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Abstract: We have already shown automorphosis of etiolated Alaska pea seedlings with lower auxin 
polar transport grown in space conditions. An etiolated agravitropic pea mutant, ageotropum, 
seedlings also showed automorphosis-like growth and development, and reduced auxin polar 
transport of the first internode of etiolated epicotyls grown under 1 g conditions. Auxin polar 
transport in proximal side of the first internode has been shown to be much higher than that in distal 
one not only in etiolated Alaska but also in etiolated ageotropum pea seedlings grown in 1 g 
conditions. Expression of genes related to auxin polar transport, PsPINs, was well coincident with 
auxin polar transport in the first internode in etiolated Alaska although not in etiolated ageotropum 
pea seedlings. In addition, exogenous application of inhibitors of auxin polar transport such as 
TIBA (2,3,5-triiodobenzoic acid), NPA (N-(1-naphthyl)phthalamic acid) and HFCA 
(9-hydroxyfluorene-9-carboxylic acid) substantially induced automorphosis-like growth and 
development with reduced endogenous levels of auxin (indole-3-acetic acid, IAA) in etiolated 
Alaska pea seedlings grown under 1 g conditions. Endogenous levels of auxin in hook region were 
highest in etiolated Alaska and ageotropum pea seedlings. Respective levels of high and low 
endogenous auxin (IAA) in proximal side and in distal side of the first internode of etiolated Alaska 
and ageotropum pea seedlings were quite similar to those in auxin polar transport in these sides of 
epicotyls. Judging from the facts described above, it is possible to say that growth and development, 
and graviresponse of etiolated pea seedlings are regulated only by auxin polar transport in the 
proximal side of the first internode of etiolated pea seedlings. These results described above also 
provide us a very interesting but complicated question why straight growth but no bending of the 
first internode toward to the direction of distal side not only in etiolated Alaska but also in etiolated 
ageotropum pea seedlings grown under 1 g conditions is substantially observed. 
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はじめに 
 動物とは異なり、植物は生存する場所を自身の意

志で自由に選ぶことができず固着して生活するため、

外部の環境刺激（光、温度、水分、ガス、重力等）

を敏感に感受し、それに応答するための運動機構を

持っている。一般に植物の運動は、屈性（tropism）、 

 
傾性（nasty）および走性（taxis）にわけられる。屈
性とは、環境刺激の方向に対して一定の運動を示す

現象を指し、光屈性、重力屈性、接触屈性などがあ

げられる。植物の示すこの様な屈性現象の中で、歴

史的に見ても光屈性が最もよく研究されており、進
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化論で有名な C. Darwinは 1880年に「植物の運動力」
（The Power of Movement in Plants）を表し、これが
植物ホルモンのオーキシンの発見につながったこと

は周知の事実である（Darwin 1880）。C. Darwinに始
まるこれら一連の研究から、植物の屈性現象は内生

オーキシンレベルの偏差分布によって引き起こされ

る現象であることが示されてきた（Cholodny 1927, 
Went 1928, Went and Thimann 1937）。しかしながら、
この説に異を唱える研究者も少なからず見受けられ

る。彼らの実験事実や考え方に従えば、植物の屈性

（特に光屈性）は、内生オーキシンレベルの偏差分

布によって引き起こされる現象ではなく、そこに含

まれる植物成長阻害物質の偏差分布による現象であ

ると説明される（Yamamura and Hasegawa 2001）。 
 植物の示す重力応答反応は、植物の重力屈性とし

てよく理解されており、例えば暗所で生育させた植

物の芽生えの地上部（茎）は反重力方向に、また、

地下部（根）は重力方向に成長することが知られて

いる。筆者らは、1998 年に STS-95 植物宇宙実験を
実施する機会に恵まれ、宇宙微小重力環境下におけ

る黄化エンドウ芽生えの成長、発達および上胚軸に

おけるオーキシン極性移動の解析実験を行った。そ

の結果、宇宙微小重力環境下における黄化エンドウ

芽生えは自発的形態形成を示すこと、その場合、上

胚軸におけるオーキシン極性移動が低下しているこ

とを見いだした（Ueda et al. 1999, 2000）。同様の現
象は、地上 1g環境下において 3次元クリノスタット
を用いて作出された擬似微小重力環境下での実験や

重力応答突然変異体である黄化 ageotropum エンド
ウ（Takahashi and Suge 1991）を用いた実験において
も示された。すなわち、擬似微小重力環境下では、

