
　沈水植物は一次生産者としての役割だけではな
く、栄養塩類の競合による植物プランクトンの増殖
抑制機能、魚貝類や底生動物に生息場や産卵場を提
供する機能、水底堆積物の巻き上がり防止機能など
を有し、水圏生態系の健全性の維持に大きく貢献し
ている。これらの機能の中で最も重要な養分吸収に
関しては、沈水植物の生長に必要な栄養元素、こと
にリンや窒素について、それらの主な吸収部位は根
であると考えられてきた（Barko et al. 1991）。最近
になって、富栄養化した小川において、沈水植物の
根を切除したものと切除しなかったものを栽培した
ところ、両者の植物体全体の相対成長率に有意な差
は無く、組織中のリンや窒素の濃度にも差が無かっ
たという実験結果が報告されている（Madsen and 
Cedergreen 2002）。また、富栄養化した浅い湖では、
コカナダモ（Elodea nuttallii）が優占種の時だけで
はなく、根が無い沈水植物のマツモ（Ceratophyllum 
demersum）が優占種の時でも湖水中の無機窒素濃
度が大幅に低下し、それが植物プランクトンの繁殖
抑制を引き起こしている（van Donk et al. 1993）。
以上のような事実から沈水植物の栄養塩類吸収の場
として、近年はシュートの役割が重要視されるよう
になってきた。沈水植物の根だけでなくシュートか
らの養分吸収、ことに無機窒素の形態の中で最もよ
く見られる硝酸イオン（以下、硝酸）の吸収は沈水
植物自体の生長だけでなく、水圏生態系における無
機窒素の動態に重要な働きをしていると考えられる
ため、その詳細なメカニズムや役割を理解すること
が重要である。本論文では、沈水植物の硝酸吸収メ
カニズムを解明するために、淡水生沈水植物の中で
も最もよく実験材料として使われてきたオオカナダ
モ（Egeria densa）を主な実験材料に選び、生態系
においてこの植物の硝酸吸収で重要な役割を果たし
ていると考えられる高親和性硝酸トランスポーター

（NRT2）に注目して研究を行った。

　第 1 章では、沈水植物の養分吸収がシュートと根
のどちらで行われているのか、その吸収メカニズム
はどこまで解明されているのかについて、現在まで
の知見をまとめた。最も研究が進んでいるリン酸イ
オン（以下、リン酸）の吸収と本研究で注目した硝
酸を含む無機窒素の吸収、およびそれら以外のイオ
ンの吸収について精査した。その結果、沈水植物の

硝酸吸収は陸生植物のものとは異なり、硝酸とプロ
トンが 1：1 の比で共輸送されるなど、ユニークな
メカニズムで行われていることが電気生理学的手法
によって明らかにされていた。しかしながら、リン
酸や無機窒素の吸収については分子生物学的解析は
ほとんど行われておらず、オオカナダモにおいてリ
ン酸トランスポーターが単離され、その発現パター
ンが報告されている（Ohta et al. 2005）だけであり、
栄養イオン吸収のメカニズムには不明な点が多く残
されていた。そのため、これらのイオンの吸収につ
いて分子レベルでの研究が必要なことを明らかにし
た。

　第 2 章では、二酸化炭素（CO2）分配システムを
工夫したオオカナダモの栽培システムを開発し（図
1）、この栽培システムを用いてオオカナダモの生
育に及ぼす硝酸濃度（20、200、2,000 および 20,000 
µM）の影響と、根の有無が生育に及ぼす影響につ
いて調査した。陸生植物では高親和性輸送システム

（High-Affinity Transport System: HATS）が硝酸
吸収に関与する 200 µM 以下の低濃度の硝酸濃度条
件下で、2,000 µM の場合と同様にオオカナダモの
小植物体が生長したことから、オオカナダモは硝酸
吸収のための HATS を有していることが示唆され
た。また、根の有無で生長に有意な差が見られなかっ
たことから、オオカナダモは根だけでなくシュート
からも硝酸を吸収できることが示唆された。

