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Abstract:  To examine the regulatory mechanism of leaf closure in the insectivorous plant 
Venus flytrap, light and electron microscope studies on the distribution of motor cells, the ul-
trastructure of those cells, and the intra- and extracellular movement of various ions during 
leaf closure were performed in a specified region near the midrib at the middle of the blade. 
Light microscope observation revealed that one or two well-arrayed hypodermal cell layers 
were present beneath the epidermis. In hypodermal and epidermal cells, during leaf closure, 
the cell volume measured by the montage method decreased significantly on the adaxial side 
and increased significantly on the abaxial side, indicating their major contribution as motor 
cells to leaf closure. Electron microscope observation showed that motor cells of hypodermal 
and epidermal cell layers contained electron-dense materials located along the inner surface 
of tonoplasts. On the adaxial side, electron-dense materials found as flattened sheets changed  
shape to numerous small globules during leaf closure. An inverse change in electron-dense ma-
terials in the structure was found on the abaxial side. Since the structural change of electron-
dense materials is correlated with the volume change of motor cells during leaf closure, they 
may play a significant role turgor variation in those cells. Quantitative X-ray microanalysis of 
cryosections showed that, during leaf closure, the concentration of K decreased significantly in 
the vacuolar electron-dense material, vacuolar lumen, and cell walls on the adaxial side, while 
it increased on the abaxial side. In the blade region near the midrib, K ions released from the 
vacuolar electron-dense material in the adaxial cells may cause the movement of water to the 
abaxial region, and eventually turgor movement by the swelling of abaxial motor cells. The 
reciprocal Ca movement between adaxial and abaxial motor cells during leaf closure indicates 
the possible role of Ca ions in regulating the turgor pressure. 
Keywords:  seismonastic leaf closure, Venus flytrap, cell volume change, vacuolar electron-
dense material, ion movement, quantitative X-ray microanalysis
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序論
北米原産の食虫植物ハエトリソウDionaea muscipula
Ellis は、昆虫を捕獲するために捕虫葉を閉じる。こ