黄化Alaskaエンドウ芽生えは自発的形態形成類似の
成長、発達を示すとともに上胚軸におけるオーキシ

ン極性移動が低下すること、さらに重力応答突然変

異体である黄化 ageotropum エンドウは、1ｇ環境下
において同様の自発的形態形成類似の成長、発達を

示し、上胚軸におけるオーキシン極性移動も黄化

Alaskaエンドウに比べて低い値を示した（Hoshino et 
al. 2005, 2006a, 2006b, 2007, 2008, Miyamoto et al. 
2005）。これら一連の研究を発展させた結果、2010
年には、著者らが提案した「宇宙環境を利用した植

物の重力応答反応機構および姿勢制御機構の解析」

が国際宇宙ステーション「きぼう船内実験室第２期

利用後半期間候補テーマ」として採択されている。

本研究においては、当該宇宙実験の実験計画を策定

するために実施された地上予備実験結果から、黄化

エンドウ芽生えの重力応答反応とオーキシン極性移

動関連遺伝子発現、オーキシン極性移動および内生

オーキシンレベルの関係を紹介したい。 
  
 
材料および方法  
植物材料 ‐ 実験植物の育成は STS-95 植物宇宙
実験に準じた条件で行った。アクリル製植物培養容

器（20 x 4 x 25 cm）あるいは同容器（8 x 6.5 x 5.5 cm）

に支持体としてロックウール（ミニポット、日東紡

績株式会社）を詰め、前者では 32 粒の、後者では
12粒の Alaskaエンドウ（Pisum sativum L.）あるいは
重力応答突然変異体である ageotropum エンドウ

（Takahashi and Suge, 1991）乾燥種子を、胚の向き
が垂直となるように播種、種子全体が埋まる程度に

埋め込み、蒸留水約 180mlあるいは約 40 mlを給水
した。給水後、植物培養容器全体をジップロックバ

ッグに納め、暗所、25 oC、１ｇ環境下で、発芽、生
育させた。3.5日齢黄化エンドウ芽生えから地上部を
切り出し、液体窒素を用いて凍結した。凍結試料は

RNA あるいはオーキシン抽出時まで-80 ℃で保存
した。 
 
オーキシン極性移動関連遺伝子の発現解析 ‐ 

3.5日齢黄化 Alaskaおよび黄化 ageotropumエンドウ
芽生え地上部（頂端鈎状部、子葉側および反子葉側

上胚軸）から ISOGEN（ニッポンジーン）を用い、
全 RNA を抽出した。ノーザン解析あるいは

semi-quantitative RT-PCR法によって、オーキシン極
性移動関連遺伝子の発現解析を行った。  
 
オーキシン極性移動能の測定 ‐ 黄化エンドウ芽

生え上胚軸第１節間におけるオーキシン極性移動能

の測定には放射性 IAAを用い、既に報告された方法
に従った（Oka et al. 1995）。 
 
内生オーキシンの定量 ‐ 3.5 日齢黄化エンドウ
芽生え上胚軸を、先端鈎状部、子葉側上胚軸および

反子葉側上胚軸に切断後、80％エタノールを用いて
内生オーキシンを抽出した。d5-IAAを内部標準とし、
常法に従いジエチルエーテルを用いて溶媒分画を行

った後、ジエチルエーテル可溶酸性画分のメチル化

物を対象として、ガスクロマトグラフ質量分析計

（Finnigan GCQ）を用いて内生オーキシンを定量し
た。 
 
 
結果および考察  
 Alaskaエンドウ種子を、胚が垂直になるように
播種し、暗所で発芽、生育させた。その結果、芽

生え上胚軸は正常な重力応答反応を示した。既に

報告しているとおり、3 次元クリノスタットを用
いて作出された擬似微小重力環境下においては、

黄化 Alaska エンドウ芽生えは宇宙微小重力環境
下で認められる自発的形態形成様の成長、発達を

示した。10 µMのオーキシン極性移動阻害剤を黄
化 Alaska エンドウ芽生えに外生的に投与すると、
同様な自発的形態形成様の成長、発達を示した。

ageotropum エンドウ種子を Alaska エンドウと同
様に播種し、暗所で発芽、生育させると、芽生え

上胚軸は子葉から離れる方向約 45°の角度で真
っ直ぐに伸長し、自発的形態形成様の成長、発達

を示した。また、黄化 Alaska および黄化
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ageotropum エンドウ芽生え上胚軸第１節間にお
けるオーキシン極性移動は、黄化 Alaskaエンドウ
に比べ黄化 ageotropum エンドウでは約 50％であ
った。 
 黄化 Alaska エンドウ芽生えにおけるオーキシン
極性移動は、上胚軸第 1節間および第 2節間では
異なる様相を示した。すなわち、上胚軸第 2節間
においては子葉側および反子葉側ともほぼ同様

