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概 要 植物の成長・発達を阻害する環境的要因として塩ストレスは重大な被害をもたらす要因である。こうした高塩濃

度土壌は、少量の水が乾燥することで水に溶けた塩が蓄積する乾燥地において良く見られる。塩ストレスによって成長・

発達が阻害されることにより、穀物収量が著しく減少することが知られている。そのため、植物は様々な方法で塩ストレス

に対処する方法を進化させてきている。本研究では塩ストレス耐性をもたらす方法として、リン酸の蓄積が関わるということ

を報告する。シロイヌナズナにおけるリン酸蓄積型変異株 siz1 及び pho2 では野生株と比較してナトリウムイオンの取り込

み及び蓄積が減少していた。このナトリウムイオンの減少により siz1 及び pho2 では塩ストレスに耐性を示した。これまでの

研究から塩を蓄積する変異株として sos3-1が単離されているが、siz1及び pho2変異ともに sos3-1のナトリウム感受性を抑

圧することが明らかとなった。しかし、遺伝学的な解析から、SIZ1 と SOS3 及び PHO2 と SOS3 は塩ストレス応答に関してア

ディティブな関係が示された。これらの結果から、SIZ1 及び PHO2は SOS3 とは別の経路で塩ストレス耐性に関わっている

ことが示唆され、リン酸の恒常性とナトリウムイオン蓄積との関連性が示唆された。 

 
１．研究目的 

植物においてナトリウムは植物の成長を阻害し、著しい

収量の低下につながる。これはナトリウムイオンが地上部

に蓄積することで、植物における必須イオン、特にカリウム

イオンの吸収を阻害し、イオンホメオスタシスを攪乱するた

めである（Hasegawa et al., 2000; Zhu, 2002）。またナトリウ

ムの蓄積は多くの必須酵素の活性を阻害したり、細胞膜

形成を阻害することで成長の妨げとなっている。土壌中に

おいても、乾燥によってその塩濃度が上昇することが知ら

れている。通常の穀物、作物は塩を植物体内に蓄積して、

カリウムの吸収を阻害してしまうため、塩ストレスに弱い。こ

れまでに様々な因子が塩ストレス応答に関わることが報告

されてきている。その中にはカリウムトランスポータである

HKT1（Rus et al., 2001）や塩ストレスシグナルに関わる

SOS1、SOS2、SOS3（Liu and Zhu, 1998; Shi et al., 2000; 

Qiu et al., 2002; Quintero et al., 2002）などが含まれる。

我々は、ナトリウム感受性変異株 sos3-1 の抑圧変異株を

単離する段階で siz1 を単離している（Miura et al., 2005）。

つまり、sos3-1 siz1-1 二重変異株では sos3-1 変異株よりも

ナトリウムに耐性を示している（図 1）。このことは SIZ1 がナ

トリウム耐性に関わることを示唆している。また先行研究に

おいて siz1 変異株はリン酸を体内に蓄積すること、動物に

おいてはナトリウム依存性リン酸トランスポータがリン恒常

性に重要な働きがあること（Segawa et al., 2009）、またキュ

ウリ、ピーマンにおいて高濃度のリン酸を与えることで、塩

存在下においても乾燥重量、クロロフィル含量が維持（通

常は低下する）されたこと（Kaya et al., 2001）からナトリウム

とリン酸蓄積は何らかの関わりがあることが示唆されている。

本研究では塩ストレス時における過剰なナトリウムイオン

（プラスチャージ）の調節にリン酸イオン（マイナスチャージ）

が関わっていると考え、その調節機構を明らかにすること

を目的とする。 

 

２．研究方法 

植物材料及び生育条件： リン酸蓄積型変異株 siz1 及

び pho2 を用いて塩ストレスに対する応答を調べる。3週間

目の植物を週に 2 回、様々な濃度の NaCl を与えて、16

日後に生体重を測定する。NaClを与えていない場合の生 
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また 22Na 及び 32P 放射性元素を用いた取り込みを調べ

たところ、32P の増加とともに 22Na の減少が見られた（図

6A）。またナトリウムとリンの蓄積を調べたところ、リンの過

剰蓄積とともに、ナトリウムの減少が見られた（図 6B）。siz1  

 

 

図 5. pho2 変異によって NaCl 耐性が付加される。野生株

（Col-0）、pho2、sos3-1 における地上部の生重量測定。0 

mM NaCl 時の生重量を 100% として計算。 

 

 

