
植物の重力感受機構モデル～デンプン平衡
石仮説～の再検証

１． は じ め に

I conceive myself to have fully proved that the radicles of ger-

minating seeds are made to descend, and their germens to as-

cend, by some external cause, and not by any power inherent

in vegetable life: and I see little reason to doubt that gravita-

tion is the principal, if not the only agent employed, in this

case, by nature.

１８０６年，T. Knightはマメ科植物が重力によって屈曲す

ること（重力屈性反応）を実験的に証明し，上記のように

結論付けた．彼は，水車に連結した水平回転する円盤に種

子を固定し，発芽してくる植物体が遠心力と重力の合成ベ

クトルに沿って屈曲することを示した．植物が重力加速度

に応答するならば，同じ加速度である遠心加速度によって

その応答が干渉されるはず，と考えた点は圧巻である．以

後２００年以上もの間，重力屈性は C. Darwinなどの多くの

研究者によって研究されてきた．

一般的に植物は，重力に対する器官の傾き（重力変化）

を感受し，根を重力の方向に，胚軸や花茎などの地上部を

重力と反対方向に屈曲させる（図１A）．この一連の重力屈

性反応の中で重力感受は最も初期に起こる重要なイベント

である．しかし植物がどのように重力変化を感受するか未

だに大部分が不明である．現在，最も有力な植物の重力感

受モデルは「デンプン平衡石仮説」と呼ばれるもので，そ

の起源は意外に古く１９００年に Haberlandtと Ne

＾

mecによっ

て提唱されたものに由来する．この仮説によると，デンプ

ンが蓄積した色素体であるアミロプラストが，重力方向に

沈降することで重力変化を感受すると考えられており，こ

れまでに幅広い支持を得ている１）．ここ数年，ゲノム科学

や分子生物学の目覚ましい発展を背景に，重力感受に関わ

る重要な因子が明らかになってきた．本稿では，最近得ら

れた分子遺伝学的・生理学的知見を，アミロプラスト／重

力感受の文脈の中で関連付けて，デンプン平衡石仮説を再

検証する．

２． デンプン平衡石仮説

モデル植物であるシロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）

を用いた研究により重力感受に関わる細胞が明らかになっ

てきた．根の先端に存在するコルメラ細胞を分子遺伝学的

または外科的手法を用いて除去した時，根の重力屈性能が

著しく減少した２，３）．一方，胚軸および花茎の重力屈性が完

全に欠損した shoot gravitropism（sgr）１および sgr７変異体

を単離し，形態学的解析を行った結果，これらの変異体で

は内皮細胞層が欠失していることが明らかになった４）．

よって根ではコルメラ細胞が，地上部では内皮細胞が重力

屈性に必須であることが示唆された．興味深いことに，こ

れらの細胞には共通して沈降性のアミロプラストが存在す

図１ シロイヌナズナの重力屈性および重力感受細胞の模式図
A．シロイヌナズナの根，胚軸および花茎の重力屈性反応（矢じり）．暗所下で水平に横たえて
２４時間後の黄化芽生え（上）と１．５時間後の花茎（下）．
B，C．根冠コルメラ細胞（B）および地上部内皮細胞（C）の模式図．Am，アミロプラスト；N，
核；V，液胞；ER，小胞体；g，重力
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ることが知られており（図１B，C），デンプン平衡石仮説