の運動は、葉の中肋（主脈領域）を回転中心とする

左右裂片の閉合運動であり、駆動力は中肋近傍の葉

肉細胞で生ずる膨圧と考えられている。左右裂片そ

れぞれの向軸面中央部には３本の棘状感覚毛が分布

しており、これらの感覚毛に昆虫などが接触するこ

とが刺激となり、感覚毛基部にある感覚細胞で受容

器電位が生じ、続いて発生する活動電位が葉身内を

伝播し、主脈近傍に達してこの領域の細胞群が活性

化され、膨圧運動が誘起されて機械的な葉裂片の閉

合が引き起こされると考えられている 1-4)。このよう

に、従来の研究により、捕虫葉閉合における刺激応

答の生理学的機序の概要は示されているが、閉合に

関わる運動細胞の形態変化やイオン動態についての

知見は少ない。

　ハエトリソウにおける刺激受容と興奮伝達および

それに続く膨圧運動による運動細胞活性化の様式は

オジギソウの振動傾性反応の機序 5-9) に類似してい

る。オジギソウの刺激応答である葉柄屈曲や小葉閉

合を引き起こす葉枕細胞の膨圧変化は K イオンの移

動を伴う水の流出入によって成され 5, 9)、その流動に

は Ca イオンが制御因子として関与している可能性

が示されている 9-11)。その類似性から、ハエトリソウ

の捕虫葉閉合でも、膨圧変化を駆動力とする運動細

胞ではオジギソウと同様のイオン動態や運動調節機

構が機能している可能性が高い。本研究では、この

点を明らかにするために、光学顕微鏡を用い、膨圧

変化に伴う運動細胞の形態変化および容積変化の解

析を行ない、オジギソウで示されている Ca 動態へ

のタンニン関与 9, 11, 12) を検討するために硫酸鉄によ

る細胞化学を試みた。また、電子顕微鏡を用い、膨

圧変化に伴う運動細胞の微細構造変化の観察を行な

い、凍結切片 - 元素分析法 13-17) により、捕虫葉閉合

に伴う運動細胞における各種イオンの動的分布変化

を解析した。

材料と方法
材料
市販のハエトリソウ Dionaea muscipula Ellis を購入

し、24℃の温室で栽培し、葉身の長さが約 2 cm の

捕虫葉を研究材料として使用した。捕虫葉は、摘出

や解剖などの物理的刺激や化学固定剤などの薬物刺

激によって容易に閉じてしまうので、鉢植えのまま

のハエトリソウを密閉ガラス容器（24.5 × 11.5 × 
25.0 cm3）内に静置し、ジエチルルエーテルでガス

麻酔（1.5~2.0 時間）することにより開いている状態

（開状態）を誘導した。一方、閉じている状態（閉状態）

も、感覚毛を針で 2 回刺激して閉じさせた後に同条

件のガス麻酔を施すことで誘導した。麻酔後、葉身

を先端、中央、基部の 3 領域に分割し、先端部と基

部は除外し、中央部のみを残した。捕虫葉の閉合は、

葉の中肋付近の細胞の膨圧運動により引き起こされ

ていると考えられる 4) ので、葉身中央部から中肋部

分は取り除き、その切断縁から葉縁方向へ 2~3 mm
巾となる帯状の葉片を摘出し、この中肋側中央部（駆

動部）を研究対象試料とした。

顕微鏡観察試料の作製
通常の光学顕微鏡および電子顕微鏡観察のため、葉

片を 0.1 M の燐酸緩衝液（pH 7.2）で希釈した 6%
グルタルアルデヒド液に浸し、4℃で 24 時間前固定

した。次に、同燐酸緩衝液と蒸留水で洗浄した後、

2% 四酸化オスミウム液に浸し、室温で 3 時間後固

定した。固定試料はアセトン系列で脱水し、Epoxy
樹脂への置換処理を施し、樹脂に包埋して熱重合さ

せた。

　ウルトラミクロトーム（Reichert Ultracut N）で

包埋樹脂ブロックから光学顕微鏡観察用の切片（厚

さ ~0.9 µm）を薄切し、トルイジンブルーで加温染

色し、光学顕微鏡（OLYMPUS BH-2）で観察し、

組織像を CCD カメラ（Pixera 600DL-CU）で撮影

した。同様にして、厚さ~70 nmの超薄切片を作製し、

カーボン蒸着で補強したコロジオン支持膜を張った

Cu-150 のメッシュに載物し、酢酸ウランとクエン酸

鉛でそれぞれ 10 分間ずつ染色し、透過型電子顕微鏡

（JEOL JEM 2000EX, JEM1230 TEM）で観察した。

モンタージュ法による細胞容積の測定
捕虫葉の閉合に最も寄与する細胞群を特定するため

に、閉合に伴う膨圧変化を検出すべく、細胞容積変

化を評価できるモンタージュ法 9, 18-20) を適用した。

捕虫葉中肋側中央部（駆動部）に分布する全細胞の

断面積を画像処理ソフト Image J で測定し、開状態

と閉状態の測定値間に有意の差があるか否かについ

て t- 検定を行った。

タンニン細胞化学
本研究の初期に、ハエトリソウの捕虫葉細胞の通常

顕微鏡観察で、中肋側中央部の細胞内にはオジギソ

ウの葉枕細胞に見られる液胞内タンニン粒 9, 21) と類

似の高電子密度構造が観察された。この構造がタン

ニン粒であれば細胞の膨圧変化に関与している可

能性があるので、同定のため、硫酸鉄（FeSO4）細

胞化学 22) を試みた。徒手切片法で作製した切片を
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2%FeSO4 液で 2 時間染色し、光学顕微鏡（OLYMPUS 
BH-2）で観察し、CCD カメラ（Pixera 600DL-CU）

