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「環境要因による植物の成長制御j

客員研究員増田芳雄

はじめに

動物のように移動できない植物は環境要因の変化に敏感に反応しながら生活している。その

とき、植物ホルモンが環境信号を仲介するエフェクターとして働いていることが知られている。

その意味において今日はまずホルモン、とくにオーキシンの発見に至る歴史的経過を説明し、

環境要因としては重力をとりあげ、さらにわれわれの主食として重要であり、また他の穀類と

環境に対する反応の異なるイネの成長を考察し、最後に植物細胞に対するオーキシンの作用に

関する研究の現状について述べることにしたい。

1.オーキシンの発見に至る歴史的経過

「種の起源Jで知られるCharlesDarwinは晩年、植物の成長、運動の研究でも偉大な足跡を

残した。すなわち、光屈性の研究である (Darwin，1880)。暗所においた黄化オートムギ幼葉

鞘に一方向から光を当てると、幼葉鞘は光の方向に屈曲する。このとき幼葉鞘の先端を黒紙で

覆って光が当たらぬようにすると、屈曲する部分に光が当たっても幼葉鞘は屈曲しない。この

事実からDarwin1立、一方向から照射された光は幼葉鞘の“先端"で感受され、光の刺激は先端

から屈曲する伸長部へ伝え、光屈性を引き起こすと結論した。

この刺激伝達の本体についてはその後長年理解されないまま20世紀まで時が経過した。 1910

年に至り、デンマークの植物学者ボイセン・イエンセン (P.Boysen-Jensen) は幼葉鞘の先端

部を切除すると一方向から光を照射しても幼葉鞘は屈曲しないが、切り取った先端部をもとの

位置に戻して光を照射する、あるいは先端部と幼葉鞘の聞に寒天片を挟んでも、幼葉鞘は光屈

性を示すという画期的な発見をした。すなわち、彼の発見の重要な点は、先端部で感受された

光刺激は傷口を通るだけでなく、寒天をも通過する、という事実で、伝達される環境の刺激は

ある種の物質であることを明かにしたのであった。

ボイセン・イエンセンは極めてすぐれた植物学者で、光屈性のような植物成長生理学的な研究

において画期的な成果を挙げたのみならず、その植物生態学的研究においても後世に残る業績を

残した。すなわち、これらの異なった分野における研究は次の2つの著作によって発表された。

1. Die Stoffproduktion der Pflanzen (1932) 

2. Die WuchsstofRheorie und ihre Bedeutung fur die Analyse des Wachstums und der 

Wachstumsbewegungen der Pflanzen (1939) 

はじめの研究は植物の物質生産を世界で初めて定量的に取り扱ったもので、この分野の後世

の発展に著しく寄与した(門司正三、野本宣夫訳、 1982)。

ボイセン・イエンセンの研究に続き、 1919年、ハンガリーのパール (A.Paal)は、暗所にお

いて幼葉鞘の先端部を切除し、その先端部をもとの位置より片方に寄せて置くと、光を照射し
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なくても幼葉鞘が屈曲することを発見した。すなわち、先端部から何等かの情報が傷口をとお

