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(別紙様均)

論文内容の要旨

氏名 秘 間 借

専攻 併銀斜~窟政

論文題目(外毘語の織合は，その和釈を併思すること.) 

Svstems annro叩h伯

出.emulti-timescale dvnamics of nhoぬsvnthesis
棋会成のマル手スケールグイナさク元に対する

システム解析

指導型f(~ 出止品革主

(注)2. 0∞乎.... 4.保氾字でまとめること.
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生きでいる生物のなかでは、様々なスケールの反応が滋行している.その代表的な倒として、進

化の憂い時間の過程で組み上げられたシステムである光合成反応が事在する.光、温度、湿度な

どの変動する環境要因の下で安定に治合成を進めるためにさ~ざまなスケールでの環如怠答機

構カ帯在ずる.この先合成反応の調節機構は非常に複雑で多階層的な過種であり、その理解には

システム的な解析が有周である.この栂榔を理解することは、地球環境変動のより疋磁な予測モ

デルの檎誕ゃ、治合成速度のより大きな櫨物の人工的な製造の実現に有用であると考えられる.

本論文では、第一軍訟で、光合成反応およびその環境応答機構に倒す剖ntr百ducti加を与える.次

いで、第二章において、光合成を構成する各スケ』ルにおげる紫過程に関する基礎知搬を与える.

また、それらの先行研先における理論的な定式化についても、本研先と関連のあるものについて

は紹介する.また、党合成の多スケールにわたる環境応答位を示す現象として、クロロフィル蛍池

の語導鰐現象(FI)に闘しての説明を与える.この現象の特徴的な佐賀として、さまさrまな時間ス

ケール{同町O鈎∞nd・minu随}の過程を反換し、主量発強度の時聞に関する軌跡のパターンが党の強

度に応じて異なるという点が挙げられる。この現象の理解はまだ到迭されていない課題である。

この現象に興する、数理モデルに基づいた基本的な解折手法応ついてもこの寧で導入する.

第三ままでは、時間多階溜性をもっ反応系についての微分方程式系を、遅い時間ー摺腐の微分方

程式系に変換する時間程視化法を導入する.多スケールに渡る環境応答を含めた先合成反応来の

従来の数理モデルにはいくつか問題があった.治合成反応を構成する諸々の索過程の特定に関し

ては、長い年月をかけて多〈の研努がなされてきた.とれにより、それぞれの要因に関するミク

ロな構造の積載それは倒えばX銭構造解析によって得られる)に基づいて出来るだけ詳細な、

現象を整理する全体像を与える数濯モデルを構築できる.このようなモデルはその機築原理が明

快であり、・モデルの妥当性は多〈の実験結果に支えられる.しかし、広範囲なスケールにわたる

詳細なモデルを構築すると、扱う対象が非常に複雑になり、現象をモデルに基づいて直観的に理

解することが容易でな〈なる.そのうえ、時間多階層なモデルに基づいて時間発展計算を実行す

ると、観測者が関心のある現象のスケールと地ぺてずっと速いスケールの過程についての計算を実

行せねばならない.このことにより膨大な計算量を扱わなければなら水系の挙動の解析に許算

コストをまわすことが難し〈なる.これらの問題を踏まえて、反応系を記述する時間多階層な微分

方程式系について、迷〈変佑する変数の僚は代数約に締皮よ〈計算でき、詳細な元のモデルにお

ける各反応緩践の反応速度のオーダーを評価すること古宮でき、そして、時間多階居な多変数回S
系をよりシンプルな遅い時間一階層の少変数の反応系へと形式的に締約できる方法を提案した.

時隠程視佑法は、時間について二階居住を有する三状態反応系に基づいてまとめたかたちで導入

した。時間多階層住をもっモデルへの有用住の検庇は、光合成発化学系Il(PS Il)を簡略化したモ

デル系に適用することにより行われた.簡略絞PSIIモデルは時間に潤して多階層伎を有している

が、縮約法を反復的に適用するととにより任意の各時間スケールにおける揺る舞いを記述するモ

デル系へ階属的lこ変換することができる。糧筏化モデルの妥当性に関しては、時間スケール比 s<<

1を導入することにより、それぞれの経路の速度の大きさを野価することができた.

