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　今回，高等植物や微細藻類 の AOS 代謝に関 して ，国

内外で先進的な研究を されて い る若い 研究者の 方 々 に 執

筆を お願い した ．した が っ て ， 本会員の 方々 が，各稿そ

れぞれ の 現状と今後の 展望 を 理 解して い た だ ぎ，こ の 分

野に少 しで も興味を抱か れ ， 今後の ご研究の参考に なれ

ば，こ の 特集の 目的を果たす．ご一
読後，ご意見や ご 質

問を メ
ー

ル を介 して それぞれ の 執筆者 に戴ければ幸 い で

ある，

植物オ ル ガ ネ ラに おけ る活性酸素生成

嶋岡　泰世 1 ・三 宅　親弘2

　植物は動物と異な り， 光合成に よ り自ら酸素を発生す

る ．そ の た め，植物細胞内の酸素濃度は非常に高 い ．ま

た，植物は 光 エ ネル ギ ーを吸収する こ とが で き， 細胞内

に 高い 還元 力が存在す る．こ の ような こ とか らも想像で

きる よ うに 植物は 非常に 高い 活性酸素生成能力をもつ 生

物である．実際 植物に お い て活性酸素は乾燥，強光，

低温な どの さまざまな環境ス ト レ ス 条件下 で生成 される

の は もち ろ ん の こ と，通常の 生理条件下に お い て も多く

生成されて い る．中で も， 葉緑体は活性酸素の 生成速度

が大 きい ．本稿で は ，植物細胞内，特 に 活性酸素生成量

の多 い 葉緑体 とそ の 他 の オ ル ガ ネ ラ として ミ ク ロ ボデ

ィ
ー， ミ ト コ ン ドリ ア を挙げ，それ らの オ ル ガ ネラ に お

ける活性酸素生成 メ カ ニ ズ ム に つ い て述べ る．

1， 葉緑体に おける活性酸索生成

　 Lt． 葉緑体で 生成さ れ る活性酸素種と そ の 生成機構

　葉緑体は植物細胞内で最も活性酸素が生成 され る オ ル

ガ ネ ラ で あ る．葉緑体に光が照身iされ る と，光化学系

II に お い て ，水 の 光酸化が起 こ り，電子が生 じる，こ

の 電子 は光合成電子伝達系を流れ，最終的に は フ ェ レ ド

キ シ ン NADP ＋ レ ダ ク タ ーゼ （FNR ）か らNADP ＋

に渡

され る，こ こ で 生 じた NADPH は CO2 固定，光呼吸，

硝酸還元に 用 い られ る が，こ れ らの 代謝系に よ っ て 電子

が 完全 に 消費 され な い と ， 光化学系 II で 1 重項酸素

（
to2

）が生 じる．1・2） 1重項酸素は PSIIの D1 タ ソ パ ク質

の 分解を引き起 こ し，こ れ に よ り植物は 光阻害を受け る．

光阻害を防ぐた め に ，植物葉緑体で は こ の 過剰な電子を

酸索に渡す こ とに よ り消費 して い る （Fig．1 ）．こ の とき，

02
’
が生成 され る が，電子を酸素 に 渡す メ デ ィ

エ ー
タ
ー

と して 機能 して い るタ ソ パ ク 質は い まだ 同定 され て い な

い ．現在ま で の と こ ろ，フ ェ レ ドキ シ ソ ，FNR ，モ ノ

デ ヒ ド ロ ア ス コ ル ビ ソ 酸 レ ダ ク タ ー ビ （MDAR ．）とい っ

た フ ラ ビ ン タ ン パ ク質がそ の 候補として 考えられ て い

る ．3
−5）0 『は 0 憂ジ ス ム タ