に基づいて，コルメラ細胞および内皮細胞がそれぞれの器

官の重力感受を担っていると考えられている．

近年シロイヌナズナの重力屈性変異体が多数単離され，

デンプン平衡石仮説を支持する生理学的・分子遺伝学的証

拠が揃ってきた．phosphoglucomutase（pgm）変異体はデ

ンプン合成能が著しく低下しており，アミロプラスト内に

デンプンが殆ど蓄積していない．そのためコルメラ細胞お

よび内皮細胞のアミロプラストが正常に沈降せず，野生型

と比べて根および地上部共に重力屈性能が低下している５）．

また，アミロプラスト内のデンプン量が野生型と比べて

５０～６０％に低下している変異体（acg２０および acg２７）が

単離・解析され，デンプン含有量が低下するにつれて重力

屈性能が減少することが示唆された．さらにこれらの重力

屈性変異体に５～１０g の過重力を負荷した時，１g では正

常に沈降していないアミロプラストが過重力方向に沈降す

ると共に，重力屈性が野生型と同程度まで回復した６）．こ

れらの結果は，アミロプラストの重力方向への物理的変位

（沈降）が重力感受に重要であり，この沈降にはデンプン

の蓄積によって生じる細胞質との密度差が深く関わること

を示唆する．

デンプンの蓄積とは異なる原因で重力屈性に異常を示す

変異体も多数単離されている．これらの変異体の解析を通

して，アミロプラストの沈降には密度差だけではなく，細

胞内オルガネラも密接に関わることが明らかになってき

た．一般的に地上部内皮細胞には，その細胞容積のほとん

どを占めるような中央液胞が存在し，アミロプラストは液

胞膜に取り囲まれた狭い細胞質空間に存在する（図１C，

２A）．地上部重力屈性変異体として単離された sgr２およ

び sgr４／zig 変異体の内皮細胞のアミロプラストは，デン

プンが蓄積しているにもかかわらず，重力方向に沈降して

いなかった７，８）．液胞膜の蛍光イメージングを行った結果，

野生型の液胞膜は恒常的に形を変化させるなど極めて動的

であり，原形質糸（transvacuolar strand）と呼ばれる液胞

膜が深く陥入した構造が頻繁に観察された９）（図２A）．一

方，これらの変異体の液胞では共通して，原形質糸が殆ど

観察されないなど野生型に見られる動的性質が著しく失わ

れていた．さらにアミロプラストは，流動性を失った液胞

によって細胞の上下に押し付けられるかのように分散して

おり，植物体を水平に横たえても重力方向への沈降は観察

されなかった９）．分子遺伝学的解析の結果，SGR２遺伝子

は液胞膜や未知の内膜系コンパートメントに局在するホス

ホリパーゼ A１様タンパク質を，SGR４／ZIG 遺伝子は液胞

や前液胞区画（prevacuolar compartment）に局在する液胞

への小胞輸送に関与する Qb-SNARE VTI１１をコードして

おり，いずれも液胞の機能に関与すると考えられるもので

あった７，８）．これらの結果は，内皮細胞におけるアミロプラ

ストの運動は密度差以外に，自身を取り巻く細胞内環境要

因の一つである液胞動態に強く依存することを示唆する．

sgr２および sgr４／zig 変異体の内皮細胞に野生型の各遺伝

子を特異的に発現させると，重力屈性が回復すると共にア

ミロプラストの沈降が観察された．よって，内皮細胞にお

けるこれらの遺伝子の機能が，アミロプラストの沈降を可

能にする液胞動態に重要であり，この沈降によって重力感

受できると考えられる．

３． デンプン平衡石仮説からシグナル分子へ

ここまで述べた内容はいずれもデンプン平衡石仮説を支

持するものであるが，アミロプラストの沈降はどのような

シグナルに変換されるのだろうか．仮にこの変換を担う分

子実態を重力センサーと定義するならば，植物の重力セン

サーとはどのようなものだろうか．残念ながら，これらの

問いに対する分子レベルでの結論はまだ出ていない．しか

し，近年のイメージング技術の向上によりシグナル分子の

候補が見えてきた．

根や胚軸の重力屈性が Ca２＋キレーター（EGTA）や伸展

活性化（stretch activated［SA］）チャネルのブロッカーで

あるガドリニウムイオン（Gd３＋）で抑制されることが古く

から知られていた．また，動物のみならず植物においても

Ca２＋が細胞内セカンドメッセンジャーとして幅広く働くこ

とが知られていた．これらの実験的背景に基づき，アミロ

プラストの沈降が膜の伸展を介した SAチャネルの活性化

を引き起こし，その結果細胞質 Ca２＋濃度（［Ca２＋］c）上昇

が起こるのではないか，と考えられた．すなわち Ca２＋が

シグナル分子，SAチャネルが重力センサーであると想定

された．しかし，Ca２＋感受性蛍光色素を用いたコルメラ細

胞の Ca２＋イメージングの結果，重力変化に伴う［Ca２＋］c変

化は検出されなかった１０）．従って少なくともシロイヌナズ

ナのコルメラ細胞において，重力変化は検出できるレベル

の［Ca２＋］c変化を引き起こさないと言える．一方，Ca２＋結

合性発光タンパク質を用いたシロイヌナズナ幼植物体地上

部の Ca２＋イメージングを行った結果，胚軸および葉柄に

おいて重力変化に伴う［Ca２＋］c上昇が引き起こされること

が分かった１１）．薬理学的解析の結果，この［Ca２＋］c上昇に

SAチャネルが関与することが示唆されており，アミロプ

ラスト／SAチャネルというシグナル変換を想像させる．
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しかし，この［Ca２＋］c上昇が内皮細胞で起こるのかどうか，