第四章では、おの速いパターンを理解する為に、蛍う告を主iζ発するう信化学系11倒的について

詳細なモデルを構築し、第三章で導入した時間粗視他法の適用による体系的な解析を行った.同

1Iは酸紫を放出し、官重荷分離を担うことにより先合成を駆動させるはたらきをする。 E司の解釈を

目指して、さまざまな PSIIのモデルに基づいた研究が、 Duy抑lSandSw.即時(1963)にはむまり、こ
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れまでなされてきた.その後、 Ouys舗の理鎗を鉱獲した、 E高知叫凶臥明輔副SwecrηICOry

(EO:釘ヲに基づ1研宛では、反応に関わるさまざまな要素を付け加え続け、その結果、モデルは非

常に複雑なものとなっている.モデルの複雑化によって、精度が上がり、いろいろなmのパター

シが再現されている古久その一方で、モデルに基づいて現象を直観的に理解する事が難し〈なっ

ている.FI はまた、 D訂とは奥なった文脈で、現象翁鈎なモデルに基づいて Vred倒防Il.により研

宛されている.このモデルは、反応中心が三つの状態随を遷移するとする、ThreeSlate Trapping 

ModeI (TSTM)に基づいて、関連するい〈つかの仮定から噂御されている.このモデルは、実験結

果によ〈あうが、詳細に記述された複雑なEDSTとの対応がとりに〈しそのモラールの妥当性は

判断し雛い.特に、iiIi者ではモデルの複雑さが異なるため、出ペる撃が難しい.そこで我々は、

詳細に索過程を沼述した複雑なE郎 r流のモデルを構築し、それに対して時間怪視化法を適用す

ることにより等出した、複雑なモデルと対応のつくシンプルな現象槍的犯視化モデルに基づいて、

FIのパタ}シを直観的に理解することを目指した.それと同椅に、 Vred回 be喝らの現象論的モデ

ルの前提となうている TSTMがどのような条件でより復維な回訂流の PSIlモヂルから導かれう

るかということを示した.粗視{包モデjVl立、 PSIIの反応中心(RC)とそのドナー側Dlプロテイン

に位置するチロシンとの潤の電子移動の速度定数パラメタに依捺して、異なるニつの号デルカ鳴

られた.一方のモデルは RCをこ状態で記述しており、もう}方は三状態で記述しているという

大きな遭いが見られた.後者は、 V岡 田bcrgのT訂M とRCを犯述する状態が同じであった.こ

れと対路させて、前者をDoubleS飽.teTrappingMωel(OSTM)と略ぷこkとする.FIの速い変化の

パターンは、光強度を3.000jUDOl pho蜘 s.m-1.s-1程から増大させるにつれ、 O-J-I-Pという、初

期催。とピーク Pの鱒に変曲点JとIをとるパターシから、 O-J・O.I-Pという、夜曲点JとIのー関

にヂィ vプDをとるパターンに移るととが知られている.このバターシの鮮析を、組視化モデル

に基づいて行った.FIの発強度に依幸子した0・，J-I-Pから0・J・D・l-Pへのパターンの変化は、どちら

のモデルでも再現することが出来た。どちらのモデルでも、強い先強度の下で現れる J-D-1のパ

ターンは、反応中心へ電子を供給するドナー側での状態遜移を反映していることが分かった.但

し、現象を再現するには、 TSTMでは、 D回.Mとttベて余分に、蛍発を消光する因子としてチロ

シン(yz勺quenchingを考慮に入れなげればならなかった.この蛍党消光li.iI子は、 Vredenbergによ

り提案された仮想的なものであり、実験的な証拠に欠砂るものでる.また、パラメタ設定の条件

に関しでも、 DSTMを与えるパラメタ設定の方が、元のS草創なEO:釘・読のモデルに照らし合わせ

て、より自然であった.これらの点から、問Ilの mil1is出回dスケールでの現象総約なモデルとし

ては、 D訂Mがより妥当であると考えられた.

第五Z震では、第三草で提示した務視化法を用いて、発化学系Iの組説化モデルを導出し、虫色合成の

穏導期におけるダイナミクスをシミ品レートした.ζれにより、現象の理解には、 28，湿りのとりう

る状態のうち、 S状鍛だけを扱えばよいことが分かった.先化学系Iのダイナミクスは、 J820si伊al

によって観測が可能である.進出された寝視化モデルは、この1820のダイナミクスを再現した.ま

た、モデルに基づいた解析により、穏導期においては、ニ震に還元されたPSIからの電荷湾総会過

程が、余分に吸叙した党エネルギーを誹気する役割を担っていることが示された.
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第六章では、 C加cl由加を与える.第三.で提案された時間滋視佑法を用いることによって、第凶

jfiでは陀11の級制じモデル地鳴ら払そのモデルに基づいて、 FIの速い変他のパターンを解析す

ることが可能となった.また、第5寧ではPSIの粗視化ダイナミクスの湿鮮が可能となった.今後

は、この手法を PSIIよりも下流の反応を含めたより大きな系に適用することにより、阿の速い

変佑のパタ-~の構造を記述する、詳細なモデルと対応のつ〈現象論的なモデル古河専られると期

待できる.
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論文 Systems approach to the multi-timescale dynamics ofphotοsynthesis 
題目 (光合成のマルチスケーノレダイナミクスに対するシステム解析)
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主査 教授 羅 志 偉
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要 旨

