S B R E

y A=y 3 A5

F3M1E FE3E5 (@F925) 2021 £ 12 A
Vol.31 NO.3 December 2021

31 (3) 2021

JOURNAL OF THE JAPANESE SOCIETY OF PHOTOSYNTHESIS RESEARCH

FEYO R HERFENSIED DT A haf Foy—

I T fth (R 144
fESEHE BV L VLR X T bk & B ki)
FX R ALl CROERAZR) 153
R v aA XTFRAFZBWTHALER T A 27 ) v 7 BRI ICHE ST b

I &z (k) 154
fRER AL FR 1N EIT D PGRLL & /87 B OBERE & 1)
mfE T BEX) 162

fRE% 530 nm, FRN D D02 KN H R D2 RFE BAL fh (CRIEKR) 169
RIBOBN AR ESCO MY THEIE R ) KR =] (B K) 180
EFOSFANEE F 14l (A RATZANDEE ZLTTHT IT~, KOEIFFEAER)

fadE &S (BEPEPER) 181
WRETLE ATFOos HEobIF—ERE WS ST (BEPE B R) 183
RN Deaakd BAA T SRE a s 186
EERPLOBMLE 187
AAKEHRFESBASRIAE 188
A At & el 189
DEERrge) HRBlE 191
MR E 192
TRELTD - LEEE 193
BRI WEZE - AANAK TS 2021 FE& S 194

BUNEANZ BIRE




JeAEAFZE 31 (3) 2021

rEYO R

KERHED SWHBFR O FOS—

"EBRMFEHMEEE TR MO F OOt R —
CERMETMAHE EAREDFERER
‘EHAMPMEHE EIXXE

EER= Y. BTH RE "

7R kB/NA A B P—I[& Astronomy & Biology DREE & L THREHNEAFINIFNHTH SN, XX
PHEOHEFEOBTFYVICRLTEMIBEISLSDSANENT LS, T, KERNERFEDOHHTIE
EMMNFEARELGNER TILBREOHANZRICERL TS —AT, ZTIIIHFETHAEEENHD
HREETA LA EMIBZEFIRET H-ODEYHABREDRALTEL TS, HERR
RIEFHLLUEITEYVRAGOABERMZHRLEBLTETHY., ALK AXAEEEFET LK
BERARBHRAUE L L EHRMENB L, AEBBIETEREDETILEND S FNDKR R EHEYA~
EHRRRELITTLEN, KERNBREDEML ZTOERBRLEICHEDITHZ LA XD,

1. ZIt® i KRR DOFFAEI 20 HACR £ TIIARHESE

TA MBS Fr =L ZRLFEEEWFEE Thodd, BETIE 4,500 HLL LR ST
M e U CERS, 7R, RS ES BY (NASA RIKET— D4 7) . Bl
S DOGIIZE DD FEEMETHY . ma LT BT TS RERSKDFAED R S L5 B 12
NASA (7 A U IZEFHR) OEFRIC T T H RO TEY  ROMHER AT B o
HIZEB T HEmOENR, #b, BEOME %+ 5 KAORHEEGECTHEEMBEIC LY 25 R
W95, AEMORLNRERE, H5WVITEEN:  BOBEBERGEIN & 227 bAoA FTREIC /e
EWFEOMNIIIZ S OEMFRENBERT & 2 %M, T A NusS Fdu =T [EWIT IR
ATHDHN.TA b aftad—3%9H Liz4k WA LIRS DY T T 5] &0 9 Rk
WO IREO DT THARB O R A FEE L TE FEoWTziEmn % < RIS HIERSM A d 23 FLH
ENTZHOTIEIRL ML RN TIZE L Al MBOME LIV E W) EBERIZH S TWND
AL ORI D IZ NASA B4R HEE T 5 T T DA RS DR ERELT VR, vk
HEAEDOAHH & L THBIT A2 RERD—D2E LT IR & U CHE A AV HERI L CA MO A DM
M LT, EEESUESERRICERZRLD 2T 50 THEINTAEENH D S,
TOOAEE L TEMFERARLIZFIH ST EEREICE DY CTHEIE TR & b\ A
5] EWHIHIREEZ D00, EMOFEERTT EReAE THIL., ZNE BT 5720 O % FriE
A b Fu—REELTED LA A T2 N TEIUT, KEGRAREBANTIZ HIC
HINDHZENH DN, HBHIORKEITE D Hiv, HERREMIRIZR D, bHAA, THE—TH
LHF SITEWRENRT A b af Fud—|2 L7238 Y 04 OFEN RohiE, 2 0EHRIT
FEMAICB G- L, 2 AR T~ &SRk T A0 EN W AR EOKA LR THEM O
5, MENTTEBESNDI KRBT m Y =7 bR

*HE G E-mail: kenji-t@nibb.ac.jp

144



AZRNITIE S AL EEERAR L DICKD DD
M AEYOREIZED AN OO REIWVICE 2 &
HE 2 D0, WIS OIS h > TV 5,

2. KEGRIVEMBEOEN L LTHIREINDE
BRAEY

TA AL a3 EMFEOIZEAED
B D 3EN G DEERE RO TV DB, KGRI
AMPEEICIR > TE 2 A R seE N R 7=+
BRNPNFRICEHET 72 D, K RAMRERA TlidHh
REFR U LD ICHLENGEE R (e 2~
W =) KRB R e A &R & EmEfE
AREEKE (NEX TLERE) ¢ L L TEMBERD
FHHEL L TWAR, ZONE LY TILOERIT
FEZDOFE ENAREDOELLFIICEET D,
HER DBFA 7 D 46 (EAFOJFE S O 8 T\ B
(~30 (E4ERT) 7TV T RN T U T DX Ik
BEAEMNSHBL L, BIEE T LBER L TRY,
AWK R U TR IS X0k
TEAMLIRFEDHEB T D E T (~10 EFER) ORI
MR T2 EE2 5N TND S, B IR -
TS AT ITHIER B COFEAITK 4 BAFERT 0 £ T
FElz 7o T BRWVWA, 2 TH 10 BFELLE
e EAFIFIEEAT D2 LM TE D, NEH
TN = TCEEERBI N LGOS =RV
F—LVLHLENGHELNLITZRLX—DF
DR D TEN =8 K ESETHRAT LT EmERER
b BERT D AREMEDN AW, KEDO RFFHE TR
K[ O TR FIRE O T 2R & ARk oAt
HWER & 72 0 155 08 RIRFICEI T3 DR RIRE O
BRI XD R LA D R (AR K e &)
WENDTOBEEICAEFEPMESND, Ak
W O RFCHERE U= M O )y iRt H Stk
b LB BRI 70 AL HESR DS AR S AU IR A BT B
X HIZEE L CHERF S NS,

fife 36 3 LE TR B RRAE W 23 o LN BT RE 72 FRAE
L LTI —ICRRT OmEE (BLOWRET DA
V) BBz BND 2B 2L, IEEMREESL
BRIZ K DAKRDIRIC K- T HIER & RIFRRE Olg
FRAENFARTH D70 U oA pHE kDO
P RIS 2 2 E R E L, [ BRSO
WA OB REE TO R &2 BERAC I

AN
1

i

JeAEAFZE 31 (3) 2021
LR A2 RS RN T 5720 Ly Ry )
& PEIEAL D R 72 I AT R Ve omg 121516
KRB AT bV O & R AT |
DLy Ry DITHIERIR (HIERIZ RS L 72 KB
A A O OERIIT IS U OHIERIZE <) Ol
PN XV RIRFR IS FTRE T D 2 & N FEFES 1L
TG IS F 7 AR AR T DHa0t b
Ba i Lo TUFIBHFREE & 72 0 15 5, HIBROFEA
TIERHEICHRTZ o a7 ¢ LH06I3%Es T
HHT-OHENALT ML OBHIZARARETH S
D, KB ART M OHRTEHSHINCTL 72D 7 T
TR —T 7 —# CREBRZORINIZ K 5 KE#R)
& ER DR TIIRATE & e~ TE D F /Y
IR HENLDY) TE— by 72k o T
BT 52 LN TED B, Zh B IEARAEDD
AR EIFEET IA A M RS R T DB I
AU VI TH D b OO ST ET 5 L
ANZB W TR LBEWNED O 7L THY | B
BRI XD BHHESCY > Y X — U B AR
HE 72 KI5 R A A Ay R A CIIER D 72 W 2 7 FE A
s (X1 .

TS O Rl BB R X R AR B Rk
DOFEREICEAE L TV D 72 DA A8 23 X 0 1)
WCHET5EEZZ 0000 Bk & X8R 5 CH
LD E LI, IR O BRIRIEIC L 2 E#R O
W R E IR ST w2 BN EoThE2RiT I
RETHLN, RRFOLEERITHEREICL
TRELEDD, Ly Ry UREKIZON T
JEFREE 72T TR < A AR ENE DL
B SN EMENH#ERE K& < B2 D Ak
PR & D7D 1020 BRI & 2R 5 REITG LT
HEE DS MEZ 72 B, — I HIERAME A D TERE T
PNIAMEEERZ DL  IRNEETH 203, oA R
EHET DIRKOER & 72 5 BRI OV TIE
HUDE OB S i) EfE /e HmA S 5 5,
A AL 72 D A IR K D R AR
NIEANE X TR T 5 6A b oS
HERIZ DWW TR 2 HER S FTREIC 72 5, BIED
A FTEDOWTRD — > & L THIADZEERE
EEREL T2 31T 2 65 B s itk o fig B 23 o

145



SeAEFE 31 (3) 2021

TIIIR

0, 0,

7(I)0 HE (hm) 8(IJO

XK1. HERBRAERIC LAY T— Ui v S L EREIC L D RBRIMEMEEDIEAK
7T TR AT SR OA A=, KEGRIVKEITHEM O L 5 A REMNGFEET 2546, KT
DWENTEDIE (BEL Ly Fo ) RBND, ZORSENEITL Yy Foy D LR UEESEIZH Y M

