
キュウリの根の水分屈性と重力屈性に関わる遺伝子の網羅的発現解析 
 藤井伸治 (東北大), 宮林彩智子 (東北大), 小林啓恵 (東北大), 山崎千秋 (JSF), 宮沢豊 (山形大), 

鎌田源司 (AES), 笠原春夫 (JAMSS), 長田郁子 (JAMSS), 嶋津徹 (JSF), 伏島康男 (JSF), 東端晃 
(JAXA/ISAS), 山崎丘 (帝京大),石岡憲昭 (JAXA/ISAS), 高橋秀幸 (東北大) 

Transcriptomic analysis of gravitropism and hydrotropism in cucumber roots 
Nobuharu Fujii1*, Chiaki Yamazaki2, Miyazawa Yutaka3, Motoshi Kamada4, Haruo Kasahara5, 
Ikuko Osada5, Toru Shimazu2, Yasuo Fusejima2, Akira Higashibata6, Takashi Yamazaki, Noriaki 
Ishioka, Hideyuki Takahashi1	
 
1Grad. School of Life Sci., Tohoku Univ., 2-1-1 Katahira, Aoba-ku, Sendai 980-8577, E-Mail: 
nobuharu@ige.tohoku.ac.jp; 2JSF, Shin-Ochanomizu Urban Trinity Bldg. 2F, 3-2-1 Kandasurugadai, 
Chiyoda-ku, Tokyo 101-0062; 3Fac. of Sci., Yamagata Univ., 1-4-12 Kojirakawa-machi, Yamagata 
990-8560;  4AES, 1‒6‒1 Takezono, Tsukuba 305‒0032; 5JAMSS, 1-1-26 Kawaguchi Tsuchiura 
300-0033; 6JAXA/ISAS, 1-2-1 Sengen, Tsukuba 305-0047; 7Grad. Sch. of Med., Teikyo Univ., 
2-11-1 Kaga, Itabashi-ku, Tokyo 173-8605 
 
Abstract: Plants express root hydrotropism that bends a root toward the wetter side to obtain more 
water. Root gravitropism interferes with root hydrotropism. In cucumber (Cucumis sativus L.) 
seedlings, root gravitropism suppresses root hydrotropism under the stationary condition. When 
cucumber seedlings are clinorotated to randomize the direction of cucumber seedlings to gravity 
vector or when cucumber seedlings are grown under the microgravity condition in spaceflight, 
cucumber seedlings can express root hydrotropism because of lack of gravitropism. In this study, 
we conducted RNA-Seq analysis to identify genes that asymmetrically expressed during 
gravitropism and hydrotropism of cucumber roots. We found 45 genes and 21 genes that 
asymmetrically expressed in roots during gravitropism and hydrotropism, respectively. Among the 
asymmetrically expressed genes in roots gravitropism, 9 genes belonged to Aux/IAA gene family, 
GH3 gene family and SAUR gene family that were characterized as auxin-inducible genes. In root 
hydrotropism, 5 genes among the asymmetrically expressed genes belonged to Aux/IAA gene 
family. Three genes were identical among Aux/IAA genes that asymmetrically expressed during 
root gravitropism and root hydrotropism. Our results suggested that root gravitropism in cucumber 
seedlings interacts with root hydrotropism by auxin. 
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1.	
 はじめに	
 

	
 宇宙の微小重力環境を利用した解析による生物の

重力応答機構の解明は、宇宙生物学の主要な研究課

題の一つである。植物の重力に応答した形態形成と

して、従来、重力屈性が主に研究されてきた。植物

の根は重力屈性を発現させることにより、地下部の

器官の根を下側に屈曲• 伸長させ、土壌中に深く侵

入し、土壌中から水養分を吸収する。生物にとって

水分は生存に必要不可欠な成分であり、植物は水分

を主に根から吸収している。そして、植物の根はよ

り水分の多い方向へ屈曲• 伸長する水分屈性を発現

する 1)。根の水分屈性は根の重力屈性による干渉を受

けるため、根の水分屈性を研究するためには、水分

屈性を容易に発現させる実験系を開発する必要があ

った。根の重力屈性が異常なエンドウの ageotropum
突然変異体の根に水分勾配刺激を与えると、根の水

分屈性が認められたことから、根の重力屈性の発現

を抑制すると水分屈性を容易に観察できることが明

らかになった 2)。1998年に行われた STS-95宇宙実験
において、キュウリのペグ (重力形態形成) に対する
重力の影響が解析された 3)。その際、以下のキュウリ