　第 3 章では、オオカナダモから高親和性硝酸トラ
ンスポーターをコードするNRT2 （EdNRT2）を単
離した。この遺伝子はオオカナダモのゲノム上に

オオカナダモのシュートにおける高親和性硝酸吸収
高柳　周
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図１　CO2 分配システム�
　　　�CO2 分配システムの概略図（a）、スピード

コントローラー（b）、CO2 放出部（c）。
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１つしか存在しなかった。親株から切り出した小植
物体においてEdNRT2 の発現パターンを調査した。
その結果、この遺伝子の転写は硝酸によってシュー
トと根の両方で誘導されたが、亜硝酸、アンモニウ
ムおよびナトリウムではシュートと根の両方で誘導
されなかった。さらにシュートと根を分画し、それ
ぞれの器官のEdNRT2 の発現パターンと、15N- 硝
酸（200 µM）の吸収を調べたところ、EdNRT2 は
硝酸で処理した器官でのみ発現が誘導された（表
1）。15N の大部分は 15N- 硝酸で処理した器官でのみ
検出され、シュートは根と同等以上の硝酸吸収能
力を有していた（表 2）。以上の結果は、シュート
と根は共にEdNRT2 を用いて同じメカニズムで硝
酸を吸収していることを示している。また、短時
間（6 時間以内）の硝酸処理では、吸収した 15N- 硝
酸の器官間の転流がほとんど生じず、さらに一方の
器官の硝酸吸収量がもう一方の器官の硝酸吸収量に
影響を及ぼさなかったため、両器官は独立的に硝酸
を吸収していることが明らかになった。また、今回
実験で使用したオオカナダモ小植物体の根に対する
シュートのバイオマスの比は 1.2 ～ 2.9 であるが（表
2）、トチカガミ科のカナダモ（Elodea canadensis）
を含む淡水生沈水植物を野外で長期間栽培した場
合、根に対するシュートのバイオマスの比は 5.9 ～
23.0 になる（Madsen and Cedergreen 2002）。その
ため、水圏生態系ではオオカナダモの硝酸吸収には
シュートの貢献度がより高くなることが示唆された。

　第 4 章では、オオカナダモのシュートにおける
硝酸吸収を他種と比較するにあたって、湛水条件
下で伸長するイネ（Oryza sativa）の子葉鞘に注目
した。水中で発芽させて得た子葉鞘とその対照器
官として水耕栽培したイネ幼植物体の根を供試し
た。両器官の硝酸吸収を 15N をトレーサーとして調
査するとともに、高親和性硝酸トランスポーター遺
伝子（OsNRT2.1 ～2.4）と、それらに協調的に発
現する遺伝子（OsNAR2.1 と2.2）について、両器
官で硝酸処理に対する経時的な発現パターンを調べ
た。その結果、イネの子葉鞘は幼植物体の根よりも
劣るが高親和性の硝酸吸収を行うこと、根において
高親和性の硝酸吸収で重要な役割を果たしている
OsNRT2.1 の転写が硝酸によって子葉鞘でも強く誘
導されることが明らかになった（図 2）。オオカナ
ダモの場合と同様にイネの子葉鞘も幼植物体の根と
同一の遺伝子（OsNRT2.1）を用いて硝酸を吸収し
ていることが明らかになった。

　以上のように本研究では、淡水生沈水植物の中で
も最もよく実験材料として使われてきたオオカナダ
モを実験材料に選び、その栽培システムを開発した。
それを用いてオオカナダモのシュートは根と同等以
上の硝酸吸収能力を有し、根と同じ高親和性硝酸ト
ランスポーター遺伝子（NRT2）が発現して硝酸を
吸収していることを明らかにした。さらに硝酸吸収
についてシュートと根の相互作用が無いことを示し
た。
  現在のところ、野外の沈水植物の生育環境下では

表 1　�オオカナダモのシュートと根を分画した場合
のEdNRT2 の転写産物量

　小植物体を 2分画容器に組み込んでシュートと
根を分画し、400�µM の硫酸カルシウム溶液で 38
時間前処理した後にシュートのみ、根のみ、および
両器官に 200�µM�硝酸カリウムと�400�µM�硫酸カ
ルシウムからなる溶液、あるいは 400�µM�硫酸カ
ルシウム溶液で 3時間処理した。それぞれ 3反復
（1反復は 3個体の小植物体で行った）した。内部
標準遺伝子にはActin を使用し、値は平均値±標準
偏差で表した。Tukey の多重検定法により異なるア
ルファベット間に 5％水準で有意差があることを示
す。

