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 有史以来，人類は宇宙を身近なものとして感じ，時には神秘的なものとして捉えてきた。

人々は天体観測を通じて季節を知り，測量を行い，大洋上での自身の位置を特定した。航空

技術が大きく発展した 20 世紀に，人類は遂に地球外の空間へとアプローチする手段を得るこ

ととなり，宇宙は観測の対象から，その環境を理解して利用する対象へと拡がることとなっ

た。このように古代より現代に至るまで，宇宙は「知識の宝庫」であり続け，科学的な観点の

みならず文化的な観点からも人々の関心を集め続けていると言っても過言ではない。実際，

我が国の多くの人が，日本人宇宙飛行士の活躍や小惑星探査機「はやぶさ」のミッション成

功に沸き立ったことは記憶に新しい。また，有人宇宙開発の時代も到来しつつあり，宇宙に

おける持続的なヒトの活動を支える植物の重要性については論を俟たないであろう。それに

も関わらず，植物科学分野において，表に示すように宇宙環境を利用した基礎的研究が実施

され，現在進行中の課題もあることはあまり知られていない。そこで，これまでに宇宙実験

に従事されてこられた先生方を中心に，その成果と今後について議論し，考えることを主眼

としたシンポジウムを企画することとした。幸い，日本植物学会第 83 回大会のシンポジウム

として本企画を採択いただき，2019 年 9 月 16 日に「宇宙から識る植物科学」と題したシンポ

ジウムを開催することができた。講演いただいた先生方とシンポジウムに足を運んでくださ

った多くの方々のおかげもあり，非常に活発な議論が行われたことは，この研究分野への潜

在的な興味と関心が企画者の想像以上に強いものであることを浮き彫りにしたと考えている。 
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表 主な植物の宇宙実験 

実験テーマ 実施年 a 実験代表者 b 

微小重力場における植物細胞の応答 1992 佐藤文彦(京都大) 

宇宙環境下における植物の形態形成とオーキシンの極性移動に 

関する研究(BRIC-AUXIN) 

1998 上田純一(大阪府大) 

微小重力環境における高等植物の成長調節機構(BRIC-RICE) 1998 保尊隆享(大阪市大) 

ウリ科植物の重力形態形成：キュウリ芽生えのペグ細胞の発達と 

重力感受機構(BRIC-PEG-T) 

1998 髙橋秀幸(東北大) 

宇宙環境で生育する植物のストレス応答遺伝子発現(Plants-2) 2006 杉本 学(岡山大) 

ISS 船外曝露種子の生存能力と遺伝子発現(Biorisk) 2007 杉本 学(岡山大) 

植物の抗重力反応における微小管‐原形質膜‐細胞壁連絡の 

役割(Resist Wall) 

2008 保尊隆享(大阪市大) 

微小重力環境下におけるシロイヌナズナの支持組織形成に 

関わる遺伝子群の逆遺伝学的解析(Cell Wall) 

2008 西谷和彦(東北大) 

微小重力環境における高等植物の生活環(Space Seed) 2009 神阪盛一郎(富山大) 

微小重力下における根の水分屈性とオーキシン制御遺伝子の 

発現(Hydro Tropi) 

2010 髙橋秀幸(東北大) 

重力によるイネ芽生え細胞壁のフェルラ酸形成の制御機構 

(Ferulate) 

2010 若林和幸(大阪市大) 

植物の重力依存的成長制御を担うオーキシン排出キャリア動態 

の解析(CsPINs) 

2011 髙橋秀幸(東北大) 

植物の抗重力反応機構−シグナル変換・伝達から応答まで 

(Resist Tubule) 

2012 保尊隆享(大阪市大) 

重力による茎の形態変化における表層微小管と微小管結合 

タンパク質の役割(Aniso Tubule) 

2013 曽我康一(大阪市大) 

植物細胞の重力受容の形成とその分子機構の研究 

(Plant Gravity Sensing) 

2014 辰巳仁史(名古屋大) 

植物における回旋転頭運動の重力応答依存性の検証 

(Plant Rotation) 

2015 髙橋秀幸(東北大) 

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(Auxin Transport) 

2016 上田純一(大阪府大) 

太陽光曝露種子の生存能力(EXPOSE-R2) 2016 杉本 学(岡山大) 

宇宙におけるコケ植物の環境応答と宇宙利用(Space Moss) 2019 藤田知道(北海道大) 

宇宙微小重力・高放射線環境ストレスに対する植物の応答解析 準備中 日出間 純(東北大) 

食糧作物成長の重力応答解析と宇宙植物工場への応用 準備中 北宅善昭(大阪府大) 

a実施開始年を示している。b実施時の所属を示している。 
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 宇宙環境を利用した実験の魅力は，何と言っても地球上では実現することが難しい微小重

力環境を長期間得られるところにある。とりわけ植物の成長運動や形態形成の重力応答性の

研究においては，「微小重力環境」を「長期間」利用できるという要素は非常に重要である。

この魅力を活用する実験として，当初は植物の重力応答依存的な形態形成機構の理解を目指

すものが中心であった。2000 年代に入ると，上述した実験に加え，宇宙放射線の植物生存に

対する影響を評価する実験も実施されるようになり，現在ではそれらを総括した実験の準備

へと展開している。これは，有人宇宙開発における植物の重要性を考えれば必然の流れと言

えるかもしれない。 

 ありがたいことに，この度，日本植物学会電子出版委員会より総説集を出版する機会もい

ただくことができた。折角の機会であることから，より包括的な総説集とするべく日本植物

学会第 82 回大会で開催されたシンポジウム「重力環境が変化した時，動植物はどのように変

化し，適応するのか」において講演をされた先生からも寄稿いただくことについて提案した

ところ，許諾をいただくことができた。折しも，多くの宇宙実験を実施され，宇宙植物科学

を牽引されてきた髙橋秀幸教授，ならびに，保尊隆享教授が定年退職される年に刊行される

本総説集は，現時点における日本発の宇宙植物科学の集大成となることを確信している。改

めて本総説集の刊行にご尽力いただいた先生方に感謝申し上げるとともに，本総説集が「植

物科学の最前線」にふさわしいものとして読者の皆様に受け入れられていただけることを心

より願っている。 

植物科学最前線 11:3 (2020)

BSJ-Review 11:3 (2020)



 

H. Tatsumi-1 

 

シロイヌナズナの重力受容の分子機構を探し求めて 

 

辰巳 仁史 

金沢工業大学・バイオ・化学部・応用バイオ学科 

〒924-0838 石川県白山市八束穂 3-1 

 

Mechanism for sensing the direction of gravity 

 

Hitoshi Tatsumi 

Department of Applied Bioscience, College of Bioscience and Chemistry, Kanazawa Institute of 

Technology, 3-1 Yatsukaho,  Hakusan-shi, Ishikawa, 924-0838, Japan 

 

Key words: Gravity, Mechanosensitive channel 

 

DOI: 10.24480/bsj-review.11a2.00174 

 

１．はじめに 

 重力受容の分子メカニズムの解明は宇宙において重力が関わる諸問題に対する回答の糸口を与

えるだけでなく，地上における重力受容に関わる生命現象を理解し人類に役立てる意味でも大き

な意義がある。シロイヌナズナを使った研究から植物個体の重力に対する方向を変えることで細

胞内カルシウムイオン濃度([Ca2+]c)が上昇することがわかった(Toyota et al. 2008b, 2013)。この反応

は他の重力受容により生ずる植物の反応に比べて時間経過が早い(30 秒以内に反応が開始し数分

で終了する)現象であるので，高等植物における重力受容の初期過程を反映していると考えられ

る。重力方向の変化は細胞の歪みや細胞内小器官の偏在に強い影響を与えることが知られている。

このような重力方向の変化による細胞の変形に対するセンサーとして最も有力な分子は機械刺激

受容性 Ca2+透過チャネルである。その中でも Mca1 は重力受容に関わるチャネルの最も有力な候

補である。ここでは，動物細胞で得られた重力応答や力応答を紹介しつつ，植物細胞で観察され

る重力応答について我々が行なった実験の一部を紹介する。また，実験事実から考えられる重力

受容の細胞モデルについて述べる。 

 

２．重力受容の特徴 

 ヒトが地球上で立ったり座ったりしているときに，重力はヒトの体重(質量)に作用して，下向

きの大きな力を生み出す。国際宇宙ステーションのような重力が小さい環境では，ヒトの体は宙

に浮かぶ。ヒトの場合には重力の向きは前庭器官で感じ，回転は半規管で感じることができる。

植物の場合には内皮細胞やコルメラ細胞が重力の向きを感じる細胞として分化したと考えられて

いるが，どのようにして重力の向きやその変化を感じているかは，不明な点が多く残されている。

これまでに我々はシロイヌナズナを用いて重力の応答を分析してきた(Iida et al. 2014, Tatsumi, 2011, 

2014a, 2014b; Toyota et al. 2007, 2008a, 2008b, 2013)。ここでは，上記の植物細胞を用いて重力応答の

研究に加えて，動物細胞で得られた知見も加えて植物細胞における重力応答の仕組みについて考

える。 
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図１．アメリカザリガニにおける重力受容器 

感覚細胞に耳石が結合している。水平向き(A)と垂直向き(B)の時の重力受容と動物の反応。垂

直向きで尾部の伸展と遊泳が起きる。大きい矢印は重力の向き。小さい矢印は平衡胞(A)腹部の

姿勢変化を示す(B)。 

 

 甲殻類アメリカザリガニは平衡胞と呼ばれる重力受容装置をもつ。それは触覚の付け根にある

ポケット状の袋であり平衡胞感覚毛が内側に生えている(図１)。この袋には微細な砂粒(耳石)が

多数入っている。重力はこの砂粒に働き平衡胞感覚毛をたわませる。このたわみは平衡胞感覚毛

の基部にある感覚受容細胞を興奮させる。これによりアメリカザリガニは重力方向の変化を感じ

応答する(図１B) (Tatsumi et al., 1985)。 

 このような平衡感覚毛の力学的な変形はどのようにして受容されているだろうか？細胞の変形

は細胞の膜を歪ませ，結果的に膜の張力が変化する。また一方で，細胞の変形は細胞内骨格の変

形を起こし，細胞骨格内部にも張力を生じると考えられている。これら膜や細胞骨格に生じた張

力は機械刺激受容チャネルに作用して機械刺激受容チャネルを活性化させると考えられている。 

 大腸菌には膜の張力を受容して開く機械受容チャネル(Mechanosensitive Channel, MSC)が知られ

ている。大腸菌の機械受容チャネル蛋白質は精製することができ，それを人工的に作られた脂質

二重膜に再構成することができる(Machiyama et al. 2009)。チャネルを含んだ人工膜をパッチクラ

ンプ用のピペット内部に吸い込み，そこに張力を発生させるとMSCが開く(Machiyama et al. 2009, 

Sukharev et al. 1999)。これらの実験から膜の張力の上昇のみでMSCは活性化することが明らかに

なった。大腸菌のMSC以外のMSCについても細胞膜の張力を変化させることで活性化が観察さ

れる。しかし，チャネルの精製と膜への再構成実験は一般的に技術的に難しい。そこで細胞を使

った実験がおもに行われている。細胞の膜に張力をかけると膜が変形するので，膜近傍の細胞内

骨格にも張力が発生しているので，MSC の活性化が膜の張力によるものか細胞骨格の張力作用

によるものかを決定することは難しい。 

 動物細胞でよく研究されている機械刺激を受容する細胞は有毛細胞である。これまでの多数の

研究から，有毛細胞の感覚毛はチップリンクと呼ばれる紐状の構造で結ばれている。この紐の先

に MSC がつながっていて，有毛細胞へ力学負荷 (音や重力方向の変化による耳石による力の負

荷) が起きると感覚毛が倒れて，感覚毛の間を結ぶチップリンクが引き伸ばされ，それによって

生じた張力が MSC を活性化すると考えられている(図２)。図１B のように重力の向きが変化し

て耳石に掛かる重力が感覚毛をたわませるようになると MSC が開き，重力受容が始まる。チッ

プリンクを切断する薬物処理によって MSC の活性化が阻害されることから，チップリンクを介

したMSCの活性化モデルが提出されている。 
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図２．有毛細胞による重力受容 

重力が耳石に作用して有毛細胞の毛先にある機械受容イオンチャネルが開く。(A) 有毛細胞と耳

石(B)有毛細胞の毛先はチップリンクと呼ばれるアクチン線維を含む繊維で結合している。毛先

には機械受容イオンチャネル(MSC)とそれに結合するチップリンクがある。耳石に重力が作用

するとチップリンクに張力(矢印 F)が生じ，MSCが活性化する。 

 
３．アミロプラスト沈降による重力受容モデル 

 動物細胞の例に比べて植物の重力受容の分子レベルでの仕組みはまだ十分に解明されているわ

けではない。植物の重力受容の仕組みについてはいくつかの説が提案されている(Leitz et al. 2009, 

Wayne & Staves 1996)。 

 耳石は感覚毛に比べて大きく重いので，重力受容の装置を構成するには有用である。植物細胞

にも耳石に対応するアミロプラストと呼ばれる比重の高い細胞内構造物がある。重力受容の有力

な説の一つでは，このアミロプラストが重力にしたがって沈降し重力受容に関わっているとする。

単純なモデル(図３)を考えると，アミロプラストの沈降はそれと結ばれている細胞内骨格系を介

して機械刺激受容チャネル(MSC)を活性化する。植物細胞の重力に対する方向が変化するとア

ミロプラストが重力により沈降し，機械刺激受容チャネルに力が付加されて機械刺激受容チャネ

ルの活性化が起きる。この Ca2+濃度の上昇はさらに細胞内小器官からの Ca2+の放出を起こすと

我々は考えている(Toyota et al. 2013)。 

 一方で，アミロプラストの沈降によって生じる力(見積もり)が小さいことから(アミロプラス

トは耳石に比べると小さいため)，力学的な作用力が機械刺激受容チャネルの活性化を起さない

とする説もある。理論計算ではアミロプラストの沈降が生み出す力の大きさは大変小さく， 

100 nmの沈降で放出されるポテンシャルエネルギーは 9×10-21J (2kT)である(Wayne & Staves, 1996)，

このように小さい力が機械刺激受容チャネルを活性化できるか今後検討を待たねばならない。こ

こで 2kTであることは熱雑音のレベルのエネルギー(kT)の二倍のエネルギーのやり取りで簡単に

チャネルが活性化すること(言い換えると，常に一部のチャネルが活性化していること)を意味し，

現実の重力受容のチャネルの振る舞いとしては不自然である。すなわち重力受容チャネルは重力

の向きが変化しないときにはほぼ活性化しないことと矛盾する(図３A)。アミロプラストの

ER(小胞体)膜への接触が生化学的な反応を起こすと考えるのが自然かもしれない。 

有毛細胞 

耳石 
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図３．植物細胞における重力受容 

(A) シロイヌナズナが花茎を上にして立っている場合には，重力がアミロプラスト(赤丸)に作用

して細胞骨格の先に結合している MSC に作用するが MSC による力受容は短い時間で順応がお

きて MSC は閉じている。熱的な揺らぎ(kT 程度)では活性化し開くことはない。(B) 植物体を

180度回転して重力刺激を行うと，新たに MSCに力が作用して MSC(緑で示す)の活性化が起き

て Ca2+が細胞内に流れ込み結果的に細胞内の Ca2+濃度が上昇し，この Ca2+による細胞内小器官

からのCa2+の放出を起こす。 

 

 一方で我々はアクチン線維のわずかな張力上昇(1 pN)が MSC を活性化できることを示すこと

ができ，数個のアミロプラストの沈降でもMSCの活性化は可能であると考えている(Hayakawa et 

al. 2008, Tatsumi et al. 2014a)。この論文の結果を踏まえるとおそらくMSCは力刺激に敏感に応答で

きるようにデザインされているのだろう。熱雑音などの影響で活性化しないようなデザインであ

る。手袋をはめて暑い鍋蓋を開けるときに重力の作用で鍋蓋の重さは感じるが，熱は感じないよ

うな工夫を分子は行っているのかもしれない。 

 アミロプラスト耳石仮説では，植物個体の重力に対する方向を変えると機械刺激受容チャネル

が活性化する(図３B)。MSCはさまざまなイオンを透過するタイプがあり，その中には Ca2+透過

性のものもある。MSCの活性化に伴って細胞外から細胞内へ Ca2+が流入する。Ca2+の細胞内への

流入の結果，細胞内 Ca2+濃度([Ca2+]c)が上昇する。エクオリン遺伝子導入されたシロイヌナズナ

を用いた実験から，植物個体の重力に対する方向を変えると(図４)細胞内 Ca2+濃度([Ca2+]c)が上

昇した(Toyota et al. 2013, Toyota et al. 2008b)。この反応は時間経過が早いので(30秒以内に反応が開

始し，数分でほぼ反応は終了する)重力受容の初期過程を反映していると考えられる。この Ca2+

濃度の上昇は機械刺激受容性 Ca2+透過チャネルの阻害剤であるガドリニムやランタンの処理によ

って抑制を受けるので，機械刺激受容性 Ca2+透過チャネルが重力応答に関与していると考えられ

る。また，細胞内アクチン線維の脱重合を起こすサイトカラシンDで植物を処理した場合にも，

重力応答の振幅が抑制される。これらの実験結果はアミロプラストの沈降はアクチン線維を介し

て機械刺激受容性Ca2+透過チャネルを活性化するとする図３の仮説を支持するものであった。 

 一方で植物における重力刺激からCa2+濃度の上昇の開始までには，10秒程度の時間がかかる。

図５では重力加速度条件を変更して重力応答を調べた例である。重力応答は0.5ｇから2ｇの範囲

で重力の大きさ依存的に大きくなった。一方で，応答の遅れ時間は 10 秒程度でほとんど変化し

なかった。アミロプラストの沈降は重力で早くなるので，大きな重力環境では応答までの遅れ時

間は短くなると予想されるが，遅れ時間は 0.5－2g の重力変化でも不変であった。言い換えると，

アミロプラストの沈降が起こす MSC の活性化は図５で見られる緩やかな Ca2+応答を起さないの

だろう。 
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図４．シロイヌナズナの芽生えを用いた重力応答の計測 

(A) Ca2+濃度上昇が起きるとエクオリンの発光が起きるように遺伝子導入した植物を用意する。

(B) 植物体の回転と発光を計測する。(C) 実際に計測されたCa2+濃度上昇を示す発光。＊は回転

応答と考えられるCa2+濃度上昇である。 

 

 我々は緩やかな重力応答は MSC の活性化に伴う小さな Ca2+濃度上昇が引き起こす細胞内から

の大きな Ca2+の放出によるものと考えている。Ca2+誘導性 Ca2+放出機構は 0.5－2ｇ程度の小さな

重力変化では，影響を受けない。言い換えると，液中での生化学的な反応である Ca2+放出反応お

よび反応の遅れ時間は重力の影響をあまり受けないのであろう。 

 重力刺激の直後の細胞内 Ca2+濃度の変化を詳しく調べようとすると，最初に現れる急峻な Ca2+

応答(図４の＊)が観察の邪魔になる。図６に示すパラボリックフライトによる微小重力環境を上

手く使うことでこの問題を解決することができた(Toyota et al. 2013)。微小重力環境で植物を回転

させると回転に応答して急峻な Ca2+応答(図６の小さい突起状の Ca2+応答)が記録される。その後

で微小重力から1.5gに重力加速度が変化するので，重力応答のみを記録することができた。そこ

から，重力刺激の直後に見られる小さい Ca2+濃度の上昇とそれに続くゆるやかで大きな Ca2+濃度

の上昇が観察された。この実験結果は，緩やかな重力応答は Ca2+濃度上昇(図６で水平の矢印で

示す)により惹起される細胞内からのCa2+の放出を支持した。 

 

 
 

図５．さまざまな重力加速度条件下(0.5‐2g)でのシロイヌナズナの芽生えを用いた重力応答の

計測の模式図 
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図６．パラボリックフライト下でのシロイヌナズナの芽生えを用いた重力応答の計測の模式図 

A は実験の手順を示す。パラボリックフライトにより微小重力になった環境で植物を回転する。

その後の斜めフライトで 1.5gの加速度刺激を行う。B，Aの手順で行った実験で得られるデータ

を模式的に示す。 

 

 現時点で考えられる重力受容の仕組みをまとめる。重力方向の変化はアミロプラストの新たな

向きへの沈降を起こす(図３B)。これが機械受容 Ca2+チャネルの活性化を起こす。この活性化は

早い過程で，重力の大きさに応じて変化する。この Ca2+濃度の上昇は Ca2+依存性の Ca2+放出機構

を活性化し，緩やかな Ca2+濃度上昇が起きる。しかし，上記とは別の重力受容モデル(Leitz et al. 

2009, Wayne & Staves 1996)でも実験データは説明が可能である。重力受容の仕組みについては今

後も研究を続ける必要がある。 

 シロイヌナズナで見つかった機械刺激受容チャネル Mca1 と 2 は重力受容に関与するチャネル

の候補であろう(Nakagawa et al. 2007)。我々は宇宙実験や地上での旋回腕過重力付加実験を実行

して重力受容に関与するチャネルの探査を続けている。 
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１．はじめに 

 植物が効率的に生命活動を行うためには，適切な大きさと形を持つ必要があり，それを決

定するしくみである成長と形態形成は，生活環全体の基盤となる生理過程であるといえる。

植物の成長と形態形成は，他の生物の場合と同様に，遺伝的プログラムによって制御されて

いる。植物では，同時に，周囲の環境によって強く影響されるという特徴がある。植物体を

取りまく様々な環境要因の中で，地球上で最も安定しているのは重力である。特に陸上では，

植物はいつも同じ方向から同じ大きさの重力ベクトルを受けている。植物は，そのような性

質を持つ重力を最も信頼のおける基準情報として利用し，成長並びに形態形成過程を調節し

ている。 

 成長や形態形成に対する重力の影響を解析するためには，重力を取り除いた環境下で植物

を生育させて誘導される変化を調べることが効果的である。重力の持つ特性のうち，方向性

の除去に関しては，クリノスタット(試料回転装置)が有効であり，1 世紀以上にわたって広

く使用されてきた。私たちは，直交する 2 軸の回転系を持ち，試料を三次元的に回転させる

ことができる 3-D クリノスタットを新たに開発し，植物の形態形成の解析に適用した(Hoson 

et al. 1992, 1997, Hoson 2014)。その結果，後述のように，様々な新知見が得られた。ただし，

クリノスタットは重力の方向性のみを相殺する装置であり，重力を消失させたり，その大き

さを変えることはできない。そのため，重力の大きさに依存する成長の過程は，3-D クリノ 
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表１．植物の成長と形態形成に関する宇宙実験(大阪市大) 

 

スタット上でも変化しなかった(Hoson et al. 1992, 1997)。一方，地上でも，自由落下やパラ

ボリックフライトによって微小重力環境が設定できる。しかし，その持続時間は十数秒以下

であり，成長過程に十分な変化を与えることは難しい。そこで，水浸法や遠心過重力が微小

重力シミュレーションとして用いられてきたが，これらの手段により明らかにできることに

は限界があった(保尊 1999, Hoson & Soga 2003, Hoson 2014)。 

 以上のように，植物の成長と形態形成に対する重力の作用を解明するためには，真の微小

重力環境である宇宙での生育実験が不可欠である。私たちは，今までに，スペースシャトル

や国際宇宙ステーションを利用する機会を得て，表１に示す６テーマの宇宙実験を実施して

きた。これらの実験の成果を中心にして，微小重力環境における植物の成長と形態形成の特

徴，及びそのメカニズムについて紹介する。 

 

２．成長 

 水中では浮力のために物体にかかる重力の大きさを軽減でき，水浸法は地上で微小重力環

境を長期間設定するための唯一の実用的な手段となっている。イネなどの水生植物を水中で

生育させると，茎器官の伸長成長が著しく促進され，肥大成長が抑制された。この成長変化

には，低酸素濃度やエチレンの蓄積などのガス性の要因が関わっているが，水に通気しても

伸長成長促進が残ることから，微小重力もその原因の一つとなっていると考えられる(保尊

1999, Hoson 2014)。一方，微小重力とは逆の過重力環境は，遠心分離機によって比較的容易

につくり出せる。そこで，様々な植物の成長に対する過重力の影響を調べたところ，重力の

大きさに応じて，伸長成長が抑制され，肥大成長が促進されることが明らかになった。また，

植物は過重力に対してかなりの抵抗能力を持ち，伸長成長速度を半減させるのには数十～数

百 g 程度が必要であった(保尊 1999, Hoson & Soga 2003)。 
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 水中及び遠心過重力環境下における成長解析の結果より，真の微小重力環境である宇宙で

は伸長成長が促進されることが予想される。しかし，1967 年の Biosatellite II 以来の宇宙実験

の結果を見ると，成長促進ばかりでなく，逆の成長抑制，あるいは影響なし，と一定の傾向

が見られなかった。その主な原因は，以下のような宇宙実験特有の操作上の問題にあった(保

尊 1999, Hoson & Soga 2003, Hoson 2014)。①温度：微小重力環境では対流がないため，温度

が均一化するのに時間がかかり，冷蔵庫から室温に移した試料が長時間低温に曝されていた。

また，多くの実験で生育環境の温度データが大雑把で，1g 対照と微小重力試料との厳密な比

較が困難であった。②水：微小重力環境では，水の存在状態が変化するため，種子の吸水及

び発芽が遅れるが，この点が無視されていた。③光：光と重力は伸長成長に同様な効果をも

たらし，そのメカニズムのかなりの部分が重複している(Hoson 1999)が，光条件について十

分考慮されていなかった。 

 そこで，RICE 実験では，これらの点を十分に考慮して，地上 1g と宇宙の微小重力下とを

比較した。その結果，微小重力環境では，シロイヌナズナ胚軸並びにイネ幼葉鞘の伸長成長

が促進されることが確認された(図１)(Hoson et al. 2002, Soga et al. 2002)。イネ根の成長も，

微小重力下で促進された(Hoson et al. 2003)。微小重力環境におけるシロイヌナズナ芽ばえの

成長促進は，他のグループによる宇宙実験でも確認された(Matia et al. 2010)。また，Aniso 

Tubule 実験において，微小重力環境では，シロイヌナズナ胚軸の伸長成長の促進とともに，

肥大成長の抑制がもたらされることが示された(Soga et al. 2018b)。さらに，前述の③の性質

により，光強度の増加にともなって微小重力による伸長促進効果が減少することが予想され

るが，Space Seed 実験及び Resist Tubule 実験において，矮性形質を示す変異体では，明所で

長期間生育したシロイヌナズナ花茎でも成長が促進されることが明らかになった(Hoson et 

al. 2014, 2018)。 

 

図１．微小重力環境におけるシロイヌナズナ胚軸とイネ幼葉鞘の成長 
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３．成長促進のメカニズム 

３－１．細胞壁 

 植物の成長を最も直接的に規定しているのは，力学的強度に優れた細胞壁である。また，

細胞壁は，地上 1g の重力に抗して植物体を支える働きを担っているので，重力環境の違いに

よる成長変化には細胞壁が関わる可能性が高いと考えられる。実際，水中でイネ幼葉鞘の伸

長成長が促進される時，細胞壁は非常に柔らかく伸びやすい性質を持っていた(保尊 1999, 

Hoson & Wakabayashi 2015)。逆に，過重力環境下で様々な植物の芽ばえの伸長成長が抑制さ

れる時には，細胞壁がかたくなり伸展性が低下した(保尊 1999, Hoson & Soga 2003, Soga 2013, 

Hoson & Wakabayashi 2015)。また，細胞壁伸展性の変化は，特に可塑的(不可逆的)な性質に

よるものであった。 

 地上実験の結果より，宇宙の真の微小重力環境では，細胞壁代謝が変化し，細胞壁が柔ら

かく伸びやすくなることが予想される。しかし，従来の宇宙実験で植物細胞壁の物性を測定

した例はなく，細胞壁構成成分についても予備的な分析の報告がわずかにあるだけであった。

そこで，私たちが行った６テーマの宇宙実験では，細胞壁の力学的及び化学的性質の解析に

集中して取り組んだ。 

 宇宙の微小重力下で生育したシロイヌナズナ芽ばえの細胞壁物性を詳細に解析したとこ

ろ，基本的に 1g 対照と同様の性質を示し，微小重力環境でも細胞壁構築が正常になされてい

ることが示された(保尊 2003, Hoson et al. 2009)。そこで，両環境で生育した植物を比較する

と，図２に示すように，微小重力環境で生育したシロイヌナズナ胚軸及びイネ幼葉鞘の細胞

壁は，柔らかく伸びやすい性質を持つことが明らかになった(Hoson et al. 2002, Soga et al. 