の根の水分屈性が観察された。STS-95宇宙実験では、
発芽孔を下側に向けてキュウリの種子を水分供与体

に垂直に差し込み、発芽後、根が気中で成長する容

器で芽生えを生育させた 4)。通常の重力 (1G) 条件下
では、主根は下側に伸長し、主根から出現する側根

は斜め下方向に伸長する 5)。しかし、STS-95 宇宙実
験の微小重力条件下で生育させた芽生えの側根は、

水分供与体の方向へ伸長した 4)。そして、この側根の

水分供与体への伸長生長は、地上で、3Dクリノスタ
ット条件下で生育させたキュウリの芽生えでも観察

された 4)。したがって、キュウリの芽生えの側根は、

重力屈性を抑制すると水分屈性を発現すると考えら

れた。そして、芽生えの胚軸-根の軸に直交する向き
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に水分勾配を与えると、クリノスタット上で生育さ

せた芽生えの根は、水分屈性を発現した 6)。以上の結

果から、キュウリの根の水分屈性は、重力屈性によ

る干渉を受け、重力屈性を抑制すると水分屈性が発

現すると考えられた。 
	
 1920 年代に提唱されたコロドニー・ウェント説で
は、屈性を発現する器官は、環境刺激に応答したオ

ーキシン輸送の制御により、オーキシンの偏差分布

を誘導し、屈曲する、と屈性の発現機構を説明し、

現在、広く受け入れられている 7)。クリノスタット条

件下で水分屈性を発現しているキュウリの根におい

て、オーキシン誘導性遺伝子である CsIAA1の発現を
解析した結果、CsIAA1は高水分側で高発現すること
が明らかになった 6)。したがって、キュウリの根の水

分屈性の発現には、オーキシンの偏差的な分布を伴

うと考えられた。 
	
 一方、シロイヌナズの根の水分屈性には、オーキ

シン輸送を介したオーキシンの偏差分布が関与しな

い可能性が示唆されている。シロイヌナズナでは、

オーキシン排出キャリアであるPIN1タンパク質が維
管束細胞の地上部の基部側に局在することにより、

地上部の先端で合成されたオーキシンが、維管束を

通って根へと輸送される。地上部の先端で合成され

たオーキシンは、PIN1タンパク質が維管束細胞の根
の頂端側に局在することにより、維管束細胞を通っ

て、根の先端へと輸送される 8)。重力刺激を与えてい

ない芽生えでは、根の先端のコルメラ細胞の外周に

均等に PIN3と PIN7が局在し、維管束を通ってコル
メラ細胞に輸送されてきたオーキシンを均等に細胞

外に排出している 9)10)。コルメラ細胞から排出された

オーキシンは表皮細胞の根の基部側に局在するオー

キシン排出キャリア PIN2により、伸長領域に輸送さ
れる 11)。また、オーキシン取り込みキャリアの AUX1
も、コルメラ細胞から伸長領域へのオーキシン輸送

に機能していることが示されている 12)。芽生えを横

倒して、重力刺激を与えると、コルメラ細胞で発現

している PIN3と PIN7が、細胞の下側に局在化し、
コルメラ細胞の下側にオーキシンを偏差的に輸送し、

このオーキシン排出キャリアの局在変化が、根の伸

長領域でのオーキシンの偏差分布を誘導すると考え

られている 9)10)。オーキシン排出キャリアの PIN2と
オーキシン取込みキャリアの AUX1 を欠損した突然
変異体では、根の重力屈性が異常になるが、根の水