って下方に伝達され、それによって幼葉鞘の先端部を置いた側の成長が促進され、その結果、

屈曲がおこると結論された。パールは、ボイセン・イエンセン同様、この情報をある種の物質

と考え、これを“相関担体" (correlation ca町 ier) と名付けた。これらのボイセン・イエンセ

ンおよびパールによって得られた成果はやがて1928年、オランダのウェント (F.W. Went)の

発見を導いた。すなわち、ウェントはオートムギ幼葉鞘先端部を切除し、これを寒天片に置き、

先端部から成長を促進する物質、すなわち相関担体を拡散によって集めようと試みた。ウェン

トは先端部を切除した幼葉鞘の片側に寒天片を置いたところ、その側の成長が促進されて幼葉

鞘は屈曲した。このようにウェントの研究は成功し、寒天片による屈曲の度合は、寒天片に置

いた幼葉鞘先端部の数に比例して大きくなることがわかった。後に、彼は寒天片に含まれるオ

ーキシンの量が幼葉鞘の屈曲と比例関係にあることを確かめ、この屈曲をオーキシンの生物検

定法として確立し、「アベナ(オートムギの学名Avena)標準屈曲法」として長く研究者に利用

された。以上、オーキシンの発見に至る光屈性の研究の経過を表1にまとめる。

表1.オーキシンの発見につながるオートムギ幼葉鞘の光屈性の研究の歴史。

Darwin 1880年 光の感受は先端部で、光刺激は伸長部に伝えられる

Boysen-Jensen 1910年 光刺激の伝達は傷口、寒天を通っておこる

Paal 1918年伝達される刺激は物質で、“相関坦体"と命名

Went 1928年 この物質を寒天片に分離、成長素と命名

こうして最初の植物ホルモンの存在が確認され、分離されるに到った。オーキシンの化学的

同定がなされたのは数年後のことであり、高等植物からオーキシンが単離されたのは第二次世

界大戦後のことである。しかし、実は植物におけるホルモンの存在はすでに19世紀にドイツの

植物学者ザックス (Juli us Sachs)によって予言されていた。すなわち、光などの環境要因に

よって植物器官の分化が左右されるのは、ある種の物質的要因を介しておこる現象と考え、そ

の生産と消長が環境要因によって支配されるとザックスは考え、これを器官形成物質 (Organ-

bildende Substanzen)と名付けた。まさに卓見といえるわけで、19世紀におけるDarwinとSachs

の研究と卓見がボイセン・イエンセン、パールの発見を導き、そしてウエントの画期的発見に

つながったといえる。

イネの徒長を引き起こす“馬鹿苗病"から日本人科学者によって発見されたジベレリン、細

胞分裂を引き起すサイトカイニン、気孔の閉鎖や休眠を誘導し、成長を阻害するアブシジン酸、

ガス状のホルモンであるエチレン、それに動物のようなステロイドホルモンであるブラシノス

テロイドなど、現在6種類の植物ホルモンが知られているが(増田芳雄ら、 1971;高橋信孝、

増田芳雄、 1994)、本稿では詳細は省略する。これらのいずれも、とくにアブシジン酸、エチ

レンは環境要因のエフェクターとして働くことが知られている。
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2.環境要因としての重力

茎の先端は天に向かい、根は地球の中心に向かい成長する。また、枝や葉、そして側根は一

定の角度で斜めに伸びる。植物体を水平位置に置くとこれらの器官は位置変化による重力の加

速度の方向を感知して、茎は上方に、根は下方に屈曲して成長する。このような植物器官の重

力という環境要因に対する反応を「重力屈性J(gravitropism) と呼ぶ。植物は重力のほか、

1.で述べた光、あるいは物理的接触、化学物質、水その他の環境刺激に反応する。刺激の方向

に関係する屈曲反応を一般に「屈性J(tropism) といい、刺激の方向に無関係で、器官などの

構造により刺激に反応する屈曲を「傾性J(nasty) という(増田芳雄、 1987)。傾性には、器

官の両側の成長の差による屈曲と、膨圧変化による早い屈曲運動があるが、ここでは触れない。

さて、重力屈性のうち、根におけるものが早くから研究された。ポーランドの植物学者チー

シールスキー (T.Ciesielski、図1)は以下のような顕著な研究成果を1872年に発表した。すな

わち、 (1)水平位置においた根の下方への(正の)屈曲は、根の伸長部でおこる、 (2)屈曲は

伸長部の上側の成長が下側のそれより大きいためにおこる、 (3)根冠を切除すると重力屈性は

おこらない、 (4) しかし、根冠が再生すると根は再び重力屈性を示すようになる、 (5)一旦水

平位置に置いた根を、屈曲の起る前に垂直位置に戻しても、根は水平位置に置いたときに示す

であろう方向に屈曲する。

図1 チーシールスキー。

こうしてチーシールスキーは根の重力屈性における根冠の役割および屈曲反応の機構を明か

にした。彼の重要な発見は、重力の刺激を感受するのは根冠であること、感受された重力の刺

激は成長部に伝えられること、その結果おこる屈曲反応は根の成長部における両側の不均等な

成長の結果である、という主な3点を見事に解明した。

その後の多くの研究で、根冠には平衡細胞と呼ばれる一群の細胞集団があり、これらの細胞

は膜で固まれたデンプン粒、すなわちアミロプラスト (amyloplast) という細胞小器官を持つ
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ており、このアミロプラストが重力加速度の方向に応じて細胞内を移動することが刺激の感受

