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微小重力下 にお け る ウリ科植物の 形態形成
　　　　　　一 ペ グ形成 とオ ー キ シ ン ー

高橋　秀幸

　多 くの ウリ科植物で は，種子が発芽 して芽生えが種皮

か ら抜け出す とき に，胚軸 と根の 境界部に ペ グ と呼ばれ

る突起を形成 して，それ が テ コ の ように種皮の
一

部 を押

さえ ，

一
方 で ， 胚軸 が 伸長す る．1，2）こ れに よっ て，芽生

えは子葉および幼芽 を種皮か ら脱皮 させ て 地上に持 ち上

げる．すなわち，平べ っ た い 種子 が発芽 し て 間もな く，

横に飛び出し た根が正 の 重力屈性で 下側に 伸長する とき

に，1個の ペ グが胚軸 と根の境界部の 下側 （屈 曲の 凹側）

に形成され る．種子 を裏返 し に して お い て も，1 個 の ペ

グが下側に形成 され る．発芽孔 が 下 に なるよ うに種子を

垂直に お い て 発芽 させ る か
， ク リノ ス タ ッ トの 上で種子

を 3次元 的に連続回転させなが ら発芽 させ ると，比較的

ま っ す ぐな茎 と根 の 境界部に 2個 の ペ グを対称的 に 形成

す る個体や ， ま っ た くペ グを形成 し な い 個体が現れ る．2）

こ れ らの 事実は ， 重力 がペ グ形成に影響する こ とを示唆

する が，重力刺激が ，ペ グ形成の 誘導に 不可欠 な の か，

ペ グ の 形成位置 を決定 し て い る の か 明 らか で なか っ

た ，こ の 問題を解決するために，筆者らは ス ペ ース シ ャ

トル （STS −95 ミ ソ シ ョ ン ）で宇宙実験を行 う機会に恵ま

れ た．3・4｝

1．微小重力下におけるキ ュ ウ リの ペ グ形成

　 ス ペ ー
ス シ ャ トル に搭載 された実験室 （ス ペ ー

ス ハ ブ）

内で キ ュ ウリの種子を発芽 させ ，ペ グ形成前，ペ グ形成

初期，ペ グ形成完成期 の 芽生 えを得るため に，ポ リカー

ボネー
ト製容器に入れた ロ ッ クウ

ー
ル お よび吸水性の プ

ラ ス チ ッ ク材に キ ュ ウリ種子 を取 り付 け ， それ を BRIC

（Biological　Research 　in　Canister）と呼ばれ る NASA の 実

験容器 に封入 し ，
ス ペ ー

ス シ ャ トル （デ ィ ス カ バ リ
ー

）

に搭載 した．3・4）ス ペ ー
ス シ ャ トル の 打ち上げ後，軌道上

で種子 に吸水させ ，
一

定時間の培養後に NASA 化学固定

キ ッ トを用 い て ，グル タ ル ア ル デ ヒ ドで芽生え を固定 し，

そ れを冷蔵で 地上 に 回収 した．S，4）

　そ の 結果，発芽 と芽 生 え の 成長 に は個体間差 はあるも

の の ，目的と した各発育段階の キ ュ ウリ芽生えが得 られ

た．根 と胚軸の 成長 ，
ペ グ形成 につ い てみる と， 微小重

Flg．　L　Cucumber 　seedlings 　grown　in　space 　and 　on 　the　gTound．
5・且o）A−C ：Seedlings　were 　grown　aeroponically 　in　space 　fbr　different　pe−

riods 　of 　ti　rne ．　D −F：Seeds　were 　aeroponically 　ge　r
’
minated 　in　a　horizontal　position（D ＞，　in　a　ver しical　posiしion（E），　or 　ir】 space （F）．G −1：Seeds

were ，　in　a　rock 　wool 　block，　germinated　ill　a　horizontal　position（G ），
rt

，
　roo し；sc ，　seed 　coat ．

幽
コ avertical 　position（H ），　or 　in　space （1）．cQ ，　Co ワledon；hy，　hypocoLyl；
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力下 で育成され た芽生 えは地上 で 種子を垂直に し て 生