で撮影した。

含水量測定
後述の X 線マイクロアナリシスの元素定量では元素

濃度を乾燥重量（mmol/kg dry wt.）で表すが、この

値を生体組織内での濃度に換算するには組織（また

は細胞）の含水量の知見が必要となる 13-16)。ハエト

リソウ捕虫葉から中肋側中央部葉片を切り出し、電

子天秤（SHIMADZU AUW220）で生重量を測定し

た後、アセトン系列で脱水して再び試料の重量を測

定し、試料塊としての含水量（または含水率）を計

算した。

急速加圧凍結と凍結超薄切片の作製
定量的 X 線マイクロアナリシスのため急速加圧凍

結法により試料を凍結した。捕虫葉から摘出した葉

片（中肋側中央部）を細切し、直径 2.5 mm、高さ

1.0 mm の円盤状凍結用キャリアの試料装填孔内に

向きを考慮して装填し、高圧凍結装置（Leica EM-
PACT）で加圧凍結した。凍結試料はアルミ製専用コ

ンテナに収納して液体窒素中で保存した。

　クライオチャンバー内を -145℃、ガラスナイフを

-140℃、試料回転移動軸を -140℃に冷却したクライ

オミクロトーム（Leica Ultra UCT/EM FCS）に凍

結試料を装填し、厚さ約 200 nm の凍結超薄切片を

作製した。アイラッシュスティックで切片をすくい

取り、クライオチャンバー内でカーボン支持膜を張

った Ni-200 メッシュに載物し、もう一枚のメッシュ

を支持膜が向かい合うように重ね合わせて圧迫した

後、専用の冷却コンテナに収納した。次に、凍結乾

燥装置（VFD-300S）に冷却コンテナを装填し、高

真空条件下で -110℃以下から 30℃まで約 10 時間か

けて徐々に温度を上げて凍結乾燥させた。乾燥後切

片を乾燥器内に保存した。

定量的X線マイクロアナリシス
エネルギー分散型 X 線検出器（JEOL EX-14033 
JTP）を装着した透過型電子顕微鏡（JEOL JEM 
1230 TEM）の試料汚染防止コールドトラップを液