の値を示したが、第１節間においては反子葉側に

比べ、子葉側で著しく大きな値を示した（Fig. 1.）。
この様な関係は、重力応答突然変異体である黄化

ageotropumエンドウにおいても同様であった。オ
ーキシン極性移動に密接に関係すると考えられ

る PsPINs、PsAUX1遺伝子発現についても、PsPIN1
遺伝子の発現は反子葉側に比べて子葉側で高く、

オーキシン極性移動との間に正の相関が認めら

れた。一方、PsPIN2および PsAUX1遺伝子の発現
については、子葉側、反子葉側で大きな差は認め

られなかった（Fig. 1.）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig.1. Gene expression of PsPINs and PsAUX1 (left), 
cross section (middle) and auxin polar transport (right) 
in proximal and distal sides of the 1st internode of 
etiolated Alaska pea epicotyls. 
 
 
 従来より植物の地上部および地下部が示す重力
屈性は、内生オーキシンレベルの違いによる偏差

成長の結果として説明されてきた。重力屈性に代

表される植物の重力応答反応は、重力の感受、そ

の情報（信号）伝達および内生の植物ホルモンに

よる成長制御の結果として現れる現象である。従

って、最終的には茎あるいは根の細胞において偏

差成長が生じるためには植物ホルモンの質的、量

的差異が必要となる。植物ホルモンの中で、この

様な偏差成長と密接に関係するものとしてオー

キシン（インドール酢酸）があげられる。オーキ

シンが重力側および反重力側でしかるべき量的

差異を生じるためには、オーキシンの重力側から

反重力側への、あるいは反重力側から重力側への

組織を横断する移動が必要とされる。この様なオ

ーキシンの横方向への移動を示した実験は、その

ほとんどが放射性オーキシンを用いてその放射

活性を測定することにより、あるいはオーキシン

誘導性遺伝子の発現活性により示唆されたもの

であり、実際、オーキシン（IAA）分子を直接測
定した研究報告は多くない。本研究では、d5-IAA
を内部標準物質として、ガスクロマトグラフ質量

分 析 計 を 用 い て 黄 化 Alaska お よ び 黄 化
ageotropum エンドウ芽生え上胚軸第１節間にお
ける内生オーキシン量を調べた。その結果、新鮮

重量あたりの内生オーキシン量は、黄化

ageotropum エンドウに比べて黄化 Alaska エンド
ウの方が高い値を示した。また、何れの黄化芽生

えにおいても、新鮮重量あたりの内生オーキシン

量は頂端鈎状部で最も高く、ついで PsPIN1 遺伝
子発現やオーキシン極性移動と同様に、反子葉側

に比べて子葉側で高い値を示した（Fig. 2.）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Fig. 2. Endogenous levels of auxin (indole-3-acetic 
acid, IAA) in proximal and distal sides of the 1st 
internode of etiolated Alaska and ageotropum pea 
epicotyls.  
 
 
 オーキシン極性移動阻害剤である TIBA 存在下
で黄化 Alaskaエンドウを発芽、生育させ、オーキ
シン極性移動関連遺伝子である PsPINs、PsAUX1
遺伝子発現、オーキシン極性移動およびオーキシ

ン誘導性遺伝子である PsIAA4/5 遺伝子の発現量
によって内生オーキシン量を調べた。その結果、

TIBA（10 µM）は PsPINs、PsAUX1遺伝子発現に
はほとんど影響しないものの、濃度依存的に上胚

軸におけるオーキシン極性移動を低下させると

ともに内生オーキシン量を減少させることが示

された。 
 
 以上の結果、オーキシン極性移動関連遺伝子、特

に PsPIN1 遺伝子の発現、オーキシン極性移動およ
び内生オーキシン量はいずれも反子葉側に比べて子

葉側で高い値を示すことが明らかとなった。このこ

とと、上胚軸子葉側第１節間のオーキシン極性移

Proximal

Distal
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動は黄化 ageotropum エンドウに比べて黄化

Alaskaエンドウにおいて大きいことを合わせて考
えると、黄化エンドウ芽生え上胚軸の重力応答反

応は子葉側上胚軸におけるオーキシン動態だけ

で制御されていることが強く示唆される。今後は、

黄化 Alaska および黄化 ageotropum エンドウ芽生
え上胚軸の異なる重力応答反応のメカニズムを

それらの子葉側上胚軸におけるオーキシン動態

から明らかにするとともに、子葉側および反子葉

側においてオーキシン動態に差異があるにもか

かわらず、上胚軸が偏差成長することなく真っ直

ぐに伸長するメカニズムを明らかにすることが

求められる。 
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