育させ た もの に類似 し，微小重力下 の 芽生えの 多くが

胚軸 と根の 境界部の 両側に 1 個ず つ の ペ グを形成し た

（Fig．1）．つ ま り，ペ グ形 成完成期 ま で に 生育 した芽生

え 60 個体中 ， 80−90％ が 2個の ペ グを発達させ ，ペ グ形

成に重力 を必要 と しな い こ とがは じめ て 明らか に なっ

た．S−5）こ れ に よ っ て ，キ ュ ウリの 芽生えは微小重力下で

は 2 個 の ペ グを発達 させ て 対称的な形態形成を示 し，

キ ュ ウリ種子 が横になっ て発芽す るとき，胚軸と根 の境

界部の 下側 （重力刺激側）に 1 個の べ グを発達させ る非

対称な形態形成は，重力によ っ て ネガテ ィ ブに 制御 され

（重力 に よ るネガ テ ィ ブ コ ン トロ ール ），上側 （重力反刺

激側 ）にお けるペ グ形成が抑制され る こ とがわか っ た P’5｝

2．ペ グ形成機構に 関するモ デル

　宇宙実験の 結果，重力は，横にな っ た芽生え の胚軸と

根 の 境界部 の 上側に発達すべ きペ グを抑制する こ とが示

されたが，こ の 重力形態形成の ため の重力受容細胞は，

ペ グ形成部位に ある維管束鞘細胞 （内皮細胞）であると

考え られ る．2）植物 の重力受容で は ，大型 の 細胞小器官 で

ある ア ミ ロ プ ラス トが沈降す る，こ の よ うな重力受容細

胞 は ，根で は根冠 の コ ル メ ラ細胞 に ， 胚 軸や茎頂で は内

皮細胞に み られる．キ ュ ウ リの 芽生えで も，ペ グ形成が

肉眼的に認 め られ る前に ， 胚軸 と根 の 境界部の 内皮細胞

に沈降性ア ミロ プ ラス トが局在す るよ うに な る．一
方，

ペ グと して突起状 に発達す る細胞は皮層細胞 で あ る．皮

層細胞は芽生え の 長 軸方 向 に 伸長す る の が普 通 で あ る

が，ペ グと して発達す る細胞 は，比較的初期に伸長方向

を約 90度変化させ，それ らの細胞群が突出成長する，細

胞 の 伸長方向は表層微小管の 配向に よ っ て制御され ると

する説が有力で あるが，ペ グの 発達の ために皮層細胞 が

伸長方向を変化させ るとき，やは り，そ の 細胞 の 表層微

小管は，それまで芽生えの 長軸方向に直交するよ うに配

向 して い た もの が
， 平行方向に配向を変化 させ る．3）こ の

微小管の 配向変化は植物ホ ル モ ン などに よっ て制御 され

る こ とが知 られ て い る．6）そ の 植物ホ ル モ ン の 中 で も ，

オ
ー

キ シ ン は ペ グ形成に直接的に 作用する要因 と して 注

目されて い る．217s）すなわ ち，外生オ
ー

キ シ ン の 処理 に

よ っ て 胚軸と根 の 境界部の 両側 に ペ グが 発 達するよ うに

な り，L4C で ラ ベ ル した オ ーキ シ ン を取 り込ませ ると，そ

れ がペ グ形成部位に集積す る こ と が 知 られ て い る，こ の

よ うにペ グは，
一

定以上 の オーキ シ ン 濃度に反応する特

定 の 細胞が，表層微小管の配向を変化 させ て細胞伸長 の

方 向転換 を誘導する た め に 形成 され る と考 え られ る

Gra》isensing
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Decrease　in　auxin 　IeveI
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MTs　reorganization → Change　in　cell　groWth　polarity

Flg．2．　 A 　diagrammatic　model 　ft）r しhe　mechanism 　of 　peg　forma・
tion 　in　cucumber 　seedlings ．4）MTs ，　microtubules ．