ーゼ （SOD ）に よ っ て H20
！
に

分解 され た 後，ア ス コ ル ビ ン 酸 ペ ル オ キ シ ダ ーゼ

（APX ）に よ っ て 水 に 分解さ れ る ．　 APX 反 応 で 酸化 され

た ア ス コ ル ビ ソ 酸 （AsA＞もまた，水 の 光酸化に よ り生じ

た電子の
一

部を使 っ て AsA に 再還元 される．6） こ の よ う

に，葉緑体 で は過剰な電子は 水か ら水へ の 電子伝達反応

（water
−water 　cycle ）に よ っ て 消費 され る．　 watcr −water 　cy −

cle で は 活 性酸素が生成す るが，こ れ らの 活 性酸素 は

water −water 　cycle を構成す る酵素群 に より速や か に 分解

される た め ，通常の 生理条件
．
ドで は 細胞に 傷害を与え る

こ とは な い ，

　1．2． ア ス コ ル ビン 酸再生系が葉緑体で の活性酸素生

成に及ぼす影響　 APX 反応で AsA は酸化され ，
モ ノ

デ ヒ ド P ア ス コ ル ビ ン 酸 （MDA ）ラ ジ カ ル に 酸化 され

る．MDA は MDAR や還元型 フ
ェ

レ ドキ シ ン に よ っ て ，

AsA に 再還元 さ れ る ．また ，
一

部 の MDA は 自発的不

均化に よ り， AsA とデ ヒ ド P ア ス コ ル ビ ン 酸 （DHA ＞に

変換 され る．DHA は デ ヒ ド ロ ア ス コ ル ビ ソ 酸 レ ダ ク

タ
ーゼ （DHAR ）と グル タ チ オ ソ レ ダ ク ターゼ （GR ）の共

役反応に よ り，AsA に 再還元 され る．こ れ らの AsA 再

生反応もまた water −water 　cycle の
一部であ り，　 MDA や

DHA か ら AsA へ の 再還元 は い ずれ の 場 合も光化学系II

で の水の光酸化に よ り生 じた電子を用い る こ とに よ り行

われ る （Fig．1）．・
fi）通常の 自然環境条件 で は ，光化学系 1

に お い て酸素に伝達され る電子は 光合成電子伝達系を流

れ る全電子 の 約 10％ で ある．water −water 　cycle の ス トイ

キ オ メ ト リー
（Fig．1）か ら AsA 再生に 使わ れ る電子 も

ま た ，光合成電子伝達系を流れ る全電子 の 約 ユo％ で あ

る と考え られ る．つ ま り，AsA 再生系へ の 電子の流れ

は ， 葉緑体で の 活性酸素生成に密接に関与 して い る と考

え られ る ，しか し，AsA 再生 を担 うタ ン パ ク 質が単離

さ れ て お らず，AsA 再生 と葉緑体で の 活性酸素生成 の

関係は 明らか に され て い な い ．最近 ， 著者らは AsA の

再生 に 不可欠な DHAR を ホ ウ レ ソ ソ ウ 葉緑体か ら単離

精製した，？〉こ こ で ，ホ ウ レ ン ソ ウ葉緑体DHAR の 酵素

化学的性質と葉緑体が もつ DHAR ．活性 か ら DHAR ．と

活性酸素生成の関係に つ い て議論する こ とにする．
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Fig．1　　Generation　of　active 　oxygen 　spccles 　and 　the　scaveng