図 6. pho2 変異株ではナトリウムの蓄積減少及びリンの蓄

積上昇が見られた。22Na (A) 又は 32P (B) を与えた時の野

生株（Col-0）と pho2 変異株の取り込みを放射能の強弱に

より確認。(C) 野生株及びpho2変異株に塩ストレスを与え

たときの Na、P、K の含量を ICP-AES で測定した。 

及び pho2 における結果から、リン酸の蓄積はナトリウム恒

常性の制御に関わっている可能性が示唆された。 

 

４．考 察 

塩ストレスは主要な環境ストレスの１つで、植物の成長

及び発達に影響を与える。今回の研究ではリン酸の蓄積

とナトリウム恒常性の調節に何らかの関わりがあることが示

唆された。リン酸蓄積変異株 siz1 及び pho では塩ストレス

耐性が増したが、これはナトリウムイオンの取り込み及び

蓄積の減少によるものであると考えられる。また遺伝学的

研究から、SIZ1 と SOS3 または、PHO2 と SOS3 は additive

な関係にあることから、SIZ1 または PHO2 による塩ストレス

耐性は SOS3 依存的塩ストレスシグナルとは独立した経路

によるものであることが示唆された。 

リン酸蓄積によってナトリウムの取り込み及び蓄積上昇が

緩和された 

siz1 及び pho2 変異株が塩ストレス耐性を示し、リン恒常

性とナトリウム恒常性に何らかの関係があることが示唆さ

れた。動物においてはナトリウム依存性リン酸トランスポー

タが腎臓におけるリン酸の再吸収及びリン酸恒常性に重

要な役割を果たすことが分かっている（Sagawa et al., 

2009）。一方で植物においてはプロトン駆動型リン酸トラン

スポータが主要な役割を担っている（Rausch and Bucher, 

2002）。動物細胞においては三種類のナトリウム依存性リ

ン酸トランスポータが存在する。I 型は基質やイオン駆動

性、生理学的機能はよく分かっていない。II 型は細胞内

におけるリン酸蓄積機能を担っている。III 型はハウスキー

ピング型である。いくつかのナトリウム依存性リン酸トランス

ポータが緑藻や植物において同定された（Mimura et al., 

2002; Rubio et al., 2005; Pavón et al., 2008）。生化学的、

生理学的研究により植物では塩ストレス及びリン酸代謝に

何らかの関連があることが示唆された。シャジクモ

Characorallina においては外部のナトリウムイオンがナトリ

ウム依存性リン酸トランスポータの共輸送活性に必要であ

る（Mimura et al., 2002）。また、藻類Anabaena doliolumに

おいては、葉緑体濃度及びタンパク質含量は塩濃度が上

昇すると低下するが、リン酸欠乏培地においてはその影

響が増大したことから、高塩濃度がリン酸取り込みの減少

に関わっている可能性が示唆された（Rai and Sharma, 

2006）。キュウリ及びピーマンにおいて、通常は乾燥重量

C 
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及び葉緑体含量が塩処理によって減少するが、高い濃度

のリン酸を添加することによって、これらの減少を防ぐこと

ができた（Kaya et al., 2001）。小麦及びレタスにおいては、

リン酸トランスポータ活性が高濃度塩処理によって阻害さ

れた（Maas et al., 1979; Martinez et al., 1996）。またマング

ローブ Bruguieraparviflora では NaCl によってリン酸欠乏

が引き起こされ、ホスファターゼ活性の上昇が見られた

（Parida and Das, 2004）。高塩濃度によるホスファターゼ活

性の上昇は紅藻 Gracilariatenuistipitata、ホウレン草

Spinaciaoleracea および小麦でも見られた（Pan, 1987; 

