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研究成果の概要（和文）：植物の栄養素吸収と水分吸収は相互作用することが知られているが、

その作用機作の詳細は不明である。前者が後者に及ぼす影響として、本研究ではイネを材料に

用い、水耕液の窒素濃度に応じて根の水透過性が変化すること、それにはアクアポリンという

水を通す膜タンパク質の発現量の変化が密接に関わることを明らかにした。一方、後者が前者

に及ぼす影響として、水分吸収が著しく制限される場合には窒素吸収も抑制されるが、マイル

ドな水ストレス下では抑制されないことを明らかにした。 
 
研究成果の概要（英文）： 
Uptake of nutrients and water affect to each other, however, the mechanism involved is not 
fully understood. In this work, we clarified that nitrogen availability changed root 
hydraulic conductivity of rice plants through changes in the gene expression levels of 
aquaporins which facilitate root water uptake. We also demonstrated that severe water 
stress caused decrease in the nitrogen uptake, while, mild water stress didn’t. 
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１．研究開始当初の背景 
 植物の栄養素吸収と水分吸収は異なるシ
ステムによって行われているため、それぞれ
の機能について個別に解析されることが多
い。しかし近年、両者が互いに密接な相関関
係を持ち植物に影響を及ぼすことが明らか
にされつつある。例えば、根の周囲の栄養条
件が変化することにより吸水量も変化する

ことが複数の植物で報告されている。コムギ
では 5 日間の窒素飢餓処理で根の水透過性
（単位根あたりの水の通りやすさ）が４分の
１以下に、また 7 日間のリン酸飢餓処理で３
割程度まで低下する。しかし、飢餓状態の後
に窒素あるいはリン酸を添加すると、1 日以
内に水透過性が回復する。これは、植物の水
透過性が栄養条件によって可逆的に調節さ
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れることを示している。この現象の重要なポ
イントは、根の周囲の栄養素濃度の変化に応
じて単位根あたりの水透過性が変化する、す
なわち栄養条件の変化に応じた植物体のバ
イオマス量の増減とは独立して、直接的に根
の水透過性が制御されるという点にある。お
そらく根の周囲の栄養条件の変化に応じて
根の吸水機能に「質」的な変化が起こってい
るものと考えられる。しかし、この作用機作
についてはまだ不明な点が多い。一方、土壌
の乾燥など水ストレス条件が栄養素吸収に
及ぼす影響についても、詳細な解析や関与す
るメカニズムは不明である。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、栄養素吸収と水分吸収の相互
作用を定量的に評価するとともに、そのメカ
ニズム解明を目指して研究を行う。具体的に
は、根の周囲の栄養条件の変化が吸水量に与
える影響の定量化を目指す。またその逆の反
応、すなわち水ストレス条件の変化が栄養素
吸収に与える影響も定量化する。さらにこの
相互作用に関わるメカニズムを明らかにす
るために、水の吸収に関わるアクアポリンや
栄養素の吸収に関わる窒素輸送体といった
生体分子に着目してその遺伝子発現量の動
きを探る。これらの結果から、根の周囲の栄
養条件や水ストレス条件の変化に伴い、根で
どのような「質」的な変化が起こっているの
かを具体的に明らかにすることを目指す。 
 
３．研究の方法 
(1)根の周囲の窒素濃度の変化が根の吸水機
能に及ぼす影響 
①植物材料と栽培方法 
イネ（あきたこまち）を水耕栽培し、水耕

液の窒素濃度の変化による根の吸水機能の
変化を解析した。種子を 3日間暗黒下で催芽
し（これを 3-day-old とする）、15-day-old
まで窒素濃度 20 あるいは 10ppm(0.714 ある
いは 0.357mM NH4NO3)の水耕液（その他の栄養
素の組成については発表論文②を参照）を用
いて、人工気象室（明期 25℃/暗期 20℃、明
期 12 時間、光強度 450µmol s-1 m-2、相対湿
度 75%）で栽培した。 
 
②窒素処理 
15-day-old の明期開始時から、窒素濃度

0.2ppm を含む水耕液に移して低窒素処理を
行った。対照区は窒素濃度 20 あるいは 10ppm
のままとした。この処理を 48～72 時間行っ
た後、一部のイネについては窒素濃度 20 あ
るいは 10ppmの水耕液に移して窒素再添加処
理を行った。残りのイネは窒素濃度 0.2ppm
の水耕液のままとした。この処理を 48 時間
行った。水耕液は毎日交換し、また温度影響
を受けないように、全ての窒素処理は恒温槽