−

　　ing　system 　in　chloroplasts （water ・water 　cyclc ）　SOD ，　su・

　　peroxide 　dismutase；APX ，　ascorbate 　peroxidase；Fd，　fer・

　　rcdoxin ： MDAR ，　 monQdehydroascorbate 　 reductase ；

　　DHAR ．，　 dehydroascorbate 　 reductase ； GR ，　 glutathione

　　reductasc ；AsA ，　 ascorbate ； GSH ，　 reduccd 　glutathione；

　　GSSG ，　oxidized 　glutathionc；PS　I，　photosystem　I；PS　II，

　　photosystem 　II，

　 ホ ウ レ ソ ソ ウ葉緑体に おける DHAR の最大活性は 75

μmol ！mg 　Chl！h と見積 もら れ た の こ の DHAR 活性は著

者らが ボ ツ ワ ナ 原濠 の 野生種ス イ カ を用 い た解析か ら見

積もられ た DHA の 最大生成速度の 半分 で あ っ た．葉緑

体で は 大部分 の MDA は MDAR や還元型 フ ェ レ ドキ シ

ン に よ っ て AsA に還元 され ると考えられ て い る た め ，

MDA の 10％ が不均化に よ りDHA に 変換され る とする

と，葉緑体で の DHA 生成速度は 15μmol ！mg 　Ghl／h 程

度と見積もる こ とが で き，こ れ は ホ ウ レ ン ソ ウ葉緑体に

含ま れ る DHAR 活性 の 20％ に 相当す る．つ ま り，葉

緑体 DHAR は 通常の 生理 条件で は 十分量存在する と考

え られ る，著者 らは 葉緑体 DHAR の 機能に つ い て ， よ

り詳 細な 解析を 行 うた め に ，ホ ウ レ ン ソ ウ葉緑体

DHAR ．の反応機構の解析を行 っ た （Fig，2）．定常状態で

の 反応速度論解析か ら，ホ ウ レ ン ソ ウ葉緑体DHAR の

活 性 が AsA に よ っ て 阻 害 され る こ とが 分 か っ た

（Shimaoka 　et　at　 unpublished ）．　 DHAR ．活性 は 1mM

GSH ， 0、1mM 　DHA に 10mM 　AsA が存在 す る場 合 で

　　　　GSSG 圜 D｝・a

　　　　／ 　＼
E−S・SG ・GSH 　　　　　　　　　　E−S−DHA

G，H入　　k　
GSH

　　　匯 コ
γ

駲
艮 S｛脳 SH

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　AsA

Fig，2．　 Gatalytic　 mechanism 　 of 　chloroplast 　DHAR 　from

　　splnach 　leaves．　 E−S−is　the　redllccd 　form　of　the　enzyme

　　and 　E−S−SG　is　the　oxidized 　form　Qf 　thじ cnzyme 、　 GSH ，

　　reduced 　glutathione；GSSG ，
　 oxidized 　glutath1〔me

約 30％，20mM 　 AsA 存在下で は約 60％ 低下 した ．葉

緑体内 に は 12−25mM の AsA が存在する こ と か ら ，
こ

の AsA に よ る DHAR の 活性阻害は無視で きな い ．先に

述べ た葉緑体に おける DHAR 活性か ら考え る と， 通常

の 生埋条件で は仮 に DHAR 活性の 60％ が阻害 された

とし て も問題は ない ．しか し ， 酸化ス ト レ ス な どに よ り

DHA の 生成速度が一L昇す る と，　 DHAR に よ っ て DHA

を完全に AsA に 再生す る こ とが で きな くなる と考えら

れ る．そ の よ うな場合，DHA は 光合成を行 っ て い る葉

緑体 ス ト ロ マ の pH （約 8）で は容易に分解される た め ，

葉緑体内で の AsA プ ー一ル が減少す る と考え られ る ．葉

緑体内の AsA 濃度が低下す る と，　 APX が機能 で きな く

な る ，そ の こ とに よ り，葉緑体内の H202 濃度が上昇

し，H201 に 対 して感受性 の 高い APX は失活する こ と

に な る ．APX の 失 活 は MDAR ， フ ェ レ ド キ シ ソ ，

DHAR ，　 GR か らな る AsA 再生系へ の 電子 の 流れを遮

断す る こ と に な り， 結果 と して ，通常の 牛理条件 で は

AsA 再生系に よ っ て 消費 されて い た 電子が余剰 とな る

と考え られる．こ の 余剰とな っ た 電子が活性酸素生成 に

用 い られ，よ り活性酸素生成速度が大 きくなる こ とが予

想され る．

2，　 ミク ロ ボデ ィ
ー

で の活性酸素生成

　2A ． ペ ル オキ シ ソーム で の活性酸素生成　　植物に

は ペ ル オ キ シ ソーム とグ リオ キ シ ソ
ーム の 2 つ の 機能的

に 異 なる ミ ク ロ ボ デ ィ
ーが存在す る，ペ ル オ キ シ ソ

ーム

は 葉緑体， ミ ト コ ン ド リア と連携 して光呼吸系を構成し

て い る．光呼吸 で は ， 葉緑体で 生成 された グ リ コ ール 酸

は ペ ル オ キ シ ソーム に移行し ， そ こ で ，グ リ ・・
一ル 酸オ

キ シ ダーゼ の 触媒に よ っ て，グ リオ キ シ ル 酸に 変換され

る（Fig．3 ）．こ の 反応に お い て H202 が生 じる．s）この と

N 工工
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Fig．3．　 Generation　of 　activc 　oxygen 　species 　in　microbody ．