となることが明かになってきた。アミロプラストの細胞内の移動がなぜ重力刺激の感受につな

がるのかについては多くの植物学者が研究してきた。なかでも、セイヨウカラシナの根におけ

る重力屈性を研究しているドイツのジーヴアース (A.Sievers) らは以下のような仮設を提唱

した (Sieversand Hejnowicz， 1995)。すなわち、平衡細胞中ではアミロプラストは、核や膜

系(原形質膜、小胞体)と繋がった微小繊維 (microfilament) によって吊り下げられているた

め、重力加速度の方向に対し、上の繊維はヲ|っぱられ、下の繊維は弛んでいる。もし、重力の

方向が変わると、引っぱられたり、弛んだりする繊維も変わる。これが重力感受の機構である

という(図2)。幼葉鞘における重量感受と伝達については、古くは大野直枝のすぐれた研究が

ある (Ohno，1908)。
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図2.根冠の平衡細胞におけるアミ口プラストの移動と微小繊維 (SieversとHejnowicz，1995)。

A:アミ口プラスト、 ER:小胞体、 MT:ミトコンドリア、 N:核、 PD:原形質連絡、

PM:原形質膜、 g:重力の方向。

一般に、屈性反応は:

(1)刺激の感受

(2)刺激の伝達

(3)反応

の3段階から成っている。根における(1)は上に述べたように理解されているが、 (2)に関し

ては現在でもまだ議論が一定していない。しかし、一つの仮設としては例えばスイスのピレー

(P. E. Pilet)の提唱するものがある(日let，1977， 1981 ;図3)。すなわち、根冠では成長阻害

ホルモンであるアブシジン酸 (ABA)が生成され、重力加速度の方向によって基部方向への

移動が変化する。水平位置においた根では、 ABAは下側に多く分布するためその部分の成長が

上側より阻害され、その結果屈曲がおこるという。一般に、根におけるオーキシンは茎葉で生
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図3.水平位置に置いたトウモロコシ根における2種類のホルモンの移動 (Pilet，1977)。

成長阻害ホルモンABAの生成は根冠下側で多い (1+2)。その横移動は根端におい

てのみおこる (3)。その結果、 ABAの分布は不均等になり (4+5)、重力屈性がお

こる。また、オーキシン1Mが茎葉から根へ達し、求頂的に移動し (6+7)、根冠

に蓄積する。

21 

産されたものが求基的に移動したもので、根ではオーキシンは中心柱を通って先端部、根冠に

達する、と考えられている。しかし、幼葉鞘などと異なり、根ではオーキシンは屈性そのもの

には直接関係ないとピレーは考えている。これに反し、根の重力屈性における刺激伝達の役目

はABAでなく、オーキシンIAAが担っていると考える人もいる。一般に根に対しては、茎で促

進的な濃度のオーキシンは阻害的に作用するので、これが根の下側の成長を阻害するため屈曲

が起るという。また、オーキシンによって他の阻害ホルモンであるエチレンが生成され、その

エチレンが根の下側の成長を阻害するため屈曲がおこる、と考える人もいる。根における植物

ホルモンの作用については多くの研究が行われているが(たとえば総説、谷本英一、 1996)、

このように、刺激伝達に関しては現在のところまだ十分に理解されていない。

茎や幼葉鞘の重力屈性における (1)重力の感受機構もよくわかっていない。これら地上器

官には根における平衡細胞をもっ根冠のような特殊な部分がないが、先端に限らず、基部にい

たるまで重力の刺激を感受する能力をもっている。一つの可能性は、維管束の回りに「澱粉鞘

細胞Jがあり、これらの細胞内にはデンプン粒が存在するので、これらの細胞が根における平

衡細胞の役割を担っていると思われる。光屈性の場合と同様、地上部における重力屈性反応を

引き起こす刺激伝達の役割を果たしているホルモンはオーキシンであるという実験的証拠は古

くから得られている(たとえば Iwamiand Masuda， 1976)。

3. クリノスタット (clinostat)