体窒素で冷却し、凍結乾燥切片を装填したクライオ

トランスファーホルダー（Gatan model 626DH）を

鏡筒内に挿入してから液体窒素で -130℃に冷却した。

分析時の観察倍率を 15,000 倍、加速電圧 80 kV、試

料ホルダーの傾斜角度を水平位から 15˚ に設定し、

ビームスポットサイズを 4 に設定した。電子ビーム

を直径およそ 0.1 µm になるように集束させ、分析対

象領域に 200 秒間照射し、発生した X 線を検出器で

検出した。

　X 線スペクトルの各ピーク値に基づいて、元素の

定性を行った 23)。X線スペクトル解析ソフト（NORAN 
System SIX）を用い、定量測定の理論 13-15, 23) に従い、

特性 X 線の X 線強度（Px）と連続 X 線由来のバッ

クグランド（4.5~5.5 keV）の X 線強度（Bx）の強

度比（P/B 比）を求めた。これに、用いた分析電子

顕微鏡における各元素のウェイトファクター（Wx）
9, 16, 17) を積算して各元素の濃度（mmol/kg dry wt.）
を算出した。

結果
捕虫葉の組織観察
捕虫葉の閉合に寄与する膨圧変化の大きい運動細胞

の分布を組織学的に検討するために、樹脂包埋試料

由来の切片（厚さ約 0.9 µm）を光学顕微鏡で観察し

た。Fig.1 は、葉の表面に垂直な断面を示し、上部は

向軸側、下部は背軸側である。向軸側表面には表皮

のさらに外側に高頻度で分泌腺が局在しており、そ

れらの形状は多細胞からなる楕円体であった。

　向軸側も背軸側も共に表皮付近の細胞群は細胞壁

も細胞質もトルイジンブルーで強く染色されていた。

表皮直下の細胞は、向軸側でも背軸側でも、表皮細

胞よりやや大きく、しかし、その形状は良く似ており、

その細胞群は、水平方向に密に隣接して配列し、表

皮第二層とも看做しうる細胞層を構成していた。背

Fig.1.  Light microsope images of a Venus flytrap leaf, 
cut transversely near the midrib at leaf opening state. A. 
Low magnification view, showing adaxial side in upper 
part and abaxial side in lower part. B. Enlarged view of 
adaxial side, showing epidermal (AdⅠ ) and hypodermal 
(Ad Ⅱ ) cell layers. C. Enlarged view of abaxial side,
 showing epidermal (AbⅠ) and hypodermal (AbⅡ , AbⅢ ) 
cell layers.  Note secretory glands localized on the surface 
of adaxial epidermis. Scale bar, 200 µm（A）and 100 µm (B, 
C).
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軸側では、さらにこの細胞層の下にそれより大きな

細胞が配列して第三の層をなしていた。Fig.1 に示す

ように、これらの表皮細胞および表皮直下の細胞層

の名称を、それぞれ、向軸側Ⅰ層（表皮細胞層；Ad Ⅰ）、

向軸側Ⅱ層（Ad Ⅱ）、背軸側Ⅰ層（表皮細胞層；Ab Ⅰ）、

背軸側Ⅱ層（Ab Ⅱ）、背軸側Ⅲ層（Ab Ⅲ）とした。

捕虫葉細胞の断面積測定
葉の閉合が細胞の膨圧変化により誘起されるとすれ

ば、葉の内奥部にある細胞間隙の多い葉肉細胞群よ

り、層をなすように整然と配列している細胞群の方

がより大きく関与すると考えられる。そこで、前述

した、表皮および表皮下の 5 層を構成する細胞の容

積変化を検出すべく、それらの細胞断面積をモンタ

ージュ法 9, 18-20) を用いて測定した。測定値は各層ご

とに、縦軸を例数（細胞数）、横軸を階級幅 200 µm2

とした細胞断面積で表した度数分布グラフにまとめ

たが、いずれのグラフもおおむね正規分布を示した。

　表 1 は細胞層ごとの細胞断面積の平均値と標準偏

差、ならびに捕虫葉の開閉両状態間の測定値につい

ての t-検定結果を示している。向軸側Ⅰ層（表皮細胞）

の細胞群では、閉状態の細胞断面積は開状態のそれ

より有意に小さく、閉合前の 84% であった。向軸側

Ⅱ層の細胞は、開状態ではⅠ層の細胞より基本的に

大きいが、閉合に伴い有意に小さくなり、細胞断面

積は開状態のそれの 71％であった。向軸側Ⅰ層の細

胞群より縮小率は大きく、閉合時にこれらの細胞の

膨圧はより大きく減少することが示唆された。　

　背軸側Ⅰ層（表皮細胞）の細胞は向軸側Ⅰ層の細

胞より常に小さく、細胞断面積でおよそ半分程度の

大きさであった。捕虫葉の閉合に伴い、細胞断面積

はやや増加しており、開状態のおよそ 116％の値を

示した。しかし、その変化は検定による有意の差と

しては認められなかった。背軸側Ⅱ層の細胞もⅠ層

と同様に小さかったが、細胞断面積は開状態のおよ

そ 117％の大きさとなり、両者の細胞の大きさは辛

うじて有意の差があるものと認められた。背軸側Ⅲ

層の細胞は、背軸側Ⅰ層やⅡ層の細胞よりかなり大

Table 1.  Cross-sectional areas of epidermal and hypodermal cells in leaf central regions near the midrib at opening and 
closing states of Venus flytrap leaves

