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研究成果の概要（和文）：海洋表層の成層強化は、混合層内の平均光量を増加させ、植物プランクトンの光化学
系（PS）Ⅱの光損傷リスクを潜在的に増大させる。本研究では、西部北太平洋亜寒帯域の天然プランクトン群集
のPSⅡ光失活特性を実験的に求め、優占種の光防御メカニズムについて検討した。この結果、亜寒帯プランクト
ン群集はPTOX 経路を介した余剰エネルギーの消費によってPSⅡの光損傷リスクを大きく軽減させていることが
明らかになった。

研究成果の概要（英文）：Global warming leads to a shoaling of the oceanic surface mixed layer and 
possibly increases a photo-damage risk to photosystem (PS) II of phytoplankton. Here, we 
investigated the susceptibility to PSII photoinactivation of natural assemblages in the NW subarctic
 Pacific. Our results suggest that a plastoquinol terminal oxidase (PTOX) mediated electron flow 
alleviates excessive PSII excitation pressure, corresponding to a 10-35 % reduction in potential 
inactivation.

研究分野：生物地球化学

キーワード： PSⅡ光損傷　植物プランクトン　光防御メカニズム　西部北太平洋亜寒帯域　基礎生産力　成層強化

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
大気CO2吸収域である北太平洋亜寒帯域の生物生産は夏季に最大値をとる。この成層期の生産力に対して温暖化
による海洋表層の成層強化がどのように影響するかは、北太平洋の生物ポンプ効率および海洋炭素循環の将来像
を予測する上で重要な課題である。本研究では、混合層内の平均光量の増加が植物プランクトンのPSⅡの光損傷
リスクを増大させる可能性を検討するため、天然群集のPSⅡ光失活特性を調査した。この結果、亜寒帯プランク
トン群集はPTOX経路を介してPSⅡ光損傷リスクを軽減していることが判った。この光防御機能を保持する限り、
成層が強化されても光損傷リスクはそれほど増大しないことが予想される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
海洋表層の成層強化は生物生産分布を大きく変える可能性がある。成層強化による混合層内
の平均光量の増加は光合成の光律速を緩和する一方、植物プランクトンの光化学系（PS）Ⅱの光
損傷リスクを潜在的に増大させる(=生産力の低下につながる)。特に大気 CO2 のシンクである西
部北太平洋亜寒帯域における生産力は夏季に最大値をとるため、鉄利用が制限された条件下で
の植物プランクトンの強光応答が近い将来の同海域の生産性を左右する鍵になる。そこで研究
代表者は 2011-2014年に西部北太平洋の観測航海に参加し、天然プランクトン群集の強光ストレ
ス応答について調査した。この結果、亜熱帯域に比べて亜寒帯域プランクトンの PSⅡ光損傷リス
クが小さいことが明らかになった。この要因の候補として、亜寒帯プランクトンの光捕集能が相
対的に低いこと、過剰な光エネルギーを効率的に消費するメカニズムを有することが挙げられ
る。後者については、リニア電子伝達系に連結しているものの正味の CO2 還元をもたらさない
代替的電子伝達経路（Alternative Electron Flow）が候補であり、その中のひとつで PQプールか
ら電子を受け取って酸素還元を行うプラスチド・ターミナル・オキシダーゼ（PTOX）経路が注
目されている。特に鉄制限下で PSⅠ含量が低いことが予想される HNLC 海域の植物プランクト
ンにとって、PSⅠ上流におけるエネルギー消費が光防御メカニズムとして重要である可能性が高
い。 
 
２．研究の目的 
西部北太平洋亜寒帯域（ベーリング海を含む）の天然プランクトン群集の PSⅡ光失活特性を実
験的に調査し、優占種の強光ストレスに対する短時間応答と光防御メカニズムについて検討す
る。特に光防御メカニズムとしての PTOX経路に着目し、その機能について定量的に評価する。 
 