を用いて 25℃の一定地温で制御した。 
 
③split root実験 
 13-day-oldの植物体の根を半分に分け、そ
れぞれを 450mL の水耕液につけて、さらに 3
日間栽培した。16-day-oldの明期開始時から、
根の片側を窒素濃度 0.2ppm の水耕液で 2 日
間、その後 10ppmの水耕液で 2日間処理を行
った。もう片側の根は 10ppm で 2 日間、その
後 0.2ppm で 2 日処理間を行った。対照区に
ついては、両側の根ともに 10ppm の水耕液で
4 日間栽培した。水耕液は毎日交換した。 
 
④根の形態 
 根を 1000dpiの解像度でスキャナーに読み
取り、WinRhizo (ver. 2007d)を用いて根の
表面積を求めた。表面積測定後の根は 80℃の
オーブンで 3日以上乾燥させ、乾物重を測定
した。同時に地上部の乾物重も測定した。 
 
⑤根の水透過性 
 根 の 水 透 過 性 は osmotic hydraulic 
conductivityとして測定した（詳細は発表論
文②参照）。測定は温度の影響を受けないよ
うに、水耕液を 25℃に保って行った。 
 
⑥根の遺伝子発現解析 
 アクアポリン、窒素輸送体の各遺伝子発現
量は、リアルタイム PCR法によって定量した
（詳細は発表論文②参照）。 
 
(2) 根の周囲の水ストレス条件の変動が窒
素吸収に与える影響 
①植物材料と栽培方法 
(1)-①に同じ。ただし、17-day-oldまで栽培
し、水耕液の窒素濃度は 10ppm(0.357mM 
NH4NO3)とした。 
 
②水ストレス処理 
 18-day-oldの明期開始時から、水耕液に－
0.2MPa、－1.0MPaあるいは－1.5MPa となる
ようにマンニトールを添加して 24時間処理
を行った。対照区にはマンニトールを添加し
ない水耕液を用いた。温度影響を受けないよ
うに、処理は恒温槽を用いて 25℃の一定地温
で制御した。 
 
③窒素吸収量の測定 
 窒素吸収量は水耕液中の NO3

-と NH4
+含量の

減少から求めた。これらの濃度は F-kit（硝
酸）、F-kit（アンモニア）を用いて測定した。 
 
④根の遺伝子発現解析 
(1)-⑥に同じ。 
 
４．研究成果 
(1)根の周囲の窒素濃度の変化が根の吸水機



能に及ぼす影響 
①根の形態に及ぼす影響 
合計 106 時間の窒素処理後、対照区と処理

区の葉齢にはほぼ差がなかったが、根の表面
積は低窒素区で対照区より増加した。同様に、
低窒素区では根の分配率（乾物重全体に占め
る根の割合）が対照区に比べ有意に増加した。
以上の結果は過去に他の植物でも報告され
ている知見と一致した。低窒素処理による根
量の増加は、窒素制限下で限られた窒素を得
るための植物の形態的な適応戦略と考えら
れる。 
 

②根の水透過性に及ぼす影響 
 イネの根の水透過性は日周変動する（詳細
については発表論文②を参照）ため、図１の
ように低窒素及びその後の窒素再添加の全
処理区において、根の水透過性は日周変動を
示した。 

 
低窒素処理の場合、低窒素区の根の水透過

性は処理開始 28 時間後以降、対照区より有
意に低下し、日周変動の振幅が次第に小さく
なった（図１上）。一方、低窒素処理 48時間
後に窒素再添加処理を行った場合、再添加区
の根の水透過性は、引き続き低窒素処理を行
ったイネに比べて有意に増加し、20時間後以
降、日周変動の振幅も次第に大きくなった
（図１下）。窒素飢餓による根の水透過性低
下と再添加後の回復は、コムギ、ミヤコグサ
等の植物で報告されている結果と一致した。 

低窒素処理とその後の再添加処理のどち
らにおいても、処理開始直後に、全ての処理
区で根の水透過性の一過的な増加が見られ
た（図１）。これは水耕液を交換した効果に
よるものと考えられる。交換前の水耕液に比
べて、交換後の水耕液は相対的に栄養成分が
多いために、一過的に水透過性が上昇すると
推察される。トウモロコシ、トマト、ヒマワ
リ等の植物では、窒素飢餓後の窒素再添加に
より、1 時間以内に根の水透過性が増加する
ことが明らかにされている。この現象には、
アクアポリンの量ではなく、活性レベル（ア
クアポリンゲートの開閉あるいは細胞膜へ
の局在）での調節が関わっている可能性が指
摘されている。水耕液交換がイネの水透過性
を一過的に上昇させる現象についても、同様
のメカニズムがはたらいているのかどうか
今後の検討が必要である。 
 
