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研究成果の概要（和文）：カンキツ生理落果期の果実離脱の機構を明らかにするうえで、採取果

実の寒天挿しによる離脱誘導の手法は有用であることが示された。一次生理落果では離脱誘導

後に急速に離層が形成されて離脱したが、二次生理落果では離層は形成されないことが明らか

になった。ポンカン、ネーブルオレンジ、イヨカンは単為結果力が弱く、ウンシュウミカン、

ヒュウガナツ、‘平戸文旦’は単為結果力が強いと評価できた。自然受粉果実の寒天挿しによる

離脱パターンを調査することで、単為結果力の推定が可能と考えられた。二次生理落果におけ

る離脱の決定段階では糖代謝関連遺伝子が関与しており、実行段階では β-galactosidase や

β-xylosidase が強く関与していると考えられた。内生のエチレンは離脱の進行に直接関与して

おらず、ウンシュウミカンの離脱機構は特異的であると考えられた。 

 
研究成果の概要（英文）：The method of detached fruit let incubation on agar medium is 

useful for induction of fruit abscission to confirm the mechanisms of fruit abscission process 

during physiological fruit drop in citrus. Abscission layers are rapidly formed in the fruit 

abscission zone after the induction of abscission and fruit abscission occurs in primary fruit 

drop system. However, it is confirmed that no abscission layer is formed in the fruit 

abscission zone and fruit abscission occurs in secondary fruit drop system. It was evaluated 

that a potential parthenocarpic level is low in ponkan, navel-orange and iyokan, and high 

in Satsuma mandarin, hyuganatsu and ‘ Hirado’ pummel. It would be possible to evaluate a 

potential parthenocarpic level by a check of the abscission pattern of detached fruitlet on 

agar medium during secondary fruit drop. It is supposed that sugar metabolism related 

genes would be associated to fruit abscission “Decision” process and that β-galactosidase and 

β-xylosidase would be closely associated to fruit abscission “Performance” process in secondary 

fruit drop system. It is indicated that an endogenous ethylene is not related to a fruit 

abscission process and the process of Satsuma mandarin is probably unique. 
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１．研究開始当初の背景 

（1）無核性カンキツ果実の生産において、
単為結果性は極めて重要な形質である。カン
キツ類では単為結果性に差違がみられるも
のの、その評価は主観的であり、客観的な評
価に基づいて単為結果力の強い種・品種を明
らかにする必要がある。 
（2）単為結果性は無核果実の離脱が抑制さ
れる形質で、生理落果における果実の離脱と
密接に関係している。生理落果は果実への同
化産物転流量の減少に起因しており、果実へ
の糖の転流量の減少が、果実の離脱を誘導す
るものと考えられる。果実の離脱過程の進行
は、果実への糖の転流量の減少による“誘導
段階”、果実離脱が不可逆となる“決定段階”
および実際の離脱が生じるまでの“実行段
階” と考えられるが、その機構は明らかで
はない。 
（3）これまで研究代表者は、果実への糖の
転流を遮断して果実の離脱を誘導する処理
として、採取した果実の果梗部を寒天培地に
挿して培養する方法を考案し、‘ソ連タンゼ
ロ’は離脱しやすく、ウンシュウミカンは離
脱しにくい特性がみられ、この手法が離脱過
程を解明する実験系として有用であると考
えた。 
 

２．研究の目的 

本研究は、カンキツの生理落果期に採取し
た果実の寒天挿しによる離脱が、樹上におけ
る果実への同化産物の転流を遮断した離脱
と相同であるかを確認すること、採取した果
実の寒天挿しにより種々のカンキツにおけ
る離脱特性と単為結果力を評価すること、離
脱過程における離脱部位の細胞の形態的変
化を明らかにすること、離脱過程におけるエ
チレン生成と離脱との関係を明らかにする
こと、マイクロアレイにより離脱過程におけ
る発現遺伝子を解析し、離脱に関連する遺伝
子を明らかにすることなどにより、生理落果
における果実離脱過程の進行（“誘導段階”、
“決定段階”、“実行段階”）に関わる分子
機構を明らかにするとともに、単為結果性の
評価を行う。 
 