分屈性は正常であることが報告された 13)。また、シ

ロイヌナズナの根にオーキシン排出キャリアの阻害

剤 で あ る 2,3,5-triiodobenzoic acid (TIBA) や
1-naphthylphtharamic acid (NPA) を処理すると、根の
重力屈性は阻害されるが、根の水分屈性は阻害され

ないことが示された 14)。そして、オーキシンマーカ

ー遺伝子の DR5-GUSの発現解析の結果、根の重力屈
性時には、DR5-GUSの偏差的な発現が認められるが、

根の水分屈性発現時には、DR5-GUSの偏差的な発現
は認められなかった 1)。一方、オーキシン作用阻害剤

の p-chlorophenoxyisobutyric acid (PCIB)を処理すると、
シロイヌナズナの根でも重力屈性と同様に水分屈性

が低下した 14)。これらの結果から、シロイヌナズナ

の根の水分屈性はオーキシン応答を必要とするが、

オーキシン輸送を介した偏差的なオーキシンの分布

を伴わないと考えられた。 
	
 シロイヌナズナの根の水分屈性の解析結果から、

キュウリの根の水分屈性において、オーキシン以外

の根の水分屈性を引き起こす要因の存在を検討する

必要性があると考えられた。シロイヌナズナやイネ

の重力屈性時のマイクロアレイを用いた網羅的遺伝

子発現解析が行なわれている 15)16)。イネでは重力屈

性時のシュートを上側と下側に切り分けて、重力刺

激後 6時間目の遺伝子発現を網羅的に解析した結果、
オーキシン誘導性遺伝子（Aux/IAA、SAUR）が上側に
比べて下側で高発現していた 16)。また、ジベレリン

（GA）酸化酵素遺伝子が下側に比べて上側で高発現
することで、GAが不均等分布していることが示唆さ
れた 16)。これらの解析結果から、屈性時の遺伝子発

現解を網羅的に解析することによって、偏差的に発

現する遺伝子群の特性から、屈性を担う要因の特定

が可能であると期待された。近年、DNA塩基配列の
大量解析方法が発展• 確立し、RNA-Seqと呼ばれる、
網羅的な遺伝発現解析法が開発された 17)。加えて、

キュウリのゲノム塩基配列が決定された 18)。したが

って、キュウリでも網羅的な遺伝子の発現解析が可

能となった。そこで、本研究では、キュウリの根の

水分屈性時と重力屈性時の遺伝子発現を網羅的に解

析し、両屈性で偏差的に発現している遺伝子を比較

した。 
 
2.	
 材料と方法	
 

渡辺採種場 (宮城) からキュウリ (Cucumis sativus L. 
cv. Shinfushinarijibai) の種子を購入し、実験に供試し
た。キュウリの根の重力屈性と水分屈性の実験は、

Mizuno らの方法に準じて行った 6)。吸水性プラスチ

ックの支持体 (ベルイーター、AION、大阪) にあけ
た穴に、種子の発芽孔側が支持体の外側に 2 mm程度
出るように種子の子葉側を挿入した。支持体に給水

した後、発芽後に下側に発根するように、種子を挿

入した支持体をプラスチック容器に取り付けた。根

の重力屈性時の遺伝子発現を解析するために、暗所、

26 ± 1˚Cで静置し、垂直に発芽させた 24時間齢の芽
生えを、そのまま垂直に、あるいは横倒して重力刺

激を与えて生育させ、0、1 時間後に、芽生えを支持
体ごとピンセットで摘んで取り出し、RNAlater
（Thermo Fisher Scientific、Waltham、USA）に入れ、
4˚C で一晩以上、処理し、RNAlater を組織に浸透さ
せた。根の水分屈性時の遺伝子発現の解析には、暗

Space Utiliz Res, 30 (2016) © ISAS/JAXA 2016

-2-

This document is provided by JAXA.