さらにアミロプラストの沈降によって引き起こされるのか

どうかといった点は，明らかになっていない．Ca２＋のシグ

ナル分子としての可能性については，今後細胞レベルでの

検証が必要である．

ここまで薬理学的・生理学的研究に基づいてアミロプラ

スト／SAチャネルのシグナル変換機構を想定してきた

が，そもそも µmオーダーの大きさのアミロプラストに作

用する力は SAチャネルを活性化できるのだろうか．動物

やバクテリアで研究が進んでいる SAチャネルを例に，こ

のモデルを検証してみる．アミロプラストを半径（r）１．０×

１０－６ m，密度（ρAm）１．５×１０３ kg／m３の球体とみなし１２），細

胞質の密度（ρc）を１．１×１０３ kg／m３，重力加速度（g）を

９．８m／s２とすると，１個のアミロプラストに発生する力

（FAm）は

FAm＝４／３πr３（ρAm－ρc）g～～０．０２pN

図２ シロイヌナズナ花茎内皮細胞を水平に横たえた（９０°回転させた）時の液胞膜およ
びアミロプラストの動態変化

A．９０°回転後３分間の花茎内皮細胞のタイムラプス観察．白く線状に見えるのが液胞膜，
白く球状に見えるものがアミロプラスト．B．９０°回転後のアミロプラストの単粒子動態
解析．アミロプラスト（a～g）の蛍光輝度重心を０～１．５分（上）および１．５～３分の間
（下），追跡した軌跡が示されている．黒丸はそれぞれのアミロプラストの始点を意味す
る．９０°回転後，多くのアミロプラストは重力方向へ分布を移動させるが（０～１．５分），
その後重力と反対方向への移動など，沈降とは異なる運動が見られる（１．５～３分）．
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と見積もることができる．ヒト血管内皮細胞の Ca２＋透過