きかったが、向軸側の細胞よりは小さかった。しかし、

閉状態の細胞断面積は開状態の 116％を示し、有意

に増加しており、閉合に伴い、これらの細胞群の細

胞の膨圧が増大している可能性が示された。

捕虫葉運動細胞の微細構造観察
捕虫葉の閉合に伴う中肋側中央部の表皮および表皮

直下の細胞層を構成する細胞の構造変化を検出する

ために開および閉状態の組織について電子顕微鏡観

察を行った（Fig. 2）。
　向軸側表皮細胞外表面の細胞壁の厚さは 5~8 µm
で、さらにその外表面は厚さ約 0.5 µm のクチクラ

層で覆われていた。また、表面には、クチクラ層に

密着して長径 65~75 µm、短径 30~35 µm の楕円体

状の分泌腺が観察された（Fig. 2B）。Ⅰ層の表皮細

胞内では、色素体は殆ど見られず、あっても未発達

の原色素体であった。しかし、Ⅱ層の表皮下細胞で

は大きなデンプン粒を含む葉緑体が見られた（Fig. 
2A）。Ⅰ、Ⅱ層の細胞はいずれも液胞が良く発達し

ており、細胞の中央は殆ど液胞で占められていた。

液胞内には高電子密度の構造が含まれており、そ

れは、開状態では液胞膜の内表面に沿って広がる薄

い帯状を呈し（Fig. 3A）、一方、閉状態では液胞膜

内表面に沿って分布する多数の顆粒であった（Fig. 
3B）。

　背軸側表皮細胞外表面の細胞壁の厚さは 2~3 µm
程と向軸側のそれよりも薄かった（Figs. 2C, D）。更

に、その表面を覆うクチクラ層も細胞壁の約 1/2 の

厚さであった。向軸側ではⅠ層の表皮細胞内に殆ど

色素体は見られなかったが、背軸側では表皮細胞で

も内膜系の発達した葉緑体が観察された。Ⅱ層とⅢ

層の細胞では、向軸側と同様に、デンプン粒を含む

葉緑体が含まれていた（Figs. 2C, 2D, 3C）。向軸側

と同様に、液胞内に高電子密度構造が観察され、形

状も開と閉の状態で異なっていたが、その違いは向

軸側とは全く逆の鏡像的相関を示し、開状態で顆粒

状、閉状態で帯状であった（Figs. 3C, 3D）。
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Fig.2.  Electron microscope images of Venus flytrap leaves, 
showing epidermal and hypodermal cell layers. A and B. 
Cross-sectional view of adaxial side in leaf opening state 
(A) and closing state (B). C and D. Cross-sectional view of 
abaxial side in leaf opening state (C) and leaf closing state 
(D). EC: extracellular space, E: epidermis, SG: secretory 
gland. Scale bars, 10 µm (A-D). 

含水量
乾燥重量で示される元素濃度を生体内の溶液濃度に

換算するために必要となる組織の含水量を測定した。

脱水前の質量が 0.0131g であった組織の脱水後の重

量は 0.0035g であった。これは生重量の約 26% であ

り、ハエトリソウ捕虫葉の含水量（率）は約 74% で

あった。

凍結切片の元素分析
Fig. 5 は、開状態と閉状態にある捕虫葉の中肋側中

央部葉片を加圧凍結し、凍結葉片の向軸側および背

軸側からそれぞれ薄切された凍結超薄切片の電子顕

微鏡像を示している。水を多量に含む液胞の一部で

アイスダメージの痕跡が認められるが、細胞壁や細

胞質基質の領域は物質構成が滑らかであり凍結は良

好であった。開状態捕虫葉の向軸側細胞では液胞内

に分散した高電子密度構造が見られた。閉状態では、

向軸側細胞内に高電子密度の大きな粒状構造が複数

観察されたが、樹脂包埋切片像との比較より、これ

らは葉緑体に含まれるデンプン粒と思われた。開状

態捕虫葉の背軸側細胞では液胞膜に沿って高電子密

度構造が見られた（Fig. 5A）。閉状態では、背軸側

Fig. 4.  Light microscope images of transverse sections, 
cut manually from living Venus flytrap leaves at leaf clos-
ing state, showing a part of leaves near the midrib. Left 
and right indicate adaxial and abaxial sides, respectively. 
A. Cross-sectional view before cytochemical FeSO4 stain-
ing. B. Cross-sectional view after 2 hr from cytochemical 
FeSO4 staining, showing structures well stained with 
FeSO4 in epidermal and hypodermal cells. Scale bar, 0.5 
mm. 