ThHoHlDRENATVD,

BITVAR. TR ha AL 4 o— 281 5
B X TIVERE O SR D HETE 13 = DIERAR
Rlifi@Ef T A Z LN TE B,

3. IR BEBERNEZ T LVREICBIT D%
ARAEY DL T A

KIGEE R O TS @O KK TH D |
FEILED 5,800K FEED G BE T, WHEE%
SHBHE LTV, 2 OMERZET O THIIEKR
Bl U AR hAID G RIE T DY 2T
ETHLIN, B3P AHLLT) Bficy
LV, HREX, SEOEIVIKEORD TR
VMBI 0 . F iR DY 3,000 K F2EO M
2 (FRIReREE) DEE L LTERbE< T
B EA o, #HEKIFICS M BIANEFICTF
ET 5, BEMRWEENE X TV — 2 B
WZHY HELEPLEDa N TR RPUNEL A
% 12 8 AR AR T O BB IEE N A D)
2705, ZOlOHEEEICL X VKRR
ORISR A E MR T £ S BRI D M AR
FED VPO EIND D S AT FVDER
SR> TV DT A REMPFE LT & L
THHERE A U XL D ISR EE D o) BE e
WARIMRZE S ODHEET D LERH D,
NEHTOERBE O L KPTONEREE & M
BR & Pl L7 R (M 2) | B RARDES
RS 3K T HE(R 3 2 A 121 ATk & Rl
T HHERZ A T DNERAEM D RN L | 7T

A 6800 K 5800 K 4600 K 3100 K

200 400 600 800 1000 1200
Wavelength (nm)

X2 327 MEIES bV ZHEN X T
IVERE DB

(A) F. G. K. MILE D 2~ L %6,800. 5,800,
4,600, 3,100 KD BKIH 227 ML CHELIRIZE
L. KEE# (1370 W m?2) YO R —%%
TS BRI R 2 BE WA I KREN TR
LNETHEE (PFD, umolm?s') A7 ML %
B b TRT, (B) HEKE R U KK EHS & RE
L7-BE DHZFE TOPFDAY kL, (C) AKH (K
#1m) TOPFDAXY kb,

146



PRI AR 2 MR Lo EhE RICHEH T D &2 0
AR A ST, KR 1 A — R VLA TIZE D 22K
ZAL TR RN B EA LT D720, 2 Bk
DB T ARSI EFIR T 5 Z & 13 H 7= e Bl
HR LR EHRTEHoRVF—REITHSTY
AT DIPRENEHE Uiz, Z 5 Uiz HesmILb
D AT FAVEARIZHIE LT 2 DD s
DEICENT T T E I ENT Sk (7
7 REFTR) ORAT— MNEBMFE 2ICETT S
NbDOTHY BRI L ERE LT A b
NAFr T —ROREE LT 2017 FIT@E L

7= 15,

4. B LR OEFRIARR A 2 HET 2 ER

M BEFEDLY Tho THHHDORE EAEA L]
T EFIAT 5 & LeBa, ke b caldef] A
D> B T RIMRF R~ D HEALIZTTHETS 5 9 72 2
AL K0 KT O L — MR IR 2
AR TRATEHE. WL OO FENEZD
AVD M, HIER Y A 770> 2 BEBEFNEL KOS 2 & (L AT
ReZefiin e LTk, 1) B mENSTRDILD
TRFX— (BIRD 65%IZFY) ZHifT 2 14
TR Py 2) 2 DDRUSHLO—J5 THA
Yo b O —HTEFRMREFIHT D 12 AR
DELLNITKEND 02, b5 DD E L
TEAT DRG0 %E 3 D20 13 TR
1020 333, A3, BEfEOD 2 BERERDE LS 5 3 Bt
b RO Z AT T 5 R S G BRI E T & e
WeDHITEN S, A= s) CTiXE T sE
BT D TR F — W% BEAED 35%0 5
4%\ T E UL 2 DO EHL T 900 nm F
TORRIMREFHATE D, R ANIS] OEE
— DD UGEH LD I 900 nm F THI AR Z i
FTIOICRERO RN X LWL 39% % T
BEET 5720 TRV, bR D i (2 72 5
2 OORGEH L ENT AL bk B AR A
DMEIZIR D,

HIER BT b AIDE 0 ARSI A AR B
DFAET 2 A3, BUE £ T ARIMR & I3 2 )
RO TR, £ 2T, BEEMA~DREIS
L ZHET L EREZEDL 12D A TORERK
AN L7 (X3) o FRT AT ZOHE L

31 (3) 2021

T 5F)(F TSIV

B (ONHE B USSRV

S ., .,.'J'" ..l..-.'
— 5 ..1:1-,. ’f‘-""- -:‘1-
i ‘ ‘;.'. i J’t-é .
o v 0 .
mis ‘-'1‘ ""..'."- . 3
=1 prite! o . %
D/VT
Cel .
f
ok
0 1000 2000 PAR
B
=) .
=} . ‘?.:;'_.
COPT | T g
Ezf W T Y i
< o' e ':'.:--’J:.‘- prs 5
=t o fa = o > .
S| ek o o L L
'.\"‘g',' % i
.-- -
.“
=
0 1000 2000 PAR
G
o
&
T
=
<
=
5 .
0 50 100 150 LEF

X3. HEILEORZZABREICAEETTI2HBON
BEAE

7 L 2 SEEE LT (BEE2600m) ORRIT 7=
OB & A = B T L \ERE B DA
WD NA RIS TE 2 BRI Lz, BEEITEEIS
8 H L 7= MultispeQ V1.0, Z5i& L SERI2 & 2 T
T —THRRNONARE DS (PAR, pmol m
2s) ZWE L. FS OB & N OLED) & JIE
BEIZHUNT %, 6O D~453BEOTRAER KA
6D Ny M THHAKIZR T, WET —FDRRE
BT 1L PhotosynQ D 7 5 W R 7 F » b7 % — A
(www.photosyng.org) (2L 5, (A) V=T&ET s
# (LEF) 137 v 7 ¢ VaeHlE E PARD HEH,
(B) oNPQIZNALZRIDFHE = RV F—D 5 HEL
ELTHEENTEIG, (O vHHIATPA kSR %
MTD7a b7y ZAT, BRI Z BRI
(2 (100 ms) A 72 L7=HF530 nm D W 2Rk
ENLRDIZ, vH'ZLEFIZ LT ey kL, Blft
EfE Ry hERUATRLE, BIEHkEESNRT
A —H —DFEANITB5 B,

147



SeAEFE 31 (3) 2021

M Z B T D R & kST ATRE 72 4y et
FEF MultispeQ (PhotosynQ Inc.) 23 % VN THlkE
7R ENT 2 AT o T2 & 2 A, BEROSEINR - ATk
DERNGGETIZ A ﬁ#é*ﬁﬁ“%&‘ﬁfﬂﬁ‘%iﬁ%

MR AEE T 28 CIEBAfE 2 E V2 TR T

7me MIKODITE L ZFRF (K3 KED K I\)
EATIHI (K3 Ry ) XY =7T%E

friE (LEF, [X3A) O R < 85582 B 0
THEEHBIZ X 261 (NPQ. X 3B) 238 T
&7z, 530 nm DY L BHEE L7\ b
Y 7Z w7 A (VHY) Z LEFIZR LTy hL
72 ZA (K30 2Dy TIHMEE N KX
WZ EpvD LEF PAMZ 7 | bk Uik 21T 9 ek
PR 1IEDOYA 7V 7 EREEE (CEF1)
BWEDEHENRKRENEHERTE D,

IR ORE I I DB & 12 L 0 228K 1 il
END Y AT RENTZD 252 CEF1 8k s
TWAHAEEMENH D, Z DA, HEFR T OW
I R 2 Rl Rl TT%IEF@%ML&“
T2 ONA R DEENMNIT D728 B 720, Wb
F I ORI 2R3 & L EEAE 2 @ )3
WP EZZITT < 2D, BEPLY 27 BNE0ER
BT R2aRIS ~OEEAREZ LT 5L, T4

= KB BIEARSMR AT 5 W — D3 T B,

CNEBRC—E DT 2 "7 TYTIZALBND
WAL 278 T H D08, B BAEY L V0 IX D TR W

Chlamydomonas reinhardtii Egeria densa Salvinia molesta

020 1.0

Limnobium laevigatum

HEILERCE T T )N T VT ThoTHA
R 750 nm RN RETHLZ 2B XD
LU AHDEE R T 2 - OITHA B bk s
A % 3 AR AMERA A ~ER L 2 D 3 nIT
K075

5. WBERE IR T Y O IR YR DO FTREE
NE X TIVEBRIZBT DG RAEY ORI
FIlZOWTKRF NS B~k & BRI T
Ham L CED, T b E b EAFET 200 &
W) RER B 5, ERIZR EFE D 70%AN 525
NTNBETDKORED X o Iclbhn b, E
DE &S O DWLEKROEE jmo%%b#&w
BEFEROBBEINEERCERIZL > TR D
H3N5ET5EEHEDITIEREMNKICED
NWADFREMENEWWN Y, T 9 LT ERE DA
EYBENLT DALY Ry P20 DMRMR
HCERWATREMED & 5, KIS BN KT 5
BT B EAFER IR U TR O BRI 72
WAL B3 D 3 ST AR D B 3 Tz sh =1
T A MES BB ATREENS T35 (IX14) ,
IO S EICBIN D KT Xy

D SR D RIS/ VR TIXW L > B
Ty VINERK S 1L D AT RE
BB S h 5 mTee

MHERFED OO, BEH
PRI,

Nostoc commune Epipremnum aureum

08

084"
0.154

o
>

Reflectance
o
=

Reflectance

o
[N

=4

°

=1
L
o
=)

Reflectance
o o
S >
o  -h

o
>

o
o

T T T T
500 600 700 800 500
Wavelength (nm)

X4, A, KE, BEEOHEB O

PSI-FCPID N ARF#1E %2 A h u~{ll/ 5 /7% (PDB: 6L4U) ,

FEAIZ DWW TR &2 B,

Wavelength (nm)

T T T T T
700 800 500 600 700 800
Wavelength (nm)

£4,13PSI core, D EIIFCP%E ENEIRT,




L0 MR DR KT T LT &
LT b P AKAEY O S5 2 13858 & [RIAR B 1R
TOBHNTEHE LW, Uy Ry U2 RMT 5728
V3K BICTERICEEE L2 3 kD &
D, KN DYy . BERALRR DN FE 2 L 727K
BEIXRE LAY DIE L [FAER DU AT V&R
I, WA & B T & 22k ETIEkE Eo &5 7
P& B G & FF OB TR L D 72D TEAT D
72 0 oK A B 72 < O R TR Tl
WLy Ry V2R L, ANTHES K —2
R DRHERE (K5 THEBRKRERT LS I
AT E D,