生物の中では、様々な時空間スケールの反応が進行しており、その代表的な例として、進化の長い時間

の過程で組み上げられたシステムである光合成反応が存在する。光、温度、湿度などの変動する環境要

因の下で安定に光合成を進めるために、様々なスケールでの環境応答機構が存在する。この光合成反応の

調節機構は非常に複雑で多階層的な過程であり、その理解にはシステム的な解析が有用である。この機

構を理解することは、地球環境変動の正確な予測モデルの構築や、光合成速度のより大きな植物の人工的

な構築にも有用であると考えられ、松岡毅による本学位論文ではこの問題が考察されている。

松岡毅による本学位論文では、まず第一章において、光合成反応およびその環境応答機構に関する

Introductionが与えられる。次いで、第二章において、光合成を構成する各スケーノレにおける素過程に関

する基礎知識が与えられる。さらに、それらの先行研究における理論的な定式化についても、本研究と関

連のあるものについては紹介される。また、光合成の多スケールにわたる環境応答性を示す現象として、

クロロフィル蛍光の誘導期現象(FI)に関しての説明が与えられる。この現象の特徴的な性質として、様々

な時間スケール(microsecond -minute)の過程を反映して蛍光強度の時間に関する変化のパターンが光

の強度に応じて異なるという点が挙げられる。この現象の理解はまだ到達されていない課題であり、この

現象に関する数理モデJレに基づいた基本的な解析手法についてもこの章で導入される。

第三章では、時間多階層性をもっ反応系についての微分方程式系を遅い時間一階層の微分方程式系に変

換する時間粗視化法が導入される。多スケールに渡る環境応答を含めた光合成反応系の従来の数理モデ

ノレにはいくつか問題があった。光合成反応を構成する諸々の素過程の特定に関しては、長い年月をかけて

多くの研究がなされてきた。これにより、それぞれの要因に関するミクロな構造の情報(それは例えば

X線構造解析によって得られる)に基づいて出来るだけ詳細な、現象を整理し全体像を与える数理モデル

を構築できる。このようなモデ‘ルはその構築原理が明快であり、モデルの妥当性は多くの実験結果に支

えられる。しかし、広範囲なスケールにわたる詳細なモデルを構築すると、扱う対象が非常に複雑にな

り、現象をモデ、ノレに基づいて直観的に理解することが容易でなくなる。その上、時間多階層なモデルに基

づいて時間発展計算を実行すると、観測者が関心のある現象のスケールと比べてずっと速いスケールの

過程についての計算を実行せねばならない。このことにより膨大な計算量を扱わなければならず、系の挙

動の解析に計算コストを回すことが難しくなる。これらの問題を踏まえて、本研究では、反応系を記述す

る時間多階層な微分方程式系について、速く変化する変数の値は代数的階に層精度なよく計算し、詳細な元のモ
デルにおける各反応経路の反応速度のオーダーを評価し、そして時間多 多変数反応系をよりシンプ

/レな遅い時間一階層の少変数の反応系へと形式的に縮約できる方法を提案した。時間粗視化法は、時間

について二階層性を有する三状態反応系に基づいてプロトタイプの形で導入された。時間多階層性を持つ

モデルへの有用性の検証は、光合成光化学系 11(PS II)を簡略化したモデル系に適用することにより行わ

れた。簡略版 PS11モデルは時間に関して多階層性を有しているが、本縮約法を反復的に適用すること

により任意の各時間スケールにおける振舞いを記述するモデル系へ階層的に変換することができる。粗

視化モデルの妥当性に関しては、時間スケール比 e~ 1を導入することにより、それぞれの経路の速度

の大きさを評価することができる。

第四章では、 FIの速いパターンを理解するために、蛍光を主に発する光化学系 11(PS回について詳細

なモデノレを構築し、第三章で導入した時間粗視化法の適用による体系的な解析を行っている。 PSIIは酸

素を放出し、電荷分離を担うことにより光合成を駆動させる働きをするoFIの解釈を目指して、様々な PS

11のモデルに基づいた研究が、 Duysensand Sweers (1963)に始まり、これまでなされてきた。その後、
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Duysensの理論を拡張した、 E対endedDuys阻 S姐，dSweer Theory佃DS切に基づく研究では、反応に関