　　XOD
，
　xanthine 　oxidase ；UO ，　urate 　oxidase ．

き生 じた H202 は ペ ル オ キ シ ソ
ーム 内に 多量 に存在する

カ タ ラ ーゼ に よ っ て 分解され る，ペ ル オ キ シ ソ ーム に は

膜に 結合 した APX が存在す る こ とが報告 されて い る

が，こ の APX は 細胞質側 に 露出して お り，
ペ ル オ キ シ

ソ ーム 内で の H202 の 分解に は寄与して お らず，ペ ル オ

キ シ ソ ーム か ら漏れ出 して きft　H202 を分解 して い る と

．
考え られ て い る．9）こ こ で述べ た ペ ル オ キ シ ソ

ーム に お

け る H
？
02 生成もま た ， 通常の 生理条件下で は細胞に 傷

害を与え る こ とは ない と考え られ る．む しろ，光呼吸は

葉緑体 で の water −water 　cyc ］e と同様に 過剰な光 エ ネ ル

ギ ー
を散逸する に は 欠か せ な い 代謝系 と考えられ て い

る．

　また ，
ペ ル オ キ シ ソ ーム の マ ト リ ッ ク ス と膜 で は O 『

が 生成され る （Fig．3 ）．ペ ル オ キ シ ソ ーム の 可溶性画分

に は キサ ソ チ ソ オ キ シ ダー
ゼ 活性が存在する こ とか ら，

マ ト リ
ッ

ク ス に 存在する キ サ ソ チ ソ オ キ シ ダーゼ に ょ

り，02 が生成され る と考えられ る．また，膜画分 で は

02 の 不均化 に よ り生 じた と考え られる NADH に 依存

した H202 生成が 見られ，こ の Of は ペ ル オ キ シ ソ
ーム

の膜に 存在する シ ト ク P ム bsを介 して生成され ると考

えられ て い る，

　22 ， グ リオキ シ ソ
ー

ム で の活性酸素生成　　グ リオ

キ シ ソ
ーム で は 脂肪酸 の β酸化 に 関与 し て い る ア シ ル

CoA オ キ シ ダーゼ の反応に お い て H202 が 生成 され

る．fi＞こ の H202 も ま た ，カ タ ラ
ー

ゼ に よ り分解 され る

（Fig．3 ）・

　グ リオ キ シ ソ
ーム で もまた，O 『が生成 され る ．ス イ

カ の子葉 の グ リオ キ シ ソ
ーム を用 い た 実験に お い て，キ

サ ン チ ン に 依存 した H202 生成 （こ れ は O
，／
’
の 不均化に

よ り生じ る と考えられ て い る）が 認 め られ て い る．ま た ，

そ こ に は キ サ ソ チ ン オ キ シ ダーゼ 活性が存在す る こ とか

ら，キ サ ン チ v オ キ シ ダーゼ の 触媒に よ り，Q『が 生成

され る こ とが明らか とな っ て い る ，また ，
マ イ ク ロ ボ デ

ィ
ー

に は 尿酸オ キ シ ダーゼ が存在する こ とか ら，尿酸オ

キ シ ダーゼ の 触媒 に よ っ て も 02 が生成 され る と考えら

れ る．

S．　 ミ トコ ン ドリア に おける活性酸素生成

　 ミ トコ ン ド リ ア は エ ネル ギー代謝に は 欠か せ い ない オ

ル ガ ネ ラ で あ る， ミ ト コ ン ドリ ア で の 活性酸素生成は ミ

ト コ ン ド リア の 呼吸鎖に お い て 起 こ る． ミ ト コ ン ドリ ア

の 呼吸鎖で消費さ れ る酸素の 2％ 程度 が O ，］
’