Fig.3.  Electron microscope images of hypodermal cells in 
Venus flytrap leaves. A and B. Cells of adaxial side (AdⅡ ) 
in leaf opening state (A) and closing state (B). C and D. 
Cells of abaxial side (Ab Ⅱ ) in leaf opening state (C) and 
leaf closing state (D). Note the inverse structural change 
of vacuolar electron-dense materials (arrow heads) local-
izing along the inner surface of tonoplast between adaxial 
and abaxial sides in addition to the leaf opening and clos-
ing states. Scale bars, 2 µm (A-D).

光学顕微鏡によるタンニンの細胞化学
Fig.4 は、閉状態のハエトリソウ捕虫葉の中肋付近か

ら徒手切片法により切削した横断切片の FeSO4 処理

前後の光学顕微鏡写真である。FeSO4 処理前（Fig. 
4A）に比べ、FeSO4 溶液で 2 時間処理した切片（Fig. 

4B）では、組織全域の細胞が黒褐色に強染色され、

いずれの細胞にも多くのタンニンが含まれているこ

とが確認された。これにより、電子顕微鏡で観察さ

れた液胞内の高電子密度構造がオジギソウで見られ

るタンニン粒と類似の成分で構成されている可能性

が示された。
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細胞の液胞内に高電子密度構造が、また、細胞質基

質領域にはデンプン粒が見られた（Fig. 5B）。

　ハエトリソウ捕虫葉の閉合に伴う、運動細胞と考

らえられる表皮および表皮下細胞内の各種イオン動

態を調べるために、これらの凍結超薄切片を対象に、

液胞内高電子密度構造、液胞、および 細胞壁の X 線

マイクロアナリシスを行った（Fig.5 内標識 ● , ▽ , 
■）。Fig. 6 は、X 線マイクロアナリシスの一例で、

開状態捕虫葉向軸側細胞内の高電子密度構造分析で

得られた X 線スペクトルを 0.90 keV から 4.20 keV
のエネルギー範囲で示したものである。低エネルギ

ー領域から順に、Na-Kα線（1,041eV）、Mg-Kα線

（1,253 eV）Si-Kα線（1,739 eV）、P-Kα線（2,013 
eV）、Cl-Kα線（2,621 eV）、K-Kα線（3,312 eV）、

Ca-Kα線（3,690 eV）のスペクトルピークが示され

ている。Si は、電子顕微鏡の真空排気系で必ず使用

される物質の構成元素であり、装置からの混入を無

視できず試料由来の元素としては特定できないため

解析対象外とした。Ni も凍結切片を載物しているメ

ッシュの素材であるため解析対象外とした。P は生

体膜、核酸、蛋白質などに由来するものと考えられ

るが、運動細胞における膨圧変化の要因となる場合

や、それによって引き起こされる濃度変化などがあ

るとは思われないので解析対象から除外した。Mg
は分析で全く検出されないケースが多かったので解

析対象から除外した。

　捕虫葉の閉合に伴い、向軸側では、Na と Cl のピ

ークパターンの変化は殆どなかった。しかし、K と

Ca のピークは明らかな逆相関の変化が認められ、測

定した三カ所とも閉合時に、K のピークは小さく、

相対的に Ca のピークは大きかった。この K と Ca

Fig. 6. Examples of X-ray spectra obtained from the vacu-
olar electron-dense material found in the adaxial motor 
cells of Venus flytrap, at the leaf opening state (A) and 
the leaf closing state (B). Labels indicate spectral peaks of 
respective element-line emission. The ordinate gives the 
number of X-ray events, and the abscissa shows the X-ray 
energy in keV (range 0.90~ 4.20 keV).

Fig. 5. Cryosection images of Venus flytrap leaves, show-
ing abaxial hypodermal cells (Ab Ⅱ ) in leaf opening state 
(A) and leaf closing state (B). X-ray maicroanalyses are 
performed at points of the electron-dense material ( ● ), 
the vacuole lumen ( ▽ ) and the cell wall ( ■ ). Scale bars, 
2 µm (A, B).