2002)。また，このような細胞壁物性の変化は，ほとんどが可塑的な性質によるものであった

(保尊 2003)。微小重力環境で生育したイネ幼葉鞘の細胞壁が伸びやすくなるという結果は， 

図２．微小重力環境で生育したシロイヌナズナ胚軸とイネ幼葉鞘の細胞壁伸展性 
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応力緩和法による解析でも確認された(Wakabayashi et al. 2015)。さらに，明所で長期間生育

したシロイヌナズナ花茎でも，微小重力環境下では細胞壁伸展性が増加することが明らかに

なった(Hoson et al. 2014, 2018)。 

 植物細胞壁は，骨格に相当するセルロース繊維と，セルロース間を埋めているマトリック

ス，そして多糖間に架橋するフェノールや構造性タンパク質から構成される。宇宙の微小重

力環境で生育した植物では，図３に示すように，細胞壁構成成分の代謝に広範な変化がおこ

っていた(Hoson & Wakabayashi 2015)。様々な試料に共通する変化として，微小重力環境では，

単位長さ当たりの細胞壁多糖レベル，すなわち厚みの減少が起きていることがわかった。芽

ばえなどの若い組織ではキシログルカンなどのマトリックス多糖，一方，成熟組織である花

茎基部はセルロース量の減少が顕著であった。また，シロイヌナズナ胚軸では，キシログル

カンの低分子化及びキシログルカン分解活性の上昇(Soga et al. 2002)，イネ幼葉鞘では，(1

→3),(1→4)-β-グルカンの低分子化(Hoson et al. 2002)並びにフェノールを介した架橋形成の

抑制(Wakabayashi et al. 2015)が認められた。さらに，マイクロアレイ及び RNAseq 解析によ

り，微小重力環境では，細胞壁代謝変化の原因となる遺伝子発現レベルの変化が起きている

ことがわかった(Hoson et al. 2014, 2018, Wakabayashi et al. 2015)。これらの様々な変化が統合

され，細胞壁が柔らかく伸びやすく保たれるものと考えられる。 

 

 

 

図３．微小重力環境における細胞壁変化 
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３－２．表層微小管 

 植物細胞の成長方向は，細胞壁中のセルロース繊維の配向によって決定されるが，その配

向はさらに表層微小管によって制御されている。過重力環境下では，伸長成長が抑制される

とともに肥大成長が促進され，逆に，微小重力環境では，伸長成長の促進と肥大成長の抑制

がもたらされることから(Soga et al. 2018a)，重力環境に応じた成長変化には表層微小管が関

わるものと考えられる。表層微小管の性質に関わる過重力の影響を解析したところ，細胞短

軸に平行な(横向きの)微小管の割合の減少，並びに細胞短軸と直角な(縦向きの)微小管の増

加がもたらされることが示された(Soga et al. 2006)。また，微小管を横向きに維持するはたら

きを持つ微小管結合タンパク質である MAP65-1 のタンパク質レベルが過重力により減少し

た(Murakami et al. 2016)。さらに，過重力下では，チューブリン遺伝子の発現が上昇し

(Matsumoto et al. 2007)，チューブリン変異体のねじれ形質が強くなる(Matsumoto et al. 2010)

ことも明らかになった。そこで，宇宙実験において，微小重力環境における微小管動態を解

析した。 

 シロイヌナズナ胚軸の表皮細胞では，表層微小管の配向が細胞ごとにおおむね揃っている

ことから，細胞を横(T)，斜め(O)，縦(L)そして，ランダムな向きの表層微小管を持つもの

の４通りにわけ，その割合を算出した。その結果，図４のように，横向きの微小管の割合が

増加し，縦向きの微小管の割合が減少することが明らかになった(Soga et al. 2018b)。また，

細胞短軸に対する表層微小管の角度を測定したところ，微小重力環境では角度が低下した。

さらに，MAP65-1 のタンパク質レベルが微小重力環境において増加した。また，チューブリ

ン遺伝子の発現低下，並びにチューブリン変異体の矮性形質の回復が認められた(Hoson et al. 

2014, 2018)。これらの変化は，過重力環境下で見られたものと正反対であった。これらの結

果から，微小重力環境では，チューブリンのレベルが低下するとともに，MAP65-1 のレベル

が増加し，横向きから縦向きへの表層微小管の配向変化が抑制されるため，茎器官の伸長成

長が長期間維持されることが示唆された。 
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図４．微小重力環境で生育したシロイヌナズナ胚軸の表層微小管配向 
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３－３．植物ホルモン 

 以上で示した細胞壁の特性や表層微小管の配向の制御には，植物ホルモンが深く関わって

いる。しかし，従来の宇宙実験では，トウモロコシ芽ばえにおけるオーキシン及びアブシシ

ン酸の定量(Schulze et al. 1992)を除いて，植物ホルモンレベルの研究例は見られなかった。

そこで，Ferulate 実験では，イネ芽ばえを試料として，理研の高分解能質量分析装置を用いた

植物ホルモンレベルの網羅的解析を行った。その結果，宇宙の微小重力環境下でも，主要な

植物ホルモンのレベルやプロファイルには大きな変化は起こらないことが初めて明らかにな

った(Wakabayashi et al. 2017)。この結果は，予想外のものであったが，逆に，微小重力環境

下でも植物の成長を維持するメカニズムが正常に働くことを示している。また，同じ宇宙実

験の遺伝子発現解析により，オーキシン及びエチレン代謝の一部に変化が起きていることが

示唆された(Wakabayashi et al. 2017)。なお，オーキシンの極性移動に対する微小重力の影響

に関しては，本シリーズの宮本らによる総説(宮本ら 2020)を参照されたい。 

 

４．形態形成 

４－１．成長方向の変化 

 前項で示した植物細胞の成長方向の変化は，微小重力環境でおこる形態形成の主な特徴の

１つである。植物は，一般に，環境シグナルが強くなったり，ストレス状態に曝されると，

伸長成長を抑制し，肥大成長を促進する。これは，不利な環境に耐えるためのしくみである

と考えられる。重力に関しても同様であり，地上の 1g の下では重力に対抗するための形態を

構築していた植物が，宇宙の微小重力環境ではその圧力から解放され，よりスリムな形に変

化するものと理解することができる。 

 

４－２．自発的形態形成 

 微小重力環境における植物のもう１つの特徴的な形づくりが，自発的形態形成である。3-D

クリノスタット上で芽ばえを生育させると，その形態が大きく変化した(Hoson et al. 1992, 

1997, Hoson 2014)。一般に，シュートは種子の軸から傾いた向きに成長するとともに，成長

部域で背腹性に基づく自発的な屈曲を示した。一方，根は，原基の先端方向に沿って成長を

始めるが，やがてランダムな向きに成長するようになった。シュート器官の成長方向や自発

的屈曲の向き，根がランダム方向への成長を始めるタイミングは，種や器官によって様々で

あった。また，自発的屈曲や成長方向のランダム性は若い時期に明瞭であり，齢の進行に伴

って減少した。シュート器官の自発的屈曲は，従来の 1 軸クリノスタットを用いた研究でも

報告されてきたが，3-D クリノスタットを導入することによって，回転そのものの影響を除

去し，より一般化，詳細化することができた。なお，自発的屈曲は，automorphic curvature，

spontaneous curvature，nastic curvature，autotropism など様々な名称で呼ばれてきたが，成長方

向の変化と合わせて，自発的形態形成(automorphogenesis または automorphosis)として再定義

した。 

植物科学最前線 11:17 (2020)

BSJ-Review 11:17 (2020)



 

T. Hoson et al.-8 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図５．地上及び微小重力環境で生育したイネ芽ばえ 

 

 植物が真の微小重力環境でも自発的形態形成を行うかどうか，宇宙実験により検証した

(Hoson et al. 1999, Hoson 2014)。図５は，RICE 実験において，地上及び宇宙軌道上で生育し

たイネ芽ばえである。イネ幼葉鞘は，地上では重力ベクトルに沿って上方にほぼまっすぐに

成長したのに対して，宇宙では図の右寄りに自発的に屈曲した。この実験では穎果は胚が左

側に位置するように培地上に横たえられており，屈曲は穎果に近づく向き，すなわち向軸方

向に起こったことになる．一方，イネ根は，地上では培地中を下方に向かって成長したのに

対して，宇宙では様々な方向へ成長し，全体の約 20%は培地から飛び出して空中に向かって

伸びた。このような芽ばえの形態は，3-D クリノスタット上で観察されたものと一致してお

り，真の微小重力環境下でも自発的形態形成を行うことが確認された。自発的形態形成は，

他の宇宙実験でも報告されている(Heathcote et al. 1995, Ueda et al. 1999, Wakabayashi et al. 

2015)。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図６．微小重力環境におけるイネ幼葉鞘の自発的屈曲のメカニズム 
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 自発的形態形成の中で，幼葉鞘の自発的屈曲については，そのメカニズムが明らかになっ

た。幼葉鞘は，葉が変形して筒状となった器官であり，構造的な背腹性が認められる。成長

初期のイネ幼葉鞘では，背軸側の細胞は向軸側より小さく，本来，より高い成長能力を持っ

ている(図５右)。実際，背軸側の細胞壁伸展性は向軸側より大きく，細胞壁多糖のレベルや

分子サイズにもそれと見合う違いが認められた(Hoson et al. 2004)。また，背軸側の表皮細胞

では，細胞短軸に平行な表層微小管の割合が高かった(Saiki et al. 2005)。以上の結果より，

イネ幼葉鞘は本来，背軸側の成長速度が大きい特性を持っており，外部からの刺激がない微

小重力環境下では，向軸側への自発的屈曲を示すが，地上では，重力ベクトルの存在により

上方への成長を強いられているものと理解できる(図６)。なお，自発的形態形成とオーキシ

ン極性移動の関係については，本シリーズの宮本らによる総説(宮本ら 2020)を参照された

い。 

 

５．おわりに 

 宇宙実験の結果，微小重力環境で植物は，自発的屈曲を伴う柔らかく細長い体を形成し，

その変化には，細胞壁代謝と微小管配向の変化が深く関わっていることがわかった。重力は，

地球上で最も安定した環境要因であり，ふだん他の要因ほどはその影響が注目されないが，

実際には強いシグナル，ストレッサーとして作用しており，植物は宇宙ではそのくびきから

開放され，本来持っている特性を表すものと理解される。また，このような微小重力環境で

の植物の成長や形態には，植物が数億年前に陸に上がる以前の特徴と類似点があり，植物は

数億年間，重力の影響が少ない環境を記憶していたということもできる。宇宙実験により，

植物が持つ柔軟性や高い環境適応能力が改めて明らかになった。 

 宇宙の微小重力環境で生育した植物の成長と形態は，1g 下で生育したより若い植物が示す

形質と概ね一致した。また，本稿では述べなかったが，微小重力環境では生殖成長や老化過

程の抑制が認められた。これらの結果を総合すると，宇宙の微小重力環境では，植物体が若

い齢に保たれ，栄養成長が長期間継続することが示唆される。現在構想されている月面や火

星での人類の持続的宇宙活動には，食料供給と環境の維持・浄化を担う植物の効率的な栽培

が不可欠であり，このような宇宙実験の成果を最大限取り入れることが重要である。 
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１. はじめに 

 地球生命は，進化の過程で，地球重力を成長・姿勢制御に利用する能力を獲得した。とり

わけ，陸地環境に進出して生活するようになった生物にとって，重力はストレスにも，成長

を制御する外的要因にもなった。中でも，植物は傾けられるか横倒しになると，重力屈性に

よって茎葉を上に，根を下に屈曲しながら伸ばすことが，古くから知られている。植物の重

力を感知して形態を変化させる能力は，固着性の植物が様々な環境下で生存するために重要

である。重力屈性の発現様式は植物種や器官によって多様であるが，同じ重力に応答してそ

れぞれにとって適切で異なる方向に伸ばす仕組みは，植物学研究者を魅了してきた。 

 植物ホルモンとして最初にオーキシンが見出されて，オーキシンの不均等分布が偏差成

長・屈性を誘導するという Cholodny-Went 説が提唱された(Went & Thimann 1937)。重力屈性

では，横になった茎葉や根の下側にオーキシンが多く蓄積し，それが地上部と地下部のオー

キシン感受性の違いによって，茎葉を上側に，根を下側に屈曲伸長させる原因であると考え

られた。長い間，Cholodny-Went 説に関する論争が続いたが，オーキシンのトレーサー実験，

高感度の機器分析，オーキシンマーカーの発現解析，それに重力屈性突然変異体の解析など

の結果から，重力屈性の発現にオーキシンの偏差的な分布が必要であるとする考え方に，疑

問の余地はなくなった(Muday 2001)。この重力応答によるオーキシンの動態変化は，オーキ

シン輸送体，とくにオーキシン排出担体 PIN-FORMED (PIN)の局在によって説明されるよう

になった(Müller et al. 1998, Friml et al. 2002, Ottenschläger et al. 2003, Kleine-Vehn et al. 2010)。

重力感受細胞は，比較的大型のアミロプラストを持ち，その沈降がオーキシンの輸送方向を
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制御し，最終的な伸長領域でのオーキシン偏差分布を誘発すると考えられている。その重力

感受の仕組みの実体は未だ解明されていない。しかし，最近，重力感受細胞内で PIN タンパ

ク質の局在を制御する分子も見出され，重力感受(アミロプラスト沈降)とオーキシンの偏差

的輸送・分布を結ぶメカニズムがわかりつつある(西村・中村・森田 2019)。例えば，シロイ

ヌナズナには 6個の LAZY1遺伝子が存在し，茎葉や根の重力屈性に関与している(Yoshihara et 

al. 2017)。LAZY1 は，植物体の伸長方向や構成を制御する DEEPER ROOTING 1 (DRO1)や

TILLER ANGLE CONTROL 1 (TAC1)を含む，Intracellular Gene Transfer(IGT)遺伝子ファミリー

に属する(Guseman et al. 2017)。Taniguachi et al.(2017)は，これらの遺伝子が重力屈性に冗長

的に機能し，重力に応答したオーキシン排出担体 PIN の局在を制御することを明らかにした。

LAZY1 遺伝子の改変によってオーキシン勾配を逆転させ，茎葉の負の重力屈性を正の重力屈

性に変えることにも成功している(Yoshihara & Spalding 2019)。 

 このように，植物の重力応答は重力屈性を中心に研究されてきたが，重力は屈性だけでな

く，樹木や草本の成長，節間数，芽の休眠打破，頂芽優勢などにも影響することから，重力

によって影響される様々な成長現象を総称して，重力形成(gravimorphism)，または重力形態

形成(gravimorphogenesis)と呼んでいる(Wareing & Nasr 1958, Smith & Wareing 1964, Prasad & 

Cline 1987, Takahashi 1997, Abe et al. 1998)。 

 植物の重力形態形成の研究手法の主流は，植物体を傾けて重力による刺激方向を変化させ

る，クリノスタットで回転させて植物体が受ける重力方向を連続的に変化させる，重力屈性

の変異体を野生型と比較解析することなどであった。およそ 1980 年代以降は，シロイヌナズ

ナなどのモデル植物を用いた分子遺伝学に加えて，宇宙船を利用した比較的高精度な宇宙実

験が可能になり，植物の重力応答とそのメカニズムに関する研究が飛躍的に進展した。加え

て，微小重力の宇宙環境を利用した植物実験は，自発形態形成や水分屈性など，地球上では

重力屈性によって干渉・マスクされる現象を検証し，それらのメカニズム研究に拍車を掛け

た(Miyamoto et al. 2005, Morohashi et al. 2018, Miyazawa & Takahashi 2019, 髙橋 2018, 髙橋・

小林 2019, 保尊ら 2020, 宮本ら 2020)。 

 筆者らのグループは，これまでに「ウリ科植物の重力形態形成：キュウリ芽ばえのペグ細

胞の発達と重力感受機構(BRIC-PEG-T)」，「微小重力下における根の水分屈性とオーキシン

制御遺伝子の発現(Hydro Tropi)」，「植物の重力依存的成長制御を担うオーキシン排出キャ

リア動態の解析(CsPINs)」，「植物における回旋転頭運動の重力応答依存性の検証(Plant 

Rotation)」の 4 研究課題の宇宙実験を，スペースシャトル，国際宇宙ステーション，スペー

ス X を利用して実施した。本稿では，これら宇宙実験の成果について，実験の背景やその後

の研究展開，最近の関連研究も交えて解説する。 

 

２．重力形態形成：ウリ科植物芽ばえのペグ形成とオーキシン 

２-１．ペグ形成の重力とオーキシンによる制御：仮説 

 多くのウリ科植物の芽ばえは，種子が発芽して一過的に横になる根と胚軸の境界域の下側

(幼根が重力屈性で下側に屈曲する内側)にペグと呼ばれる突起状組織を形成する(図１)。ペ

グは下側の種皮を押さえる一方で，胚軸が重力屈性で上側に伸長し，そのときペグはテコの 
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図１．キュウリ芽ばえのペグ形成 

矢じりはペグを示す｡A-E では，種皮を取り除いている。F-H では，ペグが種皮を押さえてい

る。I: ペグが下側の種皮をテコにして，胚軸が伸びることによって，幼芽・子葉が種皮から

抜け出す。矢印(g)は重力方向。 

 

ような働きをして，子葉と幼芽の部分が発芽孔から抜け出すのを助ける。キュウリの種子(子

葉面)の上下を反転させても，発芽後に 1 個のペグが境界域の下側に形成され，連続的に上下

反転を繰り返すか，クリノスタットで回転させながら発芽させると，ペグが境界域の両方に

形成される(Witztum & Gersani 1975, Takahashi 1997, Yamazaki et al. 2016)。これらの結果は，

ウリ科植物の芽ばえは，重力応答によって上下を認識し，横になった境界域の下側にペグを

形成させることを示唆した。また，ペグは横になった境界域の皮層細胞が芽ばえの伸長方向

に対してほぼ 90 度方向を変えて伸長するために，その部分の組織が突出することによって形

成される(Takahashi 1997)。その境界域の内皮細胞に沈降性アミロプラストが多くみられ，地

上部の重力屈性に類似して，ペグ形成のための重力応答でも内皮が重力感受細胞である可能

性が示唆された。さらにキュウリでは，地上部(胚軸)から地下部(根)へのオーキシンの極性

輸送の過程で，オーキシン輸送速度が胚軸に比較して根で小さいために，境界域にオーキシ

ンプールをつくること，オーキシン輸送阻害剤の処理によって濃度依存的にペグ形成が境界

域の上側と下側に生ずるか，ペグ形成自体が抑制されること，一定濃度の外生オーキシンを

投与すると，ペグは境界域の上側と下側の両方に形成されることから，重力応答で下側に蓄

積したオーキシンが皮層細胞の伸長方向を変化させ，ペグ形成を誘導すると考えられた

(Witztum & Gersani 1975, Kamada et al. 2000; 2003, 髙橋 2009, Watanabe et al. 2012)。 

 

２-２．ペグ形成の重力よるネガティブ制御 

 筆者らは，キュウリ芽ばえのペグ形成における重力制御とオーキシンの関与を証明するた

めに，スペースシャトル(STS-95; Discovery)で宇宙実験を実施した。すなわち，実験容器に

キュウリ種子を取り付け，スペースシャトルに搭載して打ち上げ，軌道上の微小重力下で吸

水・発芽させたキュウリ芽ばえを観察すると同時に，化学固定された芽ばえを持ち帰り，オ

ーキシン制御遺伝子(CsIAA)の発現解析によって芽ばえの境界域におけるオーキシン動態を

推定した。その結果，微小重力下で発芽したキュウリ芽ばえは境界域の両側に 1 個ずつペグ

を形成し，そのとき，オーキシンは境界域全体で比較的多いものの，その偏差的な分布をみ 
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図２．地上(1g)および宇宙(µg)で発芽したキュウリ芽ばえ(A, B)，オーキシン動態(C)，内

皮におけるオーキシン排出担体 CsPIN1 の局在(D, E)，境界域でオーキシンを下側に輸送す

る経路に関する仮説(F) 

矢印(g)は重力方向。図の一部は Takahashi et al.(2000)と Yamazaki et al.(2016)から転載。 

 

とめることはできなかった(Takahashi et al. 2000, Fujii et al. 2000, Kamada et al. 2000)。一方，

地上重力下で発芽させた芽ばえでは，1 個のペグが境界域の下側に形成され，オーキシンが

境界域の上側に比較して下側に多く蓄積することがわかった(Kamada et al. 2000)。この宇宙

実験の結果は，まず，キュウリ芽ばえの境界域は両側(子葉面側)にペグを形成する能力を有

し，地上重力下では重力に応答して上側におけるペグ形成を抑制していることを意味する。

つまり，重力が形態形成をネガティブに制御しているとも考えられる(Takahashi et al. 2000)。

そして，横になった境界域の上側におけるペグ形成の抑制は，オーキシンレベルをペグ形成

に必要とされる閾値以下に減少させることに起因する可能性を示唆している(図２)。 

 

２-３．オーキシン輸送体 CsPIN1の重力応答性とオーキシン動態 

 それでは，キュウリの胚軸と根の境界域が重力応答によって上側でオーキシンレベルを低

下させる仕組みは何であろうか。先述のとおり，オーキシン排出阻害剤で処理されたキュウ

リ芽ばえは，境界域の下側と上側にペグを形成する。これは重力応答で境界域の上側でオー

キシンレベルを低下させてペグ形成を抑制するためには，オーキシン排出担体の働きが必要

であることを示している。そこで Watanabe et al.(2012)は，キュウリから PIN 遺伝子をクロ

ーニングし，それらの抗 PIN 抗体を用いて免疫組織学的に解析した結果，CsPIN1 がキュウリ
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芽ばえの境界域で重力感受細胞(内皮)の原形質膜に発現することがわかった。この CsPIN1

の内皮における発現・局在が縦方向と横方向におかれた芽ばえで異なっていた。横にして重

力刺激を与えて 30 分後には，境界域の上側の内皮で CsPIN1 が下側の(維管束側に面した)原

形質膜に偏差的に局在した。しかし，境界域の下側の内皮では，そのような CsPIN1 の偏差

的な細胞局在は明瞭でなかった。また，境界域の上下でオーキシンの偏差的分布が確認され，

オーキシン排出阻害剤の 2,3,5 - triiodobenzoic acid (TIBA)を処理した芽ばえでは，重力刺激後

の CsPIN1 の偏差的な局在とオーキシンの偏差的分布はみられなかった。これらの結果は，

横になった境界域では，上側の内皮を介したオーキシン排出がオーキシンの偏差的分布に関

与すること，CsPIN1 が重力に応答して内皮における局在を変化させることを示唆した。シロ

イヌナズナでは，AtPIN3 および AtPIN7 が重力感受細胞(茎葉では内皮，根ではコルメラ)で

局在を変化させ，オーキシンの偏差的輸送・分布をもたらし，重力屈性の発現に重要な役割

を果たす(Friml et al. 2002, Kleine-Vehn et al. 2010)。 

 Yamazaki et al. (2016)は，CsPIN1 の重力応答性を調べるために，国際宇宙ステーションの

微小重力と人工 1g の環境で発芽させたキュウリを用いて，CsPIN1 の発現・局在を比較解析

した。その結果，微小重力下で発芽させた芽ばえの境界域では，CsPIN1 の発現が内皮細胞の

原形質膜にみとめられたが，その細胞に CsPIN1 の偏差的な発現・局在はみられなかった。

しかし，その芽ばえに 2 時間の人工重力(1g)を伸長軸に対して鉛直方向に付加し，境界域の

横断切片で観察すると，CsPIN1 が細胞の下側の原形質膜に局在を変化させた内皮細胞が多く

みられた。これを境界域の上側，中央，下側で比較すると，CsPIN1 はとくに上側と中央の内

皮細胞で原形質膜下側に局在を変化させた。これらの宇宙実験の結果によって，キュウリ芽

ばえの境界域の重力感受細胞で発現する CsPIN1 は重力に応答して局在を変化させ，オーキ

シンを上側から内部中央または下側に輸送する経路をつくっていることが考えられた(図２)。

境界域の内部中央または下側に輸送されるオーキシンは維管束系をとおして根側に輸送され

るか下側に蓄積し，その結果，境界域の上側ではオーキシンレベルが低下してペグ形成が抑

制され，これに CsPIN1 の重力に応答した局在変化が働いていると考えられる。 

 

２-４．ペグ形成に働くオーキシン応答 

 このように，植物の重力屈性と同様，ウリ科植物芽ばえのペグ形成は偏差的なオーキシン

の輸送・分布によって制御されるが，オーキシンレベルの異なる境界域の上下では，オーキ

シン応答が異なると考えられる(髙橋 2009)。シロイヌナズナの研究から，オーキシン制御遺

伝子の転写調節は Auxin Response Factor(ARF)と Aux/IAA ファミリーによって行われること

がわかっている(Guilfoyle & Hagen 2001, Hagen & Guilfoyle 2002)。すなわち，オーキシンが受

容体(TIR1 や AFB)と結合して，ARF のネガティブレギュレータである Aux/IAA を分解し，

転写を活性化する。Fujii et al.(2000)と Saito et al.(2004)は，キュウリから ARF および Aux/IAA

を単離し，それらの発現解析を行い，ペグが形成される境界域の下側では，オーキシンがリ

プレッサーである CsARF5 を減少させ，オーキシン応答を増大させ，上側では逆に CsARF5

を多く蓄積してオーキシン制御遺伝子の発現を抑制する可能性を示した。また，オーキシン

はリプレッサーの CsIAA2 を減少させて，アクチベータの CsARF2 による転写を促進する可
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能性も示された。これらの転写調節によって，オーキシン誘導性のエチレン前駆物 ACC の

合成酵素遺伝子である CS-ACS1 や，オーキシンによって抑制されるグリシンリッチタンパク

質遺伝子 CsGRP1 の発現が制御されると考えられた。実際に，CS-ACS1 は横になったキュウ

リ芽ばえの境界域の下側で多く発現し，また，エチレンはペグ形成を促進する(Takahashi & 

Suge 1988, Saito et al 2005, Fujii et al. 2007)。さらに，CsGRP1 は横になった境界域の上側で多

く発現し，その発現とペグ形成抑制には相関がある(Shimizu et al. 2006, 2008)。 

 以上のように，ウリ科植物芽ばえのペグ形成は，地上重力下では重力によるネガティブ制

御の結果であり，それは重力応答性のオーキシン輸送体の局在変化に起因する境界域上側で

のオーキシンレベルの低下，それによるペグ形成の抑制とみることができる。このようにし

て確立されるオーキシン勾配に応じたオーキシン応答，遺伝子発現調節によって，境界域の

上側でペグ形成を抑制し，下側でペグ形成を促進する仕組みが存在すると考えられる。 

 

３．根の水分屈性の重力屈性による干渉と制御機構の特異性 

３–１．水分屈性の再発見：エンドウの重力屈性突然変異体の根の水分屈性 

 X 線照射によって見出されたエンドウの重力屈性突然変異体 ageotropum の根は，重力屈性

能を完全に欠損している(Blixt et al. 1958)。その突然変異の原因遺伝子は未だ同定されてい

ないが，ageotropum エンドウの根では，重力感受細胞(コルメラ)中の小胞体(ER)の分布が

野生型と異なり，また，野生型の根は根冠部を ageotropum の根冠に置き換えると重力屈性を

発現しなくなり，逆に，ageotropum の根は根冠部を野生型のもので置き換えると重力屈性を

発現するようになった(Ekelund & Hemberg 1966, Olsen & Iversen 1980a, 1980b)。このことから

ageotropum の根は，屈曲する伸長領域は正常で，重力感受過程に何らかの異常を有すると考

えられている。Jaffe et al.(1985)は，ageotropum の根が水分勾配に応答して高水分側に屈曲伸

長することを見出し，根が水分屈性能を有すること，野生型の根では明確な水分屈性を観察

できないことから重力屈性が水分屈性に干渉すること，重力屈性と水分屈性を分離できるこ

とを明らかにした。したがって，野生型エンドウの根もクリノスタット回転で重力屈性によ

る干渉を排除すると，水分屈性を発現した(Takahashi et al. 1996)。光依存性重力屈性を示す

トウモロコシ品種の根では，暗所では明確な水分屈性がみられ，光照射下では重力屈性が水

分屈性に打ち勝って発現するようになった(Takahashi & Scott 1991)。このように程度は植物

種によって違うが，重力屈性は水分屈性に干渉する。これらの結果によって，それまでに古

くから記載されながらも明確に証明されていない植物機能のひとつとされた水分屈性の存

在を科学的に再発見することになった(髙橋・小林 2019, Miyazawa & Takahashi 2019)。 

 

３-２．宇宙実験：微小重力下でのキュウリ根の伸長方向 

 前項の重力形態形成で紹介したキュウリ芽ばえの STS-95 BRIC-PEG-T 宇宙実験では，キュ

ウリ種子をロックウールに埋め込んで発芽させる区と，発芽して幼根が気中を伸びるように

種子を親水性のプラスチックブロック(ベルイータ)に固定する区を設けた(Takahashi et al. 