私たちが地球上で研究する限り、常に1xgの重力の加速度の下にある。したがって、重力屈

性の研究を行うとき、対照としてOxgの状態を作ることは地上では不可能である。 Oxgに近い

状態を得るためには宇宙空間において実験をしなくてはならない。事実、宇宙科学の進歩とと

もに、スペースシャトルにおいて実験が行われるように現在ではなってきた。しかし、宇宙実

験の機会はあまり多くないし、研究者が宇宙に行って研究することも簡単にはできない上、宇
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宙実験には膨大な費用がかかる。 19世紀以来、地上で疑似無重力状態をシミュレートする試み

が行われてきたが、もっとも普及した方法はクリノスタットを用いる方法であFる。はじめイギ

リスの園芸家ナイト (T.A.胎lIght)は1806年、回転する水車に植物体を固定して重力と遠心

力を相殺して疑似無重力状態を作る試みをしたが、彼は重力の加速度を遠心力と同様、基本的

には同じ“力"であることを認識するという卓見を持っていた(Knight，1841)。その後、水

平に置いた軸を1分間に2-3回転というゆっくり回転させて重力を相殺する装置をドイツのザ

ックスが最初に作り (1882)、さらにベファー (W.Pfe首位 1881)が改良した一軸のクリノス

タットは今世紀になっても広く用いられてきた(図4)。

...，...__ 
パルスモーター

図4.ぺファーのクリノスタット。

図5.3次元クリノスタッ卜。

一軸を回転させる彼等のクリノスタットは、水平に置いた植物軸(茎や根)に万遍なく重力

加速度がかかるので、植物軸は重力の方向が一定しないため、反応することなく、屈曲しない。

しかし、この場合、重力の加速度は2次元方向から植物体にかかっているので、より良いシミ
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ユレーションを得るためには、 2次元でなく 3次元方向で重力を相殺するほうが良いことにな

る。このような発想で、私たちは大阪市立大学理学部植物生理学研究室において、文部省宇宙

研究所の協力を得、軸2本を直交させ、コンピューターを用い、乱数表によって2本の軸を回転

させ、3次元方向に重力加速度を相殺する新しい3次元(3-D)クリノスタットを試作した (Hoson

et al. 1992b、図5)。ジーヴアースらのセイヨウカラシナ根を用いた宇宙実験D-lミッション

において得られた平衡細胞の反応と、私たちの3-Dクリノスタットを用いて得られた平衡細胞

における反応が極めて類似していたので、地上で疑似微小重力をシミュレートする実験には私

たちの3-Dクリノスタットが十分利用できることがわかった (Hosonet al.， 1997)。現在この

新クリノスタットはしだいに多くの研究機関で製作され、地上における研究に広く用いられる

ようになっている。

4.イネ幼葉鞘の成長

以上、重力屈性につて考察し、環境刺激の感受と伝達について今までの研究を振り返ってき

た。環境刺激の結果おこる反応は成長反応である。屈性の場合それは器官両側の不均等な成長

速度のためであるが、以下に特殊な成長を示すイネ幼葉鞘を用いて行った私共の研究成果につ

いて述べたい。

半水生植物であるイネは重要な穀類で、とくにわが国ではその生理、遺伝などがくわしく研

究されている (Masudaらの総説、 1998)。イネはオートムギ、コムギあるいはトウモロコシな

ど他の穀類植物と異なった特殊な成長を示す。すなわち、半水生であるため水中においてその

幼葉鞘は気中におけるより早い成長を示す(図6)。しかし、水中に空気を送るとイネ幼葉鞘の

成長は阻害され、気中に近い成長しか示さない。イネ幼葉鞘がなぜ水中でよく成長するかに

長
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図6.気中および水中におけるイネ幼葉鞘の成長。
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ついては幾つかの環境要因の違いによることが考えられる。すなわち、(1)酸素分圧が小さい、

