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研究成果の概要（和文）：光は植物の光合成に必須であるが、過剰な光の受容は活性酸素の生成を招き、植物の
光合成装置に障害を与える。この光阻害を回避するための適応戦略として、サイクリック電子伝達経路の機能が
重要であると考えられている。高等植物では、PGR5-PGRL1タンパク質とNDH複合体の二つがサイクリック電子伝
達に関与することが知られているが、それらの生理機能は不明な点が多かった。本研究成果によって、２つのサ
イクリック電子伝達経路が共に働くことで、「変動する光環境ストレス」による光合成阻害を回避して身を守る
という植物の調節メカニズムが明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：Since plants experience a highly variable light environment over the course 
of the day, plants need a highly responsive regulatory system to keep photosynthetic light reactions
 in balance with the needs and restrictions of the downstream metabolism. To reveal the molecular 
mechanisms of their photosynthetic response to fluctuating light, we examined the role of two cyclic
 electron flows around photosystem I (CEF-PSI); one depending on PGR5 (PROTON GRADIENT REGULATION 5)
 and PGRL1 (PGR5-LIKE PHOTOSYNTHETIC PHENOTYPE 1) proteins and one on chloroplast NADH 
dehydrogenase-like (NDH) complex. The present study revealed that both PGR5/PGRL1-dependent and 
NDH-dependent CEF-PSI have physiological roles in sustaining photosynthesis and growth of rice under
 fluctuating light.

研究分野： 植物生理生態、植物分子生理、作物生産
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１．研究開始当初の背景 
植物は太陽の光エネルギーを吸収して、電

子伝達反応によって、そのエネルギーを一旦
NADPH と ATP に変換し、それらを利用し
て CO2を固定し糖やデンプンを生産する。こ
のように、光は植物の光合成に必須であるが、
過剰な光の受容は活性酸素の生成を招き、植
物の光合成装置に障害を与える。この光阻害
を回避するための適応戦略として、サイクリ
ック電子伝達経路の機能が重要であると考
えられている（図 1）。一般には、サイクリッ
ク電子伝達経路が駆動することによって、チ
ラコイド膜内外のプロトン濃度勾配（ΔpH）
が形成され、ATP の供給や過剰エネルギーの
熱放散過程（NPQ）を活性化すると考えられ
ている（Yamori & Shikanai 2016, Annu Rev 
Plant Biol）。しかし、サイクリック電子伝達
経路自体は半世紀前に発見されたにもかか
わらず、現在もなお、その光合成の調節機構
としての役割はよく分かっていない。 
 

 
 

 
 

 
 

 
 
 

 
 
 

 
 

（図 1）二つの光合成電子伝達経路： 
リニア電子伝達とサイクリック電子伝達 
 
 
高等植物では、PGR5-PGRL1 タンパク質

と NDH 複合体の二つがサイクリック電子伝
達に関与することが知られている（以降、
PGR5 依存経路と NDH 依存経路）。PGR5
依存経路の分子実体は不明な点が多いが、
PGR5 欠損シロイヌナズナを用いた研究によ
って、PGR5 依存経路は強光下において重要
な役割を果たすと報告されている（Suorsa et 
al. 2012 Plant Cell）。一方、NDH 依存経路
については、PGR5 経路に比べて分子情報が
蓄積している。植物における葉緑体 NDH 複

合体は、光化学系 I と超複合体を形成するこ
とが明らかになってきた（Peng et al. 2012, 
Plant Cell）。これまでの先行研究では、NDH
欠損イネやタバコが、乾燥・高温・低温スト
レスなどに感受性を示すことから、NDH 依
存経路はストレス環境下における葉緑体で
の過剰エネルギーの散逸に重要であると考
えられてきた（Shikanai 2014, Curr Opin 
Biotech）。しかし、これらの先行研究では、
過度な環境ストレスを与えた場合にも、NDH
欠損による光合成能力の減少は僅かであっ
た。それゆえ、NDH 依存経路の生理的条件
下の機能について疑問視されてきた。そのよ
うな中、申請者は、主要作物であるイネを実
験材料に、NDH 依存経路は“強光環境”よりも、
むしろ“弱光環境”における光合成電子伝達反
応の最適化に重要であることを、世界に先駆
けて報告した（Yamori et al. 2015, Sci. Rep.）。 

PGR5 依存経路と NDH 依存経路それぞれ
が強光環境や弱光環境において重要である
とすると、弱光と強光を繰り返すような変動
する光環境下において、それらのサイクリッ
ク経路は光合成の光利用効率の調整に重要
な役割を果たしていることが予想される。野
外では、天候の影響や隣り合う植物同士が影
になることで弱光と強光を繰り返すため、植
物の受ける光強度は一日を通して常に変動
している。このような野外環境では、サイク
リック経路は光合成制御の中枢とも言える
役割を果たす可能性が出てきた。 
 
