
83トピックス3号（3月）2022〕

　光合成を唯一のエネルギー源とする植物にとって，
光はもっとも重要な環境要因のひとつである．光エネ
ルギーは反応中心クロロフィルを励起し，光合成電子
伝達系を駆動する．光化学系 IIから流れる電子は光化
学系 Iを経て，最終的に NADP＋の還元に用いられる．
また，この過程でチラコイド膜内外に pH勾配が形成
され，ATP合成に利用される．生成された NADPHと
ATPを利用して，カルビン回路が二酸化炭素を固定す
る．自然界において植物に降り注ぐ光の強度は季節や
天候，周辺環境の影響を大きく受ける．光合成のキャ
パシティを超える強い光の下では，NADPHの生成速
度が消費量を上回ることで電子伝達系の過還元状態が
生じる．その結果として，光化学系 I近傍で酸素分子
が還元（メーラー反応）され，活性酸素種（ROS）の生
成が促進される 1）．カルビン回路の構成酵素の一部は
ROSに感受性であるため容易に酸化失活を受け，これ
がさらに電子伝達系の過還元状態と ROS生成を助長
しうる．このように植物にとって光は諸刃の剣であり，
光合成反応を効果的かつ安全に駆動するためには，不
可避的に生じる光酸化的ストレスへの対応が不可欠で
ある．
　アスコルビン酸の蓄積は光酸化的ストレス防御への
有効な手段である 2）．アスコルビン酸は優れた抗酸化
剤であるとともに，アスコルビン酸ペルオキシダーゼ
（APX）への電子供与体として機能する．この酵素は光
合成真核生物に特有であり，アスコルビン酸依存的な
H2O2の効果的な消去を可能にする．緑藻の葉緑体には
ストロマ型（sAPX）のみが存在するのに対し，陸上植
物と車軸藻クレブソルミディウム（淡水性真核藻類）の
それには sAPXとチラコイド膜結合型（tAPX）が存在
する 3）．これらはスーパーオキシドジスムターゼ
（SOD）と共役し，光化学系 Iで生じたスーパーオキシ
ドラジカルを水にまで無毒化する 1）．しかし，葉緑体
型 APXは極めて不安定な酵素であり，アスコルビン
酸の非存在下ではわずか数十秒で活性を失う．そのた
め，この酵素は過度な酸化ストレス条件では容易に失

活してしまう 3）．この弱点を補うために，H2O2消去酵
素を葉緑体内で過剰発現させることで，植物の強光ス
トレス耐性能は飛躍的に向上する 4）．これらの理由か
ら，葉緑体型 APXは植物の光酸化的ストレス防御の
鍵酵素であり，その遺伝的な欠損は致死的な影響をも
たらすとさえ信じられていた．しかし逆遺伝学的な解
析から，葉緑体型 APXのノックアウトや発現抑制は
シロイヌナズナやイネの強光耐性能にほとんど影響し
ないことが複数のグループから相次いで報告されたこ
とで 5）-9），その生理学的重要性は不明瞭なものになっ
た．
　同時に，葉緑体におけるさまざまな ROS生成回避
機構の存在が示されてきた．例えば，チラコイド膜内
外の pH勾配に依存的な電子伝達系の精密制御である．
pH勾配形成，すなわちチラコイド膜内腔（ルーメン）
の酸性化によって qEクエンチングと呼ばれる機構が
活性化され，受容した光エネルギーを熱として放散す
る 10）．また，ルーメンの酸性化によって光化学系 IIか
ら Iへの電子伝達が下方制御を受けることで，スーパー
オキシドラジカル生成の起こる光化学系 Iの過還元を
防ぐことができる 11）．これらの仕組みにより電子伝達
系の電子渋滞を緩和し，ROS生成を回避することがで
きる．このように，植物は複数の防御機構を相互補完
的に利用することで，極めて頑健な光酸化的ストレス
耐性能を作り上げていると考えられる．そして，この
ことが葉緑体型 APXの欠損 /発現抑制株が明確なスト
レス感受性を示さない要因であると考えられるが，複
数の防御機構の相互関係を遺伝学的に解析した例は少
なく，詳細は不明であった．そこで，Kameokaら 12）は
葉緑体型 APXと pH勾配依存システムの相互補完性に
ついて解析した．
　チラコイド膜内外の pH勾配形成には proton gradient 
regulation 5（PGR5）タンパク質が重要な役割を担って
いる 13）．そのため，シロイヌナズナの葉緑体型 APX
の二重変異株（sapx tapx）と pgr5変異株を掛け合わせ，
sapx pgr5および tapx pgr5の二重変異株，そして sapx 
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tapx pgr5三重変異株が作出された．これらの株を弱光
条件（50～ 80 μmol photons m－2 s－1）で 3週間栽培した
後，強光（1,500 μmol photons m－2 s－1）を 24時間照射し
た．このストレス処理では，野生株および sapx tapx株
で明確なストレス障害（葉のブリーチングなど）は起こ
らなかった．pgr5株では 24時間後に古い葉で部分的
な白色化が生じ，同程度の障害が sapx pgr5および
tapx pgr5二重変異株でも観察された．一方，三重変異
株では 12時間後から顕著な葉の白色化が生じ，24時
間後には個体全体で劇的な細胞死がみられた 12）．各変
異株における強光感受性の度合いは，光化学系 IIの最
大量子収率（Fv/Fm値：クロロフィル蛍光測定により算
出されるパラメータであり，光合成損傷の指標となる）
の値と一致した．
　次に細胞内レドックス状態について検討した結果，
強光照射に伴う H2O2レベルおよび酸化型グルタチオ
ンの蓄積が三重変異株のみで顕著にみられた 12）．また，
野生株や sapx tapx株では強光照射後にアスコルビン酸
の増加が起こるのに対し，pgr5株や sapx tapx pgr5株
では逆に減少し，その度合いは三重変異株でより顕著