(2)エチレンが発生する、 (3)浮力がかかり自重が約6分の1になる、などが考えられる。幼

葉鞘の光などに対する反応も水中では気中とは異なる。たとえば、赤色光は気中で成長する幼

葉鞘の成長を急速に阻害するが、水中では赤色光の成長阻害作用は認められない(町onand 

Furuya， 1974)。また、気中で成長中の幼葉鞘の先端を切除してオーキシンの供給を絶つと、

成長は直ちに停止するが、水中で裁頭(先端切除)しても幼葉鞘は無傷のものと同じ速度で成

長を続ける (Masudaet a1.， 1970)。

上述の水中における環境要因のいずれか、あるいはすべてにより、幼葉鞘は水中で速やかに

成長するが、それは刺激伝達と、それによって生ずる成長反応の結果である。まず、刺激伝達

を担う植物ホルモンの量の変化についてみると、以下のようになる。かつて東北大学の大脇頼

子 (Ohwaki，1970)は、水中生育の幼葉鞘の含むオーキシン (IAA)量のほうが気中のそれよ

り多いことを報告した。彼等の結果はWentのアベナ試験法という生物試験そ用いてIAAの定

量を行った。私たちは機器分析を用いて改めてこれらの幼葉鞘におけるIAA量を定量したとこ

ろ (Hosonet a1. 1992a)、成長速度の大きい水中型のイネ幼葉鞘のIAA量の方が気中のそれよ

り小さいことがわかった(図7)。私たちの結果は、水中におけるイネ幼葉鞘の早い成長はオー
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図7.気中および水中で生育するイネ幼葉鞘における凶A量 (Hosonet al. 1992)。量。

キシンの量が多いためでないことを示唆している。考え方を変え、この植物は気中では成長が

阻害されている、という可能性を調べるため、次に阻害ホルモンであるABA量の定量を行った

(Hoson et a1.， 1992b)。その結果を図8に示すが、予想どおりABAの量は水中より気中におい

て成長する幼葉鞘において高かった。

さらに、細胞成長において重要な働きをしている細胞壁にも水中、気中両型の幼葉鞘に違い

が見られた。すなわち、幾つかの細胞壁の変化のうち、細胞壁多糖類と結合して架僑を作り、

力学的に伸展性を低下させるフェノール化合物のあり方に違いが見られた。細胞壁に存在し、
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多糖類分子とエステル結合するフェノール化合物のうち、フェルラ酸 (FA)および、架橋を作っ

て二量体となったジフェルラ酸 (DFA)の量を比較すると、水中型にくらべ気中型の幼葉鞘の

細胞壁には多量のFAおよびDFAが含まれていた (Tanet al.， 1991、1992;総説は、神阪盛一

郎、 1989;図9)。これらの結果から、半水生植物イネの幼葉鞘は水中においてよく成長するが、

気中においては阻害ホルモンを多量に合成し、成長が阻害されるが、その一つの原因は細胞壁

多糖類分子と結合したフェノール化合物フェルラ酸の架橋による細胞壁の硬化によるものと推

察される。 FAからDFAへの架橋生成は過酸化酵素によって触媒されるので、水中にくらべ酸

素の豊富な気中ではこの過酸化反応が起り易いとも考えられる。

さらに、穀類植物の幼葉鞘細胞壁に多い非セルロース性多糖類のうち、細胞壁の力学的性質

に関係の深い，1-グルカンの量が水生型幼葉鞘細胞壁で、は成長中に部分分解されやすこともわ

かり、このことも水中型幼葉鞘の細胞壁が伸展しやすい原因と考えられる (Zarraand Masuda， 

1979)。
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5.細胞成長に対するオーキシンの作用

植物の成長に影響する環境要因の作用は、上に述べたように、刺激の感受、刺激の伝達、そ

して最後に反応として現われるが、この反応は一般には成長反応である。そして、この成長反

応の調節は多くの場合、ホルモンによって行われる。私が長年取り組んできた課題はホルモン、

とくにオーキシンの細胞成長に対する作用であった。

細胞成長は基本的には液胞液の浸透圧による吸水で起るが、これを制限するのは細胞壁の力

学的性質である(山本良一、 1999)。細胞壁が力学的に伸展しやすいと細胞は早く成長するが、

それはとくにオーキシンによって引き起こされる。 1874年に初めて細胞壁の力学的性質を測定

したのはオランダのドフリース (Hugode Vries)であった。しかし、オーキシンが細胞壁の

力学的性質を変化させる(緩める)ことを最初に発見したのはやはりオランダのハイン (A.N.J.

He戸1) で、それは1930年のことであった。 1年遅れて1931年にドイツのゼーデイング (H.

