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Abstract: Sessile land plants are exposed to various kinds of environmental stresses. Proper 
responses to the environmental stimuli are essential for the survival of land plants. Gravity is one of 
the stimuli that influence plant growth. The moss Physcomitrium patens exhibits an increase in 
rhizoid length under hypergravity conditions such as 10 G, indicating that tip growth of rhizoid 
apical cells is enhanced by gravitational acceleration. However, little is known about the mechanism 
of signal transduction in the gravitational response of the apical cells. We investigated the role of 
cytoplasmic calcium ion ([Ca2+]c) because it has been implicated as a vital factor in regulating both 
tip growth and gravitational response. Under hypergravity and microgravity conditions provided by 
parabolic flights, the [Ca2+]c of the apical cells stably expressing GCaMP6f as a Ca2+ probe was 
observed microscopically. In the apical cells, hypergravity caused a rapid [Ca2+]c increase, whereas 
microgravity led a [Ca2+]c decrease. These results suggest that [Ca2+]c is a signalling factor in the 
moss rhizoids that respond to gravitational changes.   
 
Key words; Plant, moss, Physcomitrium patens, hypergravity, microgravity, Ca2+, parabolic flight, 
Imaging 

 

1. はじめに 
 陸上植物は一度地面に根を生やすと、その場から動

けない固着性の生物である。故に常に周囲の環境から

の刺激に適切に応答しながら生存している。植物は約

4.9億年前に水中から陸上へ生息域を広げたと推定され
ている 1)が、この植物の陸上進出には、陸上環境に適応

するメカニズムの進化が必要だったと考えられる。どのよ

うなメカニズムによって陸上に出現できるようになったか

を推定するためには、多様な植物の環境応答メカニズム

を解明し、そのメカニズムの普遍性と多様性を把握する

ことが端緒となるはずである。 
植物は動物とは独立に進化した重力刺激応答を示

し、重力ベクトルに対する成長（重力屈性）や重力の

大きさに応じた反応（抗重力反応）を行う。被子植物

を用いた解析により、組織や器官レベルで重力応答

の分子メカニズムが明らかにされつつある 2,3)。しか

しながら、細胞レベルの分子メカニズムは不明な点

が多く、また、被子植物以外の植物重力応答の解析例

が少ないため、植物進化に伴い、重力応答メカニズム

がどのように獲得されてきたかについてはほとんど

未解明である。 
近年、陸上植物の系統の基部で分岐したコケ植物

ヒメツリガネゴケ（Physcomitrium patens）では過重力

刺激を与えるとバイオマスが増加することが発見さ

れた 4,5)。ヒメツリガネゴケでは、茎葉構造を持つ茎

葉体の基部から仮根（Rhizoid）と呼ばれる糸状の組

織が形成される（Fig. 1A）。過重力刺激（~10 G）に

より、この仮根の成長は促進されるが、どのような細

胞内シグナル伝達が活性化し、細胞が重力応答する

のかはわかっていない。本研究では、抗重力反応にお

ける細胞内シグナル伝達の実体を明らかにするため

に、カルシウムイオン（Ca2+）が関与するシグナル伝

達系に着目した。   
これまでに我々は、ヒメツリガネゴケにおいて生
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きた細胞中の Ca2+濃度を解析するために、Ca2+プロー