HiER = CIEA 4900 J74ERTIC NERIME & 72 o 72k
W CRBEEE) 2 5] X Z 3713 & RBUE K

K5 A VUBAKEORFRY E— TS

ZHVR IR T O AF T D AA L (Nymphaea)
O E Fa— i Lo~ T A7 bv
#1 AZ (RedEdge-M, MicaSenseft#) (2 L ¥ 22100
m2HIRE Lz, (A) AIEI3E R (668, 560, 475
nm) (2K ARGBEIR, (B) IRSME (840nm) D
BCHER, *FITTR LT2ME TR K & 21508 (O)
668 nm & 840 nm D S )N B FHE U 72 IE AL F
¥ (NDVID) 36, HFanME<Ranmizr£d, =
A U RER T B O BRI AR THRE ORI
N H OO E R ENIFZE L L@ W29
NDVIEIZRAIZ VTV ME % 7R,

SeA e 31 (3) 2021
M 2 D¥EhE (Azollaevent) 332 3 & 7= 2 L2y
O HIEROFE FREAEIZ PTECT 2 B T O K
DEXRLHVIED, 2L, ZDEHIZIZ2 o0
RERFE & LT KENSIEWGEE OSBRI O
AT 3 L b 2R ICE K 2 B K~
LT BRI S NNCT AMERSH D, —D
HOBEZITHERRFORFMFEICHESL & LT, il
Wy SeBRIZEE L L Cid o B O EICE 2 T
VN, HIEER FovRokAE X RE EEAIC & o CREIERI
PE HEE R, BERRRRR 7 & A R S H R KE
WSS L7as, 7o & 2idvinde s LB 23 5
BENOHZ ) LIEERIZH VB LDTEAH 5 D,
BlZ TR e I AE LN KEEES 7 57
AR SERITKENHREEZH LTS - L 2HEM
B EIRDTZD LIRNDTES D M, < D4
MR BE OB I BFONIIEZ 9 LTHEE ER
HEH ORI — oD — K2 BT Z L RHK
Do

6. BHVIiT

TA AL Fa P —TIEFHINDINE L
IRWEMIZHOWTHANZH R D03, #iERDBL
ENPLHEZH T TERL TWBE b T2, &
L A HER D A 2 Bl O 4 FE D> & ERINZAFSE L T
W5, HORNZ & D HMERD AW T2 TS L
RENWFEOREIZHEL L0 b v D EHE
TR ZHFEL CTHHERE X Z2HERNZ EBH
%o EARRHIAMIZ S D 157200 b LILR W ERE
ATREZRR D BIZE L, T B RIEN 20> - FEH
H—DO—DO LT D Z & TEIED RN ME
— RSN AREMEE L TENOLENRD, T A b
NAF T —=PERT DO KR TOZE
MIGRE LD DI E SITE D LI HERTIEIX
NI o T3 E - B Th 5, HIERD AW T2 1T
HZMIT TWIUZZEN S OBRREITFEAN I N T
o ThoH, BEFHIZAITZ L &, HEKT
VX FEBL A LA 72 B R 23 i 00 262 CIIAFAE L7210
AU FHICW DD LW —DFEET
Do SIFZEBICHEE RV S ICBbATY ., B
B0k L L HIcRen CTEDOFEEEBGET D
A< 5,

149



JeAEAFZE 31 (3) 2021
Eir2

AT VIR AR ) RIS T BR B AR W A S
M ()1 L) | B 7 U SR E S L O
B sEIEAIgE AR e E it v 2 —
(BHF#: 16H06552) Dafi - Hgm 2 H L T17 -
720 HIRT VT A TOPHEITEINKFZZFL D /)N
ML, Re— ks E— bRV
TEREE I, FREN BV,

Received Nov 15, 2021; Accepted Nov 29, 2021; Published
Dec 31, 2021.

BE 3R

1. de Wit, J. et al. Atmospheric reconnaissance of the
habitable-zone  Earth-sized
TRAPPIST-1. Nat Astron 2,214-219 (2018).

2 Tsiaras, A., Waldmann, I. P., Tinetti, G., Tennyson, J.

planets  orbiting

& Yurchenko, S. N. Water vapour in the atmosphere
of the habitable-zone eight-Earth-mass planet K2-18 b
(vol 3, 1086, 2019). Nat Astron 3, 1156-1156 (2019).

3 Fujii, Y. et al. Exoplanet Biosignatures: Observational
Prospects. Astrobiology 18, 739-778 (2018).

4 Gaudi, B. S. The Habitable Exoplanet
Observatory. Nat Astron 2, 600-604 (2018).

5 Cockell, C. S. Using exoplanets to test the universality
of biology. Nat Astron 2, 758-759 (2018).

6 Seager, S. Exoplanet Habitability. Science 340, 577-
581 (2013).

7 Crowe, S. A. et al. Atmospheric oxygenation three
billion years ago. Nature 501, 535-538 (2013).

8 Ozaki, K. & Reinhard, C. T. The future lifespan of
Earth's oxygenated atmosphere. Nat Geosci 14, 138-+
(2021).

9 de Vries, J. & Archibald, J. M. Plant evolution:

landmarks on the path to terrestrial life. New Phytol

217, 1428-1434 (2018).

Kenrick, P., Wellman, C. H., Schneider, H. &

Edgecombe, G. D. A timeline for terrestrialization:

et al

10

consequences for the carbon cycle in the Palacozoic.
Philos Trans R Soc Lond B Biol Sci 367, 519-536
(2012).
11 Lenton, T. M. The role of land plants, phosphorus
weathering and fire in the rise and regulation of
atmospheric oxygen. Global Change Biol 71, 613-629

(2001).

12

13

14

15

16

17

18

19

20

21

22

23

24

25

Schwieterman, E. W. et al. Exoplanet Biosignatures:
A Review of Remotely Detectable Signs of Life.
Astrobiology 18, 663-708 (2018).

Meadows, V. S. et al. Exoplanet Biosignatures:
Understanding Oxygen as a Biosignature in the
Context of Its Environment. Astrobiology 18, 630-662
(2018).

Narita, N., Enomoto, T., Masaoka, S. & Kusakabe, N.
Titania may produce abiotic oxygen atmospheres on
habitable exoplanets. Scientific Reports 5, 13977
(2015).

Takizawa, K., Minagawa, J., Tamura, M., Kusakabe,
N. & Narita, N. Red-edge position of habitable
exoplanets around M-dwarfs. Scientific Reports 7
(2017).

Seager, S., Turner, E. L., Schafer, J. & Ford, E. B.
Vegetation's Red Edge: A Possible Spectroscopic
Biosignature of Extraterrestrial Plants. Astrobiology 5,
372-390 (2005).

Woolf, N. J., Smith, P. S., Traub, W. A. & Jucks, K.
W. The spectrum of earthshine: A pale blue dot
observed from the ground. Astrophys J 574, 430-433
(2002).

Joiner, J. et al. First observations of global and
seasonal terrestrial chlorophyll fluorescence from
space. Biogeosciences 8, 637-651 (2011).
Mohammed, G. H. ef al. Remote sensing of solar-
induced chlorophyll fluorescence (SIF) in vegetation:
50 years of progress. Remote Sens Environ 231 (2019).
N. Y. of

photosynthesis. II. Coevolution with other stars and

Kiang, et al Spectral signatures
the atmosphere on extrasolar worlds. 4strobiology 7,
252-274 (2007).

Minagawa, J. & Tokutsu, R. Dynamic regulation of
photosynthesis in Chlamydomonas reinhardtii. Plant J
82, 413-428 (2015).

Blankenship, R. E. et al. Comparing photosynthetic
and photovoltaic efficiencies and recognizing the
potential for improvement. Science 332, 805-809
(2011).

Kuhlgert, S. et al. MultispeQ Beta: a tool for large-
scale plant phenotyping connected to the open
PhotosynQ network. R Soc Open Sci 3,160592 (2016).
Iwai, M. et al. Isolation of the elusive supercomplex
that drives cyclic electron flow in photosynthesis.
Nature 464, 1210-1213 (2010).

Yamamoto, H. & Shikanai, T. PGRS5-Dependent

Cyclic Electron Flow Protects Photosystem I under

150



26

27

28

29

30

Fluctuating Light at Donor and Acceptor Sides. Plant
Physiol 179, 588-600 (2019).

Terashima, 1., Matsuo, M., Suzuki, Y., Yamori, W. &
Kono, M. Photosystem I in low light-grown leaves of
Alocasia odora, a shade-tolerant plant, is resistant to
fluctuating light-induced photoinhibition. Photosynth
Res 149, 69-82 (2021).

Allakhverdiev, S. L. ef al. Redox potentials of primary
electron acceptor quinone molecule (QA)- and
conserved energetics of photosystem II in
cyanobacteria with chlorophyll a and chlorophyll d.
Proc Natl Acad Sci U S 4 108, 8054-8058 (2011).
Swingley, W. D. et al. Niche adaptation and genome
the
cyanobacterium Acaryochloris marina. Proc Natl
Acad Sci U S 4 105, 2005-2010 (2008).

Ikoma, M., Elkins-Tanton, L., Hamano, K. & Suckale,

J. Water Partitioning in Planetary Embryos and

expansion  in chlorophyll  d-producing

Protoplanets with Magma Oceans. Space Sci Rev 214
(2018).

Brinkhuis, H. et al. Episodic fresh surface waters in the
Eocene Arctic Ocean. Nature 441, 606-609 (2006).

31

32

33

34

35

36

JeAEAFZE 31 (3) 2021
Li, F. W. et al. Fern genomes elucidate land plant
evolution and cyanobacterial symbioses. Nat Plants 4,
460-472 (2018).

van Kempen, M. M. L., Smolders, A. J. P., Lamers, L.
P. M. & Roelofs, J. G. M. Micro-Halocline Enabled
Nutrient Recycling May Explain Extreme Azolla
Event in the Eocene Arctic Ocean. Plos One 7 (2012).
Maruyama, S. et al. The naked planet Earth: Most
essential pre-requisite for the origin and evolution of
life. Geosci Front 4, 141-165 (2013).

Cruz, J. A. & Avenson, T. J. Photosynthesis: a
multiscopic view. J Plant Res 134, 665-682 (2021).
Tietz, S., Hall, C. C., Cruz, J. A. & Kramer, D. M.
NPQ(T) : a chlorophyll fluorescence parameter for
rapid estimation and imaging of non-photochemical
quenching of excitons in photosystem-II-associated
antenna complexes. Plant Cell Environ 40, 1243-1255
(2017).

Pettorelli, N. et al. Using the satellite-derived NDVI to
assess ecological responses to environmental change.
Trends Ecol Evol 20, 503-510 (2005).