1999, Kamada et al. 2000)。種子の向きは同じ方向に揃えてセットしたが，微小重力下では主

根は気中でランダムな方向に伸びた。また，種子吸水 3 日後には芽ばえが側根を発生・伸長
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させるまでに成長した。その側根は胚軸と根の境界域の近くに発生したものほど，種子の支

持体であるベルイータに向かって伸びるのが観察された。支持体は種子発芽・根の伸長のた

めの水の供給源であり，この容器中にわずかな水分勾配が形成された可能性があった。地上

実験で同じ容器を用いて，キュウリ種子をクリノスタットで回転させながら発芽させると，

やはり側根は水を含んだ種子支持体の方向に伸長した(Takahashi et al. 1999)。そこで Mizuno 

et al. (2002)は，キュウリの根も重力屈性不在の条件で水分屈性を発現するようになると考

え，キュウリ主根を水分勾配で刺激する実験系を開発し，静置区とクリノスタット回転区で

比較した。その結果，主根は静置区では水分勾配が存在しても重力屈性を発現したが，クリ

ノスタット回転区では高水分側に屈曲伸長することがわかった。この結果から，STS-95 宇宙

実験の微小重力下でキュウリの根が水分屈性を発現したこと，キュウリの根の水分屈性はエ

ンドウの根と同様に重力屈性によってマスクされることが強く示唆された。また Mizuno et al. 

(2002)は，クリノスタット回転で水分屈性を発現させた根では，オーキシンが偏差的に分布

して高水分側に多く蓄積することを示した。 

 これらの宇宙・地上実験の結果に基づいて，キュウリ主根の水分屈性を検証する宇宙実験

Hydro Tropi が国際宇宙ステーション‘きぼう’実験棟で実施された。軌道上では，Hydro Tropi

チャンバーの水注入口から，種子を取り付けたベルイータに蒸留水を給水し，チャンバーを

Video-Measurement Unit(V-MEU)にセットした。それを細胞生物学実験装置(CBEF)の人工 1g

重力区にセットして，25-26℃・暗黒下で培養を開始した。約 18 時間後に，種子を取り付け

たベルイータとは反対側の容器内面に貼り付けた濾紙に蒸留水あるいは 5 M NaCl 溶液を注

入し，1g 区および μg 区に分けてセットした。その後経時的に V-MEU 内の写真撮影を行う

とともに，芽ばえを化学固定し，冷凍冷蔵庫に 2℃で保管した。地上実験室に回収した試料

については，芽ばえを写真撮影し，根の伸長および屈曲角度の測定，ならびに，in situ ハイ

ブリダイゼーションによるオーキシン誘導性遺伝子(CsIAA1)の発現解析に供試した。その結

果，まず，キュウリの根は，1g 重力区では水分勾配の強度にかかわらず重力方向にまっすぐ

に伸び，μg 区では水供給体のベルイータ側に屈曲して伸びることがわかった(Morohashi et al. 

2017)(図３)。このとき水供与体の反対側の濾紙に水を注入して容器内の水分勾配を小さく

した区(H2O 区)と比較して，NaCl 溶液を注入して大きい水分勾配を形成させた区では，根

の伸長がやや抑制されたが，その水分屈性は有意に促進された。また，NaCl 区だけでなく

H2O 区でも水分屈性の発現が顕著だったことから，根は微小重力下でわずかな水分勾配に応

答することを示しており，興味深い。また，微小重力下で水分屈性を発現する根では，CsIAA1

の発現が根端の低水分側に較べて高水分側で高く，これによって水分勾配刺激に応答してオ

ーキシンの偏差的分布が誘導されることが検証された(Morohashi et al. 2017)。これは，

CsIAA1と同様に，多くのオーキシン誘導性遺伝子(Aux/IAAファミリー)が水分勾配に応答し

て偏差的に発現する事実によっても支持された。 

 このキュウリ根の水分屈性の発現に伴うオーキシンの偏差的分布を誘導する仕組みは，重

力屈性と同じく，オーキシンの偏差的な輸送に起因するのであろうか。事実，クリノスタッ

ト回転で誘導されるキュウリ根の水分屈性は，オーキシンの輸送阻害剤や作用阻害剤の処理

によって抑制される(Morohashi et al. 2017)。また，シロイヌナズナのオーキシン排出担体で 
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図３．キュウリ(A, B)およびシロイヌナズナ(C-E)の根の水分屈性と，重力屈性および水分屈性の

メカニズムに関するモデル(F-H) 

矢印(g)は重力方向。図の一部は Kobayashi et al.(2007)，Dietrich et al.(2017)，Morohashi 

et al.(2017)，髙橋＆小林(2019)から転載。 

 

ある AtPIN2 と同様の機能を有すると考えられたキュウリの CsPIN5 の発現量が，水分屈性発

現時にキュウリ根の低水分側で減少することが見出された(Morohashi et al. 2017)。すなわち，

CsPIN5 タンパク質は，水分勾配が不在の条件では，根端の側部根冠および表皮に発現し，

それら発現細胞では基部側の原形質膜に偏在し，オーキシンの根冠部から伸長領域への輸送

を担うと考えられる(図４)。しかし，この CsPIN5 の発現が水分勾配下では低水分側で減少

した。これが，根の高水分側よりも低水分側でオーキシン量が減少するひとつの要因かも知

れない。シロイヌナズナの根では，AtPIN2 がオーキシンを根冠部から伸長領域に輸送する

主役と考えられている。AtPIN2 の突然変異体は根の重力屈性を欠損する事実に加えて，野

生型の根が重力屈性を発現するとき，下側に較べて上側で AtPIN2 の発現が減少し，それが

ユビキチンを介したタンパク質分解によるもので，横になった根の上下におけるオーキシン

の偏差分布に寄与すると考えられている(Swarup et al. 2005, Abas et al. 2006, Petrásek et al. 

2006)。キュウリの根では，CsPIN5 が同様に，重力刺激に応答して上側での発現量を低下さ

せることが確認された。そこで宇宙実験 CsPINs では，微小重力下で水分屈性を重力屈性か

ら分離して観察することに成功した Hydro Tropi の実験結果の再現性を検証するとともに，

その際の CsPIN5 タンパク質の発現を比較解析した(Morohashi et al. 2017)。その結果，キュ

ウリ根は微小重力下で水分勾配に応答して顕著な水分屈性を発現することが確認され，また，

地上でクリノスタット回転によって誘導される水分屈性にともなう CsPIN5 の偏差的な発現

が，微小重力下で誘導される水分屈性でも同様にみとめられた。 
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図４．キュウリ芽ばえの根端におけるオーキシン排出担体 CsPIN5 の発現・局在と，その水

分勾配下での動態 

写真上は対照区で，水分勾配がほとんどない条件で，CsPIN5 は両側の表皮に発現する。し

かし，写真下の水分勾配下では，CsPIN5 の発現は高水分側に比較して低水分側で減少する。

図は Morohashi et al.( 2017)から転載。 

 

 以上の結果から，キュウリ根が水分屈性を発現する仕組みにはオーキシンの偏差的な輸

送・分布が重要な役割を果たし，水分屈性が重力屈性に干渉されるのは，水分勾配刺激と重

力刺激によって独立に制御されるオーキシン動態が競合するためであると考えられる

(Morohashi et al. 2017)。しかし，キュウリの根の水分屈性と重力屈性に PIN タンパク質を介

したオーキシン輸送・分布が関与するにしても，そのオーキシン動態制御の仕組みは両者で

違うようである。Fujii et al. (2018)は，キュウリの根で，重力感受細胞(コルメラ)を含む根

端部 0.5 mm を切除すると，地上 1g で静置させた条件でも顕著な水分屈性が誘導され，その

水分屈性もオーキシン輸送阻害剤の処理によって抑制されることを見出した。キュウリの根

の水分屈性および重力屈性を発現する根で RNA-seq 解析が行われ，両者で偏差的に発現する

遺伝子の多くがオーキシン誘導性であることが確認された。これらのオーキシン誘導性遺伝

子の偏差的な発現は根端部切除によって水分屈性を発現した根でもみられたが，無傷の根が

静置条件で水分屈性を発現しない場合は，それら遺伝子の偏差的な発現はみられなかった。

これらの結果から，重力を感受する根冠細胞が重力屈性の発現誘導によって水分屈性を抑制
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し，重力屈性不在の条件で水分屈性が発現しやすくなることが検証された。また，重力屈性

は根冠を介したオーキシン輸送の制御を必要とするのに対し，水分屈性は根冠非依存的なオ

ーキシン輸送によって制御される可能性が示された。水分勾配に応答した根冠非依存的なオ

ーキシン輸送と CsPIN5 の関係はわからない。自発的形態形成も重力屈性にマスクされてい

る現象のひとつであることが宇宙実験によって明らかになり，それにはやはりオーキシン輸

送体が重要な役割を果たしている(宮本ら 2020)。 

 

３-３．シロイヌナズナの根の水分屈性 

 根の水分屈性の分子機構を理解する目的で，シロイヌナズナの水分屈性実験系が確立され

た(Takahashi et al. 2002, Eapen et al. 2003)。エンドウやキュウリの根と違い，シロイヌナズナ

の根では地上 1g 条件でも水分屈性が重力屈性に打ち勝って発現することが功を奏し，水分

屈性の突然変異体が単離された(図３)。そのうち，non-hydrotropic response1(nhr1), 

mizu-kussei1(miz1), miz2 は水分屈性を欠損し，altered hydrotropic response1(ahr1)は水分屈性

を亢進する(Eapen et al. 2002, Kobayashi et al. 2007, Miyazawa et al. 2009, Saucedo et al. 2012)。

nhr1 と ahr1 はともに半優性突然変異で，その変異原因遺伝子は未だに同定されていない。

一方，miz1 と miz2 は劣性突然変異で，MIZ1 と MIZ2 はそれぞれ分子機能未知のタンパク質

および小胞輸送を担う GNOM をコードすることがわかった(Kobayashi et al. 2007, Miyazawa 

et al. 2009)。miz1 と miz2 の根は野生型と同様の重力屈性を示し，それによって水分屈性にユ

ニークな分子機構の存在が示唆された。また，シロイヌナズナの水分屈性には，アブシシン

酸(ABA)やサイトカイニンが重要な役割を果たすことが報告されている(Takahashi et al. 

2002, Saucedo et al. 2012, Dietrich et al. 2017, Chang et al. 2019)。最近，MIZ1 および ABA シグ

ナリングが根の伸長領域の皮層細胞で機能して水分屈性を制御することが明らかになった 

(Dietrich et al. 2017)。また，シロイヌナズナの根でも，根冠や分裂組織の破壊・切除は水分

屈性の発現を抑制しないことから，伸長領域にて水分勾配感受と偏差成長が生じ，そこに皮

層特異的な屈性制御機構の存在することが示された。MIZ1 の発現は乾燥ストレスや光条件

によっても変化し，また ABA の処理によって上昇する(Moriwaki et al. 2012)。シロイヌナズ

ナの根の水分屈性は SnRK2 を介した ABA シグナリングに依存することがわかっているが，

水分屈性における MIZ1 と ABA シグナリングの関係は明らかでない。 

 Yamazaki et al.(2012)は，MIZ1 が主に小胞体膜に局在することを報告した。最近 Shkolnik et 

al.(2018)によって，MIZ1 が小胞体膜の Ca2+ポンプ(Ca2+-ATPase)の ECA1 と相互作用し，

ECA1 をネガティブに制御し，その結果として細胞内 Ca2+濃度が上昇すること，そして，そ

の細胞内 Ca2+濃度の上昇は，側部根冠からはじまり，中心柱を通して伸長領域に達すること

が報告された。miz1 突然変異体の根では，この細胞内 Ca2+濃度の上昇と伝達がみられなかっ

たという。これらの結果は，MIZ1 を介した Ca2+シグナリングが水分屈性に必要なことを示

している。さらに Tanaka-Takada et al.(2019)は，Ca2+を含む陽イオン結合タンパク質の PCaP1

が内皮で機能して水分屈性にかかわることを示した。水分屈性における Ca2+シグナリングの

関与は，Takano et al.(1997)によってエンドウの根でも示されているが，Shkolnik et al.(2018)

の結果と上述の水分屈性における MIZ1 の機能組織と根冠の関与に関する報告には矛盾する
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部分があり，さらなる解析が必要である。初期の研究では，外科的な根冠部の切除は重力屈

性の場合と同様に，水分屈性の発現を抑制することが報告された(Jaffe et al. 1985, Takahashi 

& Suge 1991, Takahashi & Scott 1993)。しかし，最近のシロイヌナズナおよびキュウリの根を

用いた研究では，根冠部の機能破壊・切除処理によって，水分屈性の発現が影響されないか，

むしろ促進されることが報告された(Dietrich et al. 2017, Fujii et al. 2018)。さらにイネの根の

水分屈性は，根端 0.2 mm の除去によって促進される傾向にあるが，根端 0.5 mm を切除する

とむしろ抑制された(Nakajima et al. 2017)。これらの結果から，水分屈性は根冠非依存的に

発現し，水分勾配の感受細胞が根冠以外に存在すると考えられた（図３）。このような手法

で水分屈性における根冠の役割を解析する場合，それによって切除される組織（細胞群）や

重力感受性を考慮する必要がある。 

 シロイヌナズナの根をオーキシン輸送阻害剤の TIBA や 1-naphthylphthalamic acid(NPA)で

処理すると，重力屈性は抑制されるが，その水分屈性は影響を受けないか，促進される傾向

にある(Kaneyasu et al. 2007)。また，wav6-52/pin2/eir1 突然変異体の根は，重力屈性を欠損す

るが，野生型と同程度の水分屈性を発現する(Takahashi et al. 2002)。重力屈性を低下させる

オーキシン応答突然変異体の axr1 および axr2 は水分屈性を亢進する(Takahashi et al. 2002)。

オーキシン作用阻害剤の p-chlorophenoxyisobutylacetic acid (PCIB)の処理は，わずかに水分屈

性を抑制したが，より特異的なオーキシン拮抗剤といわれる α-(phenylethyl-2-one)-indole 

acetic acid (PEO-IAA)や α-(2,4-dimethylethyl-2-oxo)-IAA (auxinole)の処理は，水分屈性をむし

ろ促進した(Kaneyasu et al. 2007, Shkolnik et al. 2016)。シロイヌナズナの根におけるオーキシ

ン分布を，DR5::uidA や DII-VENUS を用いて解析すると，オーキシンが重力刺激に応答して

偏差分布するが，水分勾配に応答した偏差分布はみとめられなかった(Takahashi et al. 2009, 

Shkolnik et al. 2016)。これらの結果から，シロイヌナズナの根では，オーキシンは重力屈性

の場合と異なり，水分屈性の主要な因子とは考えにくく，むしろ水分屈性をネガティブに制

御すると考えられている。 

 このように，根の水分屈性は重力屈性と異なる，極めてユニークなメカニズムによって制

御され，さらにそのメカニズムは植物種によって異なることがわかってきた(図３)。この種

間差を理解する一助として，イネ，エンドウ，ミヤコグサを用いて，根の水分屈性とオーキ

シンの関係が比較解析された(Nakajima et al. 2017)。その結果，イネとエンドウの根の水分

屈性は，キュウリの根と同様に，オーキシン輸送・応答に依存しており，ミヤコグサの根の

水分屈性はシロイヌナズナの根に類似して，オーキシン輸送・応答非依存性を示した。水分

屈性の制御機構における種分化について，Miyazawa & Takahashi(2019)は，重力屈性の制御

機構を起源として，種分化の過程で水分勾配感受・応答に必要な遺伝子セットを獲得して多

様化したとする仮説を提唱している。 

 

４．回旋転頭運動 

４-１．回旋転頭運動の様式と制御因子 

 植物の茎や根などの器官は，首(先端部)を振り，回旋しながら伸長する。この現象は回旋

転頭運動(circumnutation)として知られている。回旋転頭運動は，ほとんどの植物の伸長器官
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にみられ，植物の生存戦略の一環として重要な形質であると考えられたことから，Darwin & 

Darwin(1880)の研究以来，多くの研究者によって研究されてきた。この回旋転頭運動は，「ね

じれ」によるものではなく，各器官で偏差成長する部位が連続的に移動することによって生

じ，その周期性や様式は植物種や器官によって異なる(Caŕe et al. 1998)。回旋転頭運動の生じ

る仕組みの詳細はわかっていないが，二つの説が提唱された。一つは，その過程を制御する

internal oscillator(内的振動子)を想定したモデルであり(Brown et al. 1990, Antonsen et al. 

1995)，もう一つは，伸長器官が重力屈性で鉛直方向以上に曲がって(オーバーシュート)，そ

の反対方向に戻るように屈曲することを繰り返し，振り子のような運動をすることが原動力

となっていると考えるモデルである(Israelson & Johnsson 1967, Johnsson & Heathcote 1973, 

Johnsson 1979)。また，Johnsson(1997)は，内因性の振動子が植物器官の振動を引き起こし，

この内的因子を重力応答などの外的要因がフィードバック制御することで回旋転頭運動を誘

導するという，two-oscillator モデルを提唱した。内的振動子がどのようなものかはわかって

いないが，回旋している器官ではカルシウムやカリウムイオン，オーキシン，そして膨圧変

化等の偏りの生じる可能性が考えられている(Badot et al. 1990, Johnsson 1997, Iida et al. 2017)。

内因性の律動的なイオンの流出入と回旋転頭運動との間に相関関係があることも報告されて

いる(Millet et al. 1988, Shabala & Newman 1997)。しかし，現在のところ，これらの要因の偏

りが回旋転頭運動を制御しているのか，もしくはそれが器官の屈曲の結果として生じている

のかは，はっきりしていない。回旋転頭運動に関与する成長物質として，オーキシン，エチ

レン，ジャスモン酸などが報告されている(Johnsson 1997, Iida et al. 2017)。このうち，回旋転

頭運動に関与する可能性の最も大きいと考えられているのがオーキシンである。オーキシン

は，植物の成長や発生の様々な局面に関わる重要な植物ホルモンである。根や茎葉が光や重

力に対して示す屈性反応にも，オーキシンが深く関与する。このような現象を制御するため

に，オーキシンは主に茎頂や若い葉で生合成され，植物体の様々な場所へ輸送される。エン

ドウの茎頂を切除することによって茎葉の回旋転頭運動が停止し，また，その際，茎頂の切

断面に IAA を投与することで回旋転頭運動が回復することが報告されている(Tepper & 

Young 1996)。シロイヌナズナでは，茎頂を切除後，約 12 時間程度は回旋転頭運動が継続す

るが，その後停止する(Niinuma et al. 2005)。このとき，エンドウと同様に，シロイヌナズナ

花茎の切断面に IAA を投与すると回旋転頭運動が継続する。回旋している茎頂部にオーキシ

ンの極性輸送阻害剤である NPA もしくは TIBA を処理すると，濃度依存的に回旋速度が低下

もしくは停止することからも，茎葉の回旋転頭運動には，茎頂からのオーキシン供給が必要

であると考えられる。 

 

４-２．重力屈性突然変異体の回旋転頭運動 

 筆者らのグループは，重力屈性を欠損したアサガオの突然変異体(シダレアサアガオ)の回

旋転頭運動を解析し，回旋転頭運動と重力応答の関係を明らかにしようとしてきた。アサガ

オは代表的な蔓性植物で，支柱に巻きついてよじ登る。Kitazawa et al.(2005, 2008)は，シダレ

アサガオが重力を感知するのに必要な重力感受細胞を正常に分化させることができず，それ

が原因で重力屈性と回旋転頭運動を示さず，支柱に巻きつけずに枝垂れることを明らかにし
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た。この重力感受細胞の分化には SCARECROW(SCR)遺伝子を必要とすることが知られてい

た(Fukaki et al. 1998)。そこで，シダレアサガオと正常なアサガオの PnSCR 遺伝子の塩基配

列を比較した結果，シダレアサガオの PnSCR タンパク質には，正常なものと比較して，特定

の保存された領域にアミノ酸が 1 個挿入されていることがわかった。このシダレアサガオと

正常なアサガオそれぞれの PnSCR 遺伝子を，モデル生物として知られるシロイヌナズナの同

様な突然変異体(シロイヌナズナでもこの遺伝子に異常が生じると，重力感受細胞が正常に分

化せず，重力屈性と回旋転頭運動が起こらなくなる)に導入したところ，正常なアサガオの

PnSCR 遺伝子を導入したときだけ，シロイヌナズナ突然変異体の重力感受細胞の分化，重力

屈性，回旋転頭運動を回復させることができた(Kitazawa et al. 2005)。このことは，PnSCR 遺

伝子がアサガオの重力感受細胞の分化に必要で，その遺伝子変異によってシダレアサガオが

重力屈性と回旋転頭運動を正常に発現できずに枝垂れることを示している。これらの結果は，

重力感受細胞がアサガオのよじ登り，その原動力となる回旋転頭運動に必須であることを示

している。加えて，シロイヌナズナの重力屈性突然変異体(pgm-1, axr2-1, sgr-1-1/scr-3, 

sgr7-1/shr-2)が回旋転頭運動に異常を示すことも明らかされた(Hatakeda et al. 2001, Kitazawa 

et al. 2005)。Tanimoto et al.(2008)も，シロイヌナズナの重力屈性突然変異体 shoot gravitropism 

5 で同様なことを報告している。 

 重力屈性突然変異体であるイネ lazy1(Abe et al. 1996)の幼葉鞘が，回旋転頭運動を欠損して

いることが報告された(Yoshihara & Iino 2006, 2007)。Yoshihara & Iino(2006)は，lazy1 の幼葉

鞘は回旋転頭運動を完全に消失しているが，重力屈性を示す能力を十分に維持しているとし

て，必ずしも重力屈性を回旋運動の原因と考えることはできないとしている。彼らは興味深

いことに，回旋転頭運動が特定の内在性の機構によって制御されていて，その調節に重力感

受が関与している可能性があるとも述べている。 

 一方，Abe et al.(1994)は，重力屈性突然変異体である lazy1 のイネ幼葉鞘の重力屈性能を評

価するために，種子を暗所 28˚C で催芽し，44 時間齢(Stage I)，68 時間齢(Stage II)，92 時間

齢(Stage III)の 3 つの発育ステージに分け，それぞれのステージに達したイネ芽ばえを暗所で

横倒しにし，その 24 時間後の屈曲角度を測定した。その結果，野生型の幼葉鞘は，いずれの

ステージにおいても完全な重力屈性を示した。しかし，lazy1 の重力屈性は Stage I で既に不

完全になっており，ステージが進むにつれてさらに低下し，Stage III では完全に失われるこ

とが明らかになった。Stage I から Stage III までの 72 時間，暗所で垂直置きにしたときの幼葉

鞘の回旋転頭運動を図５に示す(Kobayashi et al. 2019)。野生型では，Stage I の後期，Stage II

の全過程，Stage III の前期で明瞭な回旋転頭運動がみられたが，lazy1 では Stage I で不規則で

はあるがわずかな運動を示し，その後，回旋運動を失う傾向がみとめられた。また，このと

きの幼葉鞘の伸長量を測定した結果，野生型と突然変異体の間に差はなく，Stage III の後期

では伸長がほとんど停止した。したがって，Stage I から Stage III の前期で突然変異体の回旋

転頭運動がみられない原因は，重力応答の低下による可能性が考えられた。Stage III の後期

で回旋転頭運動を示さないのは，そのための十分な伸長をともなっていないためであると考

えられた。重力屈性を欠損したエンドウ突然変異体 ageotropum の根も回旋転頭運動を示さな

いことが報告されている(Kim et al. 2016)。 

 

植物科学最前線 11:35 (2020)

BSJ-Review 11:35 (2020)



 

H. Takahashi-14 
 

 

図５．イネ野生型(上)と lazy1(下)の暗所芽ばえの幼葉鞘の回旋転頭運動 

野生型および lazy1の各5個体の運動の周期性を示す。図はKobayashi et al.(2019)から転載。 

 

４-３．回旋転頭運動の重力応答依存性の宇宙実験による検証 

 回旋転頭運動における重力応答の関与については，Darwin & Darwin(1880)がはじめて詳細

に観察しているが，その後，いろいろな実験結果に基づく論争が続いた。例えば，スペース

シャトル内に持ち込まれたヒマワリ幼苗の回旋転頭運動は，小さくなるものの，微小重力下

でも観察された(Brown & Chapman 1984, Brown et al. 1990)。このことから，重力そのものが

回旋転頭運動を引き起こす内因性オシレーターに関係するとは考えられず，むしろ，内因性

のオシレーターによって生じた運動を促進するように働くと考えられた。一方，植物体をク

リノスタットで回転させると，重力屈性とともに回旋転頭運動も消失する (Chapman et al. 

1980, Johnsson 1997)。また，Zachriassen et al.(1987)は，ヒマワリの芽ばえに 3g を負荷すると，

1g 下のものに較べて，胚軸の回旋転頭運動が促進されることを報告している。しかし，Brown 

& Chapman(1984)の宇宙実験では，地球上で育てた植物体を供試しており，その地上重力と

いう前歴が宇宙空間での回旋転頭運動に影響を与えた可能性も残る。事実，Antonsen & 

Johnsson(1998)は，回旋転頭運動のためのオシレーターの確立には生育初期における重力影

響が必要であること示している。Johnsson et al.(2009)は，シロイヌナズナの花茎の回旋転頭

運動を解析し，微小重力下の植物体に 0.8g の重力を負荷することによって，回旋転頭運動が

大幅に増幅されることを報告している。また，微小重力下でも小さいながらも回旋転頭運動

を示すことを報告しているが，その小さな運動の解析は技術的に難しいとも記述している。 

 そこで筆者らのグループは，「植物の回旋転頭運動の重力応答依存性」を検証するために，

イネ芽ばえを用いた宇宙実験 Plant Rotation を実施した(Kobayasshi et al. 2019)。Plant Rotation
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実験では，イネ種子を軌道上微小重力下で発芽・生育させ，それら芽ばえの微小重力下およ

び 1g(遠心機による人工重力)下での成長・運動を動画として撮影・記録した(図 6)。それら

の画像をダウンリンクし，比較解析することによって，重力が回旋転頭運動に及ぼす影響に

関する上記仮説を検証した。その結果，イネ幼葉鞘では，光照射による伸長と回旋転頭運動

の抑制がみられたが，野生型の回旋転頭運動は 1g 区に較べて微小重力区で低下することを確

認した。また，lazy1 突然変異体の幼葉鞘も生育初期には重力屈性ならびに回旋転頭様運動を

示し，重力屈性能の消失とともに回旋転頭様運動も停止することがわかった。この lazy1 の

回旋転頭様運動も微小重力下では消失する可能性が示された。これらの結果は，回旋転頭運

動が重力屈性能と密接に関連するという仮説を支持する。微小重力または重力屈性不在の条

件で認められる振動を回旋転頭運動と呼べるかどうか，その判断は難しいが，内在性の回旋

転頭運動が存在するとしても，それは重力依存性の回旋転頭運動に比較して，小さいものと

考えられる。 

 

 

図６．イネ野生型と lazy1 の地上および宇宙における芽ばえの生育 

図は Kobayashi et al.(2019)から転載。 
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５．おわりに 

 植物は進化の過程で重力を利用した成長制御の仕組みを獲得したが，そのメカニズムは十

分に理解されていない。筆者らの実施した宇宙実験によって，ウリ科植物芽ばえの形態形成

の重力によるネガティブコントロールの概念が生まれ，それを制御するオーキシン動態の仕

組みがわかってきた。また，重力屈性に干渉される根の水分屈性能が重力宇宙生物学研究か

ら再発見され，それが宇宙実験によって検証された。そうした結果が，ウリ科植物特有の重

力形態形成ならびに根の水分屈性の分子機構の解析を可能にし，新規のメカニズムを明らか

にしてきた。宇宙実験は，重力応答を原動力とした回旋転頭運動の検証にも一躍を担った。

これらの成果は，緻密な生理学的研究に加えて，突然変異体などを用いた分子遺伝学と宇宙

環境利用科学の統合，また，遺伝子マーカーや蛍光タンパク質などを利用したイメージング

技術の活用によってもたらされた。これによって宇宙にユニークな環境を利用して生物学的

知見を得ることの有用性を示すことができたと考えているが，それが膨大な地上実験，それ

にかかわった多くの共同研究者の努力，そして宇宙機関の支援に基づいていることを強調し

ておきたい。 

 宇宙環境を利用した生物学にとどまらず，宇宙実験の成果は，人類の将来的な有人宇宙探

検・宇宙居住を目指した計画や種々の地球問題の解決策にも還元されることが重要である。

月面や火星への居住を可能にするには，その場の環境を考慮して，部分重力の生物影響は勿

論，それと宇宙放射線・紫外線等の複合環境の生物影響も問題になる。また，宇宙における

生命維持システムの一端としての植物生産は必要不可欠である。例えば，重力屈性と独立し

た根の水分屈性のメカニズムは，そのような宇宙農業において節水型植物生産システムに応

用できるであろう。それは，地球の半乾燥地帯における植物生産システムでも重要になる。 
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１．はじめに 