Szabo-Nagy et al., 1992; Lee et al., 1999）。シロイヌナズナ

においても、ゴルジ体局在性リン酸トランスポータ PHT4;6

の変異株では塩ストレス感受性を示した（Cubero et al., 

2009）。こうした研究結果及び、リン酸蓄積変異株 siz1 及

び pho2 が塩ストレス耐性を示したことから（図 3，5）、これ

らリン酸蓄積変異株では塩ストレスによって引き起こされる

リン酸輸送システムの低下を克服し、塩ストレス耐性を促

進していると考えられる。 

植物ホルモンの１つ、サリチル酸が siz1 の塩ストレス耐性

に関わっている可能性も考えられる 

siz1 変異株では通常条件においてもサリチル酸が蓄積

することが知られている（Yoo et al., 2006; Lee et al., 2007）。

通常サリチル酸は病原菌応答に関わると考えられている

が、いくつかの報告から、サリチル酸処理は塩ストレス耐

性を上昇させることが知られている。サリチル酸処理によ

って塩ストレス条件下における植物の成長が改善され、こ

れはアブシジン酸（ストレス応答に重要な役割を果たす）

やプロリン含量の上昇が引き起こされたためと考えられる

（Shakirova et al., 2003）。サリチル酸を根から吸収させたト

マトにおいても 200 mM NaCl ストレスに対する耐性を示し

た（Stevens et al., 2006）。また、緑豆において、サリチル酸

は塩ストレスによって引き起こされる光合成活性の減少の

緩和、Na+ 及び Cl- の蓄積減少、窒素・リン酸・カリウム及

び抗酸化酵素の活性化の上昇が引き起こされた（Nazar et 

al., 2010; Khan et al., 2010）。塩ストレスは内在性のサリチ

ル酸レベルを上昇させ、サリチル酸合成酵素である

benzoic acid 2-hydroxylase の活性を上昇させることがイネ

を用いた研究で明らかになっている（Sawada et al., 2006）。

これらの機構がどのようにして引き起こされるかに関して次

のような仮説が考えられている。サリチル酸処理によって

H2O2 レベルの一過的な上昇が行われる。H2O2 はシグナ

ル伝達因子として抗酸化酵素の活性化や抗酸化物質の

蓄積、活性酸素除去システム等を促進する（Gill and 

Tuteja, 2010）。これらの抗酸化作用の働きによって活性酸

素の恒常性維持（活性酸素蓄積とその除去のバランス）を

行っており、この恒常性維持のおかげで塩ストレスに対し

て耐性が上昇すると考えられている。このことから、siz1 変

異株においては、前述のリン酸の蓄積による効果とサリチ

ル酸蓄積による効果の両方が塩ストレス耐性に関わって

いると考えられる。 

 

５．今後の課題 

本研究においてリン酸の蓄積と塩ストレス耐性の関連

性が示唆された。しかし、どのようなメカニズムによって調

節されているかについては明らかとされていない。通常ナ

トリウムは葉において液胞に蓄積すると考えられている。

実際、液胞局在性 Na+/H+ アンチポータを過剰発現させる

ことにより、塩ストレス耐性が付与されることから（Apse et 

al., 1999）、細胞質から液胞へのナトリウムの隔離が重要

な役割を担っている。一方で、リン酸は植物において必須

元素であることから、細胞室内においても蓄積が見られる

が液胞においてもリン酸の蓄積が確認されている。ただ、

どのようにリン酸が液胞に取り込まれるかについて、どのよ

うなトランスポータが存在するのかを含め分かっていない。

これらの機構を解明することでナトリウム恒常性とリン酸蓄

積との関連性を明らかにできると考えられる。 

リン酸の蓄積とナトリウムの関連性があること、また液胞

局在性のリン酸トランスポータの実態が明らかになってい

ないことから、我々は地上部において発現が確認されて

おり局在性の分かっていないリン酸トランスポータの候補

として PHT1;5 の解析を行っている。pht1;5 変異株では塩

に対して感受性を示した（図 7）。このことはリン酸トランス

ポータ PHT1;5 が PHT4;6（Cubero et al., 2009）と同様、塩

ストレス応答に関わっている可能性が考えられる。局在性

に関しては解析中であるが、こうしたリン酸トランスポータと

塩ストレス応答の関連性を明らかにすることによって、植

物による塩ストレス耐性に関して、新たな側面による応用

が可能になると考えられる。 
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図 7. pht1;5 変異株では NaCl に対して感受性を示した。

(A) 4 日目の芽生えを NaCl を添加した培地に移して 1 週

間後の根の伸長を観察。pht1;5 変異株では根の伸長が

阻害された。(B) 2 週間目の野生株（WT）および pht1;5 変

異株に NaCl を 1 週間に 2 回与えて地上部の生重量測定。

0 mM NaCl 時の生重量を 100% として計算。 
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Summary 

High salinity is a major environmental factor, which inhibits plant growth and development, leading to large 

yield losses in crops.  It is vital for a living cell to maintain intracellular ionic homeostasis.  We report here the 

mutations in SIZ1 or PHO2, which causes more accumulation of phosphate compared to wild type, enhance 

tolerance to salt stresses.  The siz1 and pho2 mutations reduce the uptake and accumulation of Na+.  These 

mutations are also able to suppress the Na+ hypersensitivity of sos3-1 mutant, whereas genetic analyses suggest 

that SIZ1 and SOS3 or PHO2 and SOS3 are additive effect on response to salt stresses.  Furthermore, the siz1 

mutation cannot suppress the Li+ hypersensitivity of sos3-1 mutant.  These results indicate that phosphate 

accumulating mutants, siz1 and pho2, reduce the uptake and accumulation of Na+, leading to enhancing salt 

tolerance and that, genetically, SIZ1 or PHO2 are likely independent on SOS3-dependent salt signaling. 


