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研究成果の概要（和文）：変動する環境下で光阻害を回避しつつ最大の光合成活性を維持するた

め、植物は様々な光合成の調節機構を有している。我々は遺伝学と生化学により、光化学系Ⅰ

サイクリック電子伝達（PGR5 タンパク質および NDH 複合体依存経路）、葉緑体内のレドック

ス制御、銅イオン欠乏に対する応答の分子基盤について、多くの遺伝子情報を得て、タンパク

質の機能を明らかにし、さらに制御系の生理的機能を明らかにした。 

 
研究成果の概要（英文）：Under fluctuating light conditions, plants have to regulate 

photosynthesis to sustain its maximum performance and avoid photoinhibition. On the 

basis of genetics and biochemistry, we clarified many key genes involved in PGR5- and 

NDH-dependent PSI cyclic electron transport, redox homeostasis in chloroplasts and 

response to copper deficiency. We further clarified the physiological significance of each 

regulatory process. 
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１．研究開始当初の背景 

光は植物の行う光合成に必須であるが、過剰
な光の受容は、活性酸素の生成を介し、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、植物は様々な適応戦略を備え
ているが、その分子メカニズムの多くは未知
であった。近年、シロイヌナズナやクラミド

モナスを用いた遺伝学により光合成の
光利用の効率を調節する分子機構の解
明が進められ、光合成研究に新しい流れ
が生まれた。光合成の調節機構のなかで
も、光化学系 Iサイクリック電子伝達は
最も謎に包まれたものであった。その発
見は、半世紀を遡り、光エネルギーを用
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いて ATPを生産するという根源的な反応であ
るにも関わらず、その生理機能の重要性は疑
問視されてきた。C4植物においては、この電
子伝達の重要性は認識されて来たとは言え、
電子伝達経路に関する分子情報は限られて
いた。2002 年と 2004 年に、我々はシロイヌ
ナズナの光化学系 Iサイクリック電子伝達に
関する変異株を発表し、その結果は、電子伝
達の重要性を強く示唆するものであった。こ
のことはサイクリック電子伝達の再評価の
きっかけとなったが、研究領域は、半世紀の
混沌とした時代から抜け出たとは言えない
状況にあった。強く求められたのは、遺伝学
で示唆された電子伝達経路の、生化学のよる
特定であった。 
 

２．研究の目的 

光化学系 Iサイクリック電子伝達は、光合成
と光環境適応に、極めて重要な生理機能を持
つ。しかしながら、その重要性が認識された
のは、最近のことであり、電子伝達の経路の
詳細など、その分子的実体は未知の部分が多
い。本研究では、光化学系 Iサイクリック電
子伝達に関わるタンパク質の特定と電子伝
達経路の全貌解明を目指した。また、光化学
系 Iサイクリック電子伝達以外にも、光合成
電子伝達には、実体のよくわかっていない経
路があり、それらは光合成の制御に働いてい
る可能性がある。分子遺伝学と生化学により
複雑なネットワークとして存在する光合成
電子伝達の実像を明らかにすることをもう
一つの目的とした。 
 

３．研究の方法 

(1) PGR5タンパク質に依存するサイクリック
電子伝達は、半世紀前に発見されたものであ
るが、PGR5と PGRL1タンパク質以外、分子情
報は無い。そこで、PGR5タンパク質について
生化学によりその機能を明らかにする。また
電子伝達はアンチマイシン Aにより阻害され
ることが知られている。遺伝学により、その
作用部位を明らかにすることで、電子伝達に
関わる新規タンパク質を特定する。 
 
(2) NDH複合体に依存する経路は、PGR5経路
に比べて分子情報が蓄積している。しかし、
複合体への電子供与体や供与体サブユニッ
トが未知であり、電子供与体が何であるのか
（NADH、NADPHあるいはフェレドキシン）。生
化学と遺伝学により、それらを明らかにする。 
 
(3) 近年の研究により、チオレドキシンを介
した葉緑体機能の制御は、これまで考えられ
ていた以上に重要な光合成制御に関わるこ
とが示され、多くの標的候補が示唆されてい
る。葉緑体電子伝達系から還元力を受け取る
チオレドキシンが標的とする候補タンパク

