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研究成果の概要（和文）：課題を通して、シアノバクテリアにおける酸化的ペントースリン酸経路(OPPP)がプラ
ストキノン還元を通して細胞電流の大きさに影響することを明らかにし、その生理活性の定量に取り組み、OPPP
による電子伝達フラックスが光合成電子伝達の4割ほどに達することを明らかにした。また、シアノバクテリア
において細胞外膜が細胞外電子伝達に与える影響を明らかにする研究に部分的に携わる中で、細胞外膜の剥離が
本研究課題においても有効に働きうることを推定した。最終年度の終わりには、光合成および呼吸電子伝達を含
めたシアノバクテリア電子伝達反応に関する総説を執筆し、光合成のリミッター解除を目指す上での重要な知見
を再考した。

研究成果の概要（英文）：During the term of the research, we clarified that the oxidative pentose 
phosphate pathway (OPPP) in cyanobacteria affects the magnitude of cellular currents through 
plastoquinone reduction, and worked to quantify its physiological activity. It was found to be about
 40%. In addition, while I was partly involved in research that clarified the effect of the 
extracellular membrane on extracellular electron transfer in cyanobacteria, we presumed that the 
exfoliation of the extracellular membrane could work effectively in this project as well. At the end
 of this year, I wrote a review article on cyanobacterial electron transfer reactions, including 
photosynthesis and respiratory electron transfer, and reconsidered the important findings in aiming 
to lift the limiter of photosynthesis.

研究分野：植物生理学

キーワード： 光合成

  ３版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
光合成電子伝達を抑制するリミッターとして、これまで関連分野における多くの研究ではチラコイド膜内外にお
けるプロトン勾配依存的な制御メカニズム (PREG) が注目されてきたが、還元により誘導される抑制（RISE）の
生理機能や分子メカニズムについては未だ不明な点が多く、本研究で得られた知見は従来の視点とは異なる新た
なコンセプトで光合成制御を操作する発想へと繋がるものである。
　光合成の改変を目的とした研究には、主として遺伝子操作を用いることで光合成能力や環境ストレス耐性の向
上を目指したものが多い。本研究で行った野生株ベースでの電気化学的なリミッター解除による光合成の促進は
新奇アプローチといえる。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
今後も想定される地球人口の増加を見越して、再生可能エネルギーの開発や作物収量の増加

は近年ますます需要が高まっており、また太陽エネルギーを用いた高付加価値の物質生産を目
指した試みも活発に行われている。こうした社会的背景もあって、これまで以上に生物工学的な
光合成反応の制御や改変が求められている。実際に農学、工学、理学分野において遺伝子操作を
主とした取り組みが盛んに進められているが、未だ革新的な生産性の向上には結びついておら
ず、また遺伝子操作に頼った手法では野外開放環境下での実用化が困難である。さらに最も大き
な問題の一つとして、光合成生物自身がもつ光合成制御メカニズムの存在がほとんど無視され
ていることが挙げられる。 
 光合成 (ここでは酸素発生型光合成を意味する) は、光エネルギーを利用して水を酸化し、
NADPH や ATP を生成する電子伝達反応とそれら還元力を消費して CO2 から有機物を合成する
炭酸固定反応から成り立っており、反応式 6 H2O + 6 CO2 → C6H12O6 + 6 O2 で表される。反応式
から見て取れるように、基質である CO2 が不足すると光合成速度は低下するが、実際この時に
電子伝達反応を抑制している実体は環境要因ではなく、光合成生物そのものが有する制御メカ
ニズムである。つまり光合成生物は、環境に応じて自ら事前に電子伝達速度を下げており、これ
は、電子伝達系で過剰な還元力が余ることで活性酸素が生成するのを防ぐためと考えられる。こ
の自律的な電子伝達反応の抑制は、原核光合成生物シアノバクテリアにおいて主に Reduction-
induced suppression of electron flow (RISE) によって誘導される (Shaku et al. 2016, Shimakawa et al. 
2018)。 
図 1 に RISE 誘導のスキームを示す。まず光合成炭酸固定反応の基質である CO2 が不足してく

ると還元力の消費が滞ることによって電子伝達系におけるプラストキノン (PQ) プールの還元
レベルが上がる。この PQH2 蓄積によって、シトクロム複合体との間における電子の授受が阻害
されることが RISE による電子伝達抑制の原因とされる。RISE が生じることで電子伝達系下流
に位置する光科学系 I が酸化的に維持され、有毒な活性酸素の生成が抑制される。シアノバクテ
リアにおいて RISE は活性酸素の生成を防ぐための防御システムであるが、その一方で過度なブ
レーキにより光合成速度を下げる要因となっている。実際、RISE が誘導される際に電子伝達系
の最終受容体である NADPH の蓄積量が低下することから、RISE による電子伝達の抑制は幾ら
かの「ゆとり」を伴って生じていることが示されている (Shaku et al. 2016)。さらに、酸化剤を投
入して PQH2 の蓄積を緩和することで一過的な電子伝達反応の促進が観察できるが (Shimakawa 
et al. 2018)、RISE の解除は活性酸素の生成
を誘発する恐れもあるため、より厳密な外
部からの制御技術が必要である。 
既報 (Lu et al. 2014) における電気化学

的手法を応用することで光合成電子伝達
の制御メカニズムである RISE を解除、ま
た再誘導することが可能となる。また本手
法の利点として、後述するチラコイド膜内
外のプロトン勾配形成に影響せずレドッ
クスへ干渉できることが挙げられる。 
 
２．研究の目的 

本研究では世界で初めて電気化学の観
点から光合成制御メカニズムの操作を試
みる。また本実験技術を応用することで真
核光合成生物における RISE の生理的意義
を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
計画-1. 外部電極による RISE の解除 
電気化学セル内においてシアノバクテリア Synechococcus elongatus PCC 7942 の光合成生理解

