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研究成果の概要（和文）：マングローブ植物は、およそ5500万年前に干潟に進出して適応した。窒素不足に陥り
やすい干潟で常緑多年生木本植物として生活しているマングローブ植物の窒素獲得機構には、不明なことが多
い。本課題により、マングローブ植物の根近傍には、特有な窒素固定菌叢が発達していることが示された。ま
た、満潮時に地下部が冠水しても、地上根から空気が取り込まれ、根内の空隙（通気組織）を通じて土壌中の窒
素固定菌へ窒素が供給されていることが明らかとなった。これらの現象が、独立に干潟に進出したとされるヒル
ギ科とクマツヅラ科に共通して見られることから、地上根の形態は、低窒素な干潟環境への適応的な形質である
可能性がある。

研究成果の概要（英文）：Mangrove trees maintain high levels of nitrogen fixation around their roots.
 The interior aerial space of mangrove roots, in which atmospheric gas is supplied through 
lenticels, could be efficient sites for nitrogen fixation. We measured tidal variations of partial 
pressure of N2 in root aerenchyma and conducted experiments using 15N2 as a tracer to track N2 
movement through aerial roots of Avicennia marina.The nitrogenase activity and estimated nitrogen 
fixation through aerenchyma was higher in pneumatophores and absorbing roots than in cable roots. 
Positive correlations between root nitrogen contents and turnover rates of root nitrogen derived 
from N2 through aerenchyma suggested that the internal supply of N2 to diazotrophs could be the main
 source for nitrogen assimilation by roots. The aerial root structures could be an adaptation to 
survival in not only low-oxygen environments but also tidal flats with little plant-available 
nitrogen.

研究分野： 植物生理生態学

キーワード： マングローブ　通気組織　窒素固定　植物バクテリア相利共生

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
マングローブ植物に特徴的に見られる地上根の形態は、多くの植物学者の興味の対象である。本研究の成果は、
窒素不足になりやすい干潟に生育するマングローブ植物の窒素獲得機構を明らかするだけではなく、マングロー
ブ植物の地上根の構造がもつ進化適応の背景を理解することにも貢献する。さらに、温暖化による海水面変動や
気温の季節性の変化といった、将来起こり得る環境変化によって大きな影響を受ける可能性が高い、マングロー
ブ植物と土壌環境との関係について、植物の生理生態学的反応の理解を深めることに貢献する。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 マングローブ植物は、およそ 5500 万年前に干潟に進出して適応したとされる。干潟は、リタ
ーが潮汐によって海域へ流出するため、土壌窒素濃度が低くなりやすい。この様な場所で常緑多
年性木本植物として生活しているマングローブ植物は、どのように窒素を獲得しているのだろ
うか？以前の課題「マングローブ植物への新たな窒素供給経路の検証（基盤（Ｂ）16H04941）」
では、ヒルギ科ヤエヤマヒルギの根近傍で高い窒素固定活性が維持されていることや、地上部に
露出した支柱根の通気組織を通じたガス拡散によって、大気中の窒素ガスが土中の根近傍に存
在する窒素固定バクテリアに供給されており、根近傍で高い窒素固定活性が維持されているこ
とが明らかとなった（Inoue et al., 2019; Inoue et al., 2020）。これらのことは、窒素固定菌によって
固定された窒素がヤエヤマヒルギへの窒素供給源となっており、満潮時に土壌が冠水しても、支
柱根の通気組織が安定的な窒素供給経路として機能している可能性を示唆している。しかし、ま
ず大前提として、冠水したマングローブ土壌が本当に窒素律速の状態にあるのかを確認する必
要がある。次に、この現象が、他のマングローブ植物にも見られるものなのか、明らかではない。
また、地上根通気組織由来の窒素ガス供給が、マングローブ植物の窒素同化に寄与しているのか
も不明である。 
 
２．研究の目的 
 本課題では、（ⅰ）冠水時のマングローブ林土壌が窒素律速になっているか？（ⅱ）根圏の窒素
欠乏に反応して、通気組織形成が誘導されているか？（ⅲ）ヒルギ科に属するヤエヤマヒルギと
は独立に干潟に進出したとされている、クマツヅラ科ヒルギダマシにも、地上根の通気組織を介
した窒素供給と窒素固定が起きているか？を明らかにすることを目的とした。 
 
３．研究の方法 
（１）調査地 
 野外調査は、沖縄県西表島船浦湾のマングローブ林（24°21′N, 123°45′E）にて行った。林の主
要構成樹種は、オヒルギ（ヒルギ科）、ヤエヤマヒルギ（ヒルギ科）、ヒルギダマシ（クマツヅラ
科）である。 
 