のピーク高の相対的な変化はおおむね濃度変化（表

2）に反映されていた。しかし、実際に、閉合に伴

い Ca 濃度が増加したのは液胞のみであった。なお、

Na は閉合に伴って液胞内高電子密度構造と液胞で

増大していたが細胞壁では殆ど変化していなかった。

また、Cl はいずれの分析部位でも閉合時に殆ど濃度

は変化していなかった。

　捕虫葉の閉合に伴い、背軸側では、向軸側と同様

に、Na と Cl のスペクトルパターンは殆ど変化して

おらず、濃度も殆ど変化していなかった（表 2）。一

方、K と Ca が逆相関となるピークパターン変化を

示すことは向軸側と同様であったが、それぞれのピ

ーク高の変化は向軸側とは逆になっており、閉合に

伴い、K のピークは大きく、相対的に Ca のピーク

は小さくなった。この結果は明瞭に濃度の変化とし

て示され、閉合に伴い、いずれの切片においても K
濃度は増加し、逆に、Ca 濃度は閉合前の濃度よりお

よそ 1/2 に減少していた（表 2）。 

討論
捕虫葉閉合運動細胞の容積変化
捕虫葉の閉合に関わる駆動部と思われる葉の領域（中

肋側中央部）で細胞層をなす細胞の断面積を捕虫葉

の開状態と閉状態で測定した結果、閉合時に大きな

容積変化を示したのは、向軸側Ⅱ層の細胞群で、閉

合時には元の大きさの 71 % まで小さくなっていた。
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Table 2.  Concentrations of various elements in the electron-dense structure in vacuole, the vacuole and the cell wall of epi-
dermal and hypodermal cells in leaf central regions near the midrib at opening and closing states of Venus flytrap leaves

るタンニン液胞が数珠状の多数の小塊になる現象 11)