であった．加えて，強光条件の葉を用いたトランスク
リプトーム解析の結果，野生株と比較して sapx tapx株，
pgr5株または三重変異株では，それぞれ 11，113およ
び 408遺伝子が有意（2倍以上，P＜0.01）に発現上昇す
ることが分った．pgr5株および三重変異株で発現上昇
した遺伝子には 90個の重複があったが，その多くは
pgr5株よりも三重変異株で高い発現を示した．三重変
異株で発現上昇した遺伝子の多くは酸化ストレス誘導
性遺伝子であった 12）．三重変異株でみられたレドック
ス異常や発現遺伝子のパターンは，典型的な酸化スト
レスモデル変異株であるカタラーゼ欠損株で報告され
ているもの 14）と類似した．したがって，葉緑体型
APXと PGR5の同時欠損は H2O2蓄積および酸化損傷
を引き起こし，その結果として劇的な細胞死を生じる
と結論づけられた．
　以上の結果より，葉緑体型 APXは防御酵素として
機能的であることが遺伝学的な見地からも支持され，
同酵素と PGR5（pH勾配）依存システムの相互補完的
なはたらきが光酸化ストレス防御に不可欠であること
が初めて明らかになった 12）．光合成の精密制御に関与

図 1　光合成による ROS生成と防御機構
　光合成電子伝達系の模式図を示す．電子は光化学系 II（PSII）から PSIを経て NADP＋の還元に利用される．この過程で
ストロマからルーメンへとプロトンが輸送され，チラコイド膜内外での pH勾配が形成される．PSIからの電子漏洩によ
り酸素分子が還元され，スーパーオキシドラジカルが生じる（表示なし）．その後の不均化反応により生成されたH2O2は，
ストロマ型およびチラコイド膜結合型アスコルビン酸ペルオキシダーゼ（それぞれ sAPXおよび tAPX）によって水へと
還元される．Proton gradient regulation 5（PGR5）タンパク質は pH勾配形成に必要なタンパク質である．ルーメンの酸性
化に伴って qEクエンチングが起こり，光エネルギーが熱として放散される．同時に，PSIIから PSIへの電子伝達が下
方制御され，PSIの過還元および活性酸素種生成が抑制される．Cyt b6/f，シトクロム b6/f複合体；Fd，フェレドキシン；
FNR，フェレドキシン-NADP＋レダクターゼ；PQ，プラストキノン．
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する仕組みや APX以外の葉緑体型ペルオキシダーゼ
は他にもまだ複数存在する．さらに，光受容を制限す
る仕組みとして葉緑体の逃避運動（葉緑体を細胞側面
に移動させる）やアントシアニン蓄積による遮光効果
がある．このように，植物はさまざまな防御機構をふ
んだんに活用することで，時々刻々と変動する光環境
に対応し，効果的な光合成反応を実現しているのだろ
う．葉緑体型 APX欠損株の表現型は筆者を長らく困
惑させてきたが，植物の方が一枚も二枚も上手だった
のである．実験室内では単一強度の光をストレス源と
して用いることが多いが，自然界では雲などの影響に
より光強度が著しく変動する．このような変動光環境
では，光化学系 Iが主に損傷を受け，その結果として
ROS生成が飛躍的に高まることが分ってきた 11）．今後，
自然環境またはそれに近い環境で研究を進めること
で，葉緑体型 APXの重要性がより明確になると期待
される．
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