Start astrobiology from photosynthesis research

Kenji Takizawa'?" and Nobuhiko Kusakabe'3

1 Astrobiology Center

2 National Institute for Basic Biology

3 National Astronomical Observatory of Japan

151



JeAEAFZE 31 (3) 2021

LEEE

BODHLENWLREYEBAT : XEHERIEER

W
X

fiRsR

fRER

Editor:  BJII #L (HBILK) . TH K—HBB (FEK) . AE FF (FHREX)

R LA (ERSZR)

YA XFAFIZBNTALTER N A 7 U v 7 E IS ICHE S TnD

YelbZ R | N 31T 5 PGRLT % v 237 B DOfkke

530 nm, 52702 IR D D52

I Az ([ HR)

(ESCpR
il - EXR)

B3 OERL il GRAER)

153

154

162

169

152



SeA e 31 (3) 2021

fRERYT SR

FX*

'RREILKRY BFIEMBFER
‘HEARY BRMENRER
SHEKRE RFRICALERRER

B AL ™ B K—BR2 A HFS

FEE R AR A BITHIER EDIFIE R TOAEMICT R A X —2MIGT 2 b TEERRH TH 508,
WA EITD ETEIEA R L AN A L AREZS DA RV AEZIT TS, £ 2 THald 2021
4 A HIZT A R L RARE ORI RO R OER e & ORI E R 2 Y TR e 2 LT,
AENEE CHREF CREZ S THICHT D | HEFROFIEICESEZKRS 2 LT, BVHENHRED
B2 T B ERRMETT) WO MR E AT D & L LT,

F9, MILKRZORIIATERICIE, SR 1720 CTHREIS N DA 7 U v 7 B TAREREK O Hl
1 L AR ERICET 2 BRI O TENR EZ BN T2 2, PGRS IKIEOREEMNF AL FEv ik -
THIEE N TND &V Z L a BB ERY - AFEERIZE > ORINIZ—FH T, RIZIZZORE
DI F LV TOEFARERBEOMHANEL TRV ENIFERELILGENZE N, SBOE5R5
WFEERBIN -5, fiW\ T, B ERZOEBH-RICIT, BEEEA AR Sz PGRS T
1 7 Cd % PGRLL TN A T T, PSI ONBHENC I T HEENZ SV THA W22 =, PGRLL 254
A7V PETREIIEDDEWVIMELEDLRNEWIREND D RILOF ., WA H L+
THHZEBHEST, R TIIWV DR WIFZEDRIANEE Bz, REERRETH LD Z X, K
ERTVLA T AN—E LTHETHIZ E2MHE LV, &EIC, FILRFEO BEERIZE, 530 nm
FHEDS K 7 FVICFER L, ERSIEE KIS O OREL 23 Lo, FH B A HMBE e
KR53 7 F 0 Téh D PRI ICEDSNT-A A= 0 ZTORAREMEIZ DWW T LTV =720 =, PRI 3%
PR TANOEEEEZE TR TE 0 EBE L BT, S%ONFFRERE LT, EBR=EN - Fib
T AR, MR S BRRE TCOR T — VRO AIEEME 25 U Qa2 2 & T, 5%, 0 1T4Y
FEDDAEREE T CRIAVFRE DO 2 IR IND FiEL D EifE ST,

AFPFLE CIY EiF7 3 SOWFEIL. HLFR O > 72 b O OIRIENIFE B %2 &8 L T
Wb, KRG EN, L OHREIRBE 525005 L E2FH-> TN D,

AEEDOIREICHTZ > T, 2 m TRPIHAL & RVIRI O | EE | ot O 2 ITITRE B
BRI o Tc, ZOREMEY THILE L BT 5,

MRDUE TERO BV D R AT Ak & B E T
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A4 XFAXFIZENWTRHRIERR | Y49 ) v BFEEIIERIZHIHE
ShTLVAE

EILKRE BREVMRZHER
Rl mRZE=

HEREAERDOBARGIZEVNTKRBOXLIRIILE—% ATP & NADPH [CE#T 5, TORIKIFERK
DFZAA4 FELTHEIBTY=ZTRIE L THA )V IRBEIILIEFEERETHD. V=T
BFRERZIRD ATP & NADPH A DAERICEHL S —A. RIEZER I T TREIESNEYA4 0 vy
BT EERRIATP DERICOAFT ST 5, PO XF AT ORREERTAV-BING, Y15
Dy BRBIZE>TFSa4 FERMIEREIND IO U ORENERILATP A (XERRE) I
FETHLEITTHEL, BRGNS EREEEZTHINHEBEORZEICLRLATHSIZ EAHLLE
Hotze ZO—AT. BELBHA V) VI EFCESEYVOLEBICHELEZ 5-DTDFEIEES
[CERAEIESh TS, ABTIE. T4 2 U v VR OHEEEE TOEEMNERICOVTRIEOHMEA
3 LICEERT 5,

1. IZIt® i 4:3% (NDH) BAKRICIKIE LT-RECTT v F~A &
e bZFZ 1 (PSD YA 7 U v 7 EFLEIT 1940 A WZFEREZMETH D ¢ NDH RIFORREIZES

B 50 HARIZHNT T Arnon 512 K - T ATP LT3, A ERomE s sn, &1t
EERT O (VA2 ) w70 VERk) &L ER7 b RET 2 (Fd) THDH I EBH LN
THRRINE 1, ZUL) =T B oSN ASOY N

EBND 2RIOZ ETH D, V=T BB 5iEICH A7)y 7V BIABETIEIFd LT 7 A X
LR TED 7 T A A BT BMETET OR R J v (PQ) M LTy M uabbfEAK, 77

D EFAREE D By FEGIROSLIREED ARy 7= (PC) |, PSI ~EBHERT D
HOENCR> TR ML e LoE i . NADPH OARKIZE G352 72 7'mr b
ATWD, EO—FT, 471U v 7 EBEIC @7}%F‘F’Uﬁﬂ%%ﬁib ATP OERUCEHET D, b

DWTIIERE R 2 o 7R B ABEIE  ARoEEREBICBHNTH Y =T EHRELT
IZOWTIEH BT » TE N BAREICHE ) irﬁ&lﬂi}iﬁi ZWH72 ATP/NADPH [t % i
DD H 8T B D FRERERRAT SO LA & O fiR T ZemTERNEZD VAT v I EFRE
HixdbHED Lhm\m\ 3, \Z& % ATP OFER LB L 72 5 8,

PRI A EE LTl < 2 >oY A u A XF A7 B C3HEY Tl PGRS (K 1F

7V E %h:a%fiﬁﬂ%%o (1) . =2 DODYA TV IRENRAAL L THY AT
PROTON GRADIENT REGULATION 5 (PGR5) # Tl  JEBHEERE ORI T 5T 5 20, s
VNI EIKAF LTERIE T T T A VAL B % BEEh 95 DA TH 5 — 77 T ImEl 72 61X

MR RS 4, b 9 —DIX NADH Bi/KHERE  IEMEMEREOAER LS &2 L e aEEE ICH

PARBE TRE BB IR D B T AR & ML)
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FIAMFIL—A0 DB

B1. FERARIZB T D HEREIE
B KEFIRERISIC

T =7 EFRERE LY A7) v 7 BEAARERERH 5, KRNI A7V v 7 it

KICEDEFOWNETT, JKEDOKKINIT 2 kO ErR~d,

HBab5 2%, TORLDWEMINERD T 4 — R
Ny 7z (K1) . HERETI5E
’ﬁ?f L’C?"? I RL— AT 5 &
JeAbFR 1T (PSID) CITa@RENC I L7 =L
X — 78@‘ &L TH T2 B A (Non-
photochemical quenching) N#FHE x5 01 X5
\Z¥ N7 8 A bef AR CIIIE PRI 2/ L7
FAREDH 7 L X 2 L—3 3  (photosynthetic
control) 3FEE S % 1215, PSII 775 PSI ~DE
FAREFEOIHNI RIS EB LR T IZH VT PSI
EIRETLDICEHETHDLZ ENbroTET
4, PGR5 (KIFDYA 27 U v 7 BRI ST O
BHEHEAE DO FFEICMZH T, ZOREEEZ RIET 5
HA XFAFD pgrs ERRITEE SN TEE
TERWE, AR T PGRS KIFOH A 7 U »v
R ER I OHIH & Z DA ERIZONT
RO DAL 2 52 2 TR %0

2. PGR5 ORIIBE ICIREI S 5

PGRS [ I®&BHEGET —7 2 Fl WK1
B UNRTETHD, D=, PGRS 7 Fd 75)%
PQ ~DEFRFELEEMITT 5 LITE R

VY, 2008 4E, PGRS IKTEDH A 7 U v 7 FEHEIC %
bdH I oD H L RIELE LT 2 SDOEEM®
RAA % HDPGRSLIKE1 (PGRL1) 23EIE &
7= ', PGRLI % PGR5S S A K& L CTE

<LEZLNTWD, 2013 FEICiFA B b
R & T2 AL fRMT 22 5 . PGRLL 7% Fd
B PQ ~DETRIEDMIT 5 Fd-PQ reductase
(FQR) 72 s sz 17, L L 2021 4RIT72 >
TR L ZA—775 PGRLI 1% FQR T3 &
T DI FEE Sz 18, PGRS KfFDH A 7
U v 7 BFRED PGRLL FEAE(E F T EREIT 5
ZEMRENTZDOTH D, PGRLI 1L PGRS D%
TEPEHERE & BEREHI BN IZ B4 B 2% PGRS (RIFED
A7V VEABEICEEITIBELDORNE D
Thbd, TNTIE—IKPGRS IV A2V v/ &
REICBWTEOL SR E2THDIEAD
e

PGRL1 N[FEILH XLV FI, EFH LIS E
F—7 ZFil=72\ PGRS OREREfEIHZ B & L
T PGRS OmFIFBUMROMT 2 Z e o72 19,
PGRS ZHAERDOK SFHEM LI m A XF X
DI EEHAE 1T AEBILE & 5 PR 72 R B8
oLz (K2) , BHEO X HIZ PGRS @BFEFEL
FRIZEFAERE & XTI IR D A XA E L
pale green DYEZTERL L7z, B 7-BIRBIAEAT 25 |
PGRSBFIFBIEIL T 0 77 A F Rl K
T TAF REGieZ ENHALNIR T2, 2D
FEAIX. PGRS Ol FE BN BERRAR DR 2L %
FlEk 32 & Z/RE L7-, PGRS @BFEIFEILE T
1L Fd 726 PQ ~DOETRENHEMLTEBY, 2
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X2. PGRSERBIFEEIE L mBTrx RBLERDLES
DOFBA

24BEREDE MBS T CERREE -
D CIHMEFT S ET,

50 umol photons m2s-

- B
\—‘?l/

AT X B PQ 7 — /L DihiE Te M EERE IR D FE 2|
BrHzI-EE25NT7, PQ 7V —I/LOfEbE M
9 Plastid terminal oxidase (PTOX) %KL 7=
1A XS RS OGEIRIE TR immutans (im) 13, BE

A ORBI & 73 202, T A ]\“O)EAEE
TR CE< 7 4 U RAREEEEIL PQIC
%ﬁﬁ_k_iofﬁﬁmﬁétb\mg7%w
ZRil CE TR IT & e o 72 im CIIEESE OIENE
el snsg, im Tidhves /A4 RO RE
MThHH7 4 hmUBNERMLTBY InT /A
FOGHRPREFRFTIEESTNDE, OBLD
Kambakam & OAFSEIC L - T, PGRS i REIFEHLE
WZBWCY im SRR 4 P RERE LT
V. a7 ) A4 ROGKMAE. £fE> 7 e
7 4 VDA R ERA IS EDOBRNNIE Z - T
WD ZERHLMNCIRS T2, EHIZEEDL L im
DEEANY OFRBIBUIN pgrs BRI NN 7 755
Tl Sns Z L 2R L3, Zhb OFERD
5 PGRS &KfFOY A 7V v 7 BEAREIT PTOX
L & HIZPQ T — L DR LIRTTIRRE O 1H M MERF
5325 2 ERH BN ’foeof: 1) .