や小葉枕でも液胞内タンニン粒が膨圧減少時に小さ

くなる現象 9) が観察されていることによっても支持

される。

　FeSO4 によるタンニン細胞化学で運動細胞を含む

組織全体が強く染色されたことから、捕虫葉の組織

と細胞には多くのタンニンが含まれていると考えら

れる。運動細胞内での挙動はオジギソウの葉枕細胞

内の挙動と類似しているので、液胞内高電子密度構

造はタンニンで構成されている可能性が高い。類似

の液胞内の顆粒が Ca や K などのイオンと結合し、

液胞への水の出入りと相関し、あるいはそれを調節

している可能性がオジギソウの小葉枕 9) やダイズの

根のコルメラ細胞 16) で示されており、液胞内高電子

密度構造は、液胞への水の出入りに重要な役割を果

たしていることが示唆された。

捕虫葉閉合に伴う運動細胞内イオン動態
運動細胞が膨圧運動を引き起こす過程では、細胞内

外への水の移動調節に K イオンや Ca イオンなどが

大きく関わっていることがオジギソウの振動傾性反

応機構の研究で明らかにされている 9-11, 26-28) 。凍結

切片の元素分析結果は、捕虫葉閉合時に、K 濃度は、

捕虫葉の向軸側では高電子密度構造、液胞内、細胞

壁のいずれにおいても減少し、背軸側ではそれらの

いずれにおいても増加することを示した。Fig.7 はこ

の結果に基づき運動細胞内の K イオン動態を説明す

る概念図である。運動細胞では K イオン移動と水移

動は連動している。捕虫葉閉合時には、背軸側の運

動細胞は膨潤しており、液胞内の高電子密度構造の

K 濃度も増大していたが、これは細胞壁から細胞質

一方、背軸側では、細胞断面積の変化率は小さいな

がらも、いずれの層の細胞も大きくなっていた。細

胞断面積の変化は容積変化を反映しており 9, 18-20)、捕

虫葉の閉合を引き起こすに細胞（運動細胞）の膨圧

増加は細胞容積増大と相関する 24, 25) ので、捕虫葉中

肋付近で、向軸側の主に表皮下細胞群が膨圧減少し、

逆に、背軸側の主に表皮下細胞群が膨圧増大するこ

とが中肋を支点とする左右裂片の内側への屈曲を引

き起こし、閉合が達成されると考えられる。このよ

うな、表裏（又は上下）双方の細胞の膨潤と縮小に

よって生ずる屈曲は、オジギソウの主葉枕 6-9) や小葉

枕 9) で知られている。捕虫葉中肋側中央部の細胞層

を形成する細胞は捕虫葉閉合の運動細胞であり、閉

合時には主に向軸側Ⅱ層などの細胞内から水が流出

して膨圧が低下し、流出した水は背軸側に移動し、

Ⅱ層やⅢ層などの細胞内に流入して膨圧を増大させ

て捕虫葉を閉じさせると考えられる。

液胞内高電子密度構造の成分と機能
捕虫葉閉合に関わる運動細胞の液胞内には、オジギ

ソウの運動細胞で観察されているタンニン液胞 10, 11)

や液胞内タンニン粒 とよく似た高電子密度構造が見

られた。この構造は液胞膜内表面に局在し、向軸側

運動細胞では、開状態で薄い帯状で、閉状態では顆

粒状であった。この形状の違いは背軸側では逆とな

り、開状態では顆粒状で、閉状態では薄い帯状であ

った（Fig. 3）。この構造の形状の違いは、捕虫葉閉

合に伴う向軸側と背軸側の運動細胞の逆相関的な容

積変化とよく対応しており、運動細胞の膨圧変化に

大きく関わっていると考えられる。この考えは、オ

ジギソウ主葉枕の膨圧減少時に大きな一つの塊であ
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基質を経て液胞内へと流入した K イオンが液胞内で

高電子密度構造に結合することを示していると考え

られる。逆に、向軸側では運動細胞は縮小し、液胞

内高電子密度構造の K 濃度は減少しており、K イオ

ンがこの構造から遊離し、液胞内から細胞質基質を

経て細胞外へと流出することを反映していると考え

られる。恐らく、この時、水と K イオンはアポプラ

ストを経由して背軸側へと向かうものと思われる。

　Fig.7 には閉合時の運動細胞における Ca イオン動

態も示している。Ca は、向軸側では高電子密度構造

と細胞壁で減少し、液胞内では増加していた。液胞

内の増加は、閉合に伴う高電子密度構造と細胞壁か

らの流入を示唆している。一方、背軸側では、Ca は

高電子密度構造、液胞内、細胞壁のいずれにおいて

も減少していた。オジギソウでは、K イオンチャネ

ルの開口に Ca イオンがトリガーとして関与してい

る可能性が報告されており 26,28)、元素分析の結果も

これを支持し、K イオンと Ca イオンの連動移動が

報告されている 9) が、ハエトリソウでは、各測定部

位で、K 濃度と Ca 濃度の増減は一致せず、むしろ

背軸側では全く逆相関を示しているので同じような

機構を説明することは出来ない。K イオンと水の出

入りに Ca イオンがどのように関与しているかは今

後の課題である。

　Cl イオンは電荷のバランスをとるように陽イオン

と共に移動する可能性があることがオジギソウの主

葉枕の研究で指摘されている 6, 10, 27) が、ハエトリソ

ウでは向軸側でも背軸側でも殆ど濃度の変化は見ら

れず、膨圧運動に直接関与していないと考えられる。

一方、Na 濃度は、いずれの測定部位でも、閉合に伴い、

向軸側では顕著に増加し、背軸側では減少していた

が、この濃度変化の検討は今後の課題として残され

た。

Fig. 7.  Diagram showing the ion movement and water in 
the motor cells of Venus flytrap leaf at the leaf closure. As 
a result of movement, shrinkage is caused in adaxial cells 
and swelling is caused in abaxial cells. Dark granules and 
flattened sheets along the inner surface of tonoplast indi-
cate electron-dense materials.
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