③根の遺伝子発現に及ぼす影響 
 イネの根のアクアポリン遺伝子発現量は
日周変動する（詳細については発表論文②を
参照）。図２，３（いずれも左側）に示すよ
うに、根からの吸水に最も貢献すると考えら
れる 2種類の細胞膜型アクアポリン OsPIP2;1
と OsPIP2;5 の遺伝子発現量は、低窒素及び
その後の窒素再添加の全処理区において日
周変動を示した。 

低窒素区のアクアポリン遺伝子発現量は、
処理開始 20～24 時間後以降、対照区より低
下し、日周変動の振幅が次第に小さくなった
（図２左）。このアクアポリン遺伝子発現量
の低下は水透過性の低下（図１上）よりやや
早く始まっているが、両者は似たパターンを
示したことから、アクアポリン遺伝子発現量
の低下が根の水透過性低下に密接に関わっ
ていることが示唆された。一方、窒素の輸送
に関わるアンモニア輸送体 OsAMT1;3 及び硝
酸輸送体 ONRT2;3の遺伝子発現量は、低窒素
処理開始 2～4 時間後にすみやかに、かつ強
く誘導され、その後も高発現量を維持した
（図２右）。 
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図２ 低窒素処理による根の遺伝子発現量の変化
○: 対照区（10ppm）、●: 低窒素区（0.2ppm）。グレーの範囲は人
工気象室の夜間の時間帯を示す。矢印は水耕液を交換したタイ
ミングを示す。

図１ 低窒素処理及びその後の窒素再添加処理によ
る根の水透過性の変化
図１上 ○: 対照区（10ppm）、●: 低窒素区（0.2ppm）。
図１下 ●低窒素48時間処理後に引き続き低窒素処理区、
△: 低窒素48時間処理後に窒素再添加（20ppm）処理区。
エラーバーは標準偏差(n =5)を示す。* は5%水準で有意であ
ることを示す。グレーの範囲は人工気象室の夜間の時間帯を
示す。矢印は水耕液を交換したタイミングを示す。
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低窒素処理後の窒素再添加処理時には、窒
素輸送体遺伝子発現量は、2 時間後からすみ
やかに減少し、低窒素処理前のレベルに戻っ
た（図３右）。一方、アクアポリン遺伝子発
現量の増加はそれよりも遅れ、処理開始 20
～24 時間後以降、低窒素区より増加し始め、
日周変動の振幅も次第に大きくなった（図３
左）。処理開始数時間後の発現量は変化せず、
24 時間後以降に増加するという結果は、トウ
モロコシやトマトでの報告と一致した。アク
アポリン遺伝子発現量の増加は水透過性の
回復（図１下）と似たパターンを示したこと
から、アクアポリン遺伝子発現量の増加が根
の水透過性回復に密接に関わっている可能
性が示唆された。 

 
④根の周囲の窒素濃度の変化自体が遺伝子
発現に及ぼす影響 
 Split root実験において、窒素輸送体遺伝
子は、低窒素処理側の根のみで発現誘導され
たのに対し（図４右）、アクアポリン遺伝子
発現量は低窒素処理側でも対照区側でもほ
とんど変化しなかった（図４左）。このこと
から、窒素輸送体は根が接している外液の窒
素濃度の変化により直接遺伝子発現が制御
されるのに対し、アクアポリン遺伝子発現は
窒素濃度自体には応答しないことが明らか
となった。窒素濃度に対するアクアポリン遺
伝子発現量の応答が窒素輸送体等と比べて
遅い（図２，３）ことからも、アクアポリン
遺伝子発現は根の周囲の窒素濃度に直接応
答するのではなく、イネ体内の窒素栄養状態
により制御されているのではないかと考え
られる。Split root 実験では、片側の根が低
窒素条件にさらされていても、反対側の窒素
濃度の高い溶液側の根から十分な窒素を取
り込むことができるので、イネ体内の窒素栄
養状態は悪くならず、その結果としてアクア
ポリン遺伝子発現量は低下しないものと推
察される。一方、根全体を低窒素条件下にお