析および電気化学測定を同時に行う。CO2 の拡散効率が大気と比べて 1 万分の 1 に低下する水層
では光合成が速やかに CO2 律速に移行して RISE が誘導されるが、この時の生理応答をクロロフ
ィル蛍光および吸収測定によって評価する。ポテンショスタットを用いて作用電極の電位を操
作することで、シアノバクテリア生細胞の可逆的なレドックス干渉を試みるとともに、有用なメ
ディエーターを選定する。 
 
計画-2. RISE の解除による光合成電子伝達速度の最適化 

本研究では活性酸素生成のリスクを伴わない範囲で RISE を解除することにより、安全かつ高
効率な光合成電子伝達速度の維持を試みる。これは即ち実験室レベルにおいてシアノバクテリ
アの最適な光合成電子伝達速度を同定すること、さらには RISE が潜在的に有する防御システム



の「ゆとり」を定量化することを意味する。活性酸素生成の危険性についてはクロロフィル吸収
測定から可視化できる (Shimakawa et al. 2016)。また RISE の解除による電子伝達速度の維持が
光合成物質生産にもたらす影響を質量分析によって定量化する。 
 
計画-3. 真核光合成生物における RISE の生理的意義解明 
真核光合成生物である藻類や植物では、プロトン勾配依存的な電子伝達抑制 (photosynthetic 

regulation, 本報告書では PREGとする) が光合成のリミッターとして主要に働くと考えられてい
る (Foyer et al. 1990)。これは PQ とシトクロム複合体間の電子伝達がチラコイド膜内の酸性化に
よって阻害されるためであるが、通常の光化学反応の下では電子伝達系における PQH2 蓄積とチ
ラコイド膜内酸性化はしばしば相関をもつため、これまで RISE と PREG の寄与を分けて評価す
ることが困難であった。本研究における電気化学的手法では外部から直接 PQ 還元を行うことで
プロトン勾配を形成することなく電子伝達系のレドックスを操作することが期待でき、これに
よって多様な藻類 (緑藻、紅藻、珪藻など) や植物における RISE と PREG の生理機能を選択的
に解析し、これまで明らかにされてこなかった RISE の生理的意義を解明する。 
 
４．研究成果 

RISE の解除を行うために、外部電極による細胞内レドックスへの干渉に試みたが、当初の想
定とは異なり、暗所での還元レベル上昇および名所での細胞内酸化が観察された。これは光合成
生物の中でもシアノバクテリアに特徴的にみられる光合成と呼吸電子伝達の交差が原因で生じ
たと考えられた。すなわち、シアノバクテリアの PQ プール酸化還元は、必ずしも光合成によっ
てのみ影響を受けるものではなく、そのレドックス制御には呼吸電子伝達も大きく関与してお
り、これら両者の影響を明らかにしなければ PQ プールのレドックス動態を予測できない。そこ
で研究代表者の嶋川は、まず呼吸電子伝達反応における還元力の出所と PQ プール還元への効果
を調べることとした。 
グリコーゲン分解酵素やグルコース 6 リン酸還元酵素など諸々の欠損株を作製、解析した結

果、酸化的ペントースリン酸経路が呼吸代謝の主要な還元力生成反応であり、そこで生じた
NADPH の還元力が、PQ を経て最終的に PSI の反応中心へと渡っていることが明らかとなった
（業績①: Hatano et al. 2022）。またこの活性は条件次第で PSII からの電子フラックスの 4 割近く
へと達し、細胞内全体のレドックスに対して大きな影響をもつことが示唆された。本研究で見出
した電子伝達活性は、従来「循環的電子伝達」と混同されるものであるが、研究代表者らは、酸
化的ペントースリン酸経路を特異的に阻害するグリコールアルデヒドを用いることで、呼吸電
子伝達と循環的電子伝達を分別し、定量的に解析することに成功した（業績②: Kusama et al. 
2022a）。これら一連の研究を経て、シアノバクテリアにおける光合成と呼吸電子伝達の関係性が
より明確なものとなり、当該分野の知見を最新のものにアップデートするため、シアノバクテリ
アの細胞内電子伝達に関する総説を執筆した（業績③: Shimakawa 2023）。また光合成電子伝達制
御全体の観点からみると、陸上植物と比べて、シアノバクテリアでは PREG の影響は小さいと考
えられ、電子伝達のリミッターとしては主に RISE が働くことが示唆された。 

光合成および呼吸の電子伝達がそれぞれ PQ プールに与える影響を明らかにしたことで、外部
電極による RISE への干渉を行うための実験条件の検討が容易となったが、その一方で、新たな
問題が生じた。シアノバクテリアは、植物とは異なり、光化学系エネルギー分配制御機構（=ス
テート遷移）によってさまざまな光環境における光合成電子伝達の最適化を行っているが、この
ステート遷移によるクロロフィル蛍光変化が原因で RISE誘導の判別が極めて困難になってしま
う。本研究課題では、ステート遷移の影響を無視した上で、RISE 解除を実施したが（未発表デ
ータ）、今後の研究によってステート遷移の影響も考慮した際のデータ解釈が必要になると考え
られる。 
また残された課題として、外部電極によるレドックス干渉を最適化するメディエーターにつ

いては未だ十分な検討がなされていない。本研究課題の一環として、外膜剥離シアノバクテリア
を用いた細胞外電流の研究にも携わり、シアノバクテリアの細胞内レドックスへ干渉するため
の知見は得られたものの（業績④: Kusama et al. 2022b）、今後はより化学的な視点から、メディ
エーターの改良に注力する必要がある。 
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