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研究成果の概要（和文）：光合成の電子伝達は、電子伝達に連動してチラコイド膜ルーメンを酸性化する。この
プロトン濃度勾配は、ATP合成に使われるだけではなく、光合成電子伝達にブレーキをかける。我々は、植物が
このブレーキのかかりを、光合成速度を落とさず、光阻害を回避するように最適化する分子機構を明らかにし、
さらにその人為的な改変を行った。

研究成果の概要（英文）：Photosynthetic electron transport is coupled with proton translocation 
across the thylakoid membrane. Resulting proton concentration gradient is utilized in ATP synthesis 
and also downregulates electron transport. We clarified the mechanism by which plants optimize the 
size of delta-pH to avoid photoinhibition without decreasing the rate of photosynthesis. We also 
tried to artificially modify the regulatory system. 

研究分野： 植物生理学

キーワード： 光合成　葉緑体　電子伝達　プロトン　サイクリック電子伝達

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
光は光合成に必須であるが、過剰な光の需要は光合成装置を破壊する。我々は、チラコイド膜を介したプロトン
の勾配に着目し、この光の効果の二面性を最適化する分子機構の一部を明らかにした。また積極的に光合成制御
を改変するアプローチから、光合成を環境に再最適化することが可能であることを示した。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 光は、光合成電子伝達を駆動するが、過剰な光の受容は、活性酸素の生成を介して光傷害を引
き起こす。そのため、植物は、チラコイドルーメンの酸性化をモニターすることで光の過剰を感
知し、光の利用効率を下げる。特にこの問題は、光強度が変動する際（変動光）、深刻になる。
研究開始当時は、このブレーキに必要な個別の装置の実体が理解され始めていた。しかし、全体
の光合成を環境に対して最適化するネットワークとしての働きについては理解が乏しく、また
ネットワークを改変することで、光合成を環境に対して再最適化することは、冒険的な研究課題
であった。 
 
２．研究の目的 
 プロトン駆動力とルーメンの pH の間に存在するトレードオフを生育環境に対して最適化す
る装置の相互作用を明らかにし、その改変の影響を調べる。具体的な研究課題は、以下のもので
ある。 
１）プロトン駆動力の成分（プロトン濃度勾配と膜電位差）を調節する KEA3 の制御ネットワー
クに対する貢献を解明する。 
２）サイクリック電子伝達が、特に変動光下で、光化学系Ⅰを光傷害から護るメカニズムを解明
する。 
３）チラコイドルーメンの酸性化によるシトクロム b6f 複合体での電子伝達のブレーキの生理機
能を解明する。 
４）ATP 合成酵素の活性制御が制御ネットワークに与える影響を解明する。 
５）C4光合成を可能にしたプロトン駆動力制御の再調整の分子機構を解明する。 
６）シロイヌナズナを用いて、プロトン駆動力制御の改変を試み、電子伝達制御の再最適化が可
能であることを示す。 
 
３．研究の方法 
 すでに手に入れている変異株、高発現株を解析に用いるが、積極的に多重変異体（組換え体）
を作成し、相互効果を解析する。dpgr 変異株や pgr1 変異株など、アミノ酸置換による固有の表
現型を示す変異株を活用する。電子伝達解析は、Dual-PAM を用いて行い、ECS 解析も併用する
ことで、プロトンの動きをモニターする。 
 
４．研究成果 
 CO2 フリー、低 O2 大気中で、電子伝達の制御異常により、高いクロロフィル蛍光を発するシ
ロイヌナズナ dpgr（disturbed proton gradient regulation）変異株が、チラコイド膜局在の H+/K+ア
ンチポーターKEA3 の活性を抑制できない優性/顕性の異常を示すことを明らかにした（Wang et 
al., 2017; Tsuji et al., 2019）。KEA3 のノックアウト株との比較から、KEA3 がチラコイドルーメン
の pH を調整することで、光合成を効率的に立ち上げるのに必要であることを明らかにした
（Wang et al., 2017）。野生型と dpgr 型の KEA3 をシロイヌナズナで高発現させると、b6f複合体
でのブレーキの掛かりが軽減されるが、PSI は変動光に対して感受性になることを示した（Wang 
and Shikanai, 2019）。 
 サイクリック電子伝達を触媒する NDH 複合体は、２コピーの PSI 複合体と超複合体を形成す
る。リンカーとして働く、Lhca6 がそのストロマループを介して NDH 複合体と相互作用するこ
とを明らかにした（Otani et al., 2017）。また超複合体におけるリンカー（Lhca5 と Lhca6）の位置
を明らかにした（Otani et al., 2018）。 
 NDH-PSI 超複合体のアセンブリに働く CRR3 と NDF5 の機能を明らかにした（Kato et al., 2018; 
Kato et al., 2021）。また NDF5 から、遺伝子重複を介して、複合体のサブユニットである PnsB2
が分子進化したことを明らかにした（Kato et al., 2021）。コケ植物では、Lhca5 に依存する超複合
体形成のみが行われることを示した（Kato et al., 2018）。 
 もう一つのサイクリック電子伝達に関わる PGR5 について、一部の研究者から、ATPase のプ
ロトンの漏れを抑制する機能が提唱されてきた。pgr5 変異株に、プロトンの漏れの異常がない
ことを明らかにした（Yamamoto and Shikanai, 2020）。また、半世紀以上前に Arnon が行ったチラ
コイド膜を用いた ATP 合成実験を pgr5 変異株を用いて再現し、同一の現象を見ていることを報
告した（Wang et al., 2018）。弱いアレルである pgr5-2 の解析を行い、サイクリック電子伝達の欠
損を示した（Nakano et al., 2019）。以上の結果は、PGR5 が、サイクリック電子伝達に関わるとい
う従前の結論を支持するものである。 
 PGR5 依存のサイクリック電子伝達が、変動光下で PSI を護るメカニズムを解明した
（Yamamoto and Shikanai, 2019）。また、クラミドモナスの PTOX2 を導入したシロイヌナズナの
解析から、PSI の酸化には、b6f 複合体の活性抑制だけでは不十分であり、PGR5 が PSI の受容側



に溜まった電子をプラストキノンプールに動かす必要があることを提唱した（Zhou et al., 2022）。 
 NDH 複合体が、非常に大きなプロトン駆動力が生じた時には、逆反応によりそれを減少させ、
チラコイドルーメンの pH を最適化していることを明らかにした（Basso et al., 2022）。 
 KEA3 の高発現により、b6f 複合体でのブレーキを軽減した植物で、Flv に依存した安全弁を導
入し、PSI の光傷害の問題を解決した。この植物は、変動光下での気孔の開口が促進されること
で、CO2固定と植物の生育が上昇した（Basso et al., 2022）。この結果は、プロトン駆動力ネット
ワークの改変で、光合成の環境への再最適化が可能であることを示唆している。 
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