 植物が陸上生活を営み始めて 4 億年以上が経過している。この間に植物は重力の存在下で

発達し，軸性をもった特徴的な形態を築きながら効率的に光や水分を吸収するように進化を

遂げてきた。このことは地球上における植物の成長・発達が重力の支配下にある現象である

ことを示唆している。植物の成長・発達に対する重力の影響の解明には，重力の大きさを変

化させてその影響を解析する必要があり，その有効的な方法として宇宙船や宇宙ステーショ

ンなどを用いた宇宙微小重力(µg)環境や遠心装置によって作出される過重力環境の適用があ

げられる。 
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 植物の成長・発達の制御には植物ホルモン類が重要な役割を果たしている。特に重力や光

の刺激に応答した姿勢制御において重要な役割を担っているオーキシン(インドール酢酸)は，

主に茎頂や若い葉で活発に合成され，茎の中を軸に沿って細胞基部側の原形質膜上に偏在す

るオーキシン排出キャリアーPIN タンパク質の働きによって基部側方向に移動し，頂端から

流れてきたオーキシンは根の先端に位置するコルメラ細胞で周囲に拡散し，根の表層におい

ては根端から離れる方向に輸送される。放射性オーキシンを茎切片の頂端側から与えると基

部側方向に輸送されるのに対して，基部側から与えても頂端側へと移動しないことから，オ

ーキシンの移動は細胞齢の勾配すなわち軸性に従った特異な移動であり，極性移動と呼ばれ

ている(Friml & Palme 2002, Petrášek & Friml 2009, Adamowski & Friml 2015)。オーキシン極性

移動に対する重力の影響はほとんど明らかにされていなかったことから，筆者らは 1998 年

に，双子葉植物のエンドウ(Pisum sativum L. cv. Alaska)と単子葉植物のトウモロコシ(Zea mays 

cv. Golden Cross Bantam)を対象にスペースシャトル“Discovery”を利用した STS-95 宇宙実験 1）

「宇宙環境下における植物の形態形成とオーキシンの極性移動に関する研究」を実施した

(Ueda et al. 1999, 2000)。その結果，重力や光といった環境刺激の無い宇宙 µg 環境下，暗所で

はエンドウやトウモロコシの黄化芽生えは自発的形態形成(automorphogenesis あるいは

automorphosis)と呼ばれる成長・発達を示すこと，そして，オーキシン極性移動はエンドウ上

胚軸では宇宙 µg によって阻害的な，トウモロコシ幼葉鞘や中胚軸では促進的な影響を受ける

ことを見出し，自発的形態形成とオーキシン極性移動との間に密接な関係があることを示唆

した。同様の結果は，直交する 2 つの回転軸を有し植物体を 3 次元的に緩やかに回転させる

ことが可能な 3 次元クリノスタットを用いた地上擬似微小重力実験や重力応答突然変異体

ageotropumエンドウを用いた実験によっても得られた(Shimazu et al. 2001, Miyamoto et al. 2005, 

2007, Ueda et al. 2014a)。本稿では，これら STS-95 宇宙実験および擬似微小重力実験等の成果

を発展させ，自発的形態形成の詳細とオーキシン極性移動の分子的基礎に対する重力の影響

の解明を目指して2016年5～6月と2017年3月に実施した国際宇宙ステーション(International 

Space Station: ISS)実験「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」(Auxin Transport)(Ueda 2016)の結果と，重力によるオーキシン極性移動制御の分子機

構に関する最近の知見を紹介したい。 

 

２．宇宙微小重力環境下における植物の成長・発達：自発的形態形成とオーキシン極

性移動 

 植物の伸長成長速度に対する宇宙µg環境の影響はさまざまである(Halstead & Dutcher 1987; 

Hoson & Soga 2003)。地上 1g 環境との比較であるが STS-95 宇宙実験においても，イネの幼葉

鞘，シロイヌナズナの胚軸(Hoson et al. 1999)，ケツルアズキ(Vigna mungo)の根(Wolverton et 

al. 2000)のように伸長成長が促進される場合，キュウリの胚軸や根のように伸長成長に差が

認められない場合(Kamada et al. 2000)，そして筆者らが用いた黄化トウモロコシ芽生えの中

胚軸および幼葉鞘，黄化エンドウ芽生えの上胚軸のように伸長成長が阻害される場合が認め

られている。宇宙 µg 環境下における成長阻害はオートムギやコムギの地上部やアブラナ科植

物の根など多くの植物種においても認められている(Halstead & Dutcher 1987, Hoson & Soga 
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2003)。STS-95宇宙実験で使用されたトウモロコシやシロイヌナズナでも別の宇宙実験では，

それぞれ地上 1g 環境下のものと比較して，その伸長成長に差が無い場合や阻害される場合も

報告されている(Schulze et al. 1992, Kiss et al. 1998)。 

 ISS の「きぼう」日本実験棟では，遠心装置を備えた培養装置(Cell Biology Experiment 

Facility：CBEF)を利用することによって宇宙環境下で人工 1g 環境と宇宙 µg 環境の生物への

影響を比較することが可能となった。筆者らが実施したCBEFを利用した ISS宇宙実験「Auxin 

Transport」では，黄化エンドウ芽生えの上胚軸の伸長成長は，STS-95 実験の場合と同様，宇

宙 µg 環境下では阻害された(Miyamoto et al. 2019)。また，地上 1g 環境との比較であるが，黄

化トウモロコシ芽生えの幼葉鞘と中胚軸，いずれにおいても STS-95 実験と同様にその伸長成

長は阻害される傾向にあった(Miyamoto et al. 2019)。このように伸長成長に対する微小重力の

影響は必ずしも一致していない。その理由として，重力以外の成長速度に影響を及ぼす物理

的要因，例えば温度，光，湿度，ガス組成，水分の状態などを整えることの困難さ，あるい

は，培養条件や培養容器，齢や器官の違いなどによる可能性があり，伸長成長に対する重力

の影響についてはより詳細な検討が必要であろう。 

 一方，植物の形態形成は重力の影響を顕著に受ける。ISS 宇宙実験「Auxin Transport」では

エンドウ乾燥種子を乾燥種子中の胚の向きが支持体であるロックウール表面に水平になるよ

うに播種し，宇宙環境下で給水後，CBEF 内の宇宙人工 1g 下および宇宙 µg 下，暗所で 3 日

間生育させたところ，宇宙人工 1g 環境下では黄化エンドウ芽生えの上胚軸および根はそれぞ

れ負と正の重力屈性を示して反重力方向と重力方向に伸長したのに対し，宇宙 µg 下では上胚

軸は子葉から離れる方向に約 45 度傾いて，根は容器内の気中に向かって約 20 度傾いてまっ

すぐに伸長した(図１) (Miyamoto et al. 2019)。 

 

図 1．3 日齢黄化エンドウ芽生え(左)および 4 日齢黄化トウモロコシ芽生え(右)の 

自発的形態形成の模式図 
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 また，トウモロコシ種子をロックウール表面に胚の向きが垂直になるように播種し，暗所

で 4 日間生育させると，地上 1g 環境下では黄化芽生えの中胚軸，幼葉鞘とも反重力方向にほ

ぼまっすぐに伸長したのに対し，宇宙 µg 環境下では幼葉鞘はやや湾曲して，そして中胚軸は

ランダムな方向に著しく屈曲して伸長した(図１) (Miyamoto et al. 2019)。いずれも STS-95 植

物宇宙実験で認められた形態と極めて類似しており(Ueda et al. 1999, 2000)，環境刺激が無い

ところで形作られたこれらの成長方向の変化と湾曲・屈曲した成長形態がエンドウとトウモ

ロコシの宇宙 µg 環境で認められる自発的な形態形成の形であるといえる。 

 宇宙 µg 環境下あるいは 3 次元クリノスタット上の擬似微小重力環境下における成長方向

の変化や屈曲は他にも多くの植物で観察されている。自発的形態形成の様態は植物種によっ

て異なっており，トウモロコシでは幼葉鞘が胚乳から離れる方向に傾いて，また，イネでは

幼葉鞘が種子(頴果)の側に近づく方向に傾いてやや屈曲しながら傾いて伸長すると共に，そ

の根はランダムな方向に伸長する(Hoson et al. 1993, 1999; Hoson 2014)。種子発芽後の胚の初

期成長方向でその後の伸長方向が決まるようである。これまでの宇宙実験では地上 1g 環境下

で形成された種子が使用されており，微小重力環境下で形成された種子を用いた自発的形態

形成実験に興味がもたれる。 

 宇宙 µg 環境下ではオーキシン極性移動が変化した。自発的形態形成との関係を明らかにす

る目的で，地上 1g 環境下においてオーキシン極性移動阻害剤である 2,3,5-トリヨード安息香

酸(TIBA)，9-ヒドロキシフルオレン-9-カルボン酸(HFCA)，あるいはナフチルフタラミン酸

(NPA)存在下でエンドウ種子を発芽，生育させた結果，黄化エンドウ芽生えは自発的形態形

成に極めて類似の形態を示し，上胚軸の傾斜および根の気中への伸長が認められた(Miyamoto 

et al. 2005, Ueda et al. 2014a)。しかしながら，オーキシンの作用阻害剤であるパラクロロフェ

ノキシイソ酪酸(PCIB)はそのような形態変化をもたらさなかった。ISS 宇宙実験「Auxin 

Transport」でも，エンドウ種子に，水に替えて TIBA を投与した影響も調べられた。  

TIBA(30 µM)存在下でエンドウ種子を発芽・生育させると，宇宙人工 1g 環境下でも黄化芽生

え上胚軸の負の重力屈性や根の正の重力屈性が阻害され，自発的形態形成が表現模写された

(Miyamoto et al. 2019)。さらに宇宙 µg 環境ではそれぞれの屈曲角度がより小さいものになっ

た(図１)。これらの結果は，オーキシン極性移動の攪乱が宇宙環境下における自発的形態形

成をもたらす要因であることを示すとともに，宇宙環境下において効率的な植物栽培を目指

す上で成長方向の制御のケミカルレギュレーションの可能性を示すものでもある。 

 

３．宇宙微小重力環境下におけるオーキシン極性移動 

 オーキシン(インドール酢酸)は，茎の先端部を構成している茎頂分裂組織や若い葉で活発

に合成され，茎では根の方向に向かって求基的に極性移動する。従来このようなオーキシン

極性移動は植物組織の極性によってのみ制御され，重力の方向の影響を受けない可能性も考

えられてきた。しかしながら，1998 年に実施された STS-95 宇宙実験(Ueda et al. 1999, 2000)

や，それに関連する一連の地上基礎研究(Oka et al. 1995, Miyamoto et al. 1999, 2005, 2007, Ueda 

et al. 2014a)において，オーキシン極性移動も実際のところ重力の支配下にある現象であるこ

とが示されている。 
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 ISS 宇宙実験「Auxin Transport」においても，宇宙実験ならではの特殊で工夫された方法に

よってオーキシン極性移動に対する重力の影響の検証がなされた。すなわち放射性オーキシ

ンを溶解させた含水ラノリンをエッペンドルフチューブの底に一定量いれて凍結し，これを

軌道上で溶解し，これに切片をその頂端側を下にして挿し入れ，一定期間，放射性オーキシ

ンを移動させた後，エッペンドルフチューブごと凍結し，凍らせたままの状態で地上および

実験室まで持ち帰り，他端に移動・蓄積した放射性オーキシンを定量するというものであっ

た。地上基礎実験において黄化エンドウ芽生えでは子葉側（proximal）と反子葉側（distal）上

胚軸でオーキシン極性移動に偏りがあることから(Hoshino et al. 2006, 2007)，子葉側と反子葉

側それぞれについてオーキシン極性移動を調べた。その結果，地上あるいは宇宙人工 1g 環

境，宇宙 µg 環境いずれの重力環境においても上胚軸のオーキシン極性移動は反子葉側に比

べて子葉側で大きく，また，宇宙 µg 環境下で育てると子葉側，反子葉側いずれにおいてもオ

ーキシン極性移動の低下が認められた(Miyamoto et al. 2019)。また，TIBA を処理するとオー

キシン極性移動が低下し，宇宙 µg 環境下では TIBA と宇宙 µg 環境との相互作用が認められ

た。オーキシン極性移動の阻害と自発的形態形成の屈曲角度との間には高い正の相関があっ

た。その相関関係は反子葉側にくらべて子葉側で極めて顕著であったことから，黄化エンド

ウ芽生えでは，重力は特に子葉側のオーキシン極性移動に影響して重力応答反応を制御して

いるものと推察される。 

 一方，黄化トウモロコシ芽生えでは中胚軸に比べて幼葉鞘のオーキシン極性移動能が高い

(Ueda et al. 2014b)ことから，幼葉鞘と中胚軸からなる切片を用いてオーキシン極性移動に対

する宇宙 µg 環境の影響を調べた。その結果，幼葉鞘節で一旦極性移動されたオーキシンの

蓄積が認められること，そして，地上 1g 対照に比べて宇宙 µg 環境下で生育させたものでは

両器官のオーキシン極性移動が大きいことが認められた(Miyamoto et al. 2019)。この様なト

ウモロコシにおけるオーキシン極性移動に対する宇宙 µg 環境の促進的影響も STS-95 宇宙実

験の結果と一致している。 

 これらの結果は，重力は黄化エンドウ芽生えでは促進的に，黄化トウモロコシ芽生えでは

抑制的にオーキシン極性移動を制御していることを意味している。この重力影響の違いが何

に基づくものかは定かでないが，植物種の違いや器官の違い，あるいは実験条件の違いによ

るのかも知れない。 

 

４．重力によるオーキシン極性移動制御の分子機構 

 それでは重力はどのようにしてオーキシン極性移動を制御しているのであろうか。オーキ

シン極性移動に関する分子レベルの研究は，1991 年に岡田らによって報告されたシロイヌナ

ズナ pin 突然変異体を対象とした花形態形成に関する研究から飛躍的に発展した(Okada et al. 

1991)。この pin 突然変異体は花茎におけるオーキシン極性移動が著しく低下しているという

特徴を有している(Okada et al. 1991, Oka et al. 1998, 1999)。Max Planck 研究所の K. Palme らは

タギング法によって pin 突然変異体様の形質転換体を得て，AtPIN1 遺伝子の分離に成功した

(Gälweiler et al.1998)。さらに AtPIN1 遺伝子産物のポリクローナル抗体を用いた研究から，シ

ロイヌナズナ花茎の通導組織を形成する柔組織細胞の基底部側原形質膜に AtPIN1 タンパク
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質が特異的に局在していることが示されたことから，これがオーキシン極性移動においてオ

ーキシンを細胞外に排出する重要なキャリアーであると考えられている(Gälweiler et al. 1998, 

Wiśniewska et al. 2006, Křeček et al. 2009, Adamowski et al. 2015)。また，オーキシン極性移動に

おいてオーキシンを細胞内へ取り込むためのキャリアータンパク質をコードしている

AtAUX1 遺伝子の存在も明らかになっている(Bennett et al. 1996, Marchant et al. 1999)。PIN タ

ンパク質はファミリーを形成していることが知られているが，エンドウでは PsPIN1 が，トウ

モロコシでは ZmPIN1a がオーキシン極性移動に特に重要であるとされている(Hoshino et al. 

2006, 2007, Carraro et al. 2006, Forestan & Varotto 2010, Forestan et al. 2010, 2012)。 

筆者らはこれらオーキシン極性移動に関係する排出キャリアーPIN タンパク質と細胞内取

込みキャリアーAUX1タンパク質をコードする遺伝子の発現や遺伝子産物の動態に宇宙µg環

境がどのように影響しているかを明らかにするために，リアルタイム定量 PCR 法および PIN

タンパク質に対するポリクローナル抗体(Kamada et al. 2018a,b)を用いたウエスタンブロット

解析や免疫組織化学的手法を導入して宇宙 µg 環境の影響を調べた。 

 放射性 IAA を用いて極性移動を調べた結果，黄化エンドウ上胚軸では IAA 極性移動は宇宙

人工 1g 環境下に比べて宇宙 µg 環境下で著しく低い値を示したが，リアルタイム定量 PCR 解

析による PsAUX1 と PsPIN1 遺伝子の mRNA 蓄積量には，子葉側が反子葉側に比べて高いも

のの両重力環境による有意な差は認められなかった(Kamada et al. 2019)。さらにウエスタン

ブロット解析による PsPIN1 タンパク質量の解析結果でも，両者に差は認められなかった。 

 しかしながら，PsPIN1 抗体を用い PsPIN1 タンパク質の細胞内分布を免疫組織化学的に解

析した結果，宇宙人工 1g 環境下および地上 1g 環境下で生育させた黄化エンドウ芽生えの上

胚軸では PsPIN1 タンパク質の大部分は維管束鞘組織の細胞の基部側の細胞膜に局在してい

たのに対し，宇宙 µg 環境下で育てたものでは維管束鞘組織の細胞の維管束側(内側の原形質

膜に多く局在していた。これらの結果から，宇宙 µg 環境はオーキシン極性輸送関連遺伝子の

転写や翻訳レベルよりもむしろ，その翻訳産物である PIN1 タンパク質の細胞内局在に影響す

ることによって，オーキシン極性移動を阻害するものと推察された。 

 一方，黄化トウモロコシ芽生えのオーキシン極性移動に関わる分子への宇宙 µg 環境の影響

の解析は現在進行中であるが，黄化トウモロコシ芽生えにおいても ZmAUX1 および ZmPIN1a

遺伝子の発現，および ZmPIN1a タンパク質の蓄積に，地上 1g 環境下と宇宙 µg 環境下で生育

させた芽生えとの間で差は認められていない。さらに，縦断切片を用いて ZmPIN1a タンパク

質の細胞内分布を調べた結果，幼葉鞘では維管束内皮組織の細胞の基底部側原形質膜と柔組

織細胞の原形質膜に，中胚軸では表皮付近の細胞と維管束内皮組織の細胞の基底部側原形質

膜に ZmPIN1a タンパク質の存在が認められ，これらがオーキシンの極性移動に関わるものと

推察されるが，この局在にも宇宙 µg 環境の影響はほとんど認められていない。ところが幼葉

鞘の横断切片の免疫組織的解析において極めて興味深い結果が得られつつある。地上 1g 環境

下で育てた黄化トウモロコシ芽生えの幼葉鞘の柔細胞に比べ，宇宙 µg 環境下で育てたもので

は柔細胞側面の原形質膜に分布する ZmPIN1a タンパク質が，オーキシンの極性移動を司る維

管束の内皮組織に効率的にオーキシンを送り込むように配置され，より多くのオーキシンを

極性移動させるのに機能しているようである。オーキシンには細胞壁の力学的性質を変化さ
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せる作用があることを考慮すると，宇宙 µg 環境では多くのオーキシンが幼葉鞘から中胚軸に

運ばれ，中胚軸でのオーキシン濃度が高まることによって細胞壁の力学的性質が変化し，中

胚軸の屈曲した成長がもたらされるのかも知れない。3 次元クリノスタット上の擬似 µg 環境

で認められるイネ幼葉鞘の自発的形態形成による屈曲は，屈曲の内側と外側の細胞における

マトリックス多糖類の代謝や表層微小管配向の違いに基づく細胞壁伸展性の偏差によって引

き起こされることが示唆されており(Hoson et al. 2001)，今後，細胞壁の力学的性質の測定な

らびに生化学的解析が求められる。 

 シロイヌナズナでは，オーキシン極性移動と PIN 遺伝子発現については，PIN 遺伝子ファ

ミリーのいろいろな pin 突然変異体における PIN 遺伝子発現解析(Blilou et al. 2005)やオーキ

シン極性移動阻害剤の投与実験(Vieten et al. 2005)から，内生オーキシン分布の変化がオーキ

シンシグナル伝達系を介して PIN 遺伝子発現のフィードバック制御に関与することが示唆さ

れている(Vieten et al. 2005; Heisler et al. 2005)。しかし，以上の結果から，宇宙 µg 環境はオー

キシン極性輸送関連遺伝子の転写や翻訳レベルに影響するよりもむしろ，翻訳産物である

PIN1 タンパク質の原形質膜上の配置に影響することによって，オーキシン極性移動に対して

黄化エンドウ芽生え上胚軸では阻害的に，黄化トウモロコシ芽生え幼葉鞘では促進的に影響

を及ぼすものと考えられる。しかしながら，PIN タンパク質の原形質膜上の局在がどのよう

に重力によって制御されているかは未だ明らかでない。 

 

５．PINタンパク質の原形質膜局在性の制御 

 PIN タンパク質の細胞局在の制御機構については，まだ十分に明らかでないが，いくつか

の段階での制御が明らかにされつつある。ひとたび PIN タンパク質が生成されると小胞輸送

系(vesicle trafficking system)によって原形質膜上に輸送される。その後，PIN はダイナミック

な挙動を示し，クラスリン 2）(clathrin)依存的なエンドサイトーシスによって内部に取り込ま

れた後，一部は再び原形質膜へと戻されたり，別の一部は液胞へと運ばれて分解されたりす

る。すなわち，原形質膜とエンドソームプールの間で活発にリサイクリング(recycling)される

ことによって，環境変化に応答して PIN タンパク質の原形質膜における局在を変化させるこ

とができると考えられている(Geldner et al. 2001, 2003, Dhonukshe et al. 2007, Hille et al. 2018)。 

 この PIN タンパク質の原形質膜上の挙動に関する重要な知見は，カビの毒素の一つである

Brefeldin A (BFA)の薬理学的研究から得られた。BFA を処理すると，オーキシンの細胞から

の排出が阻害されるが，この時オーキシンの原形質膜上の PIN タンパク質の局在性が失われ，

いわゆる BFA body とよばれる PIN タンパク質のエンドソームにおける凝集が認められる

(Geldner et al. 2001, 2003)。また，この凝集体は組織から BFA を取り除くと可逆的に変化す

る。このことは，エンドサイトーシスによって PIN タンパク質が活発にリサイクリングされ

ていることを示している。BFA を処理すると，通常ゴルジ体に存在する GNOM タンパク質

が trans ゴルジネットワーク/初期エンドソームに配置することから，GNOM 依存的なリサイ

クリングが PIN の細胞内局在に重要であることが示唆されている(Naramoto et al. 2014)。

GNOM 遺伝子は ARF-GEF タンパク質 (GDP/GTP exchange factor for ARF type small G protein)

をコードしている。最近，GNOM に加え，VAN3 ARF-GAP (Naramoto et al. 2009)や BEN3/BIG2 
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ARF-GEF (Kitakura et al. 2017)も BFA 感受性の trans ゴルジネットワーク/初期エンドソーム

を介した輸送に関わっているとされる。また，サイトカラシン D (Cytochalasin D)やラトラン

キュリン B (Latrunculin B)のようなアクチンの重合状態を変える化合物はオーキシンの極性

移動を低下させると共に，原形質膜上の PIN の局在性や BFA 誘導の PIN タンパク質の細胞

内凝集を阻害する(Geldner et al. 2001)。原形質膜上および trans ゴルジネットワーク膜上で

ARF-GTPase machinery を介したエンドサイトーシスの制御，そしてアクチン細胞骨格を介し

たリサイクリング過程の制御もオーキシン極性移動の制御に重要と考えられる。 

 一方，PIN タンパク質の局在に影響を及ぼす局在制御因子の存在も示されている。シロイ

ヌナズナ pin 突然変異体様形態を示す pinoid 変異体の原因遺伝子の研究から同定された

PINOID 遺伝子は，セリン/トレオニンキナーゼをコードしており，これが PIN タンパク質の

配向方向の基部側/頂端側への切り替えスイッチとして機能するとされる(Friml et al. 2004)。

PINOID 以外にも D6 タンパク質リン酸化酵素(D6PK)や MAPK/MAP も類似の効果をもつこ

とから，PIN タンパク質のオーキシン排出機能に PIN タンパク質のリン酸化が密接に関わる

ものと考えられている(Zažímalová et al. 2007, Kleine-Vehn et al. 2009, Zourelidou et al. 2014)。 

今後，重力による PIN 局在制御の分子機構の解明，すなわち小胞輸送系や PIN タンパク質

のリン酸化の過程に対する重力の影響の解明が望まれる。 

 

６．おわりに 

 以上，「植物の姿勢制御には重力によって制御されるオーキシン極性移動が密接に関係し

ている」という我々が提唱している仮説は，今般の ISS 宇宙実験によって検証されたものと

考えられる。現在，宇宙 μg 環境における植物ホルモン動態や遺伝子発現に対する影響を明ら

かにするために，機器分析による内生オーキシンレベルを含む網羅的植物ホルモン分析を進

めると共に，マイクロアレイを用いた網羅的遺伝子発現解析を実施している。Auxin Transport

宇宙実験の成果は，宇宙環境における植物の成長・発達方向を人為的に制御することを可能

にするのみならず，将来の有人宇宙活動に資するための限られた空間における効率的な食料

生産技術の開発・発展に関する基礎的知見を得ることに繋がるものと期待される。 
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脚注 
1）STS 宇宙実験：NASA によって再利用可能な宇宙船スペースシャトルを利用した宇宙輸送シス

テム(Space Transportation System)のこと。 

2）クラスリン(clathrin)：細胞外の分子がエンドサイトーシスによって取り込まれる際に形成され

るエンドソーム外側を形成する骨格となるタンパク質のこと。 
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1．はじめに 

 陸上植物の祖先は水中から陸上に進出する過程で重力に適応した，という表現を見かける

ことがある。しかし，地球の生物にとって，重力(加速度)は最も変動しにくい環境要因の１

つであり，地上でも水中でも重力はほぼ 1g である。重力は質量×重力加速度の積であり，植

物が成長すると質量が増加し，自らの体にかかる重力は増加するため，それに応じた体作り

をするしくみを発達・進化させてきた。重力の方向は，植物の茎や根の伸長方向を決めるシ

グナルとなるが，これには細胞質内の細胞小器官の密度差によって生じる「浮力」が重要な

役割を果たしている。たとえば，アミロプラストは密度が高いため細胞内で重力方向に移動

し，平衡石(statolith)として上下方向を決める物理的なセンサーの一部を構成している。また，

水中の植物は浮力によって自分の体を支えており，浮力は重力によって生じている。一方，

陸上では気体密度が低いため，重力によって生じる浮力が無視できるほど小さくなる。その

ため，陸上では重力，すなわち重さは質量に比例し，陸上植物の全体構造を支持するための

機械的強度は，浮力を無視して評価される。 

 植物個体の形態学的特性は，個々の細胞の性質の違いよりも，組み合わせの違いに大きく

影響され，複数の細胞によって構成されたマクロな形態には共通の法則性が見られる。たと

えば，植物のシュートあるいは個体サイズのアロメトリーの一定性（両対数線形的成長関係）

が種によらず幅広く成立していることが知られており，幹や枝などの支持組織では葉量に応

じた一定の水通導性が維持され，枝葉を支持するのに必要な一定の機械的強度を保持してい

る(Niklas 2016)。結果として，水通導と機械的強度の両方を満たすように，植物体全体で伸

長成長と肥大成長が 1g 環境下で調節されている。1g という重力は，地球上の植物個体の生

理生態学的特性や構造特性を決める共通の制約となっており，それら植物の外部形態は何ら

かの形で遺伝子によって調節されている。 

 

図１．遠心栽培装置における過重力 

回転させる
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 支持形態形成は，重力に抵抗して体を構築し生命活動を営む反応であり「抗重力」とも呼

ばれている。植物の成長過程は 1g に非常に良く適応しており最適化されているように見える

が，仮に植物が宇宙空間の μg や火星の 0.38g，あるいはスーパーアースの 2.0g の環境で長期

間世代交代を続けたとすると，それぞれの g 環境に応じて異なった形態へ進化・適応してい

くことが予想される．従って，1g に対する適応を理解するためには，他の g 環境における植

物との比較研究が有効な手段になることが予想される．しかし，光や温度，水分や栄養塩類

を変化させた様々な栽培実験が行われてきたのに対して，重力(加速度)を変化させた栽培実

験はほとんど行われてこなかった。 

 通常の遠心装置を利用して g を増やそうとする場合，重力(加速度)の増加はできても光を

当てることは考慮されていないため，植物を長期間栽培することができない。3 次元クリノ

スタットは，様々な方向に回転して重力ベクトルを積算するとゼロになるような擬似微小重

力環境を作出するが，これは重力ベクトルの分散を目的とした装置で，常に 1g がかかった

状態であることには変わりなく，一定方向に重力を増加させることも想定されていない。そ

こで，低速回転型の遠心装置と光源を適切に組み合わせることによって，一定の遠心力を加

えながら植物の上方(重力ベクトルの延長線上)から光を照射し，長期間植物を培養できる装

置を開発し，2005 年から様々な栽培実験を行っている(図１, Takemura et al. 2017a, Mori et al. 