（Fig・2＞・

3，オーキシ ン 動態とペ グ形成

　筆者 らは，宇宙実験でキ ュ ウリの 芽生 えにおけ る オ
ー

キ シ ン 動態を解析するため に ，オ
ー

キシ ン 濃度の増大と

ともに発 現が上昇す るオ
ー

キ シ ン誘導性遺伝子 と して

CS−IA　41 をキ ュ ウリか らク ロ ーニ ン グ し，そ の 微小重力

下お よび地上 で育成 した芽生 え に お ける遺伝子発現 を in

situ　hybridizationに よ っ て 解析 した （Fig．3）．9・to）ペ グ形

成直前お よび形成初期の 芽生 えの 胚軸 と根 の 境界部を横

断切片に して CS−IAAI遺伝子発現 の 局在性 をみ ると ， い

ずれ の 発育段階で も，地 上 で 種子 を横た えた場合 に は

CS−IAAI の 発 現が境界部の 下側で強 か っ た．10）とくにペ

グ形成初期 にある芽 生え で は表皮の み な らず，境界部の

下側の皮層細胞に も強い シ グナ ル がみ とめ られた．一方，

地 上 で 種子 を縦お きに した場合と微小重力下 で 発芽 ・生

育させ た場合は，C∫−IAA1 遺伝子 の発現は胚軸と根の 境

界部における表皮 と皮層を中心 に 全体的に み られ，発現

局在性 におけ る 非対称性 は み られ なか っ た ．1°1 こ の 微小

重力下 で育成し た芽生 えの オ ーキ シ ン 動態は，地上で種

子 を垂直に お い て 発芽させ た 芽 生えが
， 胚軸 と根の 境界

部の両側に ペ グを発達させる場合に類似 して い た．地上

で種子 を横にお い て 発芽 させ た芽生 えを縦に お い て発芽

させた もの に 比較す る と，CS−IAA1 遺伝子 の 発現 は 胚軸

と根の 境界部の 上側で 低下 し，下側で増大 した．こ れ ら

の 結果 は ，重力応答に よ っ て オ ーキ シ ン 量 が 境界部 の 上

側 （重力反刺激側）で 減少 し，下側 （重力刺激側）で多

くなる こ とを示 して い る．しか し，
Kamada らは ，

11）内生

IAA 量 を定量 し，種子 を縦に お い て 発芽させ た芽生えに

比較 して ，種子 を横に お い て 発芽 させ た芽生えでは，胚

軸 と根 の 境界部の 上側 で IAA 量が顕著に低下す るもの

の
， 下側 で は IAA 量に 大きな変化 の み られな い こ とを明

らか に して い る．CS−IAAI 遺伝子 の 発現は ， オ
ー

キ シ ン
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これ は ，

ペ グ形成部位がオ
ー

キ シ ン の ソ
ー

ス で あ る こ と

を示唆して い る，

4．オーキシ ン輸送担体 （キ ャ リア
ー

）とペ グ形 成

C
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悔議雌 詠
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Fig、3．　 Accumula しion　pattcm　of　CS−IAAj　mRNA 　in　cucumber

seedlings 　grown　in　space とmd 　on 【he　ground．ゆ A ； Sccds　were

germinated　eitller 　in　a 　horizontal　position　or 　in　a　vertical 　posト

tioll，　 and 　the　transiLion　 zone 　between　hypocotアl　 and 　 root 　was

halv ¢ d　longitudinally　at　stage 　a，　b，　or 　c，　B ：Northern　blot　analysis

o 「C∫・IAA　I　 mRNA 　in　the 　halved　transition 　zone 　at　stage 　a，　b，　or
c，C ： LocaLizatien　 of 　CS−IA41　 mRNA 　in 【he　transition　zone 　of