前 ding) も同様の発見を行った。こうして、 20世紀に入札多くの植物学者がいろいろな方法

を用いて、結局のところハインと同事業の結日命を得た。

彼等の方法、すなわち器官切片を曲げる、引っぱるなどして可逆的および不可逆的変形を測

定する方法では、変形が大きい場合は細胞壁が伸び易く、小さい場合は伸び難いことはわかる

が、その変化の原因の解析にはこれらのパラメーターだけでは不十分である。私たちは力学的

変化を引き起こす背景としての多糖類分子の変化を推定し、両者の対応を知るため、物理的に

解釈可能な方法を求めた。その結果、細胞壁が粘弾性をもつことを利用し、モデルを用いて細

胞壁の応力緩和を研究した (Yamamotoet al.， 1970) 0 自動ヲlっぱり試験機を用いて、急速に

細胞壁資料に歪(伸張)を与えたときに資料に応力が生じるが、一定の応力が得られたときに

引っぱりを停止すると、生じた応力は指数関数てきに緩和する(図10左)。したがって、応力

緩和は対数時間に対して直線的に起り、細胞壁の応力緩和はマックスウェルの粘弾性モデルを

用いて解析することができ、このときの応力は次の式で表わすことができる (Yamamotoet al.， 

1974 ;総説、たとえば増田芳雄、 1990): 

t+Tm 
S=B log t+To +C 

(8は応力、 tは時間、 Bは緩和速度、 Tmは最大緩和時間、すなわち緩和の終了する時刻、 Toは

最小緩和時間、すなわち緩和の始まる時刻、 Cは残存応力) (図10右)。私たちの行った多くの

実験から、 Toの値は細胞壁の伸展能力を表わし、この値がオーキシンによって速やかに小さく

なることが判った(たとえばMasuda，1978、1990)。一般に応力緩和時間は緩和を示す粘弾性

体の[粘性/弾性率]を表わすので、 To値が低下することは、粘性が低下するか、あるいは弾性

が大きくなるかの、あるいは両者が同時に起ることを意味する。実験によって調べると、オー

キシンによって成長する茎や幼葉鞘の細胞壁ではオーキシンはその弾性を増加させることはな

く、むしろ粘性を低下させ、このとき非セルロース性多糖類分子の平均分子量を低下させるこ

とがわかった (8akuraiet al.， 1979)。この事実は、オーキシンの働きにより、何等かの機構

により特定の細胞壁多糖類分子の分解や転移を触媒する酵素の合成あるいは活性化が起り、そ

の結果、細胞壁の力学的性質が変化し、細胞の吸水を引き起こす、という成長の機作が考えら
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れる。事実、これらの変化に関与する酵素の同定やその合成の調節機構も次第に明かにされつ

つある(たとえば:Hosonet al.， 1991， 1992a; Nishitani and Tominaga， 1992 ;総説、保尊隆享、

1990 ;西谷和彦、 1993、桜井直樹、 1994;神阪盛一郎、 1994など)。また、成長が継続するた

めには細胞の容積拡大とともに細胞壁成分の合成も伴っていることが実験的に知られている

(lnouhe et al.， 1987)。

むすび

以上重力などを例として概観したように、植物は常に各種の環境要因の影響のもとに生存し

ており、その変化に対応する戦術を獲得している。その機構、すなわち環境要因変化の刺激は

植物によってまず感受され、次にこの刺激は伝達され、そして植物は反応する。第1のステッ

プには感受デンプン粒(重力)あるいは色素(光)などが関与し、第2のステップではホルモ

ンが刺激伝達の役割を担っていることが多い。そして最終的に植物の環境刺激に対する反応は、

早い膨圧変化によるものを除き、成長の変化という表現によっておこる。しかし、第1と第2の

ステップはどのように連携しているのかはまだ十分に判っていないし、ホルモンによる成長の

調節に基本的な役目を果たしている細胞壁の変化の実態はかなり判ってはきたが、細胞壁構成

分子のくわしい構造変化とそれに関与する酵素、さらにこれら酵素反応に対するホルモンの作

用機構に関しては不明な点が多く残っている。

現在、世界の研究者たちが分子生物学の手段を取り入れて活発に研究を続けているので、近

い将来、植物の環境要因に対する反応と、成長の制御の機構も理解されると期待される。
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