2017)。一方，地上で重力を減らして栽培することは不可能であり，宇宙空間での実験が必要

とされた。 

国際宇宙ステーション(ISS)日本実験棟「きぼう」において，2009 年にシロイヌナズナ

(Arabidopsis thaliana(L.)Heynh.)を用いた宇宙実験「微小重力下における高等植物の生活環」

(Space Seed)が行われ，微小重力実験区(μg 区)，宇宙 1g 対照区，地上対照区における比較

栽培実験が行われた(神阪 2011)。この実験系では，宇宙船内の μg 下で栽培実験を行うだけ

でなく，日本で開発された遠心装置付き栽培装置によって，宇宙 1g 対照区が設定された。こ

の装置の導入によって，植物サンプルの打ち上げから回収までに生じるストレスや，宇宙船

内の環境が植物の成長に及ぼす影響を 1g 対照区によってキャンセルし，μg の影響を適切に

評価することが可能になり，宇宙植物実験のレベルが劇的に上昇した。しかし，植物実験ユ

ニット(PEU)の栽培スペースは極めて限られており，シロイヌナズナの栽培に必要なスペー

スは十分に確保できず，抽苔した花序柄が天井につかえて折れ曲がるなど，様々な制限があ

った。そこで，宇宙栽培実験を行うモデル植物として新たにヒメツリガネゴケ(Physcomitrella 

patens(Hedw.)Bruch & Schimp. subsp. patens)を導入した。ヒメツリガネゴケであれば，PEU

内で多数の茎葉体を栽培でき，統計学的な有意性を評価するための繰り返し数も確保できる。

さらに，コケを加えて実験を行うことは系統間比較を行う上でも大きなメリットがある。実

験を進めた結果，ヒメツリガネゴケは，地上の過重力環境での栽培実験や，宇宙実験におけ

るサンプルの打ち上げから回収までの過程を含めて，重力実験に適した様々な優れた特徴を

持っていることが明らかになった。 

 本稿では，これまでヒメツリガネゴケによって行われてきた地上での過重力栽培実験によ

って明らかになったコケの重力応答について紹介すると同時に，2020 年 1 月現在，ISS にお

ける実験が進行中の「宇宙におけるコケ植物の環境応答と宇宙利用（スペース・モス）」の

概要について紹介する。 
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２．過重力環境下におけるコケ植物の成長・形態・機械的強度 

 ヒメツリガネゴケを過重力環境下で長期間栽培すると，成長のしかたや形態はどのように

変化するのだろうか。3 mm 程度の長さにカットした茎葉体を寒天培地に植えると，その周

りから新しい茎葉体が多数生えてくる。図２は，1g と 10g で 1 カ月間生育したときの代表的

な茎葉体の写真である。10g では，茎(caulid)が短く，仮根(rhizoid)がよく発達していること

がわかる。さらに顕微鏡下で観察すると，茎は 10g の方が太く成長していることがわかった。

このように，過重力環境下では，茎葉体の地上部(shoot)の茎は太く短くなり，仮根の成長は

促進されることがわかった(Takemura et al. 2017a, b)。仮根の成長が 10g で促進される理由は

よくわからないが，過重力環境下で茎が太く短くなるのは，過重力に抗する形態変化として

は理にかなっており，維管束植物でも同様な変化を示すことが知られている(Hoson & Soga 

2003, Soga 2013)。このように，原始的な植物の特徴を多く備えたコケ植物においても，重力

の違いを認識してその成長のしかたや形態を変化させる能力を備えていることが明らかにな

った。また，茎葉体の再生頻度も 1g と 10g の間で違いがみられた。1g では，1 本の茎葉体断

片から 4 週間で 92 本の茎葉体が生えてきたのに対し，10g では，171 本と 2 倍近くの本数で

あった(Takemura et al. 2017a)。茎葉体は，仮根や原糸体の一部の細胞が分化して生じる。し

たがって，10g 環境下では仮根の成長が促進されるため，それに伴い茎葉体の数も増加した

ものと思われる。茎葉体の数の増加は，茎葉体の生育密度の増加を意味している。茎葉体が

密集して成長すれば，それだけ茎葉体が倒れにくくなるため，ヒメツリガネゴケは集団とし

て重力環境に適応する戦略をとっているのかもしれない。 

 

 

図２．1g と 10g で 4 週間生育したヒメツリガネゴケの茎葉体 

 

植物科学最前線 11:63 (2020)

BSJ-Review 11:63 (2020)



 

T-Fujita et al.-5 
 

 次に，成長量の観点から過重力の影響を見てみると，4 週間 10g で生育したヒメツリガネ

ゴケでは，茎葉体 1本当たりの質量は，1gに比べて 20%ほど少なかった(Takemura et al. 2017a)。

質量の減少は一般には成長の阻害を意味しているが，10g では，同じ質量であっても植物体

の重さとしては 10 倍に増えるため，質量の減少にもかかわらず，自重による座屈が起きやす

くなる。つまり 1g と同じように成長してしまうと，自重に耐えきれず茎葉体が折れ曲がって

しまう可能性がある。したがって，過重力環境下では，敢えて質量を減少させているのかも

しれない。一方，興味深いことに，茎葉体全体での成長量は，10g 環境下で 1.5 倍に増加して

いた。これは，上述したように茎葉体の本数が 10g で多くなるためである。つまり，ヒメツ

リガネゴケの成長量は，全体で考えると過重力環境下で促進されていた。ヒメツリガネゴケ

を含め地球上の全ての生物は 1g 環境下で進化しているため，その成長は 1g に最適化されて

いると予想されていた。ヒメツリガネゴケで観察された過重力による成長促進効果は，植物

の成長における重力の影響を考える上で大変興味深い現象である。 

 ヒメツリガネゴケの茎葉体の茎は，過重力環境下で太く成長するため，曲げに対する抵抗

が増加していることが予想された。そこで，実際に，茎の 3 点曲げ試験を行った。図３の写

真は，葉(phyllid)を取り除いた茎葉体を材料試験機で測定している様子である。茎葉体を  

3 mm 幅の支えの上に置き，中央部に上から力を加え，荷重(N)と茎がたわんだ量(mm)の時

間経過をコンピューターで記録した。このような測定から，10g で生育した茎葉体の茎は，

曲がりにくさ(曲げ剛性)が増加しており，茎の物理的特性が過重力栽培により変化すること

が確認された。曲げ剛性の増加の原因は，茎の太さの増加(断面二次モーメントの増加)だけ

でなく，茎の質的な変化(弾性係数の増加)の可能性が考えられるため，より詳細な分析をし

たところ，茎の弾性係数(ヤング率)は，1g と 10g で生育したもので有意な差は見られなかっ

た。これは，茎の細胞壁の硬さは過重力環境にはあまり影響を受けないことを示唆している。

すなわち，ヒメツリガネゴケの茎葉体は，茎の断面形状(断面二次モーメント)を変化させる

ことで過重力環境に適応しているものと思われる。維管束植物では，茎の断面形状の変化に

加えて，細胞壁の硬さが過重力処理によって増加することが知られており，マトリックス多

糖の分子サイズやリグニン合成などが重力に応じて制御されていることが報告されている

(Tamaoki et al. 2006, Wakabayashi et al. 2009, Soga 2013, Hoson & Wakabayashi 2015)。コケ植物

のサイズは維管束植物に比べるとかなり小さく，リグニンも持っていない。コケ植物では，

細胞壁の硬さを制御する機構があまり発達していないのかもしれない。今後，μg 環境で生育

したヒメツリガネゴケの解析が進めば，コケ植物がどのように重力環境に適応しているのか

がわかってくるだろう。 

 

図３．茎葉体の 3 点曲げ試験の様子 
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３．過重力環境下におけるコケ植物の光合成・葉緑体・細胞壁 

 光合成は，植物の成長を決める最も重要な要因のうちの 1 つである。もし，過重力環境下

でコケ植物の光合成が変化するのであれば，その変化はコケ植物の成長に大きな影響を与え

ることが予想される。しかし，コケ植物の光合成に対する過重力環境の影響については，先

行研究が全くなかった。 

 コケ植物における光合成の過重力応答の鍵となるのは，植物体内への CO2拡散に関与する

形態的な因子，特に細胞壁の厚さの変化であることが予想された。その理由としては，(1)

維管束植物の過重力応答を調査した先行研究から，細胞壁のリグニン蓄積量の増加や厚さの

増大が観察されていること(Nakabayashi et al. 2006, Wakabayashi et al. 2009)，(2)細胞壁の厚さ

は，植物体内における葉緑体の分布と並んで，コケ植物や維管束植物の光合成速度を制限す

る最も重要な形態的因子であること(Waite & Sack 2010, Hanson et al. 2014, Carriquí et al. 2015, 

Tosens et al. 2016)が挙げられる。ヒメツリガネゴケにはリグニンは存在しないが，リグニン

様のポリフェノール化合物が存在することから(Espiñeira et al. 2011)，過重力環境下では維管

束植物と同様にコケ植物の細胞壁は厚くなり，光合成速度は抑制されるという予想が立てら

れた。 

 そこで，ヒメツリガネゴケを 8 週間，10g の過重力，光照射下で栽培し，栽培終了後，栽

培容器あたりの光合成解析を行い，さらに茎葉体について光学顕微鏡・電子顕微鏡を用いた

形態観察を行った。予想に反して，過重力環境においてヒメツリガネゴケの光合成速度は増

加していた(図４a, Takemura et al. 2017a, b,)。さらに，やはり予想に反して，過重力環境では

葉および茎の細胞壁の厚さの増加は観察されなかった。一方，過重力環境では葉の葉緑体の

サイズが増加するという，予想していなかった結果が得られた(図 4b, c)。 

 

 

図４．8 週間，過重力環境(10g)とコントロール環境(1g)の光照射下で栽培したヒメツリガ

ネゴケの光合成速度(a)，葉緑体のサイズ(b)および葉緑体の光学顕微鏡写真(c)。Takemura 

et al. 2017a, b を改変。 
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 過重力によりヒメツリガネゴケの葉緑体サイズが増加するメカニズムは不明であるが，結

果として大気からの CO2の取り込みが促進され(Carriquí et al. 2019)，光合成速度の上昇に貢

献したと考えられる。細胞壁の厚さが増加しなかったため，大気からの CO2の取り込みの抑

制は生じなかったと考えられる。さらに，茎葉体数が増加したことも，栽培容器あたりの光

合成速度の向上に貢献したと考えられる。 

 以上のように，コケ植物であるヒメツリガネゴケの過重力実験により，これまで維管束植

物では得られていなかった新しい光合成の過重力応答が明らかになった。現在，宇宙ステー

ションを用いた μg 実験を実施中であり，過重力実験の結果と併せて様々な重力環境下におけ

るヒメツリガネゴケの光合成や成長応答のメカニズムについて解明していく予定である。 

 

４．過重力環境下におけるコケ植物の細胞質流動・細胞骨格の変化 

 過重力環境下では，ヒメツリガネゴケの茎葉体や仮根の形態変化が起こり，特に仮根は 10g

環境下により著しく伸長し，仮根バイオマスが増加する(Takemura et al. 2017a)。仮根は糸状

構造の多細胞性組織であり，糸状構造の先端に存在する仮根頂端細胞(rhizoid apical cell)が先

端成長(tip growth)により伸長しながら分裂(cell division)することによって成長する(図５)。

従って，過重力環境下での仮根バイオマスの増加は，仮根頂端細胞の先端成長と分裂が促進

されたためと考えることができる。仮根のような糸状構造では，頂端細胞の先端成長や分裂

が規則的に起こることから，糸状組織は伸長や分裂といった細胞レベルの現象を高精度で解

析できる。そこで，仮根と同じような糸状構造の原糸体(protonema)を用いて，細胞伸長や分

裂に対する過重力の影響を調べた。原糸体も糸状組織の先端部に存在する原糸体頂端細胞

(protonemal apical cell)が先端成長しながら，分裂することにより形成される。原糸体を 10g

環境下で 3 週間栽培したところ，1g 環境下に比べて細胞長軸の長さが小さくなる一方，細胞

短軸の長さは大きくなった。このことは過重力環境下では，原糸体の先端成長と分裂のバラ

ンスが 1g 環境下とは異なることを示している。原糸体の先端成長や分裂は細胞骨格を介して

制御されるため(Doonan et al. 1988)，過重力に応じて細胞骨格が組織化され，先端成長と分

裂が変化したと考えられる(図５b)。 

 

図５．仮根および原糸体の成長(a)と過重力下の変化(b) 
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 シャジクモ類カタシャジクモ(Chara globularis Thuiller)の仮根頂端細胞では，1.4 - 6.0g の過

重力環境下によって平衡石の細胞内分布が変化すること，平衡石の移動はアクチン繊維に依

存することが示されている(Braun & Sievers 1993)。ヒメツリガネゴケにおいても過重力環境

下で細胞小器官の細胞内分布が変化する可能性があるが，10g 環境下で 3 週間生育した原糸

体では，核の位置は 1g 環境下と有意差がみられなかった。過重力環境下での細胞小器官の局

在を調べるためには，遠心顕微鏡を用いた連続観察が有効であり，細胞骨格可視化系統

(Hiwatashi et al. 2014)を用いて，過重力環境下での核，葉緑体，細胞骨格の動態観察が進行

中である。特に，過重力による葉緑体運動の動態解析は，なぜヒメツリガネゴケ仮根のバイ

オマスが増加するかに対してヒントを与えてくれるかもしれない。ヒメツリガネゴケでは，

細胞内撹拌作用をもつ細胞質流動がなさそうである(Vidali et al. 2009)。その代わりとして，

細胞骨格を介した葉緑体運動が細胞内を撹拌する役割を持つと考えられている(Sato et al. 

2001)。シロイヌナズナでは，細胞質流動の細胞内撹拌作用によって物質輸送が促進されると，

植物体バイオマスが増加することがわかっている(Tominaga et al. 2013)。過重力環境下の仮根

で葉緑体運動が活性化されるとすれば，シロイヌナズナの細胞質流動と同様に細胞内撹拌作

用によって物質輸送が促進されて，仮根バイオマスが増加するのかもしれない。 

 過重力環境下の細胞では，どのような分子センサーが重力を感受し，細胞内でどのような

シグナルへと変換しているのだろうか？ カタシャジクモの重力屈性実験ではメカノセンサ

ーとしてカルシウムイオンチャネル，シロイヌナズナやアズキの過重力実験では機械受容イ

オンチャネルの関与が示唆され，また Ca2+が細胞内セカンドメッセンジャーとしてはたらく

ことが考えられている(Braun & Richter, 1999, Soga et al. 2004, 2005)。ヒメツリガネゴケの機

械刺激応答において，センサーとして機械受容イオンチャネルが，セカンドメッセンジャー

として Ca2+が関与することが示唆されている(Sato et al. 2003)。ヒメツリガネゴケでは，既に

Ca2+センサーGCaMP を用いた Ca2+イメージングが可能となっていることから(Kleist et al. 

2017)，機械受容イオンチャネルの遺伝子機能解析や Ca2+のイメージング解析を行うことで，

これらの因子が過重力環境下での重力感受，シグナル伝達に関与するかを検証できると考え

られる。 

 

５．過重力応答(抗重力応答); 被子植物とコケ植物の比較 

 被子植物の生活環においては，特に地上部では空気中で重力に抗して自身の形を保つ必要

があるため，まず栄養成長段階であるシュートの成長に注目して短期間の過重力刺激を与え

る実験が行われた。最も典型的な抗重力応答としては，草丈が低く茎は太くなり，その際に

一次細胞壁レベルでの変化を伴うことが示されている。具体的には，真正双子葉類では過重

力でエンド型キシログルカン転移・分解酵素ファミリーに属する遺伝子の発現低下がおこり，

キシログルカン分解活性が低下し，キシログルカンの分子量が増加する。単子葉イネ科植物

では(1→3),(1→4)-β-グルカンの分子量が増加する。これらにより一次細胞壁が伸びにくくな

る。そして宇宙での微小重力下ではこれらとは概ね逆のことが起こる(Hoson et al. 2014, 

Hoson & Wakabayashi 2015)。過重力下で茎の成長阻害が起こるのは表層微小管の配向が変わ

るためである(Soga et al. 2006)。ヒメツリガネゴケにも，架橋性多糖キシログルカンの調節に
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関わると推測されるエンド型キシログルカン転移酵素/加水分解酵素の遺伝子ファミリーが

存在することから(Yokoyama et al. 2010)，これらが重力の影響を受ける可能性は考えられる。 

 二次細胞壁レベルでは，真正双子葉類においては過重力下でリグニン化に関係する遺伝子

の発現促進が起こり(Tamaoki et al. 2009)，リグニン化が促進される(Wakabayashi et al. 2009)。

この時，実際に木部二次壁も強化されるが，その反応にメカノセンサーが関与することも示

唆されている(Nakabayashi et al. 2006)。微小重力下では，細胞壁結合フェノール成分として

ジフェルラ酸やリグニンの増加が抑制されることがイネで報告されている(Wakabayashi et al. 

2015)。斜面に生えた樹木の幹や斜めに伸びる枝においては抗重力応答としてはあて材形成と

いう現象が古くから知られる(Nakamura et al. 1999, Karahara et al. 2009)。興味深いことにヒメ

ツリガネゴケにも stereid とよばれる，被子植物の繊維に相当すると考えられる細胞があり，

その形成には被子植物に広く存在し二次細胞壁形成に関わる NAC 転写因子が関わることが

示されている(Xu et al. 2014)。これらの調節機構が重力の影響を受けるのか否かは，コケ植

物と被子植物の違いを理解するための鍵となるだろう。 

 被子植物の生殖成長については，シロイヌナズナにおいて，過重力下では生殖成長に関す

る多くの遺伝子の発現レベルが影響を受けること(Tamaoki et al. 2014)，また花粉管の成長が

影響を受け種子形成が阻害されることが報告されている(Musgrave et al. 2009)。被子植物とは

異なり，コケ植物の生殖成長は体外の水を必要とするが，水の挙動は重力環境により変化す

るので，被子植物とは違う形で生殖成長が影響を受ける可能性が推測される。また，花粉管

と同じく先端成長をする細胞からなる原糸体や仮根が過重力・微小重力の影響を受けるとす

れば，そのしくみが花粉管と共通するものか否かは興味深い。 

 

６．「宇宙におけるコケ植物の環境応答と宇宙利用(スペース・モス)」の概要 

 以上のように，地上で過重力栽培を実施し，ヒメツリガネゴケが 10g 程度の過重力により

形態や成長，生理応答を変化させることを明らかにしてきた。それでは実際の宇宙の μg 環境

ではコケ植物はどのように育つのだろうか。過重力環境とは逆の応答が起こり，葉緑体が小

さくなり，細胞質流動が減少し，結果として光合成活性が低下し成長量が抑制されるかもし

れない。他の植物でもヒメツリガネゴケと同様に成長量が抑制されることになれば，月や火

星あるいは宇宙船内で人類が長期滞在し，植物を栽培する上では望ましいものではないだろ

う。現在，次世代シーケンサーを用いて 1g と 10g のそれぞれで栽培したヒメツリガネゴケの

遺伝子発現を網羅的に比較し，10g 栽培で見られた形態や成長生理応答の変化がどのような

遺伝子，あるいは遺伝子群の発現変動によるものかを明らかにしようと解析を進めている。

10g で見られた遺伝子の発現変動を真似ることで，宇宙でも光合成が活性化され成長量が低

下しないコケ植物の開発が可能になるかもしれない。 

 ヒメツリガネゴケは小型で，ISS における宇宙実験にも優れた材料である。我々は，ヒメ

ツリガネゴケを約 6 cm 四方の植物栽培装置に移植し，「きぼう」実験棟の細胞培養装置にあ

る PEU 内で１ヶ月間栽培した(図６)。μg 下での成長を観察し，培養終了後に地上にサンプ

ルの一部を回収し解析を行っている。「きぼう」実験棟には 1g を発生させる遠心装置付き栽

培装置が同じ細胞培養装置内に設置されており，μg 栽培の対照実験区として比較解析できる

(矢野 2020)。 
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図６．植物栽培装置（約 6cm四方）で育つヒメツリガネゴケ 

 

 

 図７は，2019 年 7 月に１回目の宇宙実験を実施し，地上に生きたまま持ち帰ったヒメツリ

ガネゴケを研究室で再培養したものである。また 2019 年 12 月に 2 回目の宇宙実験を開始し

ている。科学的に信頼性の高いデータを得るために実験の再現性を見ることは重要である。

これら 2 回の独立した実験において，仮根や茎葉体の成長，光合成活性，細胞内の構造，さ

らに遺伝子発現は，どのように変化しているのだろうか？ 今後の解析を通じてヒメツリガネ

ゴケが 1g とは異なる μg 環境や過重力環境でどのように成長できるのかを明らかにし，その

しくみの理解に迫りたい。そして植物がこれまでに経験したこともない環境にどのようなし

くみで適応できるのか，その一端の理解にも迫りたい。 

 

 

 

図７．宇宙実験から帰還したヒメツリガネゴケの地上での成長の様子。培養開始 1 日目(a)， 

14 日目(b) 
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７．おわりに: 極限環境に強いコケ植物／コケ植物を用いた宇宙実験 

 コケ植物は，地上の様々な極限環境に広くよく適応した植物群である。南極で最も多く見

つかる陸上植物はコケ植物である(Bramley-Alves et al. 2014)。また都会のアスファルト上，

高山の岩場，直射日光が当たり，気温差，湿度差の激しい環境にも，その環境に適応したコ

ケを見ることができる。このようにコケ植物の細胞が持つ乾燥耐性やストレス耐性能力は極

めて優れているが，このような能力は維管束系の獲得とともに失われていったと考えられて

いる(Oliver et al. 2000)。またコケ植物はクマムシなど小動物の格好の住処となっており，地

表の生態系の安定性に重要な役目を果たしている。コケ植物がある地表では，土壌などの流

出を防ぐことが可能であり，保水力も優れている(Coe et al. 2014)。地上の過重力栽培実験や

スペース・モスによる宇宙の微小重力実験により，コケ植物がどのように重力環境の変化に

応答し成長するのか，その分子基盤が我々の研究を１つの端緒として明らかにされていくだ

ろう。これらの秘密が遺伝子レベルで解明されその生理応答が理解できた時，ゲノム編集技

術などを用いることで，微小重力下でも成長が落ちない，むしろそのような環境でも旺盛な

成長をし続けるコケ植物を開発することも可能になろう(スペース・モス)。スペース・モス

は，宇宙における地表環境の土壌化に利用できるだろう。またスペース・モスは体が極めて

小さいため空気浄化の緑のフィルターとして利用できるかもしれない。一般にコケ植物は食

べられないものと考えられているが，実際にヒメツリガネゴケを食したところ緑藻と似た味

をしていた。主食にはならないが宇宙においても副食として調味料的な役割を期待できそう

である。 

 コケ植物ヒメツリガネゴケと被子植物シロイヌナズナの発現遺伝子のおおよそ 2/3 は類似

したものである(Nishiyama et al. 2003)。だとすればヒメツリガネゴケで明らかになったこと

を今後シロイヌナズナや作物の栽培に応用することも重要な試みとなる。宇宙実験により得

られた知識，例えば光合成活性や成長の新しい制御のしくみなどは，地上の不毛の地に植物

を増やすための新たな方策の１つとして重要な貢献につながるはずである。小さなコケ植物

の力を借りながら，また他の宇宙実験などの成果とも統合することで，我々を含めた地球生

命体全体の永続性の実現を科学の力により加速できることに大きな期待を寄せている。 
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１．はじめに 

 ガガーリンが人類で初めて宇宙を飛行してから半世紀以上が経過し，今や人類の有人探査は月を越

え火星にまで足を延ばそうとしている。人類が地球から遠く離れた宇宙空間で長期にわたり滞在し活

動する場合，食料自給のために月や火星で作物を栽培する必要がある。そのため，微小重力，宇宙放

射線，電磁場等の地球上とは全く異なる宇宙環境が植物の発生，成長，世代交代等に与える影響を調

べることは宇宙環境での保存や栽培に適した作物の開発に必要であり，宇宙科学研究のなかでも重要

な課題のひとつである。 

 宇宙環境は生体の細胞や DNA に損傷を与え変異，生育阻害，死滅をもたらす可能性がある。Long 

Duration Exposure Facility(LDEF)による植物種子を 69 ヶ月間宇宙空間で保管した実験では(Alston 

1991)，シロイヌナズナでは発芽や花成形成が遅延(Zimmermann et al. 1994)，イネでは発芽後伸長や細

胞分裂が進まず(Bayonove et al. 1994)，トウモロコシでは葉鞘や幼少体の変色や矮性化(Mei et al. 1994)

が観察された一方，トマトでは発芽や収穫量に変化は生じなかった(Kahn 1996)。また，宇宙放射線と

微小重力の相乗効果によりフリーラジカルが多量に発生し，生体内で酸化ストレスを引き起こすこと

がこれまでの宇宙実験で報告されている。90-180日間宇宙に滞在した宇宙飛行士尿中の酸化ヌクレオ

チドが増加(Stein 2002)，100-150日間宇宙に滞在したマウス赤血球中の脂質過酸化が増加(Rizzo et al. 

2012)した。植物では，過重力やクリノスタット装置による微小重力下のシロイヌナズナ幼少体やカル

スはシグナル伝達遺伝子，リン酸化／脱リン酸化遺伝子，ストレス応答遺伝子の発現量が増加

(Martzivanou & Hampp 2003, Barjaktarović et al. 2007, 2009)，シロイヌナズナ7日目幼少体をスペースシ

ャトルで宇宙へ搬送し 5 日間栽培するとヒートショックプロテイン(HSP)，乾燥ストレスで誘導され

るカルシウム結合タンパク質，MADS-boxタンパク質，mitogen-activated protein kinase (MAPK)の遺伝

子が地上コントロールと比べ 4倍以上増加(Paul et al. 2005)，スペースシャトル内で 12日間培養した

シロイヌナズナ培養細胞ではヒートショック，塩，乾燥，金属，傷等ストレス条件下で誘導される遺
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伝子が 5 倍以上増加(Paul et al. 2012)した一方，国際宇宙ステーション(ISS)内で栽培収穫したコムギ

と四世代にわたり栽培したエンドウは収量，発芽率，DNA に変化は無かった(Gostimsky et al. 2007, 

Levinskikh et al. 2002, 2005)。このように植物種の違いにより宇宙環境に対する応答が異なるため，食

料となる作物に対する宇宙環境の影響の解明が必要である。しかし，ISS に設置している植物栽培装

置の数，大きさや利用時間等の制限により作物を用いた長期間にわたる宇宙環境での実験は非常に限

られている。 

 本稿では，宇宙環境で生育する作物が受けるストレスの解明を目指して 2006年と 2010年実施した

ISS 実験「宇宙環境で生育する植物のストレス応答遺伝子発現」(Plants-2)，船外に長期保管した作物

種子の生存能力の解明を目指して 2007 年と 2011 年に実施した ISS 実験「ISS 船外曝露種子の生存能

力と遺伝子発現」(Biorisk)の結果について紹介する。 

 

２．ISS船内で生育する作物の遺伝子発現 

 2006 年に行った「宇宙環境で生育する植物のストレス応答遺伝子発現」(Plants-2)ではオオムギ

(Hordeum vulgare L. var. Haruna nijo)種子を ISSロシアモジュールZvezdaに設置している植物栽培装置

LADAのルートユニットにセットし，日照24時間，温度22〜27℃，湿度40〜60％の条件下で栽培し

た(Shagimardanova et al. 2010)。種子は3日目に発芽し発芽率は90％以上であった。26日目には桿長 

 

 

 

図１．宇宙環境，塩ストレス(100 mM NaCl)，高温ストレスに曝露したオオムギのストレス応答・   

防御遺伝子の発現量 

発現量は，α-チュブリン発現量を1とした相対発現量で表している。 

23℃ 

37℃ 

Space 

NaCl 
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50〜60 cm まで生育し止め葉の展開も認められた。この結果は地上で同条件により栽培したオオムギ

とほぼ同じであり，ISS 内ではオオムギ種子の発芽と生育は宇宙環境により影響を受けないことが明

らかになった。26 日間の栽培後に収穫したオオムギ地上部を保存液 RNAlater に浸漬し地上へ搬送し

RNA発現量をマイクロアレイとRT-PCRで解析したところ，地上で同条件で栽培したオオムギに比べ

2倍以上有意に変動する遺伝子が約 500個あり，活性酸素種(ROS)消去関連酵素であるグルタチオン-

S-トランスフェラーゼ(GST)，スーパーオキシドディスムターゼ(SOD)，カタラーゼ(CAT)，アスコル

ビン酸ペルオキシダーゼ(APX)の遺伝子発現量がそれぞれ9, 5, 2, 4倍増加した。これら遺伝子に加え

環境ストレスで発現が誘導される HSP と感染特異的タンパク質(PR)遺伝子の発現量の変動を調べる

と，宇宙環境で生育するオオムギでは高温ストレスや塩ストレスで起こる遺伝子発現変動とは異なる

応答を示した(図１)。 

 宇宙環境で生育するミズナ(Brassica rapa L. var. nipposinica (L. H.Bailey) Kitam.)でも同様の酸化スト

レスが引き起こされる可能性について調査するため，2010年に行った「宇宙環境で生育する植物のス

トレス応答遺伝子発現」(Plants-2)ではミズナ種子をLADAで栽培した(Sugimoto et al. 2014)。栽培28

日目に収穫したミズナ地上部を直ちに超低温庫で保存し地上に搬送し RNA 発現量を RNA-seq と RT-

PCRで解析したところ，地上で同条件で栽培したミズナに比べ2倍以上有意に増加する遺伝子が8,258

個，減少する遺伝子が 14,170個検出された。この変動遺伝子をGene Ontologyで分類すると，発現増

加する遺伝子ではoxidation-reduction processに属する遺伝子が最も多く，次いで protein phosphorylation

に属する遺伝子であり両者で全体の48％を占めた。発現減少する遺伝子ではprotein phosphorylationに

属する遺伝子が最も多く全体の 38％を占めた。ROSマーカー遺伝子 32個のうち 5倍以上発現量が増

加した遺伝子は 20個あり，このうち 5個あるホールマーク遺伝子の 4個が 10倍以上発現量が増加し

ていた。ROS消去関連酵素遺伝子ではSOD, CAT, グルタチオンペルオキシダーゼ(GPX)を含む20個

の遺伝子が 2倍以上発現量が増加した。なかでも細胞内の酸化還元状態を減少させ酸化ストレスを軽

減するチオレドキシンとグルタレドキシンの遺伝子発現量が 40 倍以上増加し，乾燥や塩ストレスで

起こる酸化ストレスで発現量が増加しROS蓄積を減少させる機能をもつalternative oxidaseの遺伝子発

現量が9.2倍増加した。 

 ROSは酸化ストレスを誘発する物質として認識されている一方，成長，分化，細胞周期，プログラ

ム細胞死，ストレス防御等を制御する生体シグナル伝達物質として機能する。ROSシグナルは植物の

生物的非生物的ストレス応答に重要な役割を担う MAPK 経路により伝達される。シロイヌナズナで

は，MEKK1-MKK1/MKK2-MPK4 カスケードは ROS ストレスシグナルの制御を担う鍵となり

(Pitzschke et al. 2009)，MEKK1-MKK2-MPK4/MPK6カスケードは低温や塩ストレスで誘導(Teige et al. 