所、26 ± 1˚Cで静置し、垂直に発芽させた 18時間齢
の芽生えを用いた。芽生えに水分勾配刺激を与える

ために、容器内の芽生えの支持体の対面に取り付け

たろ紙に飽和 K2CO3溶液を注入し、容器内に水分勾

配を形成させた。容器を 2軸の 3Dクリノスタットに
搭載し、回転させ、芽生えを 26 ± 1˚Cで生育させた。
水分勾配処理を開始してから 0、4時間後に、芽生え
を支持体ごとピンセットで摘んで取り出し、

RNAlaterに入れ、4˚Cで一晩以上、処理し、RNAlater
を組織に浸透させた。 
	
 RNAlater に保存したキュウリの芽生えから実体顕
微鏡下で根端 0.5 mmを除き、水分屈性の実験区では、
その切断面から 1.5 mmを高水分側と低水分側に、重
力屈性の実験区では、切断面から 1.5 mmを上側と下
側に縦に切り分けた。RNAlaterと Lysing Matrix D (フ
ナコシ、東京) を入れた 2 mL容量のスクリューキャ
ップチューブに入れ、一晩 4˚C で保存し、植物組織
に RNAlaterを浸透させた。その後、RNeasy Plant Mini 
Kit (キアゲン、東京) を用いて RNAを抽出した。RNA
を抽出した後、DNase Ⅰ 処理を行い、次いで RNeasy 
MiniElute Cleanup Kit (キアゲン) を用いて、RNAを
精製した。水分屈性の RNA-Seqはタカラバイオ株式
会社に委託し、重力屈性の RNA-Seqは新学術領域ゲ
ノム支援 (東京大学• 鈴木穣先生の研究室) に協力
して頂いた。Illumina HiseqTM 2500でシークエンス
を行い、得られた塩基配列 (FASTAQ ファイル) を
TopHat (2.1.10), Bowtie (1.0.0) および SAMtools 
(0.1.19.0) でキュウリのゲノム塩基配列 (cucumber_ 
ChineseLong_v2.gff3) に対してマッピングした。そし
て、Cufflinks (2.2.1) 内の cuffdiffを用いて、遺伝子発
現量を示す FPKM 値  (Fragments Per Kilobase of 
transcript per Million mapped reads) を算出し、遺伝子
発現を比較した。検体間比較の結果、q 値が 0.05 以
下の遺伝子群について、Cucurbit Genomics Database
内の http://www.icugi.org/cgi-bin/ICuGI/tool/GO_enrich. 
cgi を利用して Gene Ontology（GO）解析を行った。 
 
3.	
 結果と考察	
 

	
 キュウリの種子を垂直に置き、発芽させた 24時間
齢のキュウリの芽生えの根の任意の左側と右側、そ

のまま垂直に 1 時間、生育させたキュウリの芽生え
の根の任意の左側と右側、芽生えを横倒してから、1
時間後の根の上側と下側に切り分け、それぞれから

RNAを抽出し、RNA-Seqを行った。その結果、それ
ぞれ約 3 千万リードのうち約 95%がマッピングされ
た。そして、重力刺激を与えてから 1 時間後の重力
屈性を発現している根の上側と下側で発現している

遺伝子を cuffdiffにより比較した結果、45遺伝子が他
の遺伝子に比べ有意に偏差的な発現を示した (p 値
の多重性の問題を補正した q値 < 0.05)。これらのう
ち 9 遺伝子が、オーキシン誘導性遺伝子群 (Aux/IAA