いた場合には、窒素輸送体等の遺伝子発現制
御が優先して行われる一方で、窒素栄養状態
の悪化に伴い徐々にアクアポリン遺伝子発
現が抑制されると考えられる（図２）。窒素
再添加処理により窒素栄養状態が良くなる
と、アクアポリン遺伝子発現が再び誘導され
ると考えられる（図３）。 

 
(2) 根の周囲の水ストレス条件の変動が窒
素吸収に与える影響 
①激しい水ストレスの場合 
 －1MPa の激しい水ストレスを 24 時間与え
た場合、窒素源である NO3

-及び NH4
+吸収量は

それぞれ対照区より 62％及び 73%低下した。
根の表面積は 15%程度しか低下しなかったこ
とから、単位根あたりの窒素吸収量が大きく
低下したと考えられる。また－1.5MPaの水ス
トレスを 24 時間与えた場合には、硝酸輸送
体遺伝子 OsNRT2;1 及びアンモニア輸送体
OsAMT1;3 の発現量はそれぞれ対照区の 7.5%
及び 61%まで低下した。激しい水ストレス条
件下における単位根あたりの窒素吸収量の
低下には、窒素輸送体遺伝子発現量の低下が
密接に関わっているのではないかと考えら
れる。 
 
②ゆるやかな水ストレスの場合 
 －0.2MPa のゆるやかな水ストレスを与え
た場合、NO3

-と NH4
+の吸収量は対照区(0MPaマ

ンニトール処理)と大差なかった（図５）。根
の表面積にも大きな変化は見られなかった
ことから、単位根あたりの窒素吸収量に変化
はないと考えられる。また、硝酸やアンモニ
ア輸送体等の遺伝子発現量は、処理開始 4時
間後に一過的に対照区より減少したものの、
24 時間後までに大きな変化は見られなかっ
た（図６）。なお、対照区・処理区に関わら
ず系時的な変化が見られるのは、日周変動あ
るいは水耕液の窒素成分の減少に伴う発現
誘導ではないかと考えられる。以上の結果か
ら、－0.2MPa 程度のゆるやかな水ストレス時
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図４.  Split root実験における遺伝子発現量の変化
根を半分に分け、それぞれ異なる窒素濃度で処理した。○: 対照区
の根の片側（10ppmを4日間）、□: 対照区の根の反対側（10ppmを4
日間)、●: 窒素処理区の片側（低窒素0.2ppmを2日間→10ppmを2日
間）、■: 窒素処理区の反対側（10ppmを2日間→0.2ppmを2日間）。

OsPIP2;1

OsPIP2;5

OsAMT1;3

OsNRT2:3
0.0

4.0

8.0

12.0

16.0

0.0

1.0

2.0

3.0

4.0

5.0

0.0

0.3

0.6

0.9

1.2

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

図３ 低窒素処理及後の窒素再添加処理による
根の遺伝子発現量の変化
●: 低窒素（0.2ppm）48時間処理後に引き続き低窒素処理区、
△: 低窒素48時間処理後に窒素再添加(20ppm)処理区。グレー
の範囲は人工気象室の夜間の時間帯を示す。矢印は水耕液を
交換したタイミングを示す。

0 6 12 18 24 30 36 42 48 54 60 66 72

処理開始後時間 (hour)

0 6 12 18 24 30 36 42 48 54 60 66 72

処理開始後時間 (hour)

遺
伝
子
発
現
量

(x
10

6
co

pi
es

 µ
g-1

to
ta

l R
N

A)

遺
伝
子
発
現
量

(x
10

6
co

pi
es

 µ
g-1

to
ta

l R
N

A)

水耕液交換のタイミング水耕液交換のタイミング



には、窒素吸収はほとんど影響を受けないこ
とが明らかとなった。水ストレス時における
窒素吸収の変化については、24時間以上処理
した場合について、また水ストレス処理の程
度をさらに幅広く取って詳細に検討を進め
る必要がある。 
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図５.  マイルドな水ストレス（－0.2MPa)時における窒
素吸収量の変化
処理開始時にNO3-N (5.0ppm) + NH4-N (5.0ppm)の水耕液を与え、そ
の後の各窒素成分の残存濃度を測定した。○: 対照区 (0MPa)、●: 
処理区(－0.2MPa) 。グレーの範囲は人工気象室の夜間の時間帯を
示す。

図６.  マイルドな水ストレス（－0.2MPa)時における窒
素輸送体遺伝子発現量の変化
○: 対照区 (0MPa)、●: 処理区(－0.2MPa) 。グレーの範囲は人工気象
室の夜間の時間帯を示す。
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