３．研究の方法 
(1)【天然プランクトン群集の PSⅡ光失活パラメータの空間分布の把握】 
北太平洋亜寒帯域の夏季の観測航海に参加し、複数観測点で天然試料を用いた強光ストレス
実験を実施した（図１）。船上実験では、強光条件下（白色光、~500 umol photons m-2 s-1）で 90 
分間、その後、弱光条件下（~20 umol photons m-2 s-1）で 210 分間培養を行い、試料中の植物プ
ランクトンの PSⅡ活性をモニタリングした。本研究では、試料の PSⅡ活性としてベンチトップタ
イプの高速フラッシュ励起蛍光光度計を用いて PSⅡ光化学反応の最大量子収率（Fv/Fm、暗順応 
15 分間）を測定した。培養試料毎に、色素タンパク質合成の阻害剤を添加した試料（リンコマ
イシン処理）と添加していない試料（コントロール）を用いることで、各試料の Fv/Fmの時間変
化から、植物プランクトンの PSⅡ失活の光感受性の指標となる（光失活の）光吸収断面積 σi(L)
と PSⅡ修復速度定数 RPSⅡの 2 つのパラメータを算出した。図２に示される実験結果の例で説明
すると、σi(L)はリンコマイシン添加試料の Fv/Fmの時間減少、RPSⅡはコントロールとリンコマイ
シン添加試料の差から算出されるパラメータである。ここでは主に σi(L)の結果（＝PSⅡ光損傷リ
スク）について検討した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図１ 実験の概念図。（上）PSⅡが光損傷を受け
て失活し、D１タンパクの再生を経て PSⅡが回
復するサイクルを示す。（下）強光ストレス実験
の手順を示す。試料にリンコマイシンおよび没
食子酸プロピルを添加し、強光条件で 90 分間培
養する。試料の Fv/Fm をモニターし、その時間
変化から PSII 失活パラメータを算出する。 
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図２ 測点 B5 および U5 で実施した強光ストレ
ス実験中の Fv/Fm 変化。◯はコントロール
（Control）、■はリンコマイシン添加（+Linco-
mycin）、▲は没食子酸プロピル添加（+Pgal）試
料を示す。 



(2)【PTOX による光防御機能の定量評価】 
天然プランクトン群集の光防御機能として PTOX 経路の役割を解明するため、上記実験に

PTOXの阻害剤である没食子酸プロピル（Pgal）を添加した試料を用いた。図２の実験結果が示
すように、ほとんどの実験でコントロール試料に比べて Pgal添加試料の Fv/Fmが小さかった。
この低下は、PTOX経路を介したエネルギー消費によって PSⅡ光失活リスクが低減したことを反
映している。本研究では、この PTOX 経路の働きに関して定量評価を行った。この実験に先立
ち、外洋域の天然プランクトン試料に対する Pgal 添加実験の報告例は皆無であったため、陸上
および航海中に予備実験を行い、実験プロトコルを検討・確立した。また、PTOX活性を定量評
価するためのデータ処理および新規パラメータを検討・考案した。 
 
４．研究成果 
(1)【天然プランクトン群集の PSⅡ光失活パラメータの空間分布の把握】 
北太平洋亜寒帯域における分布を明らかにするため、本研究期間、複数の観測航海に参加し、
様々な測点（図３）において表層水試料を用いて培養実験を実施し、PSII光失活パラメータ σi(L)
を測定した。観測点を亜寒帯循環域（WSG）とベーリング海にわけると、ベーリング海のプラン
クトン群集の平均 σi(L)が大きいことが明らかになった（図４）。しかしながら、過去に観測した
北太平洋亜熱帯域（NPSG）における平均 σi(L)よりも小さく、光によって PSIIが損傷を受けにく
いプランクトンが優占していたことが明らかになった。これまでの観測データから、σi(L)は細胞
の光捕集能力（PSⅡ有効光吸収断面積 σPSⅡや Chl光吸収係数 a*）に依存することが判っている。
また一般に細胞内色素のパッケージ効果によって大型種の光捕集効率が低いことを踏まえると、
亜熱帯群集（ピコシアノバクテリアが主体）に比べて亜寒帯プランクトン群集（珪藻が主体）の
光損傷リスクが相対的に小さいのは、平均細胞サイズが大きいことが一因だと考えられる。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
(2)【PTOX による光防御機能の定量評価】 
実験試料に Pgal を添加し、PTOX が機能していない状態の強光ストレス応答を調査した。亜
寒帯域の植物プランクトン試料を用いたほぼ全て実験で、コントロールに比べて PTOX 阻害試
料の Fv/Fmが低下した。このことは、西部北太平洋の亜寒帯プランクトン種全般において、PTOX
経路を介して余剰な電子を消費することによって PSⅡ-PSⅠ間の過還元状態を緩和し、PSⅡの光損
傷リスクを減らしていることを示している。この働きを定量的に評価するため、コントロールお
よび PTOX 阻害試料データを用いて「見かけ上」の σi(app)を算出し、両者の差（=⊿σi(app)）を