３．研究の方法 

（1）採取果実と樹上果実の離脱特性 
 ウンシュウミカンとソ連タンゼロを用い、
開花 6週間後に果実を採取し、果梗部を 1％
寒天培地に挿す“寒天挿し”と、樹上果実の
果梗部に環状剥皮を行う“樹上環状剥皮”処
理を行い、“寒天挿し”と“樹上環状剥皮”
の果実離脱パターンの違いを調査した。 
（2）一次生理落果と二次生理落果における
果実離脱パターンと離脱組織の形態的変化 
 ウンシュウミカン，ヒュウガナツ，ポンカ

ン、‘清見’を用い，一次生理落果よび二次
生理落果期における果実を採取して寒天挿
しを行い、継時的に離脱調査を行うとともに
果実の離脱部位の組織観察を行った。 
（3）単為結果性の評価 
ウンシュウミカン‘宮川早生’、ブンタン

‘平戸文旦’、ポンカン、ヒュウガナツ、イ
ヨカン、ネーブルオレンジを用い、防虫ネッ
トまたは柱頭切除による花粉遮断（NP）を行
い、他は自然受粉（OP）とした。満開 5 週間
後に NP、OP 果実を採取して 1%寒天培地に
果梗部位を挿し、継時的に離脱を調査すると
ともに、11 月に NP と OP 果実の種子数を調
査した。 
（4）マイクロアレイによる遺伝子発現解析 
 満開 6 週間後にウンシュウミカン、ヒュウ
ガナツ、ポンカンの OP 果実を採収し、寒天
挿しによる離脱誘導 0、12、24、48、72 時間
後（第 2 図）に離脱部位を含む果盤組織から
RNA を抽出し、農研機構果樹研で開発された
カンキツマイクロアレイ（60K）を用いて発
現解析を行い、離脱関連候補遺伝子を選抜し
た。さらに、それらの遺伝子について
qRT-PCR を行い発現量を調査した。 
（5）エチレン生成と離脱との関係 
 満開 5 週間後にウンシュウミカン、ポンカ
ン、ヒュウガナツの OP 果実を採収し、寒天
挿しによる離脱誘導後、継時的に離脱を調査
するとともに、ガスクロマトグラフィーによ
りエチレン生成量を測定した。 

 
４．研究成果 
（1）採取果実と樹上果実の離脱特性 
樹上果実の環状剥皮と採取果実の寒天挿

しは，いずれもソ連タンゼロで離脱率が高く，
ウンシュウミカンで離脱率が低く，樹上果実
と採取果実は類似した離脱パターンを示し
た（第 1 図）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

樹上環状剥皮 

第 1図 樹上果実の環状剥皮処理と採取果実の 

寒天挿しにおける累積離脱率の推移 



このことから，採取果実の寒天挿しによる
離脱過程は，樹上果実における同化産物の転
流を遮断した離脱過程と相同であり、採取果
実の寒天挿しは離脱過程の解明に有用な手
法であると考えられた．また、ウンシュウミ
カンは離脱しにくい特性を有していること
が確認された。 

 
（2）一次生理落果と二次生理落果における
果実離脱パターンと離脱組織の形態的変化 
 一次生理落果において、いずれも寒天挿し
96 時間後には 80％以上の果実が離脱した。
ヒュウガナツでは寒天挿し 12 時間後から離
脱が開始し、離脱の進行が速かったが、ウン
シュウミカンとポンカンでは離脱開始が寒
天挿し 48 時間後からであり、離脱の進行は
遅かった。‘清見’はそれらの中間であった。
二次生理落果では、ポンカンは寒天挿し 48
時間後から離脱が開始し、累積離脱率が 72

時間後に 100％となったのに対し、ウンシュ
ウミカンとヒュウガナツでは 48 時間後から
離脱が開始し、105 時間後の累積離脱率は
20％以下であったことから、ポンカンは離脱
しやすく、ウンシュウミカンとヒュウガナツ
は離脱しにくいことが認められた（第 2 図）。
このように、ヒュウガナツでは一次生理落果
において離脱の進行が速いが、二次生理落果
では離脱が抑制されることや、ポンカンでは
一次生理落果での離脱の進行が遅いが、二次
生理落果では離脱の進行が速いなど、同じカ
ンキツ種でも一次生理落果と二次生理落果
の特性は異なっており、一次生理落果と二次
生理落果では離脱の発現機構が異なるもの
と考えられた。また、二次生理落果ではポン
カンに対してウンシュウミカンとヒュウガ
ナツは離脱が明らかに抑制されており、この
離脱パターンの違いは、果実へ糖の転流の遮
断に対する応答性の相違による離脱過程の
誘導および決定段階の進行の差異に起因す
る可能性と、実行段階の進行の差異に起因す
る可能性が考えられた。 