図２　�イネ子葉鞘における硝酸処理開始後の
OsNRT2s とOsNAR2s の発現パターン

　　　�子葉鞘を 400�µM�硫酸カルシウム溶液で 24
時間前処理した後に、200�µM�硝酸カリウム
と 400�µM�硫酸カルシウムからなる溶液で
0～ 12 時間処理した。それぞれ 3反復（1
反復は 30個体の子葉鞘で行った）した。内
部標準遺伝子にはActin を使用し、各々の遺
伝子は処理開始時の発現量を 1として表現
した。エラーバーは標準偏差を表す。
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水底堆積物の無機窒素、特にアンモニウム濃度が水
柱のものと比べて圧倒的に高い場合が多いため、沈
水植物の主な無機窒素の吸収部位は根であるとい
う考えが支配的である（Barko et al. 1991）。しか
しながら、最近ではシュートからの無機窒素吸収
の重要性を示唆する研究例も多い（van Donk et al. 
1993; Madsen and Cedergreen 2002）。本研究の成
果と、沈水植物のシュートのバイオマスが野外で
は根よりもはるかに大きくなること（Madsen and 
Cedergreen 2002）より、野外ではオオカナダモは
シュートから必要とする硝酸の多くを吸収している
と考えるのが妥当である。
　海水生沈水植物にはシュート周辺の無機窒素の有
無によって根の無機窒素の吸収速度が影響される種
や、反対に根周辺の無機窒素の有無によってシュー
トの無機窒素の吸収速度が影響される種があり、海
水生沈水植物では無機窒素の吸収においてシュート
と根の相互作用があると報告されている（Thursby 
and Harlin 1982; 1984）。しかしながら、本研究で
は、オオカナダモの硝酸吸収において、遺伝子レベ
ルでも硝酸吸収量でも両器官間の相互作用が確認さ
れなかった。オオカナダモの硝酸吸収に関しては根
とシュートの相互作用が無いことからも、根の周辺
の無機窒素量に影響されずに、生長に必要な硝酸の
多くをシュートから吸収していると考えられる。
　このようにオオカナダモではシュートからの硝酸
吸収の重要性が明らかになった。今後は水圏生態系
の栄養塩類の動態をより深く理解するために、沈水
植物の硝酸以外の栄養塩類の吸収についても研究を
進めることが必要である。
　本研究はオオカナダモの硝酸吸収と同様に、イネ
でも子葉鞘と根は同じ NRT2 を用いて硝酸を吸収
していることを明らかにした。この事実は単子葉植
物のシュートの相似器官は沈水条件下で硝酸を吸収

することが可能であり、その吸収メカニズムは根と
同じであることを示している。沈水植物のシュート
における硝酸以外の栄養イオンの吸収を研究する際
にも全ゲノム情報が公開されているイネの子葉鞘は
モデル器官として利用できると考えられる。また、
本研究のオオカナダモとイネから得られた結果を総
合すると、単子葉植物では高親和性の硝酸吸収にお
いて重要な働きをするタイプのNRT2 の発現は器
官特異的ではなく、周辺の硝酸濃度のような環境要
因によって制御されていると考えられる。今後、硝
酸以外の環境要因、特に沈水条件で生じることが予
測される低酸素条件や、それと関連する培養液中の
酸素濃度と硝酸濃度の組み合わせがNRT2 の発現
に及ぼす影響についても明らかにする必要がある。
　本研究で開発した栽培システムや実験手法はオオ
カナダモだけに限定されるものではなく、オオカナ
ダモ以外の沈水植物の栽培方法の確立や生育調査、
イオン吸収能力の評価や分子レベルの研究などにも
貢献する。さらに水質改善に沈水植物のイオン吸収
能力を活用する際にも本研究の成果は役立つもので
ある。
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