2004, Ichimura et al. 2000)，MEKK1-MKK4/MKK5-MPK3/MPK6カスケードは細菌のフラジェリンによ

り誘導(Asai et al. 2002)，MKK4-MPK3 は塩ストレスで誘導(Kim et al. 2011)，OXI1-MPK3/MPK6 は

ROS により誘導(Rentel et al. 2004)，OXI1-NDPK2-MPK3/MPK6 は低温と塩ストレスで誘導される

(Moon et al. 2003)。宇宙環境で生育するミズナではMEKK1, OXI1, MKK4，MPK3が5倍以上発現量

が増加しており，MEKK1-MKK4-MPK3, OXI1-MKK4-MPK3, OXI1-MPK3カスケードが誘導されてい

ることが示唆された(図２)。 
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図２．宇宙環境で生育したミズナのMAPK経路 

赤色矢印で示すMEKK1-MKK4-MPK3, OXI1-MKK4-MPK3, OXI1-MPK3カスケードが誘導された。 

 

 ROSは酸化ストレスを誘発する物質として認識されている一方，成長，分化，細胞周期，プログラ

ム細胞死，ストレス防御等を制御する生体シグナル伝達物質として機能する。ROSシグナルは植物の

生物的非生物的ストレス応答に重要な役割を担う MAPK 経路により伝達される。シロイヌナズナで

は，MEKK1-MKK1/MKK2-MPK4 カスケードは ROS ストレスシグナルの制御を担う鍵となり

(Pitzschke et al. 2009)，MEKK1-MKK2-MPK4/MPK6カスケードは低温や塩ストレスで誘導(Teige et al. 

2004; Ichimura et al. 2000)，MEKK1-MKK4/MKK5-MPK3/MPK6カスケードは細菌のフラジェリンによ

り誘導(Asai et al. 2002)，MKK4-MPK3 は塩ストレスで誘導(Kim et al. 2011），OXI1-MPK3/MPK6 は

ROS により誘導(Rentel et al. 2004)，OXI1-NDPK2-MPK3/MPK6 は低温と塩ストレスで誘導される

(Moon et al. 2003)。宇宙環境で生育するミズナではMEKK1, OXI1, MKK4，MPK3が５倍以上発現量

が増加しており，MEKK1-MKK4-MPK3, OXI1-MKK4-MPK3, OXI1-MPK3カスケードが誘導されてい

ることが示唆された(図２)。 

このような宇宙環境で生育するオオムギとミズナの結果から，宇宙環境では植物体内でROS生成に

起因する酸化ストレスが発生するが，植物はMAPK経路を活性化してROSシグナルを伝達しROS消

去関連酵素遺伝子を誘導して酸化ストレスを軽減し，宇宙環境に適合し正常に生育することが示唆さ

れた。植物は地上の環境に適応するために発達させてきた環境ストレス応答や耐性獲得のためのROS

遺伝子ネットワークを宇宙環境に適合するために駆使していることは，植物が環境ストレス適応する

ための戦略を知る上で非常に興味深い。 
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３．ISS船外に曝露した種子の生存能力 

 2007 年に実施した ISS 実験「ISS 船外曝露種子の生存能力と遺伝子発現」(Biorisk)ではオオムギ種

子を船外曝露装置 Biorisk-MNS コンテナの金属筒に入れ ISS ロシアモジュール Pirs 船外に設置した

(Sugimoto et al. 2011)。温度，湿度等気象条件のコントロールを全く行わない状態で 13，18， 31ヶ月

間放置した後に地上へ搬送した。13，18 ヶ月間船外曝露種子の発芽率はそれぞれ 82，95％であった

が，31 ヶ月間船外曝露種子は発芽しなかった。発芽した種子をワグナールポットで栽培したところ，

13ヶ月間船外曝露種子は地上で同期間10℃で保管した種子と同様に生育，出穂，稔実した。生育した

オオムギの農業特性(桿長，穂長，1000粒重量，稔実率)は船外曝露種子で85.3 ± 1.6 cm，6.2 ± 0.1 cm，

48.8 ± 0.8 g，94.6 ± 0.02％，地上保管種子で82.4 ± 4.1 cm，6.4 ± 0.2 cm，48.6 ± 0.2 g，93.8 ± 0.01％とな

り両者に有意差は認められず，また収穫した第二世代種子の発芽率と農業特性についても有意差は認

められなかった。AFLP分析と二次元電気泳動分析によりオオムギ葉中のDNAフラグメントやタンパ

ク質スポットにも差は認められなかった。18ヶ月間船外曝露種子から生育したオオムギの農業特性は

(桿長，穂長，1000粒重量，稔実率)は 60.6 ± 3.7 cm，5.8 ± 0.2 cm，41.0 ± 2.0 g，88.4 ± 1.0％となり，地

上保管種子は76.0 ± 6.4 cm，5.9 ± 0.1 cm，42.3 ± 2.3 g，95.1 ± 2.5％と比べ桿長と稔実率に有意な低下が

認められた。しかし，収穫した第二世代種子を栽培したオオムギの農業特性は地上保管種子と差が認

められなかったことから，桿長と稔実率の低下は遺伝的変異によるものではないと考えられる。31ヶ

月間船外曝露種子ではCu，Zn，Sr，Baの同位体比と放射性核種のpeak net areaに有意な差を認めるこ

とができず，種子が発芽しない原因は種子中の核反応や元素組成の変化によるものではないと思われ

る。このようにオオムギ種子は金属容器中(太陽光を遮光した状態)で18ヶ月間は農業特性，品質，遺

伝子に変化無く宇宙環境で保管出来る可能性がある。一方，18 ヶ月から 31 ヶ月の船外曝露の間にオ

オムギ種子にどのような問題が発生し種子が死滅に至ったのか？ この原因を明らかにすることは，種

子を宇宙環境で長期間安定して保管するために重要であろう。 

 イネ種子(Oryza sativa, cv. Nipponbare)でもオオムギ種子と同様に１年程度船外曝露後も高い生存率

を保つ可能性について調査するため，2011 年に実施した ISS 実験「ISS 船外曝露種子の生存能力と遺

伝子発現」(Biorisk)ではイネ種子を Biorisk-MNS コンテナの金属筒に入れ ISS ロシアモジュール Pirs

船外に設置した。温度，湿度等気象条件のコントロールを全く行わない状態で13，20，31ヶ月間放置

した後に地上へ搬送した(Sugimoto et al. 2016)。13，20ヶ月間船外曝露種子の発芽率はそれぞれ48，

7％であり，地上で同期間10℃で保管した種子の発芽率 96，76％に比べ著しく低下した。13ヶ月間船

外曝露種子と 13，20ヶ月地上保管種子は浸漬後 3日目に発芽したが，20ヶ月間船外曝露種子は 5日

後に発芽した。一方，31ヶ月間船外曝露種子は発芽しなかった。種子，5日目発芽種子，10日目幼少

体地上部と根のRNA発現量をRNA-seqとRT-PCRで解析したところ，約12％の遺伝子の発現量が船

外曝露により変化を生じていたが，塩基配列中に有意な塩基置換は無く DNA 修復遺伝子の発現量も

有意な差は無かったため，種子中の DNA 変異は宇宙環境により起こらないことが示唆された。そこ

で，種子発芽率や生存率に関与する種子発芽の初期に起こるタンパク質合成を担い速やかな発芽や種

子寿命の維持に関与する long-lived mRNA 量について 13，20ヶ月間船外曝露種子で比較した(Sano et 

al. 2012, Dure & Waters 1965, Nakabayashi et al. 2005, Kimura & Nambara 2010)。イネ種子発芽に関与する

529 個の遺伝子のうち 2 倍以上発現量が減少するものは 13 ヶ月間船外曝露種子で 2 個だけであった

が，20ヶ月間船外曝露種子ではHSP遺伝子，cytochrome P450遺伝子，カルシウムイオンシグナル遺
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伝子を含む 39 個の遺伝子が減少した。このことから，20 ヶ月間船外曝露種子の発芽率低下や発芽の

遅れは宇宙環境により long-lived mRNAがダメージを受けたことに起因することが示唆された。 

 

４．おわりに 

 植物は地球上で 40億年におよぶ進化の中で遺伝子を変化させ，多様な生態系，種，個体を作り上

げ，また植物ホルモンを介して様々な遺伝子やタンパク質の発現をコントロールして地球環境下で生

き延びてきた。例えば，塩ストレスに強いオオムギでは，活性酸素種消去関連酵素が通常のオオムギ

よりも多く発現している(Sugimoto et al. 2009)。このように植物が獲得した環境適応能力は宇宙環境と

いう環境ストレス下でも発揮できることが実証された。また，船外曝露における種子の生存能力は植

物種の違いにより異なることが示唆された。「宇宙環境で生育する植物のストレス応答遺伝子発現」

(Plants-2)研究と ISS船外曝露種子の生存能力と遺伝子発現」(Biorisk)研究成果は，宇宙環境で栽培す

る作物や保存する種子に起こりうる問題や植物生産に不可欠な条件を的確に把握し，宇宙環境での保

存や生育に適した作物の開発や有用な情報を提供することになり，人類の宇宙開発に貢献できるもの

と期待している。  
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１．はじめに 

 月，そして火星に至る有人探査，「国際宇宙探査」計画が急速に現実味を帯び，いよいよ人

類は宇宙という環境へと活動の場を広げようとしている。しかし，宇宙は地球とは異なり，

微小重力環境に加え，低大気圧環境，さらには高強度の紫外線・放射線という特殊な環境で

ある。例えば，火星表面では，重力は 0.38g (3/8g)の低重力，電離放射線(宇宙放射線)レベル

は 0.4 mGy day-1，非電離放射線(紫外線)は最も高い時で 20 W m-2(地上のおよそ 10～20 倍)，

また温度変化も激しく，-87～20℃と大きく変動する(Yamagishi et al. 2010, Ronto et al. 2003)。

中でも宇宙放射線・紫外線環境は，動物のみならず全ての生物に変異誘発，オルガネラ障害，

細胞死誘発といった様々な障害を引き起こすことが容易に想定されている。したがって，こ

のような宇宙環境での長期活動において人体に及ぼす影響研究はもちろんのこと，植物科学

分野では，ヒトを含む全生命体が必要とするエネルギーを供給し，また環境維持・浄化も担

う「植物」の安定かつ効率的な育成技術の確立が急務な課題となっている。しかしながら，

これまで動物を対象にした研究は精力的に実施されているものの，植物を対象にした“宇宙環

境ストレス”という観点からの分子，細胞，生理学的解析，すなわち，宇宙環境で重力環境と

同様に重視すべき環境である高強度の紫外線・放射線環境，そして高強度の紫外線・放射線

と微小重力の複合環境が植物の生育に及ぼす影響に関する研究は著しく遅れている。よって，

重力ストレス，微小重力環境下における高強度の紫外線・放射線による障害，そしてその修

復に関する基礎データの蓄積は急務な課題と言える。 
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２．宇宙農業における課題 

 NASA，ESA，JAXA など世界の宇宙開発関連の機関では，月や火星で定住することを想定

し，宇宙農業システムの概念検討を進めている。宇宙農業は，人工光を利用した完全閉鎖系

で実施するのか？ または太陽光を利用した太陽光利用型閉鎖系で行うのか？ といった議論

もまだ不十分であるが，技術的な面でのシステム構築のためには，①宇宙という厳しい環境

の中で，植物栽培に適した環境を作り出す「高度な環境制御システムの開発」，②栽培，管

理，収穫などすべての農作業の完全自動化技術の開発，③汚染水浄化や廃棄物の再利用化の

技術開発なども急務な課題となっている。 

 一方，宇宙での植物栽培を考えた場合，基礎的な宇宙植物科学分野においても，理解・解

明すべき課題は多く残されている。将来開発される宇宙植物栽培施設において，温度管理，

気圧管理は出来ても，重力の制御は難しいであろう。また太陽光を利用したシステムの場合，

高い可視光量，紫外線量に対する対策，さらには宇宙放射線に対する対策はどのように対処

するのか？ したがって，微小重力影響解析のみならず，月(0.17g, 1/6g)，火星(0.38g, 3/8g)を

想定した低重力応答，植物の重力依存的応答解析，さらには，低重力と高紫外線，高可視光，

さらには高放射線との複合影響など，理解しなくてはならない。このような解析は，単に宇

宙環境での植物栽培技術の確立のみならず，今後宇宙での植物栽培施設を建設するにあたっ

ての機材，材料の開発にも重要な知見を提供することにもつながる。 

 

３．低重力応答 

 これまで地上における低重力影響の解析には，クリノスタット装置が主に用いられてきた。

クリノスタットとは，試料を搭載した試料台を直交 2軸により 3次元に(3Dクリノスタット，

図１)，または，1 軸により 2 次元に(2D クリノスタット)回転させ，搭載試料を作用する重

力ベクトルの方向を変化させることにより，時間平均として重力を相殺し，疑似的な微小重

力(µg)環境を作り出すことで，“微小重力”が生物に及ぼす影響を解析する装置である。しか

し今後は，月(0.17g)や火星(0.38g)での居住を想定し，地上において，様々な疑似低重力環境

で生物を育成できる装置を利用した解析が重要である。Manzano ら(2018)は，従来の 3D ク

リノスタットを改造し，地上においても低重力環境を模擬した環境を作り出す装置(低重力

可変型 3D クリノスタット)を開発し，模擬低重力環境応答の解析を報告している。この装置

は，3D クリノスタットの試料台を，これまでの直交 2 軸による 3 次元回転に加え，回転(遠

心)させることで，試料に遠心力を加えて µg よりも高い重力環境を与えることができる。彼

らは，この装置を利用して，地上 1 g, 疑似微小重力(µg)，および，月や火星表面の重力を模

擬した 0.17g と 0.38g を作り出し，シロイヌナズナの根の成長に及ぼす影響を解析した。その

結果，根の細胞は 1g 環境と比較して，0.17g では，µg と同様に細胞の増殖速度は速くなるも

のの，細胞の大きさが小さくなることを報告している。なお，0.38g 環境では，根の細胞の増

殖速度，大きさは 1g 環境と比較して有意な差異は認められなかった。このような植物生育の

低重力応答，さらには低重力に依存した応答に関する知見はまだ少なく，今後精力的に実施

し，知見を増やす必要があるであろう。 
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図 1．従来の 3D クリノスタット(左)は，図中 1，2 の軸方向に回転させ，重力ベクトルの方

向を変化させている。一方，疑似低重力可変型 3D クリノスタットは(右)は，1，2 の軸に加

え，試料台を回転させ(3 の軸方向)遠心力を加えることで，µg～1g の重力を作出することが

出来る装置である。 

 

 

４．微小重力環境ストレス 

 1g 環境で進化適応してきた植物は，根や地上部の伸長方向を変えたり(重力屈性)，重力に

対抗できる体をつくるなど(抗重力反応)，重力を感知し様々な応答を示し，生きてきている。

微小重力環境では言うまでもなく植物は，重力方向を感知できないため，重力応答が出来ず，

姿勢を維持することさえ難しくなる。また，微小重力環境は，単に姿勢制御のみならず，様々

な障害を引き起こすことが動物細胞などを用いた解析から報告されている。例えば，クリノ

スタットにヒトのリンパ腫細胞(Hodgkin’s lymphoma cells)(Jeong et al. 2018)やヒト精巣セミ

ノーマ由来細胞株(TCam-2 細胞)(Morabito et al. 2017)を搭載して培養したところ，細胞内に

活性酸素(reactive oxygen species: ROS)の蓄積やミトコンドリアの不活化，さらには小胞体ス

トレスが引き起こされることが報告されている。さらには，宇宙実験によりフライトしたヒ

ト細胞においても，ROS が誘導されることも確認されている(Tian et al. 2017)。一方，植物に

おいても，”Mizuna”の宇宙フライトサンプルを解析したところ，細胞内には種々の酸化障害

が認められ，さらには活性酸素に応答した遺伝子発現のネットワークが活性化されていたこ

とが報告されている(Sugimoto et al. 2014)。これらの結果は，明らかに生物にとって微小重力

環境も地上における放射線，紫外線，強光，高温などのストレスと同様に，環境ストレスの 1

つであることを示している。したがって，微小重力に対する応答を考える際には，ストレス

応答反応という視点からの研究も必要であろう。 
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５．微小重力と高紫外線 UVB複合環境ストレスが植物の生育・障害に及ぼす影響解析 

 これまでに著者らは，非電離放射線である太陽有害紫外線(UVB: 280-315 nm)による植物へ

の障害，ならびにその修復・耐性機構に関する一連の解析を，分子，細胞，個体レベルで行っ

てきた。これまでに，紫外線 UVB による植物の生育障害は，線量の高低によって異なるが，

主には①紫外線による直接的な DNA損傷(Cyclobutane pyrimidine dimer [CPD])の生成(Hidema 

et al. 2000, 2005, Takahashi et al. 2011, 2014)，および②活性酸素誘発によるオルガネラ障害に

起因することを示してきた(Izumi et al. 2017, Nakamura et al. 2018)。そしてこれらの障害に対

する修復機構として，UVB 誘発 CPD を修復する DNA 修復酵素(CPD 光回復酵素)，また障害

オルガネラ除去に関わるオートファジー機能の重要性を報告してきた(Hidema et al. 2007, 

Izumi et al. 2017)。そこで現在我々は，これまでの研究成果を基盤に，宇宙環境での植物育成

技術基盤を確立することを最終目標に，植物における微小重力環境が高強度の紫外線・放射

線障害に及ぼす影響評価試験を，地上での紫外線を含む太陽光模擬人工光ユニットを 3D ク

リノスタットに搭載した装置，さらには ISS においての宇宙実験を実施するために必要なデ

ィバイスである UVB-LED 装着型の植物培養器を開発し，実施している。 

 これまでに ISS を利用して微小重力環境が植物の生育に及ぼす影響をはじめ，重力センシ

ング，重力屈性，水分屈性，姿勢制御等，様々な植物応答研究が遂行されてきた(参照：

http://iss.jaxa.jp/kiboresults/plant/)。これらの実験において ISS 内での植物培養は，ISS 内に搭載

されている植物実験ユニット(Plant Experiment Unit: PEU)や，計測ユニット(Measurement Unit: 

MEU)が利用されてきた(参照：http://iss.jaxa.jp/kibo/library/fact/data/pmhandbook.pdf)。これらの

ユニットは基本，植物を明所(白色，または赤と青の LED による可視光照射)または暗所で栽

培が出来る。しかし我々は，微小重力が植物の紫外線障害とその修復機能に及ぼす影響を，

宇宙環境を利用して解析することが目的であるため，既存の ISSに搭載されている機器では，

本研究成果を検証することはできない。そこで，既存の PEU に搭載可能な植物培養器に UVB-

LED 光源を装着した植物培養器を作製することにした。本装置の設計は，千代田化工建設と

共同で考案し，試作品の作製は株式会社 AES の協力を得て実施した(図２)。本装置では，単

三乾電池２本を使用して，3 時間，UVB-LED を 20 W m-2 の強度で照射することが可能であ

る。PEU 内には，6 か月分の給水バックが設置されているが，その給水バックの容積を減ら

して，単三乾電池を設置することを想定している。また，UVB-LED は，5 cm 角容器の上方隅

に設置することで，栽培されている植物への照射強度はグラデーションがかかり，異なる照

射強度での照射が可能な UVB-LED 光源装着植物培養器となっている。 

 図２には，株式会社 AES と共同で作製した UVB-LED 植物培養器の外観，および内部の構

造を示した。容器は基本，これまでに神阪らにより ISS で実施された実験(Space Seed)で使用

された PEU に搭載可能な植物栽培容器をベースに作製した(図２a-b)。図２c には，実際この

装置を用いて白色光の下で栽培した播種後 10 日目のシロイヌナズナに 2 W m-2の UVB 光を

1 時間照射した後，再び白色光の下で 4 日間培養した(14 日目の)シロイヌナズナの様子を示

した。UVB を照射した植物では，照射 UVB 強度に依存して UVB 障害が大きくなっているこ

とがわかる。現在，本装置に改良を加え，本装置を用いた ISS での軌道実験(FS 採択研究テー 
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図２．UVB-LED 装着植物培養器内の概略 

(a)本装置のイメージ図，(b)作製した UVB-LED 装着植物培養器の外観。UVB-LED は上面の

端に 2 つ設置した。(c)本培養器を用いて実際にシロイヌナズナを栽培した際の様子。上段は

1g で UVB-LED を点灯しないで栽培し，播種後 14 日目の写真。下段は，発芽後 10 日目に

UVB を 2 W m-2で 1 時間照射した植物の 14 日目の写真。 

 

 

マ，宇宙微小重力・高放射線環境ストレスに対する植物の応答解析)の準備を行うと共に，

UVB-LED 光源装着植物培養器を 3D クリノスタットに搭載し，シロイヌナズナ，ゼニゴケの

モデル植物を材料に，UVB がシロイヌナズナ，ゼニゴケ等に分子，細胞，個体レベルでの変

化に及ぼす影響，そしてそれら UVB 障害に微小重力が及ぼす影響に関する解析を実施してい

る。 

 

６．おわりに 

 紫外線や放射線は，生物の DNA に直接損傷を引き起こすだけでなく，細胞内に活性酸素を

産生し，酸化障害を引き起こす。このような障害に対して，植物に限らず生物は DNA 修復酵

素やオートファジーの機能を利用して，障害を修復し，生命を維持している。一方，微小重

力環境も細胞内に活性酸素を誘導し，酸化障害を引き起こす。したがって，我々ヒトを含む

生物は，宇宙環境では様々なストレスによる障害を受けることになるであろう。その際，こ

れら個々のストレスは，結果的に生物に対して相加的な障害として生物に影響を与えるの

か？ あるいは個々のストレス障害が相乗的に働き，想定以上の障害として生物に影響を与え

るのか？ 月そして火星に至る有人探査計画が急速に現実味を帯びつつある今日，個々のスト

レス応答，抵抗性機構の理解・解明は勿論のこと，複合ストレスによる相加的・相乗的影響

に関する理解・解明に関する研究も，今後精力的に実施し，知見を増やす必要があるであろ

う。 
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１．はじめに 

 地球から約 400 km の距離にある国際宇宙ステーション(ISS)では，2000 年 11 月から宇宙

飛行士の常時滞在が開始され，多くの観測や科学実験が行われてきた。今後，地球から   

約 38 万 km 離れた月へ，さらには約 7,800 万 km 離れた火星への有人ミッションが十数年内

に予定されており，人類の火星移住という壮大な構想もある。将来，月や火星にヒトが長期

滞在する場合，地球上(以下，地上)に似た生存環境を作る必要がある。またそれ以前に予定

されている長期有人宇宙探査で，ヒトが輸送機に乗り宇宙に出ていく場合にも，生命維持の

環境が不可欠である。 

 現在の飛行技術では火星への往還飛行のみで約 15 ヶ月を要する。NASA の試算によると，

成人男性 1人が通常の活動を行う場合の 1 日分のエネルギー(2,800 kcal)や栄養素を摂取する

ために必要な食料は乾重で 0.62 kg，水は 3.08 kg，呼吸に必要な O2は 0.84 kg であり，排出さ

れる固形物は 0.11 kg，水は 3.42 kg，CO2 は 1.0 kg である(図１の中央部)(新田 1989)。    

1 人 1 日に約 4.5 kg の物質を取り込み，排出する。現在の技術では，無人機を用いて 1 kg の

物資を ISS まで運ぶだけでも数百万円の経費が必要である。火星滞在期間を含めて，複数乗

員の生命維持のための物資は膨大な量となり，全てを地球から運ぶことは技術的にも経済的

にも困難である。このように長期間宇宙に滞在する場合，ヒトの生存に不可欠な食料の生産，

空気や水の浄化，物質リサイクルなどを閉鎖環境下で行なう閉鎖生態系生命維持システム

(Controlled Ecological Life Support System，略して CELSS(セルス))が必要となる。CELSS で

は基本的に，ヒトを含む動物の呼吸により排出される CO2は植物の光合成で吸収・固定され，

その時に発生する O2が動物の呼吸に利用される。また，動物の排泄物や植物の非可食部分は，

酸化されて水と CO2およびその他の無機物に変換されるので，その酸化に必要な O2の供給 
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図１．長期の有人宇宙活動を支えるための完全物質循環システム 

 

 

および発生する CO2の吸収も植物の光合成が担える。さらにヒトに有害な微量ガスや不快臭

気の吸収，除去も植物に依存できる。また飲用水には，植物栽培システムからの蒸発散水を

凝縮して用いる。さらに，強度の肉体的・精神的ストレスに曝される宇宙飛行士が，生きた

植物と接触し，生鮮野菜を食べることは，精神的ストレス緩和に有効である。したがって

CELSS では，食料生産機能に加えて，ガス処理，水処理，精神的ストレス緩和機能などをも

つ多機能植物栽培システムの構築が重要となる。 

 宇宙開発における輸送機開発，惑星探査，深宇宙観測などは物理学，数理学，工学の領域

である。そこに有人活動が加わると，CELSS など生存のための技術が重要課題となり，農学

や植物学との接点が生じる。ヒトの生存の基本は食料であり，その生産性を高めるためには，

農学・植物学領域の知見や技術が必要となる。地上とは異なる環境下，限られた空間・資源・

エネルギーの中で安全かつ計画的に食料をヒトに供給するためには，健全に成長する植物の

挙動を正確に把握し，生産速度を最大にする環境制御が必要となる。そのためには，発芽か

ら栄養・生殖成長を含む植物生育全段階における形態形成，ガス交換，水収支などの情報を，

個体あるいは組織レベルで正確に自動計測し，即時の解析結果に基づくフィードバック・フ

ィードフォワード制御を駆使した環境制御が必要となる。すなわち，植物学・物理学・数理

学・工学の観点からの環境制御を中心とした高効率植物生産技術が重要となる。 

 CELSS での栽培候補植物として，可食部に含まれる栄養素，栽培の容易さなどを考慮して，

カロリー源となるコムギ，イネ，サツマイモ，ジャガイモ，脂質源となるダイズ，ラッカセ

イ，ビタミンなど機能性成分を含むレタス，ニンジン，トマト，イチゴなどが挙げられてい

る。また高速度で増殖するクロレラ，スピルリナ，ユーグレナなどの微細藻類も候補になっ

ている。 
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表１．地球，月および火星の諸特性 

 

 

 

 空気が無く，あるいはその組成が地球とは大きく異なる宇宙環境(表１参照)において，限

られた空間で大量の植物を高速で栽培するためには，閉鎖型の植物工場(宇宙植物工場)が不

可欠である。CELSS において効率的な植物生産を行なうための環境制御技術を確立するため

には，植物のガス交換および成長に対する物理的環境要素(光強度，明暗周期，光の波長，気

温，湿度，CO2濃度，気流，培地水分，培地通気性など)の影響に加えて，微小重力や低圧環

境など宇宙特有の環境条件の影響についても検討しなければならない。 

 

２．これまでの宇宙農業関連研究の概要 

 地上での宇宙農業研究は，1950 年代に開始された米国空軍および米国航空宇宙局(NASA)

による CO2/O2変換のための藻類培養から始まる(Wheeler 2017)。ロシアでも，1960 年代に宇

宙を目指した藻類生産と環境制御農業の研究が開始された。NASA は 1980 年から CELSS 研

究を開始し，完全閉鎖栽培室(20 m2)室内で農作物の環境制御生産実証を行い，1990 年代に

はヒトと作物との物資循環に関する研究へと展開している(Wheeler 2017)。欧州宇宙機関

(ESA)では，1980 年代後半から Micro-Ecological Life Support System Alternative (MELiSSA)プ

ロジェクトを開始し，微生物も取り入れた CELSS 研究を継続している(Lasseur et al. 2010)。

またドイツ航空宇宙センター(DLR)を中心に，月や火星での植物工場を目指した EDEN ISS

プロジェクト(Zeidler et al. 2017)を 2015～2019 年に行い，南極での実証栽培試験も行ってい

る。 

 CELSS の大規模実験例として，1990 年にアメリカ，アリゾナ州に作られた閉鎖施設がある

(図２) (Allen 1991)。この施設は，地球上の生物圏(Biosphere，バイオスフェア)を模擬した

第 2 の生物圏と言う意味で，バイオスフェアⅡと名付けられた。12,700 m2の敷地に，地上部

はガラスドームで覆われ，地下部も含めて密閉空間を作り，その内部に地球の生態系をまね

て，様々な自然植生や農業生態系，海などを配置した (Allen 1991)。この閉鎖環境下で 1991

年から 1993 年までの約 2 年間，男女 4 人ずつ計 8 人がコムギなどの食料作物，トマトなどの 

地球 月 火星

質量(10 26 kg) 59.8 0.74 6.43

自転周期（日） 0.9973 27.32 1.026
公転周期（日） 365.26 27.32 687

太陽からの平均距離(10 6 km) 149.6 227.9

赤道直径 (km) 12760 3476 6780
表面気圧(hPa) 約1000 0 約10
表面温度（℃） 7 　110（赤道付近の昼） -93

-170（赤道付近の夜）

N2 (78.1) N2 (2.7)

大気組成（％） O2 (20.9) O2 (0.13)

Ar (0.93) Ar (1.6)

CO2 (0.04) CO2 (95.32)
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図２.バイオスフェア２の概要 

 

野菜，バナナなどの果樹などを栽培，ヤギを飼育し，自給自足の生活を行った。最初，実験

は順調であったが，１年後，内部の O2濃度が初期の 21%から低下して 14%の危険値になっ

たため，実験は終了せざるを得なくなった。計画では，土壌微生物や他の生物の呼吸が植物

の光合成と釣り合って，O2濃度および CO2濃度は，初期値を維持できる予定であった。しか

し，植物の成長を制御できなかったこと，閉鎖系内に持ち込んだ土壌の中で微生物が急激に

増加したこと，構造材のコンクリートによるCO2吸収(Ca(OH)2＋H2O＋CO2 → CaCO3＋2H2O)

が生じたことなどが原因となって，ガス収支が崩れてしまった。この例のように，閉鎖系内

では予想できない物質の動きが生じ得ることに留意しなければならない。 

 1990 年代に，日本の環境科学研究所(青森県)では，閉鎖生態実験施設を構築し(Tako et al. 