に 変換 され

る ．0 『は SOD や 自発的不均化 に よ りH
，
ON こ 変換 さ

れ る．

　 ミ ト コ ン ドリア で の 主 な O ♂ の 生成部位は 呼吸鎖の

complex 　l （NADH デ ヒ ド ロ ゲ ナ ー一ビ 複合体） と com −

plex　lll（シ トク 卩 ム bc1複合体）で あ る．　 complex 　lllで

の Of 生成 は プ ロ ト ン 勾配が大 き く，呼吸速度が ADP

に よ っ て律速され て い る ときに 生 じる ユ ビセ ミ キ ノ ン か

ら酸素に電子が伝達される こ とに よ り起 こ る．エ ソ ドウ

マ メ の 茎 か ら単離 した ミ ト コ ソ ド リ ア に お い て ，com −

Plex　Iや complex 　II （コ ハク酸デ ヒ ド卩 ゲ ナ
ービ複合体）

の 基質で あ る リ ソ ゴ 酸と グル タ ミ ン 酸や コ ハ ク 酸の 酸化

が植物 ミ ト コ ン ド リ ア で の H202 生成 （こ れ らの H202

は 0 牙の 不均化に よ り生 じた もの で ある）に関与 して い

る こ とが報告され て い る，1°） コ ハ ク酸の 酸化に 依存 した

H202 生成速度 は リ ン ゴ 酸 とグ ル タ ミ ン 酸の 酸化 に 依存

した H202 生成 よ りも 1 オ
ーダー

高 く，
コ ハ ク酸の酸化

に 依存 した H202 生成は complcx 　lllの レ ベ ル で 起 こ っ

て い る と考え られ て い る．また，リソ ゴ酸 とグ ル タ ミ ソ

酸 の 酸化 に 依存 した H202 生成は ，　 non −coupled 　respira −

tion に よ っ て抑制され る ．　 non
−
couplcd 　respiration で は，

ピル ビ ン 酸に よ っ て 活性化 さ れ た ミ ト コ ン ド リア 内膜に

存在す る alternativeオ キ シ ダー一ぜが酸素を消費す る た め

に 活性酸素の 生成が抑制され る と考えられ る．さらに ，

complex 　IIで の コ ハ ク酸 の 酸化 に 依存し た H
〜
02 生成 は

non −coupled 　respiration と uncoupled 　respiration の 両方 に

よ っ て 抑制され ると考え られ て い る。uncoupled 　respira
−

tion で は ミ ト コ ン ド リア の 呼吸速度 が 上昇し，そ の こ と

に よ り ユ ビ セ ミ キ ノ ン の 寿命が低下 し，complcx 　IIIで

の ユ ビセ ミキ ノ ソ か ら酸素へ の電子伝達が抑制され るた

め ，活性酸素生成 が減少す る もの と考え られ て い る．1り
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お わ り に

　活性酸素は植物の さ ま ざ ま なオ ル ガ ネ ラ に お い て 生成

され る．こ れ らの 活姓酸素 は 植物が乾燥や強光，低温，

高温 とい っ た環境ス ト レ ス に さ らさ れた と きに は 当然，

多 く生成され，速や か に 消去されない と，細胞に傷害を

与える．しか し，通常の 生理条件下に お い て も， 本稿で

述べ た よ うに 活性酸素は 生成され て い る．そ の よ うな通

常の 生理条件下で 生 じる活性酸素は植物が もつ 活性酸素

消去系に より速やか に分解され，細胞に 傷害を与え るこ

とは ない ．む しろ，通常 の 生理条件 で の 活性酸素生成は

植物 に と っ て プ ラ ス の 効果を もた らす もの と考え ら れ

る．実際 ， 葉緑体の water −water 　cycle や ペ ル オ キ シ ソ ー

ム の グ リ コ ール 酸経路は過剰な電子を散逸する の に 欠か

すこ とが で ぎない 代謝系で ある．

　 こ の よ うに ，植物 に お け る 活性酸素生成系は 両刃 の 剣

で あ り，現在盛 ん に研究が行われ て い る酸化ス ト レ ス 耐

性植物の 作製で は 活性酸素生成の プ ラ ス の 効果と マ イ ナ

ス の 効果 の バ ラ ソ ス を うま く取る こ とを考え て い く必要

があ るだ ろ う．
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光合成生物の 酸化ス ト レ ス 防御系