PGR5 O /RIFZEERR, 0 RFHEBIK DR 5
PGRS {K(FDY A 27V v 7 B ZEIETEIX PGRS

DEBEIURET D ERHALNI o120, 2
UL PGRS A 7V v 7 EFAREDORIE R
THDHZEERELTWD, KITIZ72 > T, PGRS
DOEFEEIX PGRL]1 & PGRLlI OFER 2/ ThHD

PGRL2 I[Z Lo THlEIS D Z ERbhroTe 18
PGRLI (X PGRS D% E(IZM < —77 T, PGRL2
/< PGRL1 & HHAAEH TE 7227 U —72 PGRS @
DREFETDH EEZEZ LTV D, M7 75
M STV, 2 b OflEIiC L - T
PGRS OLEMENHEFFESND & L BT, BFIRE
FERIHI S D, PGRS ISHEMDOEFICHETH
DRI D EEBEEMEFTIFEETT L2 LN
TEARVA, BRI BRI RO R E A LE L,
WY DOEBIREE G525, FDT=OMWIENT
IXEDOEREREIIEEICHE SN OVLEN D D, i
ITIZ72 5 T, PGRS OEFE &I KA ATEEIC
HEETHDLZENPALNDITR TN, FHUTD
WTIFZR¥E TR~ D,

3. PGRS REFEDOV A 7 V) v 7 REIZF AL Fx
Lo THIEEN S

PGRS {KFD YA 7V v 7 @R ILHETE L 72
PGRS OEREEOFE 7217 T <, HERIANOmE
fbiEse (L Ky 7 2) REBIZK > THAlE LD
ZEMPNoTND, A HFENREDA hr
~ DNEEIE & 72 D ST, PGRS IRIED YA 7
Vw7 BT REOIEMEIZE L 70D 2, i, B8
DITZORENRT AL FFr (Trx) I2E-T
flEEND = L& RH LR 2, TERIKICREST D
Trx X HEKE FEZEICHKIF L T Fd, Fd-Trx
reductase (FTR) 2/ L CEIL I (K1) | K
B URTBEDIANT 4 RiEGERTTDHI L
\ZkoT, 20X R EOEM TS 2,
ATP AR L E L « XY R DORESE
728 HARBIE TE R DL N Trx IZX -
THARFINTIEE L SN D Z LI L » THhHRM
BB FFEIND 7, A X R OEERE
A2 o< (2id 5 Z7v—7 10 L O Trx 7 A
VT = BPFET D (Trxfl, 2. ml, m2, m3,

F1. mBTrx RIBERR (e m124-2) DEBEEL
|=R=R AP %% - <

EHEE (mg) | FruaZ 4 VE
i (ugmg")
B A= Bk 61+6 2.13+0.01
pgrd 617 1.91 £0.20
trx mi124-2 18+4 1.48 £0.02
pgrs trx mi24-2 58+£8 1.94 £0.10
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3. ARERARIZEBIT B FUKTFOPQELIEE
AR, pgrS. PGRSIBEIFEBIE, mBI Trx KA LS Fikk
O BLEE U 7o iR BERRIR (10 pg chlorophyll ml!) (2
BWT, HIESE (1.0 umol photons m2s!) ST T
NADPH (0.25mM) FBXOFd (5pM) FANZEES
ruanz 4 VOB EBE Lz, st ~Lit
fafit SR (SP) AR L7c L 2T/ ON DK
W L~UL (Fm) 12X » THEEMEL LT,

ma, x, yl, 12, 2) o, 4ODT AV T+ —L%EF;f
HUEIZBW TR OAEEDOZ D m B Trx (42 Trx
BRI EOR) 10%% D D) O RIEEFKIT
PGRS FIFEBikE & RO FRBM A2 R L1 (K2),
BpARR L R TEREENMES . 7 e 7 4 VE&E
B LTz (1), S5ICm B Trx REE
BRECITHBEERAZ WA v B b e 0EE
IZEB W T Fd KAFD PQ B ICiEMEN B AR LV &
<. PGRS FIFEHE & 7l L~V OIEHZ R LT
(X 3) , ZOEBRRATIH 2OV A7V v %
HIZL D PQ OBELIEMA Fd IO v o
TANVENO EFHELTEETESL B, b0
FERND m B Tex ORERYA 7Y v 7 EE
BEIEME 2 B R S, 2 Of5 R & LT PGRS i fI%
BRO LD ICEFBOMRELIEEILIZEER
ST, B ZORREMEE IR T 5 L o lc m Al
Trx KIEERIKIZ pgrs BREZEANT 5 AT
FoORIATIMH I (R

PGRS IBRIFEBIK & 1T 20 | m B Trx KAEE
BLRETIE PGRS OFZREEITHM L T o7z,
Z OFERIT m B Trx 2% PGRS O ZFEE O &
X8R4 7 ) v 7 REOFHIFEICEEGT 52
CEREBLTE, 22 Tm M Trx N A 27V v
BB G X DB ERRD72D12, Trx OFF
B Y el THEREERMA T Fd KTFED
PQ ZoiE M & 7l L7z, & & 7> U dithiothreitol
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(DTT) IZL»TiEm S m M Trx 2HAK
5 HLEE U - RSEERRICIN Z D L. Fd RO
PQ EICIEMITIK T L7z (K 4; Trxm3 #B<) .
FHRICRET S m B Trx LSO 6 2D Trx 7
AV T F—BIZONTHRBOEREZLZ /2o
7273, Trx OFEET Fd KAFD PQ & TidMEIE
WERA BN o7z (K 4) o Z OFEFIE m A Trx
BRI A 7V v 7 B REEE & i3

HZlERLIE, Flem B Trx B2 2H 5V A
7y IRED DL EL L ORI EHIET 50
MWEHLNZT BTDIZ. ZNENOY A7) v
7 RO RBERKE O CREOERZ B Z
Rolz, FOFER, PGRS AFRRIE DIENED %
HOLFEL (NDH (KA O KRB LK) (2 m
B Trx Z W0 L 72D 2 Fd (K AF D PQ iEITiEME
IHMETF L7z, ZOFERENS, m B Trx 1X PGRS K
OV A7V v 7B ARG M % R A2 ]
T5ZERHLNTR ST,

m B Trx (2 X 2 Z OIGHESNLER LA m & Trx
WU ICIFBIE S e o Te, ZHUdm Y
Trx 2MBD Trx BERY & 2327 8 & [FEEIZ PGRS K
FOYA 27y 7REICEDLZ NI HEDY
ANT 4 RFEGEBILT DI LIZH - TEDIE
PEZHIET D 2 & 2R Lz,

o
o

© . o
[N w IS

(F - Fo)/((Fm - Fo)
(FAt&F DPQETTIEE)

=Trx A 2 ml m2 m3 md yl y2 x z
Trx f Trx m

Trxy

M4. TrxiZ L 2% A 7V v 7 BFCEEEOIH]
FAEAFOPQELIEM % (F-Fo) / (Fm—Fo) T/R
L7232, EefmMTrx (Trx m3%ZFR<) 2FFRMIC
FA{RAF OPQIETLIHME & Ml L7z, SCHK25 & 0 ok
L. — & % % ( https://academic.oup.com/plcell;
Copyright © American Society of Plant Biologists)
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4. PGRS KTFEDY A 7V v 7 &KX PGRL1 %
ML CHIFESNS

mB Trx N ED X HIZPGRSEFDOVA 7 U v
7R AT 20 LT B 7201,
Trx DIE) S 2 X7 G DRIE & ik Fr Tz, FEIND
fhi U7e 2 X7 B % IEIE LA CEAKE) L,
m B Trx BEROPUERER WAL Ty My
WX VHEERZ 0 OF A2~ T,
Trxml, Trxm2 Prikz W86, 22 hoE
) =D RUNBEE IR D25 7203, Trx mé
FUEZ WD & Trx md OF ) ~— "2 Richx
THKI 40kDa (ZAHY T HALEIC /N AR S
7= (X5) , BRENC L2, 2oy RiT Trx
m4 KABZEFHE (rx m4, trx m124-2) 7203 T2 <
PGRS KfFDOY A 7V v 7 k& a RE LT
pgrilab ZZRRTHIER LI (M5) . ZORERIX
Trx m4 7% PGRS {KFOH A 7 U v 7 R EKIZE D
LR EMHEERT D 2R L, Ao
DFEEZEZDE Trx mé ODMASERZ 308
X PGRL1 T 5 AlREMEA RIB S ulz (Trx m4 -
%9 14kDa, PGRLI : 9 29kDa) , % Z C PGRLI1 #F
HPAEZEH LRI CERHETA A, T ey Ny
MaEBIRo-fER, Trx m4 JUikE AWK &
AEEIZ, PGRLI OF / ~—/N2 Rz TH
40kDa |ZFHY T HALE I/ R S 47z,
Hertle 512X > T PGR5 & PGRL1 & AHAVEH
L2 ENRBENT T, Z DR RIZ PGRS X

m

pgriiab  WT trxm1 trxm2 trx m4 trx m124-2
D L DL DUWLDULDUL D L
kDa
754
504 LR Lo R Trx m4-PGRL1
| e e e #Hak
37 4
254
20
15 | e . . — Txma
T/R—

X5 Trx ma LARBEAEHT 55 37 H

W&tk (D)« Bt (L) I2& 6 Lt o ahit
L7c & v Ry Ba Rt e CERIKE L7z, Trx
mAFFREGURZ AN TA & T ay FaHTIZ &Y
Z N BRI LTz, SCik25 10 Sk L. ik
7% ( https://academic.oup.com/plcell; Copyright ©
American Society of Plant Biologists) .