ブによる Ca2+可視化ヒメツリガネゴケ系統を作出し

ている。そこで、航空機のパラボリックフライトにお

いて作り出される過重力および微小重力条件下で、

Ca2+可視化系統を顕微鏡で観察し、重力変動に応じた

細胞内 Ca2+濃度を検出することに成功した。本発表

では、（1）重力刺激がヒメツリガネゴケ仮根の先端

成長に与える影響、（2）先端成長における Ca2+の役

割を論じ、（3）パラボリックフライトにおける Ca2+

動態のライブイメージング解析について紹介する。 
 
2. 仮根の成長と重力の影響 
仮根は、茎葉体基部から形成される糸状組織であ

る 6)。糸状組織の先端には仮根頂端幹細胞が存在し、

この頂端幹細胞が頂端側でのみ伸長（即ち、先端成長）

しながら、分裂することによって糸状細胞列が形成

される（Fig. 1B）。ヒメツリガネゴケを遠心しながら

25 日間育成したところ、2.3 G、4.0 G、7.1 G の 3 つ

の過重力条件で、1 G に比べて仮根が長くなった 5)。

仮根の長さは仮根頂端幹細胞が示す先端成長の伸長

速度に依存し、この結果は過重力条件で伸長速度が

上昇したと解釈できることから、仮根の伸長速度は、

重力刺激により変化すると考えられる。 

 
Fig.1 Rhizoids in Physcomtrium patens.  
(A) Rhizoid (arrow) emerged from a basal part of a 
gametophore. (B) Rhizoid apical and subapical cells. 
Arrowheads indicate the position of septa. (C) The 
GCaMP6f fluorescence (green) in a rhizoid apical cell. A 
bar in (A) = 1 mm, bars in (B) and (C) = 50 µm. 
 
3. Ca2+の先端成長への関与とイメージング 
先端成長する細胞では、細胞内 Ca2+濃度（以後、

[Ca2+]cと記載）が変化することが知られている。被子

植物の花粉管や根毛の細胞では、先端成長の伸長領

域を最大とする[Ca2+]cの勾配が見られ、この[Ca2+]c勾
配が伸長速度の変化に相関して周期的に変動してい

る 7)。従って、[Ca2+]cは先端成長を制御する細胞内シ

グナル伝達の構成因子であると考えられている。ヒ

メツリガネゴケにおいても先端成長を示す細胞で、

FRET を利用した Ca2+プローブ（Yellow Cameleon）に
より[Ca2+]cの分布が調べられた 8)。その結果、先端成

長する原糸体頂端幹細胞でも、伸長領域で高い[Ca2+]c
が検出され、基部側に向かって徐々に低くなる[Ca2+]c
勾配を作っていることがわかった。また、花粉管と同

じように、 [Ca2+]cの周期的変動も検出された。従っ

て、ヒメツリガネゴケにおいても、[Ca2+]cが先端成長

を制御する因子として機能するようである 8)。 
Ca2+イメージングの進展に伴い、高感度かつ検出が

容易な Ca2+プローブが開発されている。我々は、ヒメ

ツリガネゴケにおける Ca2+を介したシグナル伝達を

高感度に解析するために、Ca2+を可視化できるプロー

ブとして高輝度・高感度であり、秒単位の Ca2+ 変動

も検出可能な GaMP6f 9)を選択し、この GCaMP6f を
安定的に発現する Ca2+可視化系統を作出した。

GCaMP6f は一波長励起一波長測定タイプの蛍光プロ

ーブで、緑色蛍光タンパク質（GFP）を観察できる顕

微鏡であれば簡単に Ca2+を可視化することができる。

この Ca2+可視化系統で原糸体頂端幹細胞の先端成長

領域を観察したところ、先行研究で示された伸長領

域における[Ca2+]cの勾配と周期的な変動を検出した。

さらに、仮根の先端成長を調べたところ、仮根頂端幹

細胞においても同様の[Ca2+]c の勾配と周期的な変動

が観察された（Fig.1C）。従って、仮根でも伸長領域

で[Ca2+]cの勾配と周期的な変動が作り出されており、

伸長速度の制御に関与している可能性が考えられた。 
 
4. パラボリックフライトにおける細胞内 Ca2+の変動 
重力応答において、Ca2+がセカンドメッセンジャー

として細胞内のシグナル伝達に関わっていることが

知られている。シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana）
やアズキ（Vigna angularis）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、Ca2+が細胞内セ