質について、生化学により制御を証明し、
逆遺伝学により制御の生理機能の解明
を行う。 
 
(4) サイクリック電子伝達以外にも、光
合成電子伝達はさまざまに分岐するこ
とが知られているが、それぞれの生理機
能は未知の部分が多い。water-water 
cycle, PTOXなどについて遺伝学と生理
学により、それぞれの電子伝達制御の生
理機能を評価する。 
 
(5) 銅は、プラストシアニンや SODの成
分として光合成に深く関わる。光合成は
光以外にも、土中の栄養の欠乏にも応答
する必要がある。主に遺伝学により、銅
の欠乏に対して光合成が応答する分子
機構を明らかにする。 
 
４．研究成果 
(1) PGR5 タンパク質を葉緑体から直接
単離精製し、その N末を決定した。また、
葉緑体膜タンパク質の複合体構成成分
の分析により、PGR5がチラコイド膜にお
いて光化学系Ⅰと相互作用しているこ
とを明らかにした。さらに、PGR5タンパ
ク質の１アミノ酸置換が、アンチマイシ
ン Aに対して耐性を与えることを明らか
にした。アンチマイシン Aは、PGR5タン
パク質か、その近傍に位置するタンパク
質を標的とすることが示唆された。また、
チラコイド膜において、光照射下でサイ
クリック電子伝達活性を評価する系を
確立し、サイクリック電子伝達が NADP+

の光還元（リニア電子伝達）と競合する
ことを示した（文献⑩）。 
 
(2) NDH 複合体が光化学系Ⅰと超複合体
を形成していることを示した（文献⑬）。
また超複合体形成は、特に強光下におい
て NDH複合体の安定化に重要であること
を明らかにした（文献④）。また NDH 複
合体が、４つのサブ複合体から成ること、
超複合体形成には、Lhca5 と Lhca6 が必
須であることを明らかにした（文献⑦）。
さらに NDH複合体の電子供与体結合サブ
ユニットを同定し、電子供与体がフェレ
ドキシンであることを示した（文献②）。
また NDH複合体葉緑体コードサブユニッ
ト遺伝子の発現に必要な因子（文献⑨）、
複合体のアッセンブリーに必要な因子
（文献⑥）を多数同定、解析した。 
 
(3) チラコイド膜を介して、ストロマ側
のチオレドキシンからルーメン側に還
元力を運ぶ生体膜を介した新たな還元
力伝達系の存在を実験的に証明し、それ



 

 

に関わるタンパク質を明らかにした。さらに、
葉緑体ルーメンにおいて還元力の受け手と
なるタンパク質候補を同定した（文献①⑭）。
また、葉緑体機能に重要なクロロフィルの生
合成系の酵素が、酸化還元調節されることを
生化学的に証明した。 
 
(4) 葉緑体研究のモデル生物であるシアノ
バクテリアを用いて、チオレドキシンを介し
た還元力伝達系を同定し、それぞれの役割を
明らかにした。また、シアノバクテリアの遺
伝子発現が転写因子の酸化還元調節によっ
て光合成の電子伝達系に支配されているこ
とや、タンパク質翻訳の伸長因子が酸化還元
調節されていることを示した。さらに、光合
成生物の起源生物である緑色光合成細菌に
ついても還元力伝達システムの全貌を調べ、
酸化還元調節を受けるタンパク質を新規に
同定した（文献⑪）。 
 
(5) 二つのサイクリック電子伝達経路と
PTOX はプラストキノンプールのレドックス
状態を制御することで、葉緑体分化と光合成
の調節に機能していることを明らかにした
（文献⑤）。 
 
(6) シロイヌナズナにおいて銅濃度を感知
し、銅欠乏に対する様々な応答を制御する転
写因子 SPL7を明らかにした。銅欠乏時、SPL7
は、miR398を発現することで、銅亜鉛 SODの
mRNA を分解し、また鉄 SOD、銅シャペロン、
銅トランスポーター、機能未知の転写因子等、
さまざまな銅欠乏応答に関わる遺伝子の発
現を誘導する。SPL7はクラミドモナスにおい
て銅濃度センサーとして働く Crr1 のオルソ
ログであり、シロイヌナズナとクラミドモナ
スにおいて、銅センサーは保存されているが、
下流の銅欠乏に応答する遺伝子群が異なる
ことが明らかになった（文献⑧）。 
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