図３  
船上実験を行った観測点。 
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図４  
リンコマイシン添加試料データ
から算出した PSⅡ光失活パラメ
ータ σi(L)と、コントロールおよ
び Pgal 添加試料から算出した
「見かけ上の」σi(app)の空間変
化。実線は WSG およびベーリ
ング海における σi(L)の平均値、
点線は西部北太平洋亜熱帯循環
域（western NPSG）の平均値を
示す。＊2017 年とそれ以前に
得られたデータのみを表示し
た。 
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図５  
PTOX による PSⅡ光失活の緩和
に関する貢献度（％）の空間変
化。実践は WSG およびベーリ
ング海における平均値を示す。
＊2017 年とそれ以前に得られ
たデータのみを表示した。 



PTOXによる PSⅡ失活の緩和効果と仮定した。更に潜在的な PSⅡの光失活（=σi(L)+⊿σi(app)）に
対する PTOX による緩和効果の比を求め、PTOX によってどれくらい PSII 失活リスクが軽減さ
れているかを見積もった。この効果は観測域全体で 10-35%の範囲で変化し、ベーリング海に比
べて亜寒帯循環域プランクトン群集の平均値がより大きいことが判った（図５）。このことは、
夏季の西部亜寒帯循環域 WSG における表層の溶存鉄濃度が極めて低く、植物プランクトンの
PSⅠ含量が制限されるため、PSⅠに関連した代替的電子伝達経路 AEF（water-waterサイクル等）で
はなく、PTOXのような PSⅠ上流側におけるエネルギー消費機能をもつプランクトンが優占して
いたことを反映していると考えられる。逆に観測時のベーリング海ではWSGに比べて鉄制限が
相対的に緩く、PTOX 以外の AEF や非光化学的消光（NPQ）に依存したプランクトンが生息し
ていたと推察した。 
また亜寒帯域の全ての実験ではないが、コントロールに比べて PTOX 阻害試料の PSⅡ有効光
吸収断面 σPSⅡが実験中に有意に低下する現象が観察された。これは、PTOX経路の働きを制限さ
れたことで別の光防御メカニズムが働き、結果としてアンテナ色素から PSⅡ反応中心へのエネ
ルギー伝達効率が下がったことを捉えていると考えられる。このメカニズム自体の同定は叶わ
なかったが、亜寒帯プランクトンは極めてフレキシブルな光防御機能を持つことが示唆された。 
 
(3)【成果のまとめ】 
夏季の亜寒帯海域の表層環境は、頻繁に生じる気象擾乱（濃霧の発生と解消、爆弾低気圧の通

過など）や鉛直混合に起因する光変化が大きく、更に溶存鉄の可用性が極めて低い（=HNLC海
域）。そのような環境に生息する植物プランクトンは、PTOX 経路を中心とした短時間に強光応
答する光防御機能を有していることが本研究によって明らかになった。この機能を保持する限

り、温暖化によって亜寒帯域の成層強化が生じた場合でも、亜寒帯プランクトンの PSⅡ光損傷リ
スクはそれほど大きくならないと予想される。しかし今以上の鉄制限が、直接・間接的に光防御

機能を低下させる可能性もあり、同海域の基礎生産力の将来予測をするためには、今後も亜寒帯

プランクトン群集の種組成および PSⅡ光失活特性をモニターすることが必要である。 
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