遺伝子群、GH3遺伝子群、SAUR遺伝子群) に属する
遺伝子であった 19)。根の重力屈性時に偏差的に発現

している遺伝子群を GO 解析した結果、オーキシン
誘導性遺伝子を内包する遺伝子群のみが同定された。

したがって、根の重力屈性時に偏差的に発現する遺

伝子群はオーキシン誘導性遺伝子で構成されており、

根の重力屈性の偏差成長を引き起こす主要因はオー

キシンであると考えられた。一方、重力刺激を与え

る前、および、重力刺激を与えずに 1 時間生育させ
た芽生えの根では偏差的に発現を示す遺伝子 (q 値 
< 0.05) を見出せなかった。 
	
 キュウリの種子を垂直に置き、静置して発芽させ

た 18 時間齢の芽生えの根の支持体側と反支持体側、
18 時間齢の芽生えに水分勾配刺激を与えずに、ある
いは水分勾配刺激を与えながら静置条件下で生育さ

せた芽生えの根の支持体側 (高水分側) と反支持体
側 (低水分側)、または、水分勾配刺激を与えずに、
あるいは水分勾配刺激を与えながらクリノスタット

条件下で生育させた芽生えの根の支持体側 (高水分
側) と反支持体側 (低水分側) に根を切り分け、それ
ぞれから RNAを抽出し、RNA-Seqを行った。その結
果、それぞれ約 5 千万リードのうち約 96%がマッピ
ングされた。そして、cuffdiff により遺伝子発現を比
較した結果、水分勾配刺激を与えながらクリノスタ

ット条件下で生育させた芽生えの水分屈性を発現し

ている根の高水分側と低水分側で 21遺伝子が他の遺
伝子に比べ、有意に偏差的に発現していた (q 値 < 
0.05)。これらのうち 5 遺伝子が Aux/IAA 遺伝子群に
属する遺伝子であった。そして、根の水分屈性発現

時に偏差的に発現している遺伝子のうち 3遺伝子は、
根の重力屈性発現時にも偏差的に発現していた。な

お、この 4 遺伝子には、これ迄、水分屈性を発現し
ているキュウリの根で偏差的に発現することが示さ

れてきた CsIAA1遺伝子も含まれていた 6)。キュウリ

の根の水分屈性時に偏差的に発現している遺伝子群

を GO 解析した結果、オーキシン誘導性遺伝子を内
包する遺伝子群のみが同定された。また、水分勾配

刺激を与えながら静置条件下で生育させ、水分屈性

の発現を重力屈性が抑制している根でも、18 遺伝子
が偏差的に発現していることが示唆された。しかし

ながら、この 18遺伝子にはオーキシン誘導性遺伝子
は含まれていなかった。そして、水分勾配刺激を与

える前、および、水分勾配刺激を与えずに 4 時間生
育させた芽生えの根では偏差的発現を示す遺伝子 (q
値 < 0.05) は見出せなかった。 
	
 以上の結果から、キュウリの根の水分屈性時に偏

差的に発現する遺伝子群はオーキシン誘導性遺伝子

で構成されており、キュウリの根の水分屈性時の偏

差成長を引き起こす主要因はオーキシンであると考

えられた。同様に、キュウリの根の重力屈性時の偏

差成長を引き起こす主要因も、オーキシンであると
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考えられ、キュウリの根の重力屈性はオーキシンを

介して水分屈性に干渉していると想定された。 
	
 我々は、これまでに宇宙実験「きぼう」船内実験

室第 2 期利用選定テーマ「植物の重力依存的成長制
御を担うオーキシンキャリア動態の解析（CsPINs）」
の RUN1 から RUN3 を行った。RUN1 では、微小重
力条件でキュウリの根の水分屈性を発現させて、オ

ーキシン排出キャリア (CsPIN5) の局在パターンを
免疫組織化学染色により解析する目的に行われた

（現在解析中）。RUN2はペグの形成面の決定時に置
ける重力感受細胞で発現するオーキシン排出キャリ

ア (CsPIN1) の局在解析を解析する目的で行われた
（現在投稿中）。そして、RUN3として、微小重力条
件下で生育させたキュウリの芽生えの根での遺伝子

発現を網羅的に解析する目的でRNA抽出用のサンプ
リングを行った。今後、宇宙サンプルを用いた網羅

的な遺伝子発現解析により、今回、提唱したキュウ

リの根における、オーキシンを介した重力屈性によ

る水分屈性の干渉作用を検証する。 
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