1997)，植物栽培を中心に，ヒト，動物，廃棄物の物質循環に関する研究を開始した。ヒト居

住施設(123 m2)，植物栽培施設(150 m2)，家畜飼育施設(54 m2)，陸水圏生態実験施設，物質

循環処理施設から構成される(図３)。ヒトの食料や家畜の飼料は，植物から得て，植物栽培

に必要な肥料はヒトと家畜の排泄物から作るなど，必要な物質は全て内部でリサイクルされ，

利用される。植物栽培施設では，成人男性 2 人が自分たちの生存に必要な栄養を供給する植

物(イネ，ダイズ，ジャガイモ，トマト，コマツナ，ピーナッツなど)を栽培する。ヒトの食

用にならない部分の一部は家畜の飼料とし，その他は廃棄物として，酸化処理される。この

植物栽培施設は，温度，湿度，CO2 濃度，光などの栽培環境を最適に維持して，限られた空

間でより多くの食料を短時間に生産できる植物工場である。家畜飼育施設では，植物を飼料

としてヤギを飼育する。糞尿は物理的，化学的に処理されて，植物栽培の肥料となる。物質

循環処理施設は，ヒト居住施設，植物栽培施設，家畜飼育施設，陸水圏生態実験施設の間に

あって，物理化学的処理により物質を目的に応じて変換し，循環させる。たとえば，食料や

飼料にならない植物の根やヒト・家畜の排泄物を湿式酸化処理を経て肥料に合成する。また

廃水や結露水を浄化して，飲用水，生活用水，植物栽培用水などにする。居住施設内の O2

が不足する場合には CO2 を分解して発生させた O2 を補給し，またエチレンなどの有害ガス

を分解処理するなど，システム全体のガス環境を最適に維持している。 
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図３．環境科学研究所閉鎖生態系実験施設の構成 

矢印は物質の流れを示す。 

 

 

 また実験室規模ではあるが，植物と食用菌(キノコ)の複合栽培が実証されている。植物は，

明期には光合成により CO2を吸収し，O2を放出する。他方，食用菌は常時 O2を吸収し，CO2

を放出する。したがって，植物とキノコの栽培室を連結し，両室の空気を循環させることに

より，明期に植物栽培室に CO2を供給して植物の成長を促進し，同時にキノコ栽培室の CO2

濃度を低下させ，O2を供給して，キノコの成長を促進できた(谷ら 1993, Kitaya et al. 1993)。

キノコ菌糸の培養培地に植物生産システムから排出される植物残渣を用いることも可能であ

る。このシステムは，高効率な植物・キノコ生産システムとして，物質循環型植物工場の一

例と成り得る。 

 2000 年には，カナダ Guelph 大学の研究チームが低圧下での作物群落生産性を調べるため

の減圧植物生産室を開発した(Dixon et al. 2017)。また同時期，火星を目指した宇宙農業の研

究会が発足し(Yamashita et al. 2005)，宇宙での動物性蛋白質生産や，火星居住のため宇宙農

場を中心としたモデルシステムにおける熱や物質の収支，循環(Yamashita et al. 2006)などが

検討された。最近では，中国の北京航空航天大学が，3 人の生存のための空気，水，食料を

生産できる農業モジュール(69 m2)を含む閉鎖型生命維持施設(Lunar Palace 1)を構築し，試験

を行っている(Dong et al. 2015)。 

 

３．宇宙植物工場における環境制御 

３-１.宇宙微小重力下での植物生産における環境制御の問題点 

 微小重力については，地上で水平においた植物を回転させて重力の方向を攪乱させる装置

(クリノスタット)を用いた擬似微小重力実験や，スペースシャトルを用いた重力応答に関す

る植物生理学的研究が多く行なわれ，微小重力下でも植物は生育できることが示されている。 
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図４．地上でのレタスの逆さ吊り下げ栽培 

上下栽培棚の中央に蛍光灯光源を配置し，上下方向に光を照射。 

 

 

また地上において，重力の方向が反対になるように植物を逆さに吊り下げて栽培した実験に

より，重力方向が逆の場合(-1g の重力)でも，光強度 200 µmol m-2 s-1以上であれば，図４に

示すように光屈性により植物の成長方向を制御でき，ほぼ正常に育成できることが示された

(Kitaya et al. 1992)。最近では，国際宇宙ステーションでの長期の栽培試験により，宇宙の微

小重力下でも植物が栽培でき，開花，結実が可能であることが実証されている。 

 しかし，これまでの宇宙実験で解析されたコムギやシロイヌナズナの生殖過程では，開花，

結実はするものの，発芽能力を持つ稔性種子の形成率が著しく低下した(例えば，Merkies & 

Laurinavichyus 1983; Mashinsky et al. 1994, Salisbury et al. 1995)。 

 

３-２.微小重力が植物葉の熱・ガス交換におよぼす影響 

 宇宙の微小重力場では温度差による熱対流が生じないため，熱およびガスの交換が抑制さ

れ，葉温の上昇および光合成・蒸散の抑制が起こると考えられる。ここでは，葉の熱・ガス

交換におよぼす微小重力の影響を検討するため，航空機の放物線飛行による重力変化(0.01～

2ｇ)に伴う葉温および葉の純光合成速度の変動について調べた結果を紹介する。 

 1 回の放物線飛行において，重力 1g での水平飛行から約 20 秒間の上昇加速飛行(2ｇ)を経

て，約 20秒間の微小重力飛行(0.01g)を行ない，その後水平飛行に戻るまでの約 30秒間は 1.5g

の重力を受ける。水平飛行時(重力 1g)，上昇加速飛行時(2g)，微小重力飛行時(0.01g)，およ

び水平飛行復帰時(1.5g)におけるオオムギ生葉の葉温分布を図５に示す(Kitaya et al. 2003)。

重力が 1g から 2g に増加すると，葉の中央部の高温域が減少し，0.01g になると増加し，1.5g

になると再度減少した。葉の平均温度は，水平飛行時約 30℃であったが，上昇加速飛行時に

約 0.3℃低下した。その後，微小重力飛行開始とともに，葉温は直線的に上昇し，20 秒後に

は１g での葉温より約 1℃上昇した。水平飛行に復帰するために重力が上昇すると，葉温は再

び低下した。また微小重力下では，葉の先端部の細い部位における葉温が 2-3˚C 上昇し，葉 
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図５．航空機放物線飛行中の重力変化にともなうオオムギ葉表面の温度分布変動 

 

の広い部位に比べて葉温上昇が顕著であった(図６)(Kitaya et al. 2006)。重力 1g 下では，葉

の先端部の細い部位における葉面境界層が，葉の広い部位のそれに比べて薄く，そのため熱

(潜熱＋顕熱)輸送に対する抵抗が小さいので，細い部位の葉温は広い部位より低い。しかし

強制対流のない微小重力下では，葉の幅に関係なく葉面境界層の厚さがほぼ一定であるので，

葉温も葉の幅に関係なくほぼ同じ値に近づく。そのため微小重力下では，微小な部位の温度

上昇が顕著になる。これらのことから，重力の低下に伴い，葉温が上昇することが確認でき，

さらに微小な部位での温度上昇が著しいことが判明した。 

 

 

図６．航空機放物線飛行中の重力変化にともなうオオムギ葉身各部位の表面温度の推移 
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図７．航空機放物線飛行中の重力変化にともなうオオムギ生葉および２種の模擬葉(銅板性乾

燥模擬葉，ろ紙製湿潤模擬葉)の表面温度の経時変動 

表面温度の値は，各供試葉表面の平均温度の 9 回の放物線飛行の平均値。誤差線は標準偏差。 

 

 また，重力の変化にともなうオオムギ生葉，銅板製乾燥模擬葉，ろ紙製湿潤模擬葉の表面

平均温度の経時変動を比較した(図７)。各模擬葉の射出率，熱容量は，生葉とほぼ同様とし

た。蒸発速度あるいは蒸散速度は，乾燥模擬葉＜オオムギ生葉＜湿潤模擬葉の順に大きい。

1g から 0.01g への重力減少にともなう各試料の平均温度上昇は，銅板模擬葉で 0.1℃，生葉で

0.8℃，湿潤模擬葉で 1.1℃となり，乾燥模擬葉で最小，湿潤模擬葉で最大となった。このこ

とから，微小重力場での各試料の熱交換において，水の蒸発散抑制に伴う潜熱輸送の抑制が

温度変動に大きく影響したと考えられる。 

 オオムギ葉の純光合成速度およびイチゴ葉の蒸散速度に及ぼす重力の影響を図８に示す

(Kitaya et al. 2001, Hirai & Kitaya 2009)。水平飛行時，約 4 µmol m-2 s-1であったオオムギ葉の

純光合成速度は，微小重力飛行(重力 0.01g)開始とともに低下し，20 秒後には，水平飛行(重

力 1g)時に比べて約 20%低下した。水平飛行に復帰するために，重力が上昇すると純光合成

速度は急激に上昇した。また微小重力飛行時のイチゴ葉の蒸散速度は，水平飛行時に比べて

約 40%低下した。これらのことから，微小重力場では純光合成速度は低下することが確認さ

れた。 

 微小重力場では温度差による熱対流が生じないため，葉と周辺空気との熱・ガス交換が抑

制され，葉温の上昇，純光合成速度の低下が生じたと考えられる。これら一連の航空機実験

では，微小重力の期間が 20 秒と短く，熱・ガス交換は定常状態になっていない。宇宙での長

期植物栽培のように，植物が長期間，微小重力下に置かれる場合，葉温の上昇は，20 秒間の

微小重力環境下での実験結果の約 2 倍になることが，植物の熱的特性から予測される。また

純光合成速度や蒸散速度の低下も，宇宙の連続的な微小重力下ではさらに著しくなると考え

られる。 
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図８．オオムギ葉の純光合成速度およびイチゴ葉の蒸散速度に及ぼす重力の影響 

 

 微小重力下での植物体温の上昇および純光合成速度の低下は，宇宙で植物生産を行なう上

で留意すべき問題である。例えば植物体温の上昇に関して，イネ，コムギ，トマト，ピーマ

ン，オオムギ，シロイヌナズナなどの花粉形成は 30～33℃程度の高温によって障害を受ける

(例えば，Erickson & Markhart 2002, Abiko et al. 2005, Sakata et al. 2010)。上述の結果は，宇宙

の微小重力下では穎花表面上および穎花内での熱対流が抑制されて，熱交換，特に蒸散速度

低下に伴う気化潜熱交換の抑制によって，花粉形成の障害を誘発するだけの組織温度の上昇

が生じる可能性を示唆している。 

 

 

図９．航空機放物線飛行中の重力変化にともなう植物生殖器官温度の変動 
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図１０．生殖器官各部位の温度に及ぼす重力の影響 

 

 そこで，植物の生殖成長に対する宇宙環境の影響として，微小重力が植物の生殖器官の温

度上昇を介して，花粉の形成，発育に及ぼす影響を予測するため，航空機放物線飛行実験に

より，微小重力下で熱対流が生じない場合の生殖器官微細組織の温度の動態について検討し

た。その結果，イネの頴花とオシベの葯，およびトマトの花弁とメシベ柱頭の温度は，重力

が 1g から 2g に増加すると低下し，0.01g に低下すると上昇した(図９)。1g から 0.01g への重

力の低下に伴い，イネの頴花では 2℃，オシベの葯では 3.6℃温度が上昇し，またトマトの花

弁では 2.7℃，メシベ柱頭では 2.4℃温度が上昇した(図１０)。重力の低下に伴う植物体各部

位の表面温度の上昇は，イネのオシベ葯のような微細な部位で，特に著しくなった。この実

験結果から，微小重力下で熱対流が生じない場合の生殖器官微細組織の表面温度は，2-4℃上

昇し得ることが確認できた。このことは，微小重力下では生殖器官の温度上昇により，不稔

などの生殖異常を引き起こす可能性を示唆している。 

 

図１１．ガスおよび熱交換の観点から見た植物の生殖成長に及ぼす微小重力の影響 
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 以上のことから，微小重力下で気流環境制御が不十分な場合，光合成などのガス交換が抑

制されるとともに，生殖器官の温度上昇により，不稔などの生殖異常を引き起こすと考えら

れる(図１１)。将来の宇宙での植物栽培では食料となる穀類や豆類の生産が重要であり，こ

れらを生産するためには，宇宙で開花，受精，稔実などの生殖成長を正常に行なわせなけれ

ばならない。また長期の有人活動を支援するためには，種子からの発芽，栄養成長，生殖成

長，種子形成の生活環を何世代にもわたって繰り返さなければならない。しかしこれまでの

宇宙実験結果から，上述のように，植物の生殖成長や種子形成が正常には行なわれないこと

が問題となろう。 

 サツマイモ，ジャガイモのようなイモ類は，食料となる部分が塊根や塊茎であるので生殖

成長は不要であり，また栄養繁殖できるので，繁殖のための種子形成も不要である。特にサ

ツマイモは遺伝的多様性に富み，栽培が比較的容易である。また塊根と同時に茎葉部も野菜

として食用となり，その可食部比率は 90%以上となり得る。さらにビタミン A，C および E，

食物繊維，タンパク質，カルシウム，カリウムなどを豊富に含有し，特に茎葉部には，抗酸

化物質を豊富に含み(表 2)，機能性野菜としての利用性も高いことから，宇宙でのパイオニ

ア食料作物の候補となる。 

 これまでの筆者らの研究結果に基づく試算では，1 人当たり必要なサツマイモの栽培面積

は 54 m2である。なお日本の農地での作物生産では，この約 6 倍の耕地面積が必要である。

例えば 3×3×3 m3の栽培空間に 6 段の栽培棚を設置すると，1 人分の食料生産と同時に，蒸発

散により 1 日約 180 L の清浄水を回収できる(図１２)。この栽培装置は，1）宇宙での食料生

産，2）閉鎖系内での物質循環，3）ヒトに対する有害ガス，不快臭気の除去，4）生鮮野菜の

供給や植物と接することによる精神衛生の向上などの観点から，宇宙における人類の自立し

た長期的居住を可能にするための重要な第一歩となることが期待される。宇宙では，栽培空

間容積，エネルギー使用量などが限られるので，蔓性の茎を整枝して葉面積密度を高め，同

時に照明効率を高めることで，今後，上述の 1 人当たりの必要栽培空間容積を 1/2 に縮小す

ることを目指している。 

表２．各種作物可食部の成分とその含有量(湿重 100 g 当たり) 

 

日本食品標準成分表 2010 および*: https://www.naro.affrc.go.jp/project/results/laboratory 

/karc/2002/konarc02-10.html より。 

Crop plant

Energy

(kcal)

Protein

(g)

Lipid

(g)

Carbo-

Hydrate 

(g)

Dietary

Fiber

(g)

Ca

(mg)

K

(mg)

Fe

(mg)

P

(mg)

Ascorbic

Acid 

(Vitamin C)

(mg)

b-Carotene 

(Vitamin A)

(mg)

a-

Tocopherol 

(Vitamin E)

(mg)

Vitamin 

K

(mg)

Tuberous root of 

sweet potato

132 1.2 0.2 31.5 2.3 40 470 0.7 46 29 23 1.6 (0)

Leaf and petiole of 

sweet potato 

‘Suiou’ *

- 4.0 - - 5.7 142 - 2.0 - 31 9400 4.3 1016

Rice 350 6.8 2.7 73.8 3.0 9 230 2.1 290 (0) 1 1.2 (0)

Wheat 337 10.6 3.1 72.2 10.8 26 470 3.2 350 (0) ‐ 1.2 (0)

Soybean 417 35.3 19.0 28.2 17.1 240 1900 9.4 580 Tr 6 1.8 18

Potato 76 1.6 0.1 17.6 1.3 3 410 0.4 40 35 - Tr Tr

Peanut 562 25.4 47.5 18.8 7.4 50 740 1.6 380 (0) - 10.1 Tr

Leaf Lettuce 16 1.4 0.1 3.3 1.9 58 490 1.0 41 21 2300 1.3 160

Strawberry 34 0.9 0.1 8.5 1.4 17 170 0.3 31 62 17 0.4 (0)

Tomato 19 0.7 0.1 4.7 1.0 7 210 0.2 26 15 540 0.9 4
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図１２．1 人の成人男性の生存を可能にする宇宙植物工場(9 m2の栽培ベッドを 6 段重ねた多

段式)とその多益的機能 

 

３-３.宇宙閉鎖環境での植物生産におけるその他の留意点 

 CELSS の閉鎖植物工場では，限られた空間およびエネルギーを有効利用するために，植物

は高密度群落状態で栽培される。高密度群落内の気温，相対湿度，光強度および CO2濃度な

どの環境要素は，群落外のそれらと大きく異なる(Kitaya et al. 1998)。一般に光強度が高くな

ると，葉温の上昇や蒸散促進により，高密度群落内の気温および水蒸気張力は群落外より高

くなり，また純光合成速度の増加に伴い CO2濃度は低くなり，その結果，予期した蒸散速度

や光合成速度が得られなくなる。例えば草丈 0.1 m，葉面積指数 5 のナス苗の個体群を用いた

地上実験において，群落上の気温 28℃，相対湿度 65%(水蒸気張力 24 hPa)，CO2濃度 380 µmol 

mol-1，光合成有効光量子束密度 500 µmol m-2 s-1(放射フラックス 170 W m-2)，風速 0.1 m s-1

とした場合，群落外に比べて，群落内上層の気温は 2-3℃，水蒸気張力は 6 hPa 上昇し，また

CO2濃度は 25-35 µmol mol-1低下した。しかし群落上の風速が 0.3 m s-1に増加すると，風速  

0.1 m s-1に比べて，気温は 1.2℃低下し，CO2濃度は 12 µmol mol-1増加した。これらのことか

ら，植物群落内環境をより厳密に制御するためには，気流環境の制御が不可欠である。 

 トマト苗群落の純光合成速度は CO2 濃度の上昇により増加する(図１３)(Kitaya et al. 

2004)。CO2濃度の上昇による純光合成速度の増加は，葉面積指数の高い高密度群落で顕著で

あり，また低風速で顕著である。この現象は，高 CO2濃度環境下でも，純光合成速度を高め

て生育を促進するためには，低 CO2濃度環境と同様，風速を高めて群落内外のガス交換を促

進すると同時に，葉面境界層を薄くして，植物葉と周辺大気とのガス交換を促進することが

重要であることを示唆している。 

 閉鎖環境では，さまざまな微量有害ガスが発生し，蓄積し得る。とくにエチレンは重要な

植物成長調節物質であり，植物自らも発生源となる。一般に，空気中のエチレン濃度が   

0.1 µmol mol-1以上に上昇すると，植物に障害が生じる。閉鎖環境では，さまざまな微量ガス

成分の挙動をモニターしながら，過剰蓄積による不具合が生じる場合には，微量ガスの除去

システムが不可欠となる。 
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図１３．トマト苗個体群の純光合成速度(黒塗潰し：床面積当たり，白抜き：葉面積当たり)

に及ぼす葉面積指数(LAI)，CO2濃度，および風速の影響(Kitaya et al. 2004 より転載) 

光合成有効光量子束密度：250 µmol m-2 s-1，気温：23℃，相対湿度：55%，植物高：   

0.05-0.20 m。 

 

 微小重力下では，植物根への給水に関しても問題がある。地球上では，どのような植物栽

培でも，給水システムには重力による水の落下現象が利用されている。しかし，宇宙の微小

重力，あるいは低重力環境では，水の落下が制限される。したがって，根に水を供給するた

めには，ポンプなどによる圧力勾配，あるいは親水性繊維材料などによる毛管力を利用する

ことになる。 

 重力以外の宇宙環境として，気圧環境がある。表１に示すように月面はほぼ真空であるた

め 0気圧であり，火星表面は 0.01気圧である。ほぼ真空の空間にある宇宙ステーション内も，

減圧することは容易である。このような低圧下では，植物栽培施設内を低圧に維持すること

は，閉鎖施設の被膜構造などを簡易化でき，有利である。そこで宇宙農業では，低圧環境下

での植物栽培技術の確立が重要な課題となる。地上気圧の 1/4 の低圧下での栽培において，

ホウレンソウなどが正常に育つことが報告されている(Goto et al. 1995)。また，低圧力に加え

て，低重力も施設の耐荷重構造の簡易化に有利である。 

 その他，宇宙放射線や宇宙紫外線，さらにはそれらと低重力が植物生育や遺伝子変異に及

ぼす複合影響についても，特に月や火星表面での長期植物栽培では考慮しなければならない。 

 

４．おわりに 

 微小重力下では，熱対流(密度対流)が生じにくいため，強制空気流動が無い場合，放物線

飛行中に生じる 20 秒間の微小重力(0.01g)でも，熱対流の抑制により植物葉と周辺空気との

熱交換が抑制され，約 2-3℃の葉温上昇が生じる。とくに微小重力下では，蒸散抑制による

潜熱交換の抑制が，葉温上昇に大きく関与する。また微小重力下での対流の抑制により，光

合成も抑制される。したがって熱およびガス交換の観点から，宇宙での植物栽培において，
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気流制御による対流促進は不可欠である。また宇宙で種子を稔らせて持続的な植物生産を行

なおうとする場合，生殖異常を引き起こす生殖器官の過度の温度上昇を防止するためにも，

植物周辺において強制的に空気を流動させ，生殖器官での熱・ガス交換を促進させる必要が

ある。 

 CELSS における効率の高い植物栽培システムを構築するための今後の課題として，照明シ

ステム，水分供給システム，水蒸気回収システムおよびガス制御システムのさらなる高効率

化，小型化および軽量化を図ることが重要である。また，最適環境制御の指標となる植物活

性を評価するため，高度な植物成長モニタリング技術を開発する必要がある。 

 地球は，ほぼ完全な閉鎖環境であり，その中で植物，ヒト，およびその他の従属栄養生物

が共存している。したがって，CELSS は地球における物質循環システムのミニチュアと考え

ることができる。CELSS が構築できれば，長期有人宇宙活動の支援に貢献するのみならず，

地球上の生態系における物質循環の中で起こっている様々な現象を実験的に再現することが

でき，不適切なヒト活動により生じている CO2濃度上昇や地球温暖化など，地球環境の将来

予測や地球環境問題の解決方法を見いだすための実験装置となることが期待される。 
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１．はじめに 

 日本は1990年代にシャトルミッションに参加して以来，有人宇宙開発の重要な一翼を担っ

てきた。1992年，毛利衛宇宙飛行士がスペースシャトルに搭乗して7日間の科学実験を行い，

1994年には向井千秋宇宙飛行士がイモリとメダカを対象とした生物実験を行い，成功を収め

た。動物を使った実験がクローズアップされる中，1998年にはスペースシャトルSTS-95を利

用して植物の芽生えを用いた生育実験が実施され，その後の国際宇宙ステーション

(International Space Station, ISS)実験の基礎となる大きな成果を上げた。本稿では，日本の宇宙

植物研究に用いた機材の開発，実験運用を概要し，将来展望を解説する。 

 

２．日本の植物実験と有人宇宙探査 

 1998年，スペースシャトルミッションSTS-95ではシロイヌナズナ，イネ，エンドウ，トウ

モロコシ，キュウリ等の種子を微小重力環境で発芽させ，地上に持ち帰り分析する植物生育

実験が実施された(嶋津 & 相澤 1999)が，これらの研究目的は植物の芽生えへの重力の影響

をみるもので，種子を乾燥もしくは冷蔵状態で打ち上げ，インキュベーター等を使わず，シ

ャトル内のキャビンにおいて生育させた。これらの実験は光の影響を排除するため暗条件で

シャトルフライトの制約上数日間の実験であったが，多くの知見が得られ，ISSでの実験の基

礎となった。 

 スペースシャトル実験で得られた結果をもとに，ISS「きぼう」日本実験棟においても多く

の植物実験が行われてきた(表１)。ISSにおいては長期間実験できる特徴を生かし，生物が重

力を感知するメカニズムの解明，植物ホルモンの動態，形態形成等に関する実験が行われ，
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得られたデータは論文発表され，成果報告書も公開されている(http://iss.jaxa.jp/kiboresults/ 

plant/#theme)。 

 特に，2009年9月に「きぼう」で2か月にわたって行われたシロイヌナズナの栽培実験(Space 

Seed実験)では，日本が世界で初めて，宇宙環境において人工重力条件と比較しながら微小重

力下での植物のSeed-to-Seed実験を成功させた。この実験ではJAXAが独自に開発した細胞培

養装置(Cell Biology Experiment Facility, CBEF)と植物実験ユニット(Plant Experiment Unit, 

PEU)という自動栽培装置を用い，栽培容器内で，シロイヌナズナの発芽，開花，結実という

生活環を完結させた。この植物実験ユニットは「きぼう」での後続の植物実験にも利用され

ている。また宇宙での実験終了時に使う化学固定キットなどの付属品の開発や保存用の冷凍

冷蔵庫，リアルタイムイメージング解析を可能にする位相差蛍光顕微鏡システムも後に打ち

上げられ，植物細胞の観察に利用されている。 

 

表１．ISS で実施された日本の植物宇宙実験 

 

EMCS：European Modular Cultivation System，PCC：Plant Cultivation Chamber，CBEF：

細胞培養装置，CB：クリーンベンチ， PEU：植物実験ユニット，MEU：計測ユニット，    

V-MEU：カメラ付き計測ユニット，CFB：化学固定バッグ，CFA：化学固定器具，KFT：KSC 

Fixation Tube(化学固定チューブ) 

