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≪背景≫シアノバクテリアにおける代謝系間相互作用とその解析方法  

真正細菌のシアノバクテリア、いわゆる藍藻は、植物細胞で光合成を担うオル

ガネラの葉緑体と共通祖先を持ち、陸上植物と同様に酸素発生型光合成を行う。

一方で、原核生物であるシアノバクテリアはオルガネラを持たないため、細胞内

には光合成のみならず全ての代謝経路が混在しており、原理的には光合成と他の

代謝系とは相互に作用し得る状態にある。 そのため、光合成反応のプロセスは葉

緑体と同じながら、シアノバクテリアは葉緑体とは異なった光合成特性を示すこ

とが考えられる。そのようなシアノバクテリアにおいて各代謝経路が光合成に与

える影響を調べるにあたり直面する問題が、その測定方法である。代謝系間の相

互作用は広範囲に渡るものであり、それが光合成にどのような影響を及ぼす か予

測できない場合、例えば光化学系Ⅱにおける酸素発生といった特定の光 合成反応

を測定するだけでは、その全体像を把握することは困難である。  

このような問題の解決の糸口となるのが、光合成色素のクロロフィ ルが放出す

る蛍光である。クロロフィルに吸収された光エネルギーは全てが光合成には使わ

れず、余剰なエネルギーは熱や蛍光として細胞外に放出される。すなわち吸収さ

れた光エネルギーは、光合成に使われたエネルギー 、熱として放散されたエネル

ギー、蛍光として放出されたエネルギーの和であり、 励起エネルギーが一定であ

る時のクロロフィル蛍光の増減は、励起エネルギーの内どれだけが熱となったか

あるいは光合成に使われたかを反映している。 クロロフィル蛍光の測定は簡便か

つ非破壊的に行うことが出来るため、細胞内の代謝系の状態を変化させることな

くその影響を反映した光合成の状態を測定することができる。  

そこで本研究では、シアノバクテリア S yn e ch o cy s t i s  sp .  P CC 68 0 3 における光合

成と他の代謝系との相互作用に着目し、クロロフィル蛍光測定を主な手段 として

そのメカニズムの解明を行った。具体的には、呼吸が光合成 に与える影響（第 1

章）、二酸化炭素濃縮機構が光合成に与える影響（第 2 章）に着目し、また、その

ような代謝系間の相互作用が存在するシアノバクテリアにおいて現行のクロロフ

ィル蛍光測定法が適切であるかを検証した（第 3 章）。  

 

≪第 1 章≫呼吸が光合成に与える影響  

シアノバクテリアで見られる代謝系相互作用の中でも 、呼吸と光合成はプラス

トキノン（ P Q）などの電子伝達成分の一部を共有［ P e sc h e k  a n d  S c h me t t e r e r  (1 98 2 )  

Bi o ch e m.  B i o ph y s .  R es .  Co mmun .  1 08 :  118 8 -11 95］している典型的な例である。シ

アノバクテリア S y n ec h oc y s t i s  s p .  P CC 6 80 3 の 5 00 以上の遺伝子破壊株について暗

所に置いた細胞に励起光を照射した時のクロロフィル蛍光の時系列変化が調べら

れており［ Oza k i  e t  a l .  ( 2 0 07 )  Pl a n t  Ce l l  P hy s i o l .  4 8 :  4 51 -4 5 8］、中でも野生株と最

も大きな差を示すのが、呼吸鎖で P Q プールに電子を供与する N AD( P) H 脱水素酵

素（ N D H -1）複合体のサブユニットをコードする遺伝子 n dh F 1［ Bat t c h i ko va  e t  a l .  
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(2 011)  B io c h i m .  B i o ph y s .  A c ta  1 80 7 :  9 3 5 -9 4 4］の破壊株（ Δ nd h F 1）である。呼吸は

光合成と電子伝達鎖を共有しているものの、その電子伝達最大活性は光合成の 1 0

分の 1 程度と小さく、あらゆる代謝系の中で呼吸の抑制が細胞のクロロフィル蛍

光に最も大きな影響を与えることは驚くべきことである。  

光合成に対し活性の小さい呼吸がどのようにしてクロロフィル蛍光に影響を与

えているのかを明らかにするため Δ n dh F 1 の解析を行ったところ、Δ n d h F 1 では呼

吸が優位な暗所下で P Q プールは酸化状態にあり、光合成電子伝達の影響を受け

る明所下でもその酸化状態は維持されていることが分かった。P Q プールの酸化還

元状態は 2 つの光化学系間のエネルギー分配機構を調節していることが知られて

おり、このことから、Δ n d h F 1 における呼吸の状態の変化を原因とする P Q プール

の酸化がクロロフィル蛍光に影響を与えているのではないかと考えた。そこで呼

吸鎖末端酸化酵素の阻害剤である K CN を添加したところ、 Δ n d h F 1 のクロロフィ

ル蛍光の時系列変化のピークは野生株と同じレベルになったことから 、P Q プール

の酸化還元状態がいわば「てこ」の働きをすることによって 光合成に対し低い活

性の呼吸がクロロフィル蛍光に影響を与えていると考えられる。  

 