一次生理落果では離脱は花梗と花梗枝と
の接合部位で生じ、二次生理落果では果梗と

果実の接合部である果盤部で生じた。寒天挿
しにより離脱が開始する頃において、離脱部
位の組織の断面は直線的で、離層組織と思わ
れる数層の小細胞が認められた。これらの小
細胞は採取直後には認められなかったこと
から、離脱過程の進行に伴って離層組織が発
達し、離脱に至ることが示された。二次生理
落果では、採取時から離脱に至るまで離脱部
位に明確な離層組織は認められず、離脱直後
の離脱部位の細胞組織は不定形であった（第
3 図）。寒天挿しにより離脱が開始する頃か
ら、離脱部位の一部の細胞に形態的変化が生
じており、時間の経過とともに細胞の形態的
変化が内層に向かって拡大していることが
観察された。これらのことから、カンキツの
二次生理落果では、これまで離脱部位に離層
組織が形成されて果実が離脱するとされて
いたが、離層組織は形成されないことが明ら
かとなり、細胞の形態的変化が拡大すること
により離脱が生じるものと考えられた。 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
（3）単為結果性の評価 

自然受粉果実の離脱誘導により、ポンカン、
ネーブルオレンジ、イヨカンは累積離脱率が
72h に 80％以上と離脱が多かったのに対し、
ウンシュウミカン、‘平戸文旦’、ヒュウガナ
ツは 120h で 40％以下であり、離脱が少なか
った（第 4 図）。花粉遮断果実ではいずれも
ほぼ無核であり、ポンカン、ネーブルオレン
ジ、イヨカンは累積離脱率が 72hに 80％以上
と離脱が多く、ウンシュウミカン、‘平戸文
旦’、ヒュウガナツは 120h の累積離脱率が
40％以下と低かった。ことから、ポンカン、
ネーブルオレンジ、イヨカンは単為結果力が
弱く、ウンシュウミカン、‘平戸文旦’、ヒュ
ウガナツは単為結果力が強いことが示され
た。また、同じカンキツ種では有核果実と無
核果実の離脱パターンはほぼ同様であるこ

離層細胞 

一次生理落果 

二次生理落果 

第 2 図 

第 3 図 一次生理落果と二次生理落果におけ
る離脱部位の細胞 



とから、果実への糖の転流の遮断による離脱
誘導では、種子の有無は離脱に影響を及ぼさ
ないことが明らかとなり、内生の植物ホルモ
ン含量は離脱の決定段階や実行段階を制御
していない可能性が示唆された。また、自然
受粉果実の寒天挿しによる離脱を調査する
ことで、その単為結果力をほぼ推定できるも
のと考えられた。 

 
第 4 図 自然受粉果実と花粉遮断果実の離脱誘導におけ

る離脱率の種間差異 

 
 
（4）マイクロアレイによる遺伝子発現解析 
マイクロアレイ解析において，0h に比べて

48h で発現量が 2 倍以に上昇し，48h におけ
るウンシュウミカンとポンカンでの発現量
の差が大きい遺伝子や，細胞壁分解酵素関連
遺伝子などから候補遺伝子を選抜し．これら
の遺伝子について定量 PCR による発現量の
推 移を調 査し た結果， β-galactosidase と

β-xylosidase はポンカンで 48h にピークが認めら

れたがウンシュウミカンでは低く推移した（第 5

図）。β-galactosidase はポンカンで低く推移し
た。一方、UDP-glucosyl transferase はヒュ
ウガナツ、ポンカンともに低く推移したが、
ウンシュウミカンのみで 72h に高い値を示
した．また、ウンシュウミカンではいずれの
遺伝子も 72h に急増し、高い値を示した。こ
れ ら の こ と か ら ， β-galactosidase と
β-xylosidase は果実の離脱過程に関与する遺
伝子であり，果実への同化産物の転流が遮断
され，果実離脱が誘導されてから 48 時間後
には細胞壁の分解が開始していることが示
唆された. 
一方，ウンシュウミカンでは、離脱誘導 72