カンドメッセンジャーとしてはたらくと考えられて

いる 10,11)。パラボリックフライトを利用したシロイヌ

ナズナの重力応答では、µG の間に植物体を 180˚回転
させ、その後 0.5 G から 2 G の重力刺激を与えると

[Ca2+]c が一過的に高くなることがわかっている 12)。

これらの解析から、重力の大きさが変化する場合に

[Ca2+]c がセカンドメッセンジャーとしてシグナル伝

達に機能することが示唆される。 
我々は、重力刺激によって仮根頂端幹細胞の[Ca2+]c

がどのように変化するかを明らかにするために、ヒ

メツリガネゴケ Ca2+可視化系統が蛍光観察できる顕

微鏡システムを航空機内に組み上げ、パラボリック

フライト中の重力変化に応じた[Ca2+]c の変動を解析

した。本実験では、航空機 MU-300 に蛍光倒立顕微鏡

DM IL LED（Leica）を設置し、20×対物レンズ PLAN 
APO 20x/0.7（Leica）で細胞を観察した。観察に用い

る Ca2+可視化系統については、事前にプラスチック

ベースディッシュ µ-dish（ibidi）上の寒天培地で培養
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し、顕微鏡のステージに置いた後に、デジタルカメラ

HC170HD（Leica）を用いて蛍光像をフルハイビジョ

ン撮影（1080p）で取得した。その後、画像を画像解

析ソフト Fiji で解析した。 
 パラボリックフライトでは、1 G から 2 G の過重力

条件を経た後に、約 20秒間の µG の微小重力条件と

なる。この重力変化に応じて、顕微鏡ステージの Z軸
が変化し、細胞の焦点のずれ（フォーカスドリフト）

が起きた。特に 2 G から µG への移行時に、顕著な

フォーカスドリフトが生じた。そこで、重力変化時に

リアルタイムで Z 軸を手動調整することにより、細

胞への合焦点を維持した。 
合焦点が維持された仮根頂端幹細胞について、重

力変化時の[Ca2+]c変動を調べるために、細胞頂端の伸

長領域と細胞中央領域のGCaMP6f蛍光輝度を測定し

たところ、複数の細胞で、2 G では 1 G に比べて蛍光

輝度が高くなり、また 2 G から µG になると蛍光輝度

が低下する傾向があった。この結果は、2 G で[Ca2+]c
が一過的に上昇し、その後、µG で減少することを示

唆している。また、このような重力変化に応じた

[Ca2+]cの動態は、細胞の先端領域、中央領域のどちら

でも観察された。1 G の通常培養では、細胞先端の伸

長領域で[Ca2+]cが周期的に変動し、短時間で[Ca2+]cが
調節されるしくみがあると考えられるが、重力応答

時では先端領域のみならず細胞中央領域でも短時間

に[Ca2+]cが調節される可能性が示された。従って、細

胞中央領域でも重力感受後に短時間に[Ca2+]c を制御
するしくみがあるのかもしれない。但し、先端領域で

上昇した[Ca2+]c が中央領域に流入している可能性も

あり、両者を区別する実験が必要であろう。 
以上の解析から、ヒメツリガネゴケ仮根の頂端幹

細胞は過重力で [Ca2+]c が高くなり、微小重力で 
[Ca2+]cが低くなる可能性があることがわかった。重力

感受後のシグナル伝達として、[Ca2+]cを過重力の場合

には上昇、一方微小重力では低下させて下流のシグ

ナルを調整するしくみが想定される。今後、このよう

な重力応答時の[Ca2+]c 制御メカニズムを明らかにす

ることが不可欠であるが、[Ca2+]cを増減させる直接的

因子として Ca2+チャネルの機能解析はメカニズム解

明の糸口になると思われる。事実、Gd3+や La3+といっ

た Ca2+チャネル阻害剤処理によりヒメツリガネゴケ

先端成長の[Ca2+]c勾配と周期的変動が消失し、伸長が

停止することを見出している。Gd3+や La3+で阻害され

る Ca2+チャネルが重力応答メカニズム解明のターゲ

ットになるかもしれない。 
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