（２）根通気組織と土壌間隙水の窒素分圧 pN2 
 根通気組織内のガスと土壌間隙水の採取は、干潮時と満潮時の 2 条件下で行った。根通気組織
内のガスについては、ヒルギダマシの地上根（筍根）の基部（土中に埋まっている部位）の通気
組織内にガスタイトシリンジの針を挿入し、内部のガス 3-5mL を採取した。採取したガスを、
ヘリウム（He）パージした水を満たした 20ｍL のバイアル瓶に封入し、滅菌のために 1mL の
8molL-1の KOH 水を添加した。土壌間隙水の採取は、ヒルギダマシの根系が存在する植生区と、
根の無い無植生区で行った。アシストチューブ（直径 0.2 ㎝）を先端に取り付けた注射器で 20 ㎝
深度の土壌間隙水を採取し、20ｍL のバイアル瓶に気相が入り込まないように封入し、滅菌のた
めに 1mL の 8molL-1の KOH 水を添加した。また、満潮時のヒルギダマシ群落内の表層水も採取
した。水サンプルは、実験室に持ち帰った後、He ガスを用いて 2ｍL のヘッドスペースを作り、
室温で 1 週間静置して気液平衡状態とした。各サンプルの気相ガス中の N2濃度を同位体分析-元
素分析計にて計測した。 
 
（３）根圏窒素濃度と根空隙率 
 野外調査と栽培実験で検証を行った。野外調査では、土壌水の無機態窒素（NH4

+および NO3
-）

の濃度が異なる環境に生育するヤエヤマヒルギの成木 15 個体の側根を採取し、同時に側根の周
囲の土壌間隙水 30ｍL を採取した。側根の空隙率 POR を比重瓶法（Jensen et al., 1969）にて計測
すると共に、根圏土壌水中の無機窒素濃度を比色法で計測した。 
栽培実験では、調査地で採取したヤエヤマヒルギの散布体を、砂を入れたポットに植栽し、(a)

嫌気＋窒素施肥 (b)好気＋窒素施肥 (c)好気＋窒素欠乏条件下で 4 ヵ月間栽培した。各個体の側
根の基部と先端の空隙率 POR を比重瓶法で計測した。 
 
（４）15N2ガス施与実験 
 野外に生育しているヒルギダマシの成木 3 個体（平均樹高 113 ㎝）について、各個体 3 本のラ
ンナー根を選定し、地上根の筍根部分にプラスチック製のチャンバーを取り付けた。チャンバー
は、真空用のシリコングリースとパラフィルムで密閉し、チャンバー内のガスを 15N2（99.4 atom% 
15N2）入りのガス（78% 15N2, 21% O2, 1% Ar）で置換した。ガス置換 24 時間後に、地下部を含む
ランナー根全体を掘り出して採取した。採取したランナー根を、まず、筍根・根茎・吸収根の 3
部位（大区分：根部位）に分け、さらに表皮・外皮（通気組織を含む層）・中心柱（小区分：組
織）に切り分けた。各部位のサンプルを乾燥後、粉砕し、δ15N 比を同位体分析-元素分析計にて
計測した。 



 
４．研究成果 
（１）根通気組織と土壌間隙水の窒素分圧 

 ヒルギダマシ植生区および無植生区の土壌水と満潮時の表層水の窒素分圧は、大気の窒素分圧
よりも低かった（図１）。このことから、満潮になると、マングローブ土壌中の窒素固定菌への
窒素ガス供給が制限されていることが明らかとなった。土壌中の窒素分圧が低下する要因は、窒
素固定菌による窒素消費に加え、微生物代謝による CO2 や CH4 生産などが考えられる。根通気
組織内の窒素分圧も大気より低くなっていたため、大気から根内への窒素拡散の流れが生じ得
ることが確認された。一方で、干潮時には、土壌水中の窒素分圧が大気より高くなるケースが観
察された。干潮と共に上流内陸部から流れ込む水が、内陸部で起きる脱窒のために高濃度の N2

を含んでいたと考えられる。この様な、引き潮時に起きる窒素負荷プロセスが、マングローブ土
壌の窒素不足を緩和している可能性が示された。また、干潮時の根通気組織内の窒素分圧が大気
より低かったことから、大気から通気組織内への窒素拡散が、根内の窒素固定による窒素消費を
補うには不十分であったと考えられる。 

（２）根圏窒素濃度と根空隙率 
 野外のマングローブ土壌水の無機態窒素の大部分はアンモニウム態窒素で、硝酸態窒素は 10%
以下であることが多いが、今回の野外調査でも同様であった。このことから、マングローブ植物
への土壌水経由での主要な窒素供給源は、アンモニア態窒素であることが推察される。野外調査
では、根圏土壌水のアンモニウム態窒素の低下に伴って、ヤエヤマヒルギ成木の側根の空隙率が
増加していた（図 2a）。根圏土壌の窒素低下に伴って、地上部通気組織経由の窒素供給を補償す
るために、通気組織の誘導形成が起きている可能性が窺える。また、根圏土壌水の硝酸態窒素の
増加に伴って、側根の空隙率が低下していた（図 2b）。アンモニア態窒素と硝酸態窒素に相関関
係が見られなかったことから（図 2c）、硝酸態窒素の量は、有機態窒素の無機化プロセスに律速
されておらず、好気環境下で進む硝化プロセスで規定されていたと考えられる。以上のことから、
通気組織の形成は、根圏土壌の嫌気性にも応答していることが示された。 