cucumber 　seedlings 　grown　ill　 a　horizontal　posi［ion （a ，　d），　in　 a

vertical 　position（b，　e），　or 　in　space （⊂，　b．　a−c； Hybridized　with

andsense 　probe，　d
−f：Hybridized　with 　sense 　probe，　Cros5　seclions

were 　p1
・
epared 　from　the 　seedLings 　at　thc　stage 　ofpeg 　initiation・

応答の結果であ り， 組織 の オ
ーキ シ ン感受性の 差異な ど

が反映 され る ．したが っ て，ペ グ形成部位で あ る下側 で

増大 した CS−IAA1 レベ ル は ， オ
ー

キ シ ン に対する感受性

が 増大 した結果で あ る か ，オ
ー

キシ ン 以外の 要因 に よる

誘導の 結果で ある可能性がある．しか し，オ
ー

キ シ ン が

ペ グ形成部位 で
一定 レ ベ ル に維持され，ペ グ形成が抑制

され る部位 で 低下する こ と は，間違 い なさそ うで ある．

さらに，芽生え か ら切 り出した胚軸と根 の 境界部にお け

る C∫−IAA1 遺伝子 の 発現は，オ
ー

キ シ ン の 飢餓 処理 に

よっ て 顕著に低下する が，そ の後
一

過 性的に増大す る 川

　最近，オ
ーキ シ ン輸送の 分子機構 が明 らか になりつ つ

ある．12
−18）オ

ー
キ シ ン の 細胞間の移動には ， オ

ー
キ シ ン

輸送担体 で ある influxキ ャ リアーと emux キ ャ リア
ー

が

原形質膜に存在 して ， それぞれ が 重要 な役割を果た し て

い る．シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ で は，それ らの 遺伝子が ク ロ
ー

ニ

ン グされ，それ らタ ン パ ク質の 局在性 も調 べ られ て い る ．

そ の うち，PIN4 は地上部側か ら根 の 中心 柱を 通 っ て輸

送 され るオ ーキ シ ン を根端部に プ
ー

ル し，PIN2 は表皮

や皮層細胞 を経路 と して ，オーキ シ ン を根端 か ら根 の 基

部側 （地上部方向）に戻す の に機能す る こ とが示唆され

て い る．i5・］6）根 の 重力屈性で は，こ の基部側 へ の オ
ー

キ

シ ン 輸送が重力刺激側 と反 刺激側 で 不均衡に な る こ とに

よっ て，偏差成長が誘導 され るも の と考えられ て い るが ，

PIN3 は 重力受容細胞 で ある コ ル メ ラ 細胞 に 局在 し ， そ

の 発現は重力刺 激によ っ て変化 し，非対称なオーキ シ ン

輸送の誘導に機能する とい う．17）

　Kamada らは，1］）キ ュ ウ リか らオ
ー

キ シ ン の influxキ ャ

リア
ー

（C∫・、4UXI ）と eMux キ ャ リア ー
（CS−PIN1 ）をク

ロ
ー

ニ ン グ し， そ の 発現解析を行 うこ とに よっ て ， 胚軸

と根 の 境界部 で は，それ らオ ーキ シ ン キ ャ リア
ー

活性 の

バ ラ ン ス の 不均衡化に よっ て細胞内オ ーキ シ ン 濃度が変

化 し，ペ グ形成 の 誘 導お よび抑制を制御 して い る可能性

を見い だ して い る．オ
ー

キ シ ン の efnux キ ャ リアー阻害

剤 （TIBA ，　HFCA ）の 処理 によ っ て ，外生オーキ シ ン を処

理 した場合 と同様 に，種 子を横にお い て 発芽 させ た芽生

えでも，胚軸 と根の 境界部の 両側 に ペ グ が 発達する よ う

に な る が，n ＞こ の 阻害剤 は，　 efflUX キ ャ リアー分子 を原形

質膜に運ぶ小胞輸送を阻害し ， 結果 と して は，オーキ シ

ン プー
ル 領域の細胞内オ

ー
キ シ ン 濃度を高め る こ とが知

られ て い る．18・tg）オーキ シ ン輸送 （eff！ux 　］eヤ リア
ー）阻

害剤で処理 され た キ ュ ウ リ芽生 えが，微小重力 下 で 発芽

させ た芽生 えと同様に 2個の ペ グを対称的に発達 させ る

ように なるの は ， 子葉や幼芽の み な らず胚軸と根 の境界

部をも供給源 とす るオ
ー

キ シ ン が重力刺激側 と反刺激側

に再分配 されず，さらには細胞 内オ
ー

キ シ ン 濃度を上昇

させ る た め で あ る と考え られ る．先述 した よ うに，重力

に よ る形態形成のネガ テ ィ ブ コ ン トロ
ー

ル と考える こ と

の で きるペ グ形成の非対称的な抑制 は，重力反 刺激側に

お ける オーキ シ ン レベ ル の 低下に起 因す る （Fig．2）．こ

の ときの細胞内オーキ シ ン 濃度 も ，
オーキ シ ン の influx
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キ ャ リアーと eMux キ ャ リアーの 活性の バ ラ ン ス 変化に