 
２．研究の目的 
イネを実験材料として、二つのサイクリッ

ク電子伝達経路の機能解明を目的に、『短期
的』と『長期的』な変動光環境における光合
成応答を解析する。これらの研究成果によっ
て、高度に制御された光合成機能を解明し、
光合成能力強化の方策を確立するための第
一歩になると期待される。得られた知見を基
盤として、変動光環境下における電子伝達か
ら CO2 固定反応までの光合成全体の統合的
理解から、自然環境下における植物の光合成
機能の強化、および、光合成機能の環境適応
能力の強化の方策を確立することを目標と
する。 
 
 
３．研究の方法 
サイクリック電子伝達経路の新たな生理

学的役割を解明するため、PGR5 依存経路と
NDH 依存経路それぞれを欠損した変異体イ
ネを用いて実験を行う。PGR5 依存経路と
NDH 依存経路それぞれを欠損した変異体イ
ネを定常光環境（800 μmol m-2 s-1）と変動光
環境（150 μmol m-2 s-1と 800 μmol m-2 s-1

を 10 分毎に交互に照射）で栽培する。植物
栽培 63 日目を目途に、完全展開葉を用いた
光合成解析を行い、その後、植物個体の乾燥
重量を測定する。光合成解析では、ガス交換



解析による炭酸固定速度・気孔コンダクタン
ス（気孔開度の指標）・クロロフィル蛍光解
析と P-700 吸光解析による電子伝達速度（リ
ニア電子伝達とサイクリック電子伝達）の 3
つの部分反応を同時測定する。さらに、クロ
ロフィル蛍光解析によって過剰エネルギー
の熱放散過程（NPQ）も同時評価する。 
これらの研究によって、葉緑体内の代謝調

節機構としてのサイクリック電子伝達の役
割を明らかにし、サイクリック電子伝達経路
の改善に基づく光合成効率向上のための技
術基盤を作る。 
 
 
４．研究成果 
主要作物であるイネを材料に、PGR5 依存

経路や NDH 依存経路を欠損させた変異体を
用いて、光合成の 2 つの電子伝達経路（リニ
ア電子伝達経路とサイクリック電子伝達経
路）と CO2 の取り込み速度を同時解析した。
一定の光環境で栽培し、その栽培条件で 2 つ
の電子伝達速度と CO2 固定速度を測定した
ところ、野生株と変異株の間で差は見られな
かった。しかし、変動する光条件で光合成を
解析したところ、PGR5 依存経路や NDH 依
存経路が欠損することによって、サイクリッ
ク電子伝達経路が関わる光化学系 I の電子伝
達速度が大きく減少し、その結果として、リ
ニア電子伝達経路が関与する光化学系 II の
電子伝達速度と CO2 同化速度は共に減少す
ることが分かった（図 2）。さらに、長期間、
変動する光環境下で植物を栽培したところ、
PGR5 依存経路の欠損によって植物成長が
49.7％減少し、また、NDH 依存経路の欠損
によって植物成長が 31.7％減少することが
明らかとなった（図 3）。本研究成果によって、
2 つのサイクリック経路が共に働くことで、
「変動する光環境ストレス」による光合成阻
害を回避して身を守るという植物の調節メ
カニズムが明らかとなった（図 4）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（図 2）変動光環境下における光合成応答に
及ぼすサイクリック電子伝達経路の影響 
野生株とPGR5依存経路の欠損株（図2A）、

ＮＤＨ依存経路の欠損体（図 2B)を用いて、
変動光環境下において、光化学系 I と光化学
系 II の電子伝達速度と、CO2固定速度を同時
測定した。変動する光環境として、強光（1500 
μmol m-2 s-1）と弱光（200 μmol m-2 s-1）を
10 分間ずつ交互に合計 5 時間繰り返した。野
生株は、変動する光環境下では上述する全て
の光合成パラメーターが少し減少する程度
であったが、PGR5 依存経路や NDH 依存経
路が欠損することによって、サイクリック電
子伝達経路が関わる光化学系 I の電子伝達速
度が大きく減少し、その結果として、リニア
電子伝達経路が関わる光化学系 II の電子伝
達速度や CO2同化速度が減少した。 
 
 
 
 
 

図 2A 

図 2B 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（図 3）変動光環境下における植物成長に及
ぼすサイクリック電子伝達経路の影響 
野生株と PGR5 依存経路の欠損株、NDH

依存経路の欠損体において、変動光環境下に
おける植物成長を解析した。発芽後に 500 
μmol m-2 s-1の光強度で 30 日間栽培し、その
後、光強度が一定の環境（定常光）と変動す
る光環境（変動光）それぞれの環境で、50
日間の植物栽培を続けた。定常光栽培は明期
14 時間の強光（800 μmol m-2 s-1）として、
変動光環境では、明期 14 時間で強光（800 
μmol m-2 s-1）と弱光（150 μmol m-2 s-1）を
10 分間ずつ交互に繰り返した。PGR5 依存経
路の欠損によって、定常光栽培でも野生株に
比べて成長量がやや減少する傾向にあった
が、変動光栽培では著しい減少を招いた。ま
た、NDH 依存経路の欠損では、定常光栽培
において野生株と比べて成長量に差が見ら
れなかったが、変動光栽培では大きく減少し
た。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（図 4） 2つのサイクリック電子伝達経路は、
変動光ストレス環境における光合成の調節
機構として重要な役割を果たす。 
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