石川　孝博
1 ・吉村　和也2

　酸素発生型光合成生物 の 細胞内酸素濃度 （2SO　PtM　LJ

上）は ， 哺乳動物 の ミ ト コ ン ド リア 内の酸素濃度 （0．1

μM ）と較べ て もは る か に 高い た め ，活
・
「生酸素種 （AOS ）

が容易に 生成 しやす い状況 に ある，さらに 植物は移動の

自由がない た め ，時々 刻 々 と変動す る環境条件や，強光，

低〆高温，乾燥な どの さま ざまな環境 ス ト レ ス に よ り

AOS の 生成が増大 した 時，酸化 ス トレ ス に よ る細胞障

害か ら身を守る た め に きわ め て巧妙な防御 シ ス テ ム を発

達 さ せ て い る ，ア ス コ ル ビ ン 酸 ペ ル オ キ シ ダ ーゼ

（APX ）は ，西洋 ワ サ ビペ ル オ キ シ ダ ーゼ に 代表 され る

典型的な植物 ペ ル オ キ シ ダーゼ と異な り，細胞内に 多量

に 存在するア ス コ ル ビ ン 酸（AsA ）を特異的に利用する抗

酸化酵素であ り，酸化 ス ト レ ス 防御系の 中心 と して機能

して い る．また ， APX へ の 安定した還元力供給の ため ，

反応の 結果生成する酸化型 AsA の グル タ チ オ ン （GSH ）

を利用 した再還元系 （AsAIGSH サ イ ク ル ；モ ノ デ ヒ ド

ロ AsA 還元酵素，デ ヒ ドロ AsA 還元酵素，　 GSH 還元酵

素）の 存在 も重要で ある．微細藻類で は APX を含め た

AOS 消去機構に加え ， 光合成炭素還元系が H202 耐性

を示す こ とで 酸化 ス ト レ ス 下 に お い て も正常な光合成能

力を維持して い る。本稿で は，光合成生物の 酸化 ス トレ

ス 防御系に つ い て AOS 消去機構を中心 に 紹介す る，

L 　高等植物の酸化 ス トレ ス 防御系

　高等植物で は ，酸化 ス ト レ ス 防御系として AOS 発生

源 となる各 オ ル ガ ネ ラ や細胞質に AOS 消去機構が発達

して い る．葉緑体 の H202 生成速度は約 2．1mM ／s と見

積もられ て お り， 低濃度 （10μM ）の H202 は カ ル ビ ン 回

路を構成する フ ル ク トース ー1，6一ビス フ ォ ス フ
ァ タ

ー
ゼ

（FBPase ），
グ リ セ ル ア ル デ ヒ ドー3一リ ン 酸デ ヒ ドロ ゲ ナ ー

ゼ （GAPDH ），フ ォ ス フ ォ リブ ロ キナ
ーゼ （PRK ）な どの

チ オ
ール 酵素を酸化 し，光合成活性 を 約 50％失活さ せ

るた め ，防御系がす ぐに機能しな い とた だちに光合成は

ス トヅ
プ し ， 植物に とっ て死活問題とな る．こ の た め葉

緑体に は ，APX ア イ ソ ザイ ム が チ ラ コ イ ド膜上 とス ト

卩 マ に存在 して い る （Fig．1）．
t，2＞光化学系 1（PSI）で 生成

した Oi は ，　 PSI 複合体と接着した Cu1Zn 型 SOD に よ

っ て H202 に 変換 され ，チ ラ コ イ ド膜に 結合 した APX

（tAPX ）に よ っ て安全な水へ と還元され る ．ス トロ マ で

は ，
SOD と ス ト ロ マ 型 APX （sAPX ）を 含 め た

AsAIGSH サ イ ク ル が q と H202 を消去する．葉緑体

で は AsA ！GSH サ イ クル に 加え，チ ラ コ イ ド膜．上の フ ェ

著者紹介　
1
島根大学生物資源科学部生命工 学科 （助教授）　　 〒690−8504松江市西川津町1060

　　　　　 TEL 　O852−32−658Q 　　FAX ．0852−32−6092　　E−mail ； ishikawu＠life，shimanc −u ．ac 、jp
　　　　 ？近畿 大学農学 部食品栄 養学科 （研 究員）　　 〒631−8505 奈 良市 中町3327−204

　　　　　 TEL ，0742−43−7273 （内線 3417）　 FAX ．0742−43−2252　 E −mai ］； gs996003＠ nara ．kindai、ac．jp
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 N 工工

一Eleotronio 　Library 　