GENTWARD 7= (PGRS HLIATIZHKI 40kDa D
MEIC ANV RIS o7) o 20D OfE
B D, Trxmé4 1X PGR5 TlE72< PGRL1 & A
KZRT 5 Z &1 & > T PGRS {EfFDOY A 7

Uy 7 REEHIET L ZENREINE, £
Trx m4-PGRL1 & KD /N RIHBILEME T
KLIZZ 05, Trx m4 (35FBPALVT 4 K
fEG &I LCPGRLL LHHEMERTHZ NS
T o7z,

PGRLI [EAE v 7] CTRIFMEDEV 6 DD
ATA VROV, ZZT6 DDV ATA
DHIHLEDVATA &N LT Trx md EAHEAE
HLTWBDDONnEH 6T 57T, PGRLI
DY AT A BB & (EH L T &
BIlholz, 123FBBHDOV AT A &Y VIZE
L 72 R R HAEY) T UT Trx m4-PGRLI A K1
B Snigmole, ZORRE—HLT, 20K
BEHEY) > & B U 72 AR ZE R R I R e A o
Trx m4 Z W0 L CH Fd K7D PQ & Tif i 4m
Hil e hro 7o, 5 LW EBREE ROV TIESUHR
25 L TWIZE&E v, BLEDORERN G,
Trx m4 |Z PGRLI ® 123 ZFH DV AT A LT X
N7 4 REGBEAREBKR T2 LI2LoT
PGRSIKTFDH A 7 U » 7 R &5 2 & H3
B 572 572, & BT Trx m4-PGRL1 HAKI
HA R EIC BT D2 2 E 2R AL
72 (Trx md \ZEDH A7V v 7 EFREEED
PHIRER) o S ORERIZY A 27V v 7 BRENR
HARFHEHIC ATP 2453 2 72 D22 M
B LI MEORE L T 5 ¥, £DO—FT,
Trx m4-PGRL1 A KITRE S 7210F Tl A 7
U 7 EFAREME < AR O EFIRETHIE
KENHZENRbhoT-, 2F Trx md 12X D
PGRSKTEDOH A 7 U v 7 REE ORI 52270 A4
VAT OREITIHRWEF 2D, Trx md (TR
KNOL Ky 7 ZREBIEGFELTYHA 27 v 7
ARG E 2 AT 5 2 LI Lo Tk
LTWA I ENRBINT,