時間後に細胞壁分解酵素関連遺伝子が急増
しているにもかかわらず、離脱が抑制されて
いることから、ヒュウガナツの離脱抑制とは
異なる機構が働いている可能性が示唆され
た。 

第 5 図 遺伝子発現量の経時的変化 

 
 エチレン合成に関する ACC oxidase はポン
カンで 24 時間後から増加し、48 時間後にピ
ークを示したが、ウンシュウミカンでは 48
時間後まで低く推移し、72時間後に急増して
ポンカンと同様の値を示した。また、IAA13
は 48、72 時間後にポンカンがウンシュウミ
カンより高い値を示した。ポンカンの 0、12、
24 時間後における遺伝子発現の変動が大き
い遺伝子について解析した結果、cellular 
component では cell part および cell 関連
遺伝子が 40％以上、molecular function で
は catalytic activity および binding 関連
遺伝子が 30％以上、biological process で
は cellular process お よ び metabolic 
process関連遺伝子が 40％以上含まれていた。
KEGG PATHWAY 解析において、0→12→24 時
間後の発現が増加する遺伝子は UDP- glucose
からα-D- glucose やβ-D- glucose への代
謝経路で多かった。 
 
（5）エチレン生成と離脱との関係 
 寒天挿し後のポンカンの離脱は 48 時間後
から始まり、96時間後には累積離脱率が 80％
以上になった。ヒュウガナツは 72 時間後か
らウンシュウミカンは 84 時間後から離脱が
開始し、いずれも 96 時間後の累積離脱率は
20％以下であった。エチレン発生量は、ポン
カンとヒュウガナツでは 96時間後まで 10nl/ 
fruit/h 以下で推移したのに対し、ウンシュ
ウミカンでは 48 時間後に 100nl/fruit/h と
なり、その後 96 時間後の 400nl/fruit/h ま
で増加した。このことから、内生のエチレン
は果実の離脱に直接的に関与していない可
能性が考えられ、ウンシュウミカンの離脱抑
制の機構は特異的であることが示唆された。 
 
まとめ 
 カンキツの生理落果期に採取した果実の
寒天挿しによる離脱が、樹上における果実へ
の同化産物の転流を遮断した離脱と相同で
あることから、採取果実の寒天挿しによる離
脱誘導が離脱機構を解明するうえで有用な
手法であることが示された。 
 一次生理落果と二次生理落果において、離



脱パターに種特異性が認められた。同一種に
おいて一次落果と二次落果の離脱パターン
が異なる場合が認められ、一次生理落果と二
次生理落果では離脱の機構が異なるものと
考えられた。 
 一次生理落果において、離脱の実行段階に
おいて急速に離層組織が形成され、離層細胞
間の分離により離脱が生じた。これに対し、
二次生理落果では離層組織は形成されない
ことが認められ、離脱部位の細胞に形態的な
不全が生じて細胞間の離脱が生じるものと
思われた。 
二次生理落果において、種子の有無にかか

わらず、ポンカン、ネーブルオレンジ、イヨ
カンは離脱が多く、ウンシュウミカン、‘平
戸文旦’、ヒュウガナツは離脱が少ないこと
から、前者は単為結果力が弱く、後者は単為
結果力が強いことが示された。また、自然受
粉果実の寒天挿しによる離脱を調査するこ
とで単為結果性を推定できると考えられた。 
離脱の決定段階や実行段階初期では、糖代

謝関連遺伝子や cell part および cell 関連
遺伝子、catalytic activity および binding
関連遺伝子、 cellular process および
metabolic process 関連遺伝子が関与してい
る可能性が示唆された。実行段階の進行過程
では、β-galactosidase や β-xylosidase が強く
関与していると考えられた。 
 内生エチレンは果実の離脱に直接的に関
係していないと考えられた。また、ウンシュ
ウミカンの離脱抑制機構は特異的である可
能性が示唆された。 
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