとんど全てが葉肉

細胞のCO2固定活性の低下によるものであった。さらに、比較的短期間で強まる

水ストレス下での光合成の低下には、暗反応系の酵素であるRubiscoの活性低下が

最も関係しており、その結果、着生葉での光合成の低下原因に占める葉肉細胞で

のCO2固定活性の低下の割合が、'l'leafの低下に伴って著しく増大するものと考

えられた。
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