PGRL1 D 123 FH DY AT A T2 /KB DY
ATA L BITHEA~—DERICHEDS 1,
PGRL] II4 A ~—nbHE /) ~v—|lE TSNS Z
LIZE-oTEMH b D EEX BN TNS 1730
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	JOURNAL OF THE JAPANESE SOCIETY OF PHOTOSYNTHESIS RESEARCH
	1. はじめ0Fに
	アストロバイオロジーとは天文学と生物学を両翼として惑星科学、分子科学、計算科学など多くの分野にまたがる学際的研究であり、命名したNASA（アメリカ航空宇宙局）の定義によれば「宇宙における生命の起源、進化、伝播の研究」を意味する。生命の本質的な理解、あるいは普遍的な生物学の確立は多くの生物研究者が目指すところであるが、アストロバイオロジーはそうした生物側の呼びかけで自然科学の英知を結集して生まれたものではなく、誤解を恐れずに言えば、前世紀の終わりにNASAが今世紀に推進する深宇宙探査の名目として掲...
	太陽系外惑星の存在は20世紀末までは不確実であったが、現在では4,500個以上が確認されており（NASA系外惑星アーカイブ）、日々増加し続けている。大気や水の存在が示唆される惑星1,2も見つかっており、次の四半世紀中には地上の超大口径望遠鏡や宇宙望遠鏡によりこれら系外惑星の直接撮像観測とスペクトル分析が可能になる3,4。アストロバイオロジーでは「生物は必然的に誕生し環境に合わせて進化する」という認識に基づいた議論が多く、明日にも地球外生命が見つかるかもしれないという楽観論にあふれているために生物研...
	2．太陽系外生命探査の標的として期待される光合成生物
	2．太陽系外生命探査の標的として期待される光合成生物
	アストロバイオロジーは生物学のほとんどあらゆる分野からの貢献を求めているが、太陽系外生命探査に限って言えば光合成研究者が果たす役割が特に重要になる。太陽系外惑星探査では地球と同じように中心星から適度な距離（ハビタブルゾーン）にある水を湛えた岩石惑星を生命居住可能惑星（ハビタブル惑星）6として生命探査の第一目標としているが、このハビタブルの定義はほぼそのまま光合成生物の生存条件に合致する。地球の場合その46億年の歴史の極めて速い段階（～30億年前）7でシアノバクテリアのような光合成生物が出現し、現在...
	酸素発生型光合成生物が示す観測可能な指標としては第一に大気中の酸素（および派生するオゾン）が考えられる12,13。ただし、非生物な紫外線による水の分解によっても地球と同程度の酸素発生が可能であるため14、他の光合成由来の指標を同時に観測することが望ましい。陸上植物の場合、青色から赤色までの可視光を選択的に吸収し近赤外線を強く反射するため「レッドエッジ」と呼ばれる特徴的な反射スペクトルを示す12,15,16。大気透過スペクトルの酸素と地表反射スペクトルのレッドエッジは地球照（地球に反射した太陽光が月...
	これらの光合成関連指標は酸素発生型光合成の機能に直結しているため光合成生物が普遍的に有すると考えられるが、地球とは異なる形で現れるかもしれない。酸素の物理状態による暗線の波長位置は赤方偏移など観測上のずれを除けば不変であるが、大気中の蓄積量は惑星環境によって大きく変わる。レッドエッジや蛍光については光強度だけではなく光合成利用波長が変われば観測される波長位置が地球と大きく異なる可能性があるため16,20、観測対象となる惑星に応じた推定が必要になる。一般的に地球外生命の形態予測は不確実要素が多く困難...
	3. 近赤外線が豊富なハビタブル惑星における光合成生物の進化予測
	3. 近赤外線が豊富なハビタブル惑星における光合成生物の進化予測
	太陽は恒星の中では比較的普通の天体であり、表面温度が5,800 K程度のG型星で、可視光を多く照射している。第2の地球を探すのであれば太陽と同じスペクトル型のG型星まわりを探すべきであるが、数が少なく（1割以下）技術的にも難しい。恒星は、高温の星より低温の星の方が多い傾向があり、表面温度が3,000 K程度のM型星（または赤色矮星）が割合としては最も多く7割以上を占め、地球近傍にもM型生が豊富に存在する。温度が低いほどハビタブルゾーンが内側にあり、惑星と中心星のコントラストが小さくなるため可視-近...
	ハビタブル惑星の陸上と水中での光環境を地球と比較検討した結果（図2）、酸素発生型光合成機構が水中で進化する場合には可視光を利用する地球タイプの光合成生物が最初に誕生し、可視光利用型を維持したまま陸上に進出するとの結論を得た。水深1メートル以内では僅かな水深変化で近赤外線量が急激に変化するため、陸上化の途中で近赤外線を利用することは新たな攪乱要因となり、獲得できるエネルギー量に比べてリスクの方が大きいと判断した。こうした推論は励起光のスペクトル変化に対応して２つの反応中心間で集光アンテナを可逆的に...
	4. 陸上植物の近赤外線利用を阻害する要因
	M型星まわりであっても初期の陸上植生は可視光を利用するとした場合、陸上で可視光利用型から近赤外線利用型への進化は可能だろうか？可視光より光子のエネルギーが低い近赤外線を光合成で利用する場合、いくつかの方法が考えられるが、地球タイプの2段階励起反応から進化可能な仮説としては、１）電子伝達反応で失われるエネルギー（全体の65％に相当）を節約する「省エネ反応」か、２）2つの反応中心の一方で可視光、もう一方で近赤外線を利用する「2色反応」のどちらかに絞られる20,22。もう一つの仮説として直列する反応中心...
	M型星まわりであっても初期の陸上植生は可視光を利用するとした場合、陸上で可視光利用型から近赤外線利用型への進化は可能だろうか？可視光より光子のエネルギーが低い近赤外線を光合成で利用する場合、いくつかの方法が考えられるが、地球タイプの2段階励起反応から進化可能な仮説としては、１）電子伝達反応で失われるエネルギー（全体の65％に相当）を節約する「省エネ反応」か、２）2つの反応中心の一方で可視光、もう一方で近赤外線を利用する「2色反応」のどちらかに絞られる20,22。もう一つの仮説として直列する反応中心...
	地球上にも可視光より近赤外線が豊富な環境が存在するが、現在まで近赤外線を利用する植物は見つかっていない。そこで、長波長側への適応進化を阻害する要因を探るため、野外での光合成調査を実施した（図3）。中央アルプスの亜高山地帯に生育する植物を対象に携帯可能な分光光度計MultispeQ（PhotosynQ Inc.）23を用いて網羅的な解析を行ったところ、稜線の紫外線・可視光が強い場所に生育する植物と近赤外線が豊富な林床に生育する植物では明確な違いが確認できた。林床のゴゼンタチバナ（図3水色のドット）...
	林床の植物は林冠の動きにより突然強光に晒されるリスクが高いため25,26、CEF1が強化されている可能性がある。この場合、光化学系Iの吸収波長を長波長側に広げてもLEFが増加しないため光合成の増加にはつながらない。逆に光化学系IIの吸収波長を伸ばすと光防御機構が働かず光阻害を受けやすくなる。変動光リスクが高い環境で「2色反応」への進化が困難だとすると、「省エネ反応」が近赤外線を利用する唯一の道である。これは既に一部のシアノバクテリアに見られる進化27,28ではあるが、陸上植物よりはるかに長い進化を...
	5. 海洋惑星における植物の反射光検出の可能性
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	地球上では約4900万年前に内部海となった北極海で気候変動を引き起こすほど大規模な浮水性シダの増殖（Azolla event）30-32が起きたことから、地球の陸上植生に匹敵する規模での浮水植物の繁茂もあり得る。ただし、そのためには2つの大きな課題として、大陸が無い場合の栄養塩類の供給源33と陸上化を経ずに直接水中から水面へ進化する可能性を明らかにする必要がある。一つ目の回答は地球科学の専門家に譲るとして、植物・光合成研究者としては二つ目の課題に答えたい。地球上の浮水植物は陸上進化によって乾燥耐性...
	6. おわりに
	アストロバイオロジーでは宇宙にいるかもしれない生物について真剣に議論するが、地球の現実から目を背けて夢想しているわけではない。むしろ地球の生物を別の角度から真剣に研究している。目の前にある地球の生物だけを見ていると、なぜいまの形態に進化したのかという直接的な要因を探しても明確な答えを出せないことがある。そんな時は他にあり得たかもしれない形態を可能な限り列挙し、それらが選ばれなかった理由を一つ一つ明らかにすることで現在の形態が唯一残された可能性として浮かび上がる。アストロバイオロジーが提示する他の惑...
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	被子植物は部分的に重複して働く2つのサイクリック電子伝達経路を持つ（図1）。一つめはPROTON GRADIENT REGULATION 5（PGR5）タンパク質に依存した経路で、アンチマイシンAに感受性を示す 4,5。もう一つはNADH脱水素酵素様（NDH）複合体に依存した経路でアンチマイシンAに非感受性である6。NDH依存の経路に関しては、最近複合体の構造が報告され、電子供与体がフェレドキシン（Fd）であることが明らかになった7。
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	PSI循環型電子伝達（以下サイクリック電子伝達）は、PSI からフェレドキシンを経由し、NADP+へと伝達される電子の一部が、再度チラコイド膜中へと伝達される反応である4。炭酸固定反応は理論値ではATP/NADPH比=3/2で要求されるのに対し、リニア電子伝達では生成比が2.6/2 5 であるためATPが不足するが、サイクリック電子伝達により、このATP/NADPH比が最適化されると考えられている。またサイクリック電子伝達は、チラコイド膜を介したプロトン濃度勾配（(pH）の形成により、(pH依存的...
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	強光耐性のあるPSIであるが、PGR経路に必要な因子であるPGR5タンパク質の欠損変異背景ではPSIの光感受性が高まることが、シロイヌナズナおよびクラミドモナスにおいて報告されており6,14、特に変動光下で顕著に現れる15。シロイヌナズナにおいて、PGR5欠損背景におけるPSIの光感受性は、ヒメツリガネゴケ由来のFLV（Flavodiiron protein）の導入により緩和される16。FLVは、PSI由来の電子を用い無毒的に酸素を還元する酵素であり、シアノバクテリアからコケ類にいたる水生光合成生...
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	PSI光阻害は、PSI複合体の内部にある鉄硫黄クラスターの損傷に起因することが報告されている18,19。このとき、PSI反応中心P700の励起に伴う酸化反応が阻害されるため、P700光酸化に伴う吸収変化が観測されなくなる。PSI電子受容側での電子伝達の制限が起こった場合にも、P700光酸化阻害が観測されるが、この場合は電子受容体としてメチルビオロゲンを添加するとP700光酸化阻害が緩和され、P700光酸化が観測できるようになる20。
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	植物の光合成は外的環境の変化に応答して時々刻々と変化する。そのリアルタイムな変化を目でみるためには非破壊的に可視情報にすることが有効である。図1はシロイヌナズナのイメージングである。一番上はデジタルカメラで撮影したもので、人の目が見ている映像を限りなく模倣したRGB画像。上段は野生型で、下段は葉緑体ATP合成酵素の蓄積量が低下した変異体（gamera）であるが、見た目だけではその違いは分かりにくい（図1A）。その下はハイパースペクトルカメラで撮影し、530 nmの反射シグナルを570nmで正規化し...
	PRI= (R531 nm-R570 nm) / (R531 nm+R570 nm)      (1)
	ダーク環境下においては野生型と変異体の差は見られないが、光環境下では明らかな違いが検出された（図1B-C）。PRIは光合成色素であるキサントフィルの構成変化を検出するパラメータである1, 2)。光環境下において葉緑体チラコイド膜ルーメンが酸性化するとキサントフィルの変換が起こる。ATP合成酵素含量の低いgameraではルーメンからのプロトンの流出速度が低いことからルーメン内が酸性化しやすいため高いキサントフィルの変換が誘導される。一方、ダーク環境下では膜を介したプロトン勾配は形成されないためキサン...
	PRIは反射分光シグナルであるが、透過分光においてキサントフィル色素を見積もる波長は505 nmであると認識されている4, 5)。また、透過分光において535 nmはqEクエンチングを反映しているシグナルとされている4, 6)。キサントフィルを含むカロテノイドの吸収波長は500 nm～600 nmと幅広く分布しており、複数の分子挙動を複合的に反映していることが報告されている7)。
	PRIは反射分光シグナルであるが、透過分光においてキサントフィル色素を見積もる波長は505 nmであると認識されている4, 5)。また、透過分光において535 nmはqEクエンチングを反映しているシグナルとされている4, 6)。キサントフィルを含むカロテノイドの吸収波長は500 nm～600 nmと幅広く分布しており、複数の分子挙動を複合的に反映していることが報告されている7)。
	光合成色素の吸収変化は透過と反射シグナルに影響を与える。本稿では530 nmを中心に透過と反射におけるそれぞれの波長シグナルが何を検出しているのか？なぜ認識に違いがあるのか研究の歴史とともに解説する。
	2. 葉の光学特性 – 透過・吸収・反射の関係
	葉に降り注いだ光は葉内で吸収-散乱-吸収を繰り返した後に透過光または反射光となり8)、入射光からそれぞれを引いたものが葉により吸収された光である9)（図2A）。図2Bは、常緑広葉樹アオキの葉一枚について入射光を１とした場合の反射率と透過率のスペクトルである8, 10)。個葉の分光特性は葉の含水率・生化学的（クロロフィル量など）・解剖学的（葉の厚さや細胞の配置など）特性を反映している。葉の生化学成分のうち光合成色素であるクロロフィルとカロテノイドは光合成有効放射（PAR）領域（400～700 nm）...
	クロロフィルは青と赤に強い吸収ピークを持ち、カロテノイドは青色の光を吸収する12)。植物が緑に見えるのは赤と青を吸収し緑を反射するためであるという説明は厳密には不十分である。事実、植物葉表側の柵状組織には葉緑体が多く存在して赤色と青色を効率よく吸収するが（図2A）、ここで吸収されなかった緑色光は葉内で散乱を経て葉裏側の海綿状組織に深く浸透し、内部の葉緑体に吸収され光合成に利用される13)。