テーマ略称 テーマ名
所属
代表研究者

宇宙実験期間 使用装置
化学固定法,
回収法

Resist Wall

植物の抗重力反応における微小管－原形質膜－
細胞壁連絡の役割
「きぼう」利用開始前実施（ESA実験装置利用）

大阪市立大学
保尊隆享

2008年3月～6月 EMCS/PCC KFT

Cell Wall

微小重力環境下におけるシロイヌイズナの支持組
織形成に関わる遺伝子群の逆遺伝学的解析
「きぼう」利用開始前実施（ESA実験装置利用）

東北大学
西谷和彦

2008年3月～6月 EMCS/PCC KFT

Space Seed 微小重力環境における高等植物の生活環
富山大学
神阪盛一郎

2009年9月～11月,

2010年4月回収
CBEF/PEU

KFT, 冷凍,

冷蔵

Ferulate
重力によるイネ芽生え細胞壁のフェルラ酸形成の
制御機構

大阪市立大学
若林和幸

2010年6月，
2010年11月回収

CBEF/

MEU
冷凍

Hydro Tropi
微小重力下における根の水分屈性とオーキシン
制御遺伝子の発現

東北大学
髙橋秀幸

2010年10月
CBEF/

V-MEU
KFT

CsPINs
植物の重力依存的成長制御を担うオーキシン
排出キャリア動態の解析

東北大学
髙橋秀幸

2011年4月～
2014年5月

CBEF/

V-MEU
KFT/CFB

Resist 

Tubule

植物の抗重力反応機構－シグナル変換・伝達から
応答まで

大阪市立大学
保尊隆享

2012年10月～
2014年8月

CBEF/PEU,

V-MEU,

CB顕微鏡
CFB

Aniso

Tubule

重力による茎の形態変化における表層微小管と
微小管結合タンパク質の役割

大阪市立大学
曽我康一

2013年11月～
2015年4月

CBEF,

蛍光顕微鏡
なし

Plant Gravity 

Sensing
植物細胞の重力受容の形成とその分子機構の研究

金沢工業大学
辰巳仁史

2014年10月～
2016年5月

CBEF/PEU CFB, CFA

Plant 

Rotation

植物における回旋転頭運動の重力応答依存性の
検証

東北大学
髙橋秀幸

2015年2月～8月 CBEF/PEU なし

Auxin 

Transport

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明

大阪府立大学
上田純一

2016年5月～
2017年3月

CBEF/V-ME,

MEU
CFB, 冷凍

Space Moss 宇宙におけるコケ植物の環境応答と宇宙利用
北海道大学
藤田知道

2019年7月～
2020年1月

CBEF/PEU,

蛍光顕微鏡
CFB, 冷凍,

冷蔵
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 宇宙での実験操作を行う宇宙飛行士の訓練，実験を確実に遂行するための準備と軌道上実

験運用のノウハウは，植物実験のみならず，細胞培養や線虫，タンパク質の結晶化実験など，

多くの宇宙実験の実現性の向上に大きく貢献している。 

 現在，これまでに得られた成果をもとに将来の有人宇宙探査に必要な食料生産に役立つ要

素技術開発を検討している。宇宙での植物科学は新発見を導き，宇宙での研究を実現するた

めの実験装置開発の要求のもとになったといえる。さらには人類の宇宙進出を支える食料生

産の基礎となるデータがとられている。植物科学は地球での生命を支える基礎となるだけで

なく，宇宙開発にも大きく貢献している。 

 

３．機材の開発 

３-１．細胞培養装置 

 植物実験に限らず，細胞培養などの科学実験を行う場合には温度，湿度などの環境条件を

整えることが必要である。そのためにインキュベーターが使われる。細胞培養装置は宇宙用

に開発されたインキュベーターであり，特徴としては1g対照実験用の遠心機を備えている。

植物実験はもとより細胞実験等にも幅広く使われる共通実験装置である(矢野 2010a, Yano et 

al. 2012)。きぼう内で使用される装置を図１に示す。 

 

 

 

 

図１．きぼうの船内の植物実験に使用される実験装置 

A クリーンベンチ(CB)，B 細胞培養装置(CBEF)，C 細胞培養装置(ドアオープン状態)，C1 

微小重力区，C2 人工重力区(遠心機)，D 植物実験ユニット(PEU)，E 計測ユニット(MEU)，

F カメラ付き計測ユニット(V-MEU)。 

A B

C

C1

C2

D

E

F
I
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 本来，重力の影響を調べる実験は，重力のみが異なる条件で実施することが必要である。

試料は軌道上に到着する前に地上輸送，打ち上げ時の振動などすでに通常の実験室環境とは

異なる環境を経験している。打上振動の影響は大きく，宇宙での対照実験の必要性が示唆さ

れている。従って，宇宙実験室における1g 対照群を可能にする遠心機の役割が重要である。

スペースシャトル時代も，BIORACKやNIZEMIといった遠心機を備えた培養装置が搭載され

ていたが，実験期間は2週間程度が限界であった。ISSではこれまでのスペースシャトル実験

ではたやすく得られなかった軌道上での長期間の人工重力条件を使い，重力の有無による細

胞レベル，遺伝子レベルでの変化を見ることができるようになったことに大きな意味がある。

共通実験装置として利用されてきたクリーンベンチ(Clean Bench, CB, 図１A)には位相差蛍

光顕微鏡が設置されており，植物実験にも使用された。 

 

３-２．植物実験ユニット 

 2009年のSpace Seed実験では，世界で初めて人工重力条件と比較しながら微小重力下での植

物栽培のSeed-to-Seed実験を成功させた (神阪 2010, Yano et al. 2013)。この実験では細胞培養

装置(CBEF，図１B, C)と植物実験ユニット(PEU，図1D)を用いてシロイヌナズナを2か月に

わたって栽培した。使用したPEUは照明，給水システム，換気システム，観察用カメラを装備

しており，宇宙飛行士により「きぼう」内のCBEFにPEUを設置したあとは筑波宇宙センター

から運転ファイルを転送することにより，栽培実験の開始，停止，実験条件の変更，記録を

行うことができるものである。栽培容器は地上部高さ50 mm，容積120 mlと小型ではあるもの

の，シロイヌナズナの発芽，開花，結実という植物の生活環を完結させることができた。い

わば宇宙用の小さな植物工場の開発に成功したといえる。照明については生育用にはピーク

波長660 nmの赤色LED，470 nmの青色LEDの混合光を用い，合計光量子束密度は110～190 

μmolm-2sec-1であり，観察用には白色チップタイプLEDを用いた。PEUでは赤青交互に配列さ

れた生育用LED照明と試料部が近接して配置されたことによるLED光の空間的な分布の不均

一や，容器中央部と周縁部の光量分布の偏りが懸念されたため，光分布を均一化するため試

料部上部に光拡散板を搭載し，また側面や底面に光の反射と均一化を可能とする金属反射板

を設けて解決を図った(矢野ら 2008)。 

 

３-３．試料保存技術の開発 

３－３－１． 化学固定技術 

 宇宙での試薬の保管や使用法についても検討が必要であった。地上では生育した植物体は

速やかに解析に供する。また試薬浸漬を行う場合，使用する試薬も調製後速やかに使用する。

一方，宇宙では生育した植物を宇宙で詳細に解析するのは通常困難である。植物体を培地と

分離した後，化学固定もしくは冷凍，冷蔵などの保存手段をとったうえで地上に帰還させ，

詳細な解析を行うことになる。使う試薬は地上で調製してから植物を処理するまでに保管し

ておくことが求められ，保管期間は数日から数週間となる。宇宙での二次処理，三次処理は

困難であるため，薬剤に浸したまま帰還させ，地上実験室まで返送してから作業の続きをす

ることになる(矢野 2010b)。 
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 ISSにおいてRNAlaterやパラフォルムアルデヒド液のような生物試料を保存する薬剤を使

う場合，安全性に考慮が必要である。微小重力環境下において漏れたり飛び散ったりして宇

宙飛行士に危害を加えないよう適切に封入しつつ使用しなければならない。1998年のSTS-95

ミッションにおける植物生育実験時や2010年までのISSでの初期実験は，米国航空宇宙局

(NASA)が開発したKFT(Kennedy Space Center Fixation Tube)を用いて試薬浸漬操作を行って

いた。KFTは三重封入構造に試料を保持しながら化学固定液の試料への浸漬操作を可能にす

るプラスチック製チューブである。ところがJAXA実験においてこのKFTが正常に機能しなか

ったことがあり，2011年からはJAXAにおいても試料保存技術開発の一環で，化学固定を目的

とする機材の開発が行われた。CFB(Chemical Fixation Bag (化学固定バッグ))は「きぼう」で

植物体をRNAlaterのような薬剤で処理するためにJAXAが開発した器具である(Soga et al. 

2015)。CFBは外，中，内の3重のバッグで構成されている。外と中バッグはジッパーシールの

袋で，内バッグはクリップで封入される。試料を内バッグに収納し，内バッグのクリップと

中バッグ，外バッグのジッパーを閉じた後，薬剤の入ったパウチの封入を破ることによって

試料の浸漬処理を行う(図２)。2日～4日程度冷蔵(2～4℃)で浸漬した後，長期保存のために

は-80℃で凍結して保存する。 

 

図２．化学固定バッグの使用法 

A Chemical Fixation Bag(CFB) ①外バッグ ②中バッグ ③内バッグ，B 内バッグの様子。ク

リップ(矢印)によって封入が保たれる。S:植物体を入れる区画，R：RNAlater の入ったパウ

チ，C 内バッグと中バッグが外バッグに収納されている。矢印はジッパーとクリップでの封

入部分。D バッグを端から巻いていき，パウチの封入を破る。E コンパクト収納するためバ

ッグの両端をテープで止める。F Karen Nyberg 飛行士が Resist Tubule 実験の際に「きぼう」

日本実験室内でシロイヌナズナを処理している。矢印は内バッグに入った RNAlater パウチ。

図は，Soga et al. 2015 より転載。 

A
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図 3．化学固定器具(CFA) 

175 mm (L) x 75 mm (W) x 40 mm 

 

 ISSにおいて，RNAlaterは毒性レベル１(THL1)に識別される試薬であり，二重封入の要求に

対し，CFBは二重封入を満足することができる。なお，「きぼう」モジュールが何らかの原因

により減圧された際にも封入状態を保持する必要がある。CFBはJAXA安全審査会の承認を得

ており，2013年11月のResist Tubule実験で最初に使用された。CFBはその後，他の植物実験に

も多数採用されている(表１)。 

 さらに高い毒性レベルを持つ薬剤に対しては，もう一重の封入レベルが求められる。JAXA

はパラフォルムアルデヒド液(4%)のような毒性レベルが高い薬剤に対して，三重の封入をす

ることができるCFA(Chemical Fixation Apparatus(化学固定器具))を開発し(図３)，Plant 

Gravity Sensing実験に使用した。CFAは植物サンプルだけでなく，線虫培養液の化学固定にも

利用された。 

 

３－３－２．冷凍冷蔵庫 

 宇宙で試料を冷蔵・冷凍保存するためには，欧州宇宙機関(ESA)によって開発されたISS用

冷凍冷蔵庫MELFI(Minus Eighty Laboratory Freezer for ISS)が使われる。温度は個別に設定可能

であるが，通常，冷蔵区画は2℃，冷凍区画は-95℃に保持されている。また地上と宇宙との往

還にはNASAが開発した-95℃に設定可能なアクティブ冷凍庫GLACERや2～4℃を保持できる

パッシブ冷蔵箱Double Cold Bagの使用が可能である。 

 試料保管技術開発のうち，冷凍冷蔵手段拡張の一環でJAXAでも独自に冷凍冷蔵庫を開発し

た。「きぼう」搭載用ポータブル冷凍・冷蔵庫FROST(Freezer-Refrigerator of Stirling Cycle)であ

る(図４)。FROSTは生命科学実験や物理・材料実験，タンパク質結晶化実験のサンプルを保

存することを目的として開発され，2013年に「きぼう」に搭載された。内部は330 mm x    

150 mm x 250 mmの寸法の収納スペースがあり，室温から-65℃までの設定が可能である。通

常，冷蔵庫として4℃の設定で使用されている。 

 2017年には，冷凍モード(-80℃)から常温モード(20℃)の設定が可能なFROST2がISS「きぼ

う」日本実験棟に設置され，稼働している。FROST2は内部寸法が331 mm x 282 mm x 193 mm

でFROSTより多少広めである。FROST2もFROSTと同様，実験要求に合わせて任意の温度設定

が可能であり，2019年現在，20℃設定でタンパク質結晶成長実験に使用されている。 
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図４.「きぼう」に設置された FROST 

 

 

 

３－４．観察システムの開発 

３－４－１．位相差蛍光顕微鏡の開発と利用 

 微小重力環境で成長したサンプルを化学固定して地球に持ち帰れば，詳細に解析すること

ができる。一方，化学固定による変化や保存の影響が否めない。宇宙で成長した植物の細胞

内動態をリアルタイムライブイメージングすることの科学的意義は大きい。そのため，JAXA

は保存技術の開発と並行して観察システムの開発も進めてきた。「きぼう」日本実験棟には共

通実験装置の一つとして内部で生物試料操作を可能とする，グローブボックスの役割も果た

すCBが設置されていた(図１A)。CBの内部には，Nikon製の位相差蛍光顕微鏡が備えつけら

れており，これと高感度カメラを組み合わせてシロイヌナズナの胚軸細胞の表層微小管を蛍

光観察した(Resist Tubule実験)。2013年には，蛍光顕微鏡(DMI6000B, Leica MicrosystemsをISS

用に一部改修)を，「こうのとり」HTV3号機で打ち上げて「きぼう」に設置した(図５)。この

蛍光顕微鏡は当初メダカの胚の観察に使用された後，2013年11月から10回にわたってAniso 

Tubule実験に使われた。2014年から2016年には培養細胞の観察に，2019年7月にはSpace Moss

実験にも使われている。さらに，きぼう利用戦略(JAXA 2017)では「きぼう」の技術の質・

量・多様性の大幅向上を掲げており，新たな実験プラットフォームとしての利用基盤の拡大

の一環として「ライフサイエンス実験用ライブイメージングシステム(COSMIC)」と呼ばれる

共焦点顕微鏡に関して，2020年からの運用を目指して準備を進めている (JAXA 2018)。 
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図５.蛍光顕微鏡（DMI6000B, Leica Microsystems を宇宙用に一部改修） 

 

 

４．実験運用 

４－１．運用準備 

４－１－１．実験要求の設定と適合性確認試験 

 宇宙実験のテーマ選定の際，科学評価，技術評価を経て候補テーマが選定される。宇宙実

験では，射場への輸送，ISSへの輸送，実験開始までの保存，実験終了後の保存など通常の実

験室での実験条件とは異なる要素が存在するため，提案時には明確になっていないパラメー

タがある事が多い。このような明確になっていないパラメータに関して，実施予定時期の「き

ぼう」の状況を考慮して設定していく。具体的には使用する機材，解析に必要なサンプル数，

サンプルの種類，温度・湿度，培地・水の量，実験期間などの各値を明確化していく。植物の

場合これらに加えて生育光量，観察タイミング，給水量，化学固定液の種類，濃度，保存期間

などを決める。決定のためには実際に地上にて実験しておくことが必要になる場合が多い。

また，決定したパラメータを用いて，実験が成立するか実際のサンプルを用いて確認する作

業も必要である。実験パラメータを決め，確認する作業を適合性確認試験と呼ぶ。宇宙実験

の成立性は機材のフライト品もしくはフライト相当品を使って試験する。この作業はJAXA，

研究者，機器開発メーカの共同作業である。「きぼう」利用初期には開発中の機材を使用して

試験を実施していたため，条件検討や確認に長期間かかることが多かった。現在では，表１

や図１に示すように開発済みで宇宙での使用実績のある機材を用いることが多くなっており，

JAXAには多数の実験のノウハウが蓄積されているので，適合性確認試験に係る期間は短縮の

傾向にある。しかし，実験条件は目的やサンプルによっても異なるため，安易に前例を踏襲

するだけではなく，実サンプルを用いたフライト前の地上試験を実施することを推奨してい

る。 
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４－１－２．利用計画調整 

 ISSはNASAやESAなど国際パートナー(International Partner, IP)と利用計画を調整しながら

国際的に運営されている。利用計画はインクリメントと呼ばれる期間の単位で行う。ISSは

1998年11月に基本機能モジュール(FGB，ロシア語で日の出を表す”ザーリャ”という愛称で

呼ばれる)が打ち上げられ，2000年10月からは有人滞在が開始された。この有人滞在の開始

を区切りとして約半年ごとに番号をつけて「インクリメント」とよび，利用の計画を立案し

ていた。2009年のインクリメント19からは有人輸送機ソユーズの往還に合わせて2つのイン

クリメントの期間が約半年になるように区切り，利用計画を立案している。例えば2019年3

月から10月の期間はインクリメント59/60と呼ばれ，この期間に特に注目すべきJAXAの活動

をタイトルに示し，実施方針を公開している(http://iss.jaxa.jp/kiboexp/plan/inc5960/)。約半年

のインクリメント中にJAXAだけで約30実験が実施されている。これらの実験の優先順位を

つけ，計画・実行していく。 

 

４－１－３．手順書作成 

 宇宙では研究者の代わりに宇宙飛行士が実験操作を行う。宇宙飛行士は実験操作に慣れた

研究者とは限らない上，宇宙での操作には重力がないことを考慮しなければならない。宇宙

利用を前提とした機材を設計することはもちろんのこと，わかりやすい手順書を作成するこ

とが重要になる。飛行士が訓練のため来日するチャンスは限られ，一実験に関してほぼ一度

きりのチャンスしかない。そのため，宇宙飛行士に実験訓練によってテーマ固有の実験操作

を習熟させることは期待できない。また訓練してから宇宙滞在までに半年から一年以上の期

間がある事も多い。よって，宇宙でいざ実験する際に見る手順書が重要になる。手順書の記

載に従えば間違いなく操作できるような手順としておくことが実験成功のカギである。 

 ISS実験の手順はラップトップコンピュータやタブレット端末上に表示される。手順書は専

用のソフトで書かれるため，専門の技術者が作成する。この技術者は宇宙用装置を地上から

操作するオペレーターでもある。JAXAの実験要求担当(ユーザーインテグレーション担当と

いう)は，研究者から出された手順の源泉として実験要求を手順書作成担当に伝え，完成した

手順書を見て実験目的が損なわれていないこと，操作時の注意事項，実験パラメータが正し

く書かれているかを確認する。新規で作成した場合には，机上で読み合わせをするだけでは

なく，実際に手順に従い機材を操作してみる試験的な確認のステップをいれることが推奨さ

れる。 

 

４－１－４．宇宙飛行士の訓練 

 シャトル時代には，宇宙飛行士の訓練は米国テキサス州ヒューストンのジョンソン宇宙セ

ンターで行われていた。宇宙実験の提案者とJAXA実験要求担当者(ユーザーインテグレーシ

ョン担当)が直接宇宙飛行士の実験訓練も担当したが，「きぼう」日本の実験装置を使用する

現在は，宇宙飛行士の訓練は訓練設備のある筑波宇宙センターで，装置ごとに養成された訓

練インストラクターが行う。そのため，研究者と担当者は宇宙飛行士の訓練に要求を出す。

訓練に必要な実験サンプルや機材の提供，スケジュール調整などが必要になる。 
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４－２．射場作業 

 2011年にスペースシャトルが引退した後，ISSに試料を輸送する手段は日本の宇宙ステーシ

ョン補給機「こうのとり」(HTV)，米国民間企業のドラゴン補給船(SpX)とシグナス補給船，

ロシアのソユーズ宇宙船とプログレス補給船となった。それぞれ打上射場と打ち上げからISS

到着にかかる時間が異なるため，サンプルの寿命と打上貨物の搭載状況(混み具合)により打

ち上げ機を決定する。 

 植物の試料は「こうのとり」とドラゴン補給船を使って打ち上げられることが多い。「こう

のとり」は種子島宇宙センターから，ドラゴン補給船は米国フロリダ州ケープカナベラルか

ら打ち上げられる。生物実験ではできるだけ早く試料を宇宙に運んで実験したいという要求

があるので，射場近くの設備で最終サンプル準備を行うことになる。植物種子は保存が可能

なため日本の筑波宇宙センターで栽培容器に種子を固定して輸送するが，射場で輸送機への

引渡し前に輸送による種子の外れなどがないかを確認して輸送機側に引き渡す。一方，長期

間の保存ができない化学固定液の調製は射場で行う場合が多い。 

 

４－３．軌道上実験運用 

 射場において引き渡した試料は輸送機に積み込まれてISSに届けられるが，実験開始の時期

はタイムライン(飛行士の作業を含むISS全体の時間割)の調整によって決められる。４－１－

２項で述べたインクリメントにおける利用計画の中で実験の優先順位がつけられ，実施時期

の調整も半年のインクリメント単位で行われる。日割りのタイムラインがでるのは実施の3週

間前である。サンプルの寿命の制約により優先順位調整がされたうえで，宇宙での時間割が

作成され実行上のコンフリクトなどを排除すべく国際調整が行われ，実施に至る。この調整

は実験の実施日まで続く。優先度はきぼう利用戦略に基づいて，インクリメントペアの単位

でインクリメントマネジャがリードの元，JAXA有人宇宙技術部きぼう利用センター，有人宇

宙技術センターにより調整される。 

 シャトル時代にはジョンソン宇宙センターで行っていた実験の運用は，「きぼう」での実験

は筑波宇宙センターでモニターしたり，操作指示を出したりすることが可能となった。植物

実験の場合，給水や昇温によって実験を開始することが多い。宇宙に送った種子や芽生えを

保持した試料容器を，宇宙飛行士が装置に組み込み，装置へのコマンド送信によって実験開

始する。その後は装置に付属したカメラによって定期的に画像を確認し，温度・湿度をモニ

ターする。栽培終了時には収穫して化学固定，冷蔵，冷凍庫への移設を行う。これらの宇宙

飛行士の操作時に地上から助言が必要な場合，研究者が操作に立ち合い必要に応じて運用管

制官経由で宇宙飛行士に対して指示を出す。 

 

４－４．サンプルの回収 

 実験が終了して保存されたサンプルを，回収する。2019年現在，ISSからの復路輸送はソユ

ーズ宇宙船とドラゴン補給船に限られ，ロシアの場合は個別契約が必要であるため，特別な

事情がなければ回収容量が比較的多い，ドラゴン補給船を利用することになる。ドラゴン補

給船は米国の東海岸近くの大西洋に着水するが，近い将来には着水場所の変更も検討されて
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いる。サンプルはテキサス州ヒューストンのジョンソン宇宙センターに温度が保たれて運ば

れる。回収サンプルの日本への返送はJAXA/NASA担当者間の技術調整の結果，NASAの冷蔵

冷凍担当者に梱包作業をしてもらい，日本に返送することができるようになった。返送され

たサンプルは筑波宇宙センターを経由して各研究者の実験室に返送される。 

 

４－５．解析，成果報告 

 サンプルが回収され，研究室に返送されてから約1年をめどに，実験の成果報告が求められ

る。解析結果の論文発表は先になることがあるが，JAXAは早期の成果報告を求める。「きぼ

う」の利用成果を示す必要があるからである。 

 シャトルを利用した植物生育実験の結果から，微小重力環境では重力屈性が見られないこ

とに加えて植物の芽生えの形態の変化，細胞壁の構成成分の変化(Wakabayashi et al. 2015)，根

の水分屈性が現れやすくなるなどの特徴がみられた(Takahashi et al. 1999)。日本がISSで実施

したSeed-to-Seed実験の結果と，NASA，ロシア，ESAが実施した結果を総合すると，宇宙でも

生育環境を整えることができれば植物の生活環を完結させることが可能であるといえそうだ。

一方でSpace Seed実験の結果からはチャンバーごとの生育にばらつきがあり，宇宙で得られた

種子数は少なく，次世代の発芽率も地上群と比較して低下していた(Karahara et al. 2012)。 

 植物の生殖成長を実験的に検証するためには生活環が短いシロイヌナズナを用いても1～2

か月かかり，これは宇宙実験としては比較的長い期間となる。また成長の段階ごとに環境の

影響が大きく変化することに加えて，ISSでの実験機会は限られており，実験条件も装置ごと

に異なるため，宇宙で多くの植物実験が行われている割に実験結果は再現性に欠けている。

今後大型作物栽培装置が開発されれば，十分なN数を設定し，複数回繰り返し実験による再現

性を確認することが求められる。 

 

５．将来有人探査時代の効率的な食料生産に向けて 

 ISSは地球から隔離された空間で，空気水の一部を再生して運用されているが，食料は全て

地球からの輸送に頼っている。今後，長期の有人宇宙探査を実現するためには，数年間の補

給がない状況を想定しなくてはならない。つまり，追加輸送に頼ることなく，初期入植時に

持ち込んだ資源と現地の資源を用いて空気，水，食料を生産し，物質循環による再生利用を

しながら活動していくため，宇宙での自給自足とリサイクルシステムの確立が必要になる。 

 筆者が2015年に提案し，JAXA有人宇宙部門で現在5年目を迎えた食料生産技術開発プロジ

ェクトは，最終的には火星基地において持続可能な宇宙活動を実現することを目指すもので

ある。これまでの物理化学的処理を主要要素とした閉鎖系生命維持システムに，植物栽培に

よる食料生産，微生物を利用した物質循環プロセスを加えることによる閉鎖生態系システム

を構築することを目指す。この活動と並行するようにJAXA宇宙探査イノベーションハブ(宇

宙探査ハブ)が発足し，2017年からは月面農場ワーキンググループ(月面農場WG)活動に筆者

も委員として参加している。月面農場WGでは最先端の植物工場技術を宇宙用にも発展させ，

月面で持続的に活動するための農場システムを検討する調査研究を行い，2019年春に検討報

告書を公開した(JAXA 2019)。 
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 同時に，日本の有人宇宙探査方針としても月近傍の宇宙ステーション計画が現実味を増し

てきている。月近傍の宇宙ステーション計画は月近傍拠点(深宇宙ゲートウェイ)と呼ばれ，

文部科学省国際宇宙ステーション・国際宇宙探査小委員会資料(ISS・国際宇宙探査小委員会 

2017)に示されている。2019年3月には，ISS参加機関である米国航空宇宙局(NASA)，カナダ

宇宙庁(CSA)，欧州宇宙機関(ESA)，ロシア(ROSCOSMOS)，文部科学省の代表からなる，国

際宇宙ステーション多数者間調整会合(International Space Station Multilateral Coordination 

Board: ISS MCB)が開催され，有人月面探査のなかで深宇宙ゲートウェイが重要な役割を担う

ことが確認された (http://www.jaxa.jp/press/2019/03/20190312b_j.html)。このようにISSからより

遠くへ有人探査計画が具体化していくという過渡期に我々は生きている。長期宇宙探査時代

の食料をめぐっての研究開発活動は，国際的には現在の宇宙食の保存性や種類を拡大するこ

とを目的として，食生活に彩を添える生鮮野菜の栽培に関する研究が進んでいる。JAXAでは

保存食や生鮮野菜栽培の研究だけでなく，炭水化物・タンパク質・脂質をバランスよく採れ

るよう，イネ，サツマイモ，ジャガイモ，ダイズなどの炭水化物やタンパク質，脂質を豊富に

含む植物の栽培を検討していく。食料生産に関しての研究としては，2018年度にISSでの候補

実験テーマとして大阪府立大学北宅善昭教授の提案テーマ「食糧作物成長の重力応答解析と

宇宙植物工場への応用」が選ばれ(http://iss.jaxa.jp/kiboexp/participation/application/documents 

/fs2018/life_kitaya.pdf)，サツマイモの栽培に関する「きぼう」での実験に向けた適合性確認作

業が進められている。 

 また，植物も含む応用的な分野として JAXA の新事業推進部の Space Food X 

(https://www.spacefood-x.com/)では，3Dフードプリンターや微細藻類や培養肉を使った効率的

なタンパク質生産など，最新のバイオ技術の利用も視野に入れて活動している。食料を作る

だけでなく，再生利用する廃棄物処理をセットとした閉鎖生態系の構築を目指した各要素技

術も必要であるため，今後JAXAでの研究活動を重点化する可能性がある。 

 

６．おわりに 

 月の重力は0.17g，火星は0.83g であるので，重力環境の違いによって植物がどのように応

答を変えるか，微小重力環境において遠心分離機を用いて低重力環境を作出し，実際のデー

タを得ることが好ましい。きぼう設置当初から共通実験装置として利用されてきたクリーン

ベンチは，2019年その役割を終え，こうのとり8号機とともに大気圏突入により廃棄された。

クリーンベンチのエリアには細胞培養装置2号機が設置される。細胞培養装置2号機には1号機

より大型の遠心機を設置することが可能であるため，植物装置の搭載も可能である。ただし，

大型植物栽培装置を設置することには開発要素が存在する。今後大型装置の開発が実現する

よう，宇宙探査時代に向けた食料生産研究の意義を主張するとともに，これまでの研究成果・

蓄積した実験運用ノウハウに基づき，科学的意義が高い宇宙植物実験の実現を目指して実験

計画を検討していきたい。 
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