よ っ て も た ら され る 可能性が大きい ．1り

5．宇宙実験とオ
ー

キシ ン

　オ
ー

キ シ ン が植物 の 重力応答で重 要な役割 を果 た して

い る こ とは明 らか で あ る．しか し ， これ まで 微小重力下

に お け る オ
ー

キ シ ン 動 態を解析 した宇宙実験 は 少 な い．

本稿で紹介 し たよ うに ，ウリ科植物の芽生 えに お けるペ

グ形成は ，重力が オ ーキ シ ン の 輸送 と作用 に 及ぼす影響

を解明するための モ デル 実験系 として有用であろ う．宇

宙実験 によ っ て，重力が ウ リ科植物の 形 態形成をネガ

テ ィ ブに 制御す る こ とが 明 らか に な り，そ の メ カ ニ ズ ム

を重力 とオ
ー

キ シ ン輸送の 関係か ら究明するため の基盤

が で きた．こ れ らの仕組み と重力受容の 関係を明らか に

するための 今後の 宇宙実験で は，オーキ シ ン 輸送担体の

遺伝子 ・タ ン パ ク質 レベ ル で の 発現を解析 し， また ， そ

れ らの 突然変異体を用 い るだけ で な く，そ の 結果 を細胞

内 の オーキ シ ン濃度や組織中の オーキ シ ン分布 と し て み

る こ と が重要で あ る．筆者 らが 宇宙実験で 示 した よ うに，

そ の よ うな目的で オー
キ シ ン 制御遺伝子 をオ ー

キ シ ン

マ
ー

カ
ー

として用 い る こ とも有用である，シ ロ イ ヌ ナ ズ

ナ で は多く の オ
ー

キ シ ン 制御遺伝 子 が見 い だ され て お

り， GUS （β一glucuronidase）や GFP （grecn　fluorescent

protein）を リポー
タ
ー

とす る DR −5 やAtAt‘ec2を遺伝子 導

入 した形質転換体を用 い て ，組織中の オ
ー

キ シ ン局在性

を比 較的簡便に解析する こ とが で きる．13・20）キ ュ ウリな

どの ウリ科植物で も，こ の よ うな形質転換体を利用 した

宇宙実験系 の 確立が望まれ る，

　われわれが，今日の地球を健全な生命維持シ ス テ ム と

して 持続 させ
， ま た今後 ， 宇宙な どの フ ロ ン テ ィ ア 環境

を生命圏として開拓す る うえで，重力応答な どの 植物 の

基本的機能 を理解する こ とが大 きな課題 で ある．そ の 問

題 解決 の ため に，宇 宙船 が微小重力実験室 と して の役割

を果たす機会の 増え る こ とを期待 した い ．
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国際宇宙 ス テ ー シ ョ ン で 陸上植物は種子か ら

　　　　　種子 へ の 生活環を完結で きるか

神阪盛一 郎

　人類 の 生存は ， 緑色植物 が 光合成によ っ て 作 り出す酸

素と炭水化物などの 有機物に依存 して い る．人類 の 宇宙

へ の 進 出は 20世紀 の 中頃 か らは じ ま っ た．21世紀にはよ

り長期 間，宇宙に滞在す る計画な どが本格化す るであろ

う，人類 の 宇宙 で の 長期 にわた る活動 を支援す るには ，

宇 宙環境下 で の 植物 の 栽培 も重要な課題 とな る．

　約 20億年前に原始 の海で 生 まれた緑色植物は ， 約 4億

年 前の 古生代 シ ル ル 紀に海か ら陸上 に進出 した．陸上植

物 は，1g の 重力刺激 に適応 し，さらにそ の 重力 ベ ク トル

の 変化 を認識 して 巧み に姿勢を制御 し て
， 根を地 下 に伸

ばし，地上部を上に伸ばすとともに，葉を空間に配置す

る こ とによ っ て ， 光合成 を効率 よく行 う能力を進化 させ

た．

　植 物よ りず っ と遅 く陸 上に進出 した動物は ， 骨 と筋 肉

を用 い て 1g の もとで 身体 を支 えて い る が，陸上植物 の

身体の支持体は細胞壁 で ある．微小重力環境で は ，
ヒ ト

の 筋肉や骨 が 弱 くなる こ とが 明 らか に され て い るが ，陸

上植物の 茎 の 細胞壁 も微小重力下 で は力学的に弱 くなる
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