	吸収されずに残った散乱光のうち葉裏へ抜け出た光が透過光として検出され、この透過シグナルから吸光度変化を測定することでさまざまな光合成挙動を見積もることができる14)。葉表に抜け出た散乱光が反射光として検出されるため、反射スペクトルは透過スペクトルと似たパターンを示す（図2B）。反射光シグナルは航空機や人工衛星を用いた遠隔から観測するリモートセンシングにより光合成色素や窒素、セルロースなどの生化学成分やLMA（葉面積あたりの葉重）などの特性の推定に利用されている15)。
	3. 光合成の光防御 - qEクエンチング
	植物は変動する太陽光環境の下で効率よく光合成を機能させるための高度な分子機構を持つ。カロテノイド色素は反応中心へ向かう励起エネルギーの流れを最適化する機能があり、集光と光防御の相反する２つの役割を持つ16)。代表的な機構が非光化学的消光（NPQ）である。NPQとは葉緑体チラコイド膜が受ける光エネルギーを光化学的でない方法で消費するいくつかの機構を指す17, 18)。過剰な光エネルギーは励起状態にあるアンテナクロロフィルの蓄積や項間交差による三重項クロロフィルへの変換を誘導し光化学系II（PSII）...
	qEはチラコイドルーメンにプロトンが蓄積して形成される濃度勾配（ΔpH）によって誘導される（つまりエネルギー依存的である）。強光下ではチラコイドルーメンへのプロトンの流入が活発になり、プロトンの蓄積がトリガーとなってキサントフィルサイクルの活性化とLHCIIトライマーおよびPsbSのプロトン化が同時に起こる16)。この三者が協働して数秒から数分で余剰エネルギーがクエンチングすると考えられているが21)、長年の研究の中で膨大な仮説の提案、検証、棄却が繰り返され、今日に至っている22)。
	qEはチラコイドルーメンにプロトンが蓄積して形成される濃度勾配（ΔpH）によって誘導される（つまりエネルギー依存的である）。強光下ではチラコイドルーメンへのプロトンの流入が活発になり、プロトンの蓄積がトリガーとなってキサントフィルサイクルの活性化とLHCIIトライマーおよびPsbSのプロトン化が同時に起こる16)。この三者が協働して数秒から数分で余剰エネルギーがクエンチングすると考えられているが21)、長年の研究の中で膨大な仮説の提案、検証、棄却が繰り返され、今日に至っている22)。
	まずキサントフィルサイクルについて説明する。カロテノイドの一種であるキサントフィルは暗所ではビオラキサンチン（Vio）の形で存在するが、強光下においてチラコイドルーメンが酸性化するとルーメンに局在するVio-脱エポキシダーゼ（VDE）が活性化され、中間体のアンテラキサンチン（Ant）を経てゼアキサンチン（Zea）に変換される23)。ZeaからVioへの逆反応には膜のストロマ側に局在するZea-エポキシダーゼ（ZE）が関与しており、Zeaの蓄積はエポキシ化-脱エポキシ化の競合の上で成り立っている  ...
	qEクエンチングはLHCIIトライマーで起こるが、実際にクエンチングを起こしている分子はルテインであるというのが現在の理解である27)。ルーメンの酸性化によってLHCIIトライマーの構造が変化し、クロロフィルとルテインの距離が接近しエネルギー移動が促進される。LHCIIの構造変化は脂質膜の厚さに影響を与え、トライマーのクラスター化を誘導するが、そのダイナミクスにZeaやPsbSが関与していると考えられている。しかし、その詳細はまだ明らかではない。一方で、qE誘導の最初の数十秒においてはAntが卓越...
	qEクエンチングはLHCIIトライマーで起こるが、実際にクエンチングを起こしている分子はルテインであるというのが現在の理解である27)。ルーメンの酸性化によってLHCIIトライマーの構造が変化し、クロロフィルとルテインの距離が接近しエネルギー移動が促進される。LHCIIの構造変化は脂質膜の厚さに影響を与え、トライマーのクラスター化を誘導するが、そのダイナミクスにZeaやPsbSが関与していると考えられている。しかし、その詳細はまだ明らかではない。一方で、qE誘導の最初の数十秒においてはAntが卓越...
	4．カロテノイド吸収変化のin vivo分光解析
	多くの生化学的、構造学的な研究を積み重ねてqEクエンチングの分子メカニズムの理解は進んでいる。これらの研究は常に植物の非破壊的測定を可能にする分光解析技術の発展とともに歩んできた。光合成のin vivo解析でもっとも有名な測定法は、PSIIにおけるQAの酸化還元状態やNPQの変化をクロロフィルaの蛍光から見積もるパルス変調（Pulse Amplitude Modulation: PAM）法である28)。測定装置の普及により比較的簡単に検出できることから、光合成のパフォーマンスを評価するために野外や...
	クロロフィルa蛍光と同様にin vivoの速度論的分光法では、葉緑体内の多数の光合成色素に由来した吸光度変化を利用し光合成成分の経時的な変化を追跡する手法が知られている29)。特に、500 nm～600 nmの波長域にはチラコイドルーメンのpHに応じて変化する複数の成分が存在し30)、505 nmはキサントフィルサイクル、520 nmは膜電位、535 nmはqEクエンチングに相当する。
	チラコイド膜を介したプロトンの移動は膜電位にも影響を与え、膜電位の変化により膜内のカロテノイドの吸光スペクトルがシフト（エレクトロクロミックシフト、ECS）し、520 nm付近の吸光度変化が極大となる（ΔA520）31)。ΔA520は、反応中心の電荷分離やプロトン以外のイオンによる電荷の動きにも反応するため定常状態での解釈が難しいが、パルス光照射やダークインターバルによる励起光の制御によって特定の成分の測定を行うことができる。
	キサントフィルサイクルは505 nmの吸収変化から見積もることができる32)。光環境下では505 nmの吸収の上昇が見られる（ΔA505）。キサントフィルサイクルにおいてVioからZeaが数分で変換されるのに対しZeaからVioへの変換は数十分から数時間単位と非常に遅い応答であるが、光誘導時、およびダーク回復時の両方においてΔA505の変化とキサントフィルサイクルは非常に高い相関を持つ4)。
	535 nmもまた光環境下で吸収の上昇が見られる波長である。初期にはチラコイド膜の収縮を検出していると解釈されていたが33)、現在、ΔA535はqEクエンチングがLHCIIトライマーで誘導されクラスター化した際に見られるZeaダイマーに由来するシグナルを見ている可能性が示唆されている34)。つまり、チラコイド膜上で起こる物理的な変化を検出しているパラメータである。しかし、ΔA535のキネティクスには多層性があるため、LHCIIにおけるqEクエンチングのみを検出しているとは言い難い4)。
	535 nmもまた光環境下で吸収の上昇が見られる波長である。初期にはチラコイド膜の収縮を検出していると解釈されていたが33)、現在、ΔA535はqEクエンチングがLHCIIトライマーで誘導されクラスター化した際に見られるZeaダイマーに由来するシグナルを見ている可能性が示唆されている34)。つまり、チラコイド膜上で起こる物理的な変化を検出しているパラメータである。しかし、ΔA535のキネティクスには多層性があるため、LHCIIにおけるqEクエンチングのみを検出しているとは言い難い4)。
	5．光化学反射指数（PRI）
	植物の光合成挙動を反射分光から検出する方法がある。それが冒頭で紹介したPRIである。PRIは90年代にGamonらによって提案された植生指数の1つである1)。光によって変化するさまざまな波長と変化しづらいリファレンス波長など度重なる検証が繰り返され、現在は531 nmを570 nmのリファレンスで正規化した式 (1) を使用する場合が多い35, 36)。PRIはキサントフィルの構成比変化と相関がある（総量に対する（Vio + 0.5 Ant）または（Zea + 0.5 Ant）の存在比）1)。また...
	PRIパラメータにはいくつか弱点がある。反射シグナルは遠隔から検出できるため広域研究との相性が良く生態学を中心に森林（樹木）をターゲットとした研究が多い。PRIは主に季節的な生態系の光合成の変化を推定するために利用されてきた38-40)。しかし、PRIパラメータはクロロフィルやキサントフィルプールなどのトータルの色素量の変化の影響を受けるため、単純に季節変化を比較することは難しい。PRIを用いた光合成の推定は条件が限定されることから、それらを克服するための補正法が編み出され、より高精度な推定方法が...
	PRIパラメータにはいくつか弱点がある。反射シグナルは遠隔から検出できるため広域研究との相性が良く生態学を中心に森林（樹木）をターゲットとした研究が多い。PRIは主に季節的な生態系の光合成の変化を推定するために利用されてきた38-40)。しかし、PRIパラメータはクロロフィルやキサントフィルプールなどのトータルの色素量の変化の影響を受けるため、単純に季節変化を比較することは難しい。PRIを用いた光合成の推定は条件が限定されることから、それらを克服するための補正法が編み出され、より高精度な推定方法が...
	6．531 nmは何を検出しているのか？
	ここまで光合成のqEクエンチングによる光防御におけるキサントフィルサイクルとLHCII構造変化との関与、ΔA505、ΔA535、PRIなどのin vivo分光測定を紹介した。いずれも光環境下において葉内物質の光吸収が変化することを反映するパラメータである。実験室でのキサントフィルサイクルの評価には主に505 nmの透過光から算出するΔA505が用いられるが、リモートセンシングでは531 nmの反射光から算出するPRIがキサントフィルの変換率と高い相関があるとされている。透過光と反射光で異なる波長で...
	PRIの生態学研究には決まって「キサントフィル変換と相関があるからNPQを示す」と記されているが本当だろうか？これまでに述べたようにキサントフィル変換とNPQはイコールではない。経験的に反射スペクトルが最も変化する場所として531nmが選ばれているが、これはqEの指標ではないのか？筆者は、キサントフィルのVioからZeaへの変換が抑制されたシロイヌナズナの変異体npq1とqEに深く関与するPsbSの欠損体であるnpq4を用いてPRIシグナルの挙動を検証した2, 43)。npq1においてPRIの光依...
	PRIの生態学研究には決まって「キサントフィル変換と相関があるからNPQを示す」と記されているが本当だろうか？これまでに述べたようにキサントフィル変換とNPQはイコールではない。経験的に反射スペクトルが最も変化する場所として531nmが選ばれているが、これはqEの指標ではないのか？筆者は、キサントフィルのVioからZeaへの変換が抑制されたシロイヌナズナの変異体npq1とqEに深く関与するPsbSの欠損体であるnpq4を用いてPRIシグナルの挙動を検証した2, 43)。npq1においてPRIの光依...
	それでは反射分光測定において505 nmの変化はキサントフィルサイクルと関連しないのだろうか？野生スイカ（Citrullus lanatus L.）はカラハリ砂漠が原産であり乾燥に高い耐性を持つC3植物である44)。ストレス環境下で長期に渡り高いNPQを形成することも知られており、強光乾燥ストレスの応答をモニターするのに優れた植物である。強光下で潅水を停止し6日間、キサントフィル変化と反射スペクトルを測定した（図3）。ストレス処理日数が進むにつれてVioからAnt、Zeaへの変換率を表すDEPS（...
	これらの実験からPRIがキサントフィルを反映する絶妙なパラメータであることが確認できるとともに、透過光のΔA505測定の知見をそのまま反射光測定に適用できないことが明らかとなった。抽出したキサントフィルを有機溶媒中で測定する場合、VioとZeaの吸光度の違いは490 nm付近で極大となるが、生体内ではタンパク質内に組み込まれ、吸収波長がレッドシフトすることが知られている7)。同じ生体内であっても透過と反射でキサントフィルの周囲の環境が異なるのだろうか？ 透過光のキサントフィルサイクル測定ではΔA5...
	7．PRIイメージング
	PRIがキサントフィルの動きを検出することは確実であるが、何をどこまで検出することができるのだろうか？反射スペクトルの取得はクロロフィルa蛍光解析とは異なり、飽和光照射や複雑な光のオンオフを必要としない。わずか数秒の撮影光さえあれば簡単にイメージを取得することができる。これは昼夜関係なく光合成の状態を撮影できることを意味する（図1B, C）。また、キサントフィルサイクルはチラコイドルーメンの酸性化によって誘導されるため、キサントフィルを介したチラコイドルーメン環境の可視化も可能である。
	PRIがキサントフィルの動きを検出することは確実であるが、何をどこまで検出することができるのだろうか？反射スペクトルの取得はクロロフィルa蛍光解析とは異なり、飽和光照射や複雑な光のオンオフを必要としない。わずか数秒の撮影光さえあれば簡単にイメージを取得することができる。これは昼夜関係なく光合成の状態を撮影できることを意味する（図1B, C）。また、キサントフィルサイクルはチラコイドルーメンの酸性化によって誘導されるため、キサントフィルを介したチラコイドルーメン環境の可視化も可能である。
	図4AはシロイヌナズナのPRIイメージである。npq2はZeaからVioへ変換するZEの欠損変異体であることからZeaが高蓄積している。npq2から野生型（Col）を引いた差スペクトルは534 nm付近にピークが観察されることから、Zeaの蓄積とPRIのシグナルに深い関係があることが再確認できる（図4B）。この結果からも分かるようにPRIはチラコイドルーメン環境を見ているのではなく、あくまでキサントフィル色素を検出しているシグナルである。
	図4Cは人為的にルーメン環境を変化させた時のPRIイメージングである。リーフディスクに阻害剤溶液を減圧処理し、細胞間隙の空気を溶液で置換した後、PRIイメージを取得した。nigericinはチラコイド膜の脱共役剤でありΔpHを解消する。DTT（dithiothreitol）はVDEを阻害しVioからZeaへの変換を抑制する。容易に高いプロトン勾配を形成するgameraにそれぞれを処理し強光を照射した。溶液浸潤によって光学条件が変わるためバッファーのみを処理したgameraをコントロールとした。コン...
	8．PRIイメージングのさまざまなスケール展開
	9．さいごに
	本稿のタイトルは「打ち上げ花火、下から見るか？横から見るか？」という1993年の岩井俊二監督の映像作品のタイトルをもじったものである。2017年にはアニメ映画にもなっている。少年たちは花火を横から見ると丸いのか？平べったいのか？疑問を持ち、花火大会会場の真横に位置する灯台を目指す。彼らは下からと横からと同じような丸い花火を見る。
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