性 SAチャネルは，サブ pNの力で開くことが示唆されて

おり１３），FAmよりも１ケタ大きい．これは，１個のアミロ

プラストに作用する力では，このタイプの SAチャネルは

開かないことを意味する．しかし，一つの植物細胞には複

数（＞５個）のアミロプラストが存在し，これらが膜など

に同時に作用すれば，SAチャネルを活性化できるオー

ダーの力が発生する．つまり，アミロプラスト／SAチャ

ネルというシグナル変換機構は理屈上不可能ではない．し

かし，この見積もりでは一つの細胞あたり数個の SAチャ

ネルしか活性化しないことになり，仮に植物にこの変換機

構が備わっていたとしても，この微弱なイオン濃度変化を

シグナルとして捉えるのは難しいかもしれない．一方，大

腸菌の SAチャネルであるMscLは，約４０pNの力で開く

ことが分子動力学シミューレションで示されており１４），ア

ミロプラストに作用する力ではこのタイプの SAチャネル

は開かない．植物においてアミロプラスト／SAチャネル

のシグナル変換機構を考える場合，SAチャネルの感度

（開きやすさ）が重要な要素であり，既知の SAチャネル

よりも高感度な SAチャネルを想定しなければ，この変換

機構は実現しないかもしれない．

Ca２＋以外でシグナル分子として注目されているのが，

H＋（pH）である．pH感受性蛍光色素および蛍光タンパク質

を用いたコルメラ細胞の細胞質 pHイメージングを行った

結果，重力変化による一過性の pH上昇（アルカリ化）が

起こることが明らかになった１５）．この重力応答性のアルカ

リ化を，ケージド H＋の紫外光照射による H＋の遊離により

阻害した時，根の重力屈性が部分的に抑制された．さらに

興味深いことに，pgm などの重力屈性変異体ではこのア

ルカリ化が観察されなかった．これらの結果は，デンプン

が蓄積したアミロプラストが，直接的または間接的に重力

屈性に関わるアルカリ化を引き起こすことを示唆する．一

方地上部においても，トウモロコシで重力変化に伴う pH

変化が報告されており１６），H＋が根および地上部における重

力感受過程のシグナル分子である可能性が高い．しかし，

ここでも pH変化を引き起こす分子機構は明らかになって

おらず，アミロプラスト／重力感受の文脈の中で H＋のシ

グナル分子としての位置づけは定まっていない．今後は，

分子機構を解き明かすと共に，アミロプラストの沈降と関

連付けた研究が必要である．

４． デンプン平衡石仮説に残された問題点

アミロプラストの沈降と重力屈性反応を繋ぐデンプン平

衡石仮説は一見矛盾がないように見える．しかし，個々の

データを慎重に見ると，デンプン平衡石仮説では説明でき

ない現象が存在することに気づく．

前述の通り pgm 変異体のアミロプラストは，デンプン

がほとんど蓄積しておらず，正常に沈降していない．それ

にも関わらず重力屈性能は完全には失われず，花茎では野

生型に比べてやや低下する程度である．この結果は，デン

プンの蓄積は必ずしも重力感受に必須ではなく，デンプン

が蓄積していないアミロプラストでも部分的に重力感受で

きることを示唆する．仮に pgm 変異体のアミロプラスト

に分化する前の前駆体であるプロプラスチド程度の密度

（ρp～～１．２×１０
３ kg／m３）があり５），その僅かな密度差によっ

て重力感受できるとする．この場合，デンプンはアミロプ

ラストの密度を上昇させることで，重力変化に対する感度

を上げる役割を果たしているのかもしれない．もしそうで

あれば，デンプン平衡石仮説におけるデンプンの位置づけ

（役割）を見直す必要があるだろう．

近年，ライブセルイメージングによるアミロプラストの

動態解析の結果，コルメラ細胞と内皮細胞ではデンプン平

衡石仮説のイメージが大きく異なることが明らかになって

きた．コルメラ細胞のアミロプラストは，重力変化後十分

な時間が経つと，すべてが細胞底面に沈降し，その場でほ

とんど動くことなく極めて静的であった１７）．またその沈降

過程は，粘性流体中を粒子が沈降するかのような振舞いで

あった．仮に，アミロプラストが粘性率（η）２０cPの細胞

質１２）を一定の速度（vg）で沈降したとすると，vgはストー

クスの法則により

vg＝２（ρAm－ρc）r２g／９η～～０．０４µm／s

となる．この値は，コルメラ細胞のアミロプラストの平均

沈降速度とよく一致する１７）．つまり，コルメラ細胞のアミ

ロプラストの挙動は，粘性流体中の粒子の沈降に近いと言

える．一方，花茎内皮細胞のアミロプラストは水平に横た

えた後，大部分が重力方向に沈降し始めるが，その動きは

非常に複雑かつ不均一で，単純な粒子の沈降として捉える

ことができない（図２A，B）．また，重力変化後十分な時

間が経過しても恒常的に動き回りながら重力方向へ偏って

分布しており，コルメラ細胞のような「静的な平衡石」と

は随分異なる．同じ平衡石と呼ばれるアミロプラストにこ

のような差が生じるのは，それぞれの細胞内環境の違いに

起因すると考えられる．前述の通り，内皮細胞のアミロプ

ラスト動態は液胞に強く影響を受けるなど，重力による沈

降と自身を取り巻く環境因子との相互作用によって状態が

決まると考えられる（図１C）９）．一方，コルメラ細胞の中
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央液胞はあまり発達しておらず，アミロプラストは比較的

広い細胞質空間を束縛されることなく沈降するように見え

る（図１B）１７）．デンプン平衡石仮説は，重力感受に関わる

アミロプラスト動態を，“沈降”という動作の結果として

捉えており，コルメラ細胞のアミロプラストのような「静

的な平衡石」を説明することは可能かもしれない．しかし，

内皮細胞のアミロプラストのような“沈降”とランダムな

“拡散”が繰り返される「動的な平衡石」を説明するのは

難しく，さらにこの複雑な状態をシグナルに変換するモデ

ルも想定されていない．今後，内皮細胞の重力感受機構を

解き明かす上で，この動的な平衡石を捉えるための新たな

仮説を立てる必要があるだろう．

一方，デンプン平衡石仮説では説明できない重力屈性反

応もいくつか報告されている１）．シャジクモの節間細胞は

平衡石を持たないにも関わらず重力屈性を示す．イネの根

は，アミロプラストが正常に沈降しているにもかかわら

ず，根を満たしている水耕栽培用の溶液の密度を上昇させ

るにつれて重力屈性が抑制される．これらの現象を説明す

るために，protoplast pressure仮説が提唱された１８）．この仮

説によると，オルガネラの沈降ではなく，植物細胞そのも

のが細胞壁に囲まれた空間を沈降することで重力変化を感

受すると考えられている．残念ながら，この仮説は水棲植

物または水棲器官で僅かに報告されているだけで，陸上植

物でこの感受機構が用いられているか明らかになっていな

い．しかし，これらの結果は，植物には複数の重力感受機

構が存在することを示唆しており，今後はデンプン平衡石

仮説と異なる重力感受機構の存在も視野に入れる必要もあ

るだろう．

５． お わ り に

およそ１００年前に提唱されたデンプン平衡石仮説は，今

もなお有力な仮説として支持されている．しかし分子遺伝

学的・生理学的研究を背景に，部分的にその解釈を変える

必要性が出てきた．第一に，デンプンは必ずしも重力感受

に必須ではなく，植物の重力に対する感度を上げる役割を

果たしているかもしれない．つまり，プロプラスチド程度

の密度差と沈降を可能にする細胞内環境が揃えば，重力受

容できると思われる．第二に，平衡石（アミロプラスト）

の動態は根と地上部で大きく異なり，根のアミロプラスト

はストークスの法則に従う粒子の沈降として捉えることが

できそうだが，地上部のアミロプラストは沈降とランダム

な運動がつり合った状態として捉える必要がありそうであ

る．つまり，地上部において平衡石は単なる“石”の沈降

ではなく，その動的状態の中に重力感受に関わる運動が存

在すると考えられる．これらの知見は，デンプン平衡石仮

説に新たな方向性を与えると共に，植物の重力感受機構を

解き明かす上で重要な着眼点となるだろう．
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