図 1 ヒルギダマシの根通気組織内
（Root cortex）、植生区土壌水（Rooted 
soil water）、無植生区土壌水（ Soil 
water）、表層水（Surface water）の窒素
分圧 pN2 
 
図中の小文字ローマ字は統計的な有意
差（p<0.05）を示す 
 
Ebb tide：干潮時  
High tide：満潮時 

図 2 野外に生育するヤエヤマヒルギ成木の根圏土壌水無機窒素濃度と側根の 
空隙率との関係 
 
図中の黒点は実測データ、実線は GLMM モデル選択で選択されたモデル、灰色部
分は 95%信頼区間を示す 

(a) (b) (c) 



 栽培実験では、ヤエヤマヒルギの実生の地下部が低窒素になると、側根の先端の空隙率が増加
することが示された（図 3）。これにより、土壌水由来の窒素供給が低下すると通気組織由来の
ガス拡散と根内の窒素固定菌への窒素供給が促進されることが考えられる。また、地下部が嫌気
環境になると、側根の基部と先端の双方の空隙率が増加することも明らかとなった（図 3）。嫌
気土壌による根内の酸素不足が、地上部からの酸素拡散で緩和されると考えられる。 
 以上のように、野外環境と栽培環境の双方で、根の通気組織形成が、酸素不足だけではなく、
窒素不足でも起きていることが明らかとなった。このことは、マングローブ植物の地上根通気組
織が嫌気環境だけではなく、低窒素環境への適応的な形質である可能性を示している。 

 
（３）地上根通気組織を介した N2拡散と窒素固定 

15N2ガス施与 24 時間後の処理根の δ15N 値（1.4±1.0‰）は、無処理の根（コントロール）の δ15N
値（0.3±1.4‰）よりも有意に高く（P<0.05）、根系全体に 15N ラベルがされたことが示された（図
４）。処理根のランナー方向の δ15N プロファイルに一般化加法モデル（GAM）を適用したとこ
ろ、水平方向の位置座標ｘを含むモデルが AIC により選択された。このことから、ケーブル根
（x 軸）に沿った 15Ｎラベルのパターンがある事が示唆された。しかし、ケーブル根の先端方向
や樹木本体の幹方向と Δδ15N の間に相関関係が見られなかったことから、15N ラベルのパターン
は、上流（幹側）/下流（ランナー先端側）の効果によるものではなかったと考えられる。各ラン
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図 3 栽培実験によるヤエヤマヒル
ギ実生の側根の根の空隙率 POR 
 
図中の小文字ローマ字は統計的な
有意差（p<0.05）を示す 
 
Anoxic：0.1%寒天水に冠水 
表記なし：空気抜気水に冠水 
+N：150µM NH4Cl 施肥 
-N：窒素無施肥 
 
base：根基部 tip：根先端 

図 4 野外に生育するヒルギダマシのケーブル根沿いの δ
15

N プロファイル 
 
図中の点は実測データ、実線は GAM モデル選択で選択されたモデル、 
破線は無処理サンプルの δ

15
N 平均値、灰色部分は 99%予測区間を示す 

Tree  
trunk 

15N2 



ナーの 15Ｎラベルパターンを見ると、高 δ15N 値が局所的に集まっており、窒素固定菌が集まっ
ている場所がケーブル根沿いに不規則に存在していたことが推察される。 
 地上根通気組織由来の窒素固定プロセスがマングローブ植物の窒素同化に寄与しているかど
うかを検証するため、通気組織由来の窒素供給による根の窒素ターンオーバーと根の窒素含有
量との関係を一般化線形混合モデル解析（GLMM）で調べたところ、全ての根の部位と組織タイ
プで、正の相関を示すモデルが最適モデルとして選択された（図 5）。このことから、根の窒素
含有量が、通気組織由来の窒素供給で説明できることが示された。選択されたモデルの指数は、
全ての根部位・組織タイプで 1.0 未満であり、根の窒素ターンオーバーが大きいほど傾きが緩く
なる傾向がある。このことは、窒素含有量が小さい部位や組織ほど、通気組織由来の窒素同化が
占める割合が高いことを示している。根の部位別にみると、筍根＞ケーブル根＞吸収根の順に通
気組織由来の窒素同化が占める割合が高く、根の組織別にみると、中心柱＞通気組織＞外皮の順
に通気組織由来の窒素同化が占める割合が高かった。 
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図 5 ヒルギダマシの通気組織由来の窒素供給による根の窒素ターンオーバーA と根の窒
素含有量 Nsample との関係 
 
図中の点は実測データ、実線は GLMM モデル選択で選択されたモデル、破線は 95%予測
区間、数式は選択されたモデル式を示す 
 
Pneumatophore：筍根 Cable root：ケーブル根 Absorbing root：吸収根 
Rhizoplane：表皮 Cortex：外皮 Stele：中心柱 
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