≪第 2 章≫二酸化炭素濃縮機構が光合成に与える影響  

呼吸は電子伝達鎖の共有を通して光合成に直接的に関与しているが、これは代

謝系相互作用の中でも特殊な例である。そこで、呼吸以外の代謝系は光合成にど

のようにして影響を与えているかを確かめるため、 n d h F 1 遺伝子と同じく N D H -1

複合体のサブユニットをコードするが、呼吸ではなく二酸化炭素濃縮機構に関与

する n d h F 3 / F 4 遺伝子の破壊株（ Δ n d h F 3 / F 4）について解析を行った。  

二酸化炭素濃縮機構が阻害された Δ n d h F3 / F 4 で生じることとして当初想定され

たのは、二酸化炭素固定の還元力として使われる N AD P H の消費量が低下するこ

とにより光合成電子伝達鎖が還元され、結果として明所下で P Q プールの還元が

見られることである。しかし予想に反し、 Δ n d h F 3 / F4 の P Q プールは明所で酸化

されていることが明らかになった。この原因を調べたところ、 Δ n d h F 3 / F 4 におい

て無機炭素源の枯渇を引き金とする光化学系Ⅰ量の増加が P Q プールの酸化をも

たらしていることが分かった。これらの結果から、呼吸に従事する n d h F 1 遺伝子

の破壊の影響が P Q プールの酸化を通した光化学系間のエネルギー分配調節とい

う短期的 応答 とし て現れた のに 対し 、二酸化 炭素 濃縮 機構に従 事する n d h F3 / F4

遺伝子の破壊の影響は光化学系Ⅰ量の増加という長期的な順化を引き起こすもの

であることが明らかとなった。  

 

≪第 3 章≫シアノバクテリアのクロロフィル蛍光測定上の問題点とその解決法  

上述のような光合成と他の代謝系との相互作用から、シアノバクテリアにおけ

るクロロフィル蛍光測定では光合成以外の代謝系の状態の変化が反映されている
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結果を見ている可能性が考えられる。裏を返せばそれは、代謝系間の相互作用が

シアノバクテリアでのクロロフィル蛍光測定による光合成の正確な評価を妨害し

ているということである。そこで、呼吸系の n d h F 1 遺伝子の破壊株を用い上記の

問題を検証したところ、光化学系Ⅱでの酸素発生から直接測定した光合成電子伝

達速度は野生株よりも低かったにも関わらず、クロロフィル蛍光測定により見積

もった光合成電子伝達速度は野生株を上回ることが分かった。 このような矛盾し

た測定結果は、シアノバクテリアではクロロフィル蛍光測定による正確な光合成

の状態の評価ができていないことを意味するものである。クロロフィル蛍光測定

を用いた場合に見られた n d h F 1 遺伝子破壊による見かけの光合成活性の増大は、

シアノバクテリアにおいて光化学系Ⅰを選択的に励起する青色光を測定中にバッ

クグラウンドで照射することによって抑制され、実際の値に近づくことが分かっ

た。  

シアノバクテリアにおけるクロロフィル蛍光測定上の問題は、上述した代謝系

間相互作用の影響だけに留まらない。光化学系Ⅱの集光アンテナ色素であるフィ

コビリンからの蛍光は光合成の状態によらず一定であり、それがクロロフィル蛍

光測定のシグナルに上乗せされることも、シアノバクテリア でクロロフィル蛍光

測定により見積もった光合成活性が実際の状態を反映しないことの原因の一つ に

挙げられる［ Ca mp b e l l  e t  a l .  ( 1 99 8 )  Mi crob i o l .  M ol .  B i o l .  Re v.  6 2 :  6 6 7 -6 8 3］。この問

題を解決するため、呼吸電子伝達が光合成に与える影響が最大となる暗所下と、

最小となる青色光照射下でのクロロフィル蛍光測定におけるシグナルの大きさの

変化から、蛍光シグナルのうち呼吸の状態の変化を反映しないフィコビリン蛍光

の大きさを算出する方法を考案した。この方法により算出したフィコビリン蛍光

の大きさは細胞内のフィコビリン含量を反映していた。更に、クロロフィル蛍光

測定により見積もられるシアノバクテリアの光化学系Ⅱの最大量子収率は、フィ

コビリン蛍光の影響を受けて陸上植物の 6 割程度に低く見積もられていたのが、

算出したフィコビリン蛍光の大きさを蛍光シグナルから差し引くことによって陸

上植物と同程度となった。このことから、陸上植物とシアノバクテリアの間で見

られた光化学系Ⅱ最大量子収率の差は見かけのものであり、酸素発生型の光合成

生物の間で、光合成の最大収率はよく保存されている ことが分かった。  

 

≪総括≫  

本研究により、シアノバクテリア S y n ec ho c ys t i s  s p .  P CC 6 80 3 において呼吸や二

酸化炭素濃縮機構の状態の変化が光合成の応答や順化を引き起こしていることが

明らかとなった。これは、シアノバクテリアでは光合成機構の調節に光合成以外

の代謝系が深く関与していることを意味する。また、本研究で明らかにしたシア

ノバクテリアにおけるクロロフィル蛍光測定上の問題とその解決策は、今後のシ

アノバクテリアにおける光合成研究に大きく寄与するものと考える。
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