わる様々な要素を付け加え続け、その結果、モデルは非常に複雑なものとなっている。モデルの複雑化に

よって、精度が上がり、色々な FIのパターンが再現されているが、その一方で、モデルに基づいて現象を

直観的に理解することが難しくなっている。 FIはまた、EDSTとは異なった文脈で、現象論的なモデルに基

づいて Vredenbergにより研究されている。このモデルは、反応中心が三つの状態聞を遷移するとする、

Three State Trapping Model (TST:闘に基づいて、関連するいくつかの仮定から導出されている。このモデ

ノレは実験結果によく合うが、詳細に記述された複雑な EDSTとの対応がとりにくく、そのモデルの妥当性

は判断し難い。特に、両者ではモデルの複雑さが異なるため、系統的に比べることが難しい。そこで本論文

では、詳細に素過程を記述した複雑な EDST流のモデルを構築し、それに対して時間粗視化法を適用する

ことにより導出した、複雑なモデノレと対応のつくシンプルな現象論的粗視化モデルに基づいて、FIのパター

ンを直観的に理解することを目指している。また同時に、 Vredenbergらの現象論的モデルの前提となって

いる TSTMがどのような条件でより複雑な EDST流の PS11モデルから導かれうるかということを示して

いる。粗視化モデルとしては、 PSIIの反応中心 (RC)とそのドナー側の D1タンパク質に位置するチロシ

ンとの聞の電子移動の速度定数パラメタに依存して、異なるこつのモデルが得られた。一方のモデルは RC
を二状態で記述しており、もう一方は三状態で記述しているという大きな違いが見られる。後者は、

Vredenbergの TSτMと RCを記述する状態が同じであった。これと対比させて、前者は DoubleState 
Trapping Modelω回閣と呼ばれる。 FIの速い変化のパターンは、光強度を 3，000llmol photons • m-2・
S-1程度から増大させるにつれ、 O-J-I-Pという、初期値Oとピーク Pの聞に変曲点JとIをとるパターン

から、 O-J-D-I-Pという、変曲点 Jと Iの聞にデイツプ Dをとるパターンに移ることが知られぞいる。

このパターンの解析を、粗視化モデルに基づいて行ったところ、 FIの光強度に依存した 0・J-I-Pから

0・J・D・I-Pへのパターンの変化をどちらのモデノレでも再現することが出来た。また、どちらのモデルでも、強

い光強度の下で現れる J-D-Iのパターンは、反応中Jむへ電子を供給するドナー側での状態遷移を反映してい

ることが分かった。但し、現象を再現するには、 TSTMでは、 DSTMと比べて余分に、蛍光を消光する因

子としてチロシン(yz+)quenchingを考慮に入れる必要があった。この蛍光消光因子は、 Vredenbergによ

り提案された仮想的なものであり、実験的な証拠に欠けるものである。また、パラメタ設定の条件に関し

ても、 DSTMを与えるパラメタ設定の方が、元の詳細な EDST流のモデルに照らし合わせて、より自然で

あった。これらの点から、 PSIIのミり秒スケールでの現象論的なモデルとしては、 DSTMがより妥当であ

ると結論された。

第五章では、第三章で提示した程視化法を用いて、光化学系 1(PS I)の粗視化モデルを導出し、光合成の

誘導期におけるダイナミクスをシミュレートしている。これにより、現象の理解には、 28通りのとりうる状

態のうち 8状態だけを扱えばよいことが判明した。光化学系 Iのダイナミクスは、 1820signalによって観測

が可能であり、導出された粗視化モデルは、この 1820のダイすてミクスを再現した。また、モデルに基づい

た解析により、誘導期においては、二重に還元されたPSIからの電荷再結合過程が、余分に吸収した光エネ

ルギーを廃棄する役割を担っていることが示された。

第六章では、 Conclusionが与えられた。第三章で提案された時間粗視化法を用いることによって、第四章

ではPS11の粗視化モデルが得られ、そのモデルに基づいて、 FIの比較的速い変化のパターンを解析する

ことが可能となった。また、第五章では PS1の粗視化ダイナミクスの理解が可能となった。今後は、この

手法を PSIIよりも下流の反応を含めたより大きな系に適用することにより、 FIの遅い変化のパターンの

構造を記述する、詳細なモデルと対応のつく現象論的なモデルが得られると期待できると結侍れている。

なお、第三章は"匝.erarchicalcoarse-graining model for photosystem 11泊clu必ngelectron姐 d
excitation-energy 仕組s:6ぽpro田 sses"として BioSystems117 (2014) 15-29に発表されており、第四章は

"8ヲstemsApproachωExcitation-Energy阻 dElec仕onτ'ransferReaction Networks in Phot冶system11 
Complex: Model Studies for Chlorophyll a Fluorescen氾eInduction Kinetics"としてJournalofτ'heore恥 al
Biologyに投稿中であり、まもなく掲載の予定である。

以上のように、本研究は、光合成系の複雑な多階層時間ダイナミクスを記述する数理的手訟を新たに開発

し、それをクロロフィル蛍光誘導期現象の説明に適用して生物学的にも有用な知見を得たものとして価値あ

る集積であると認める。提出された論文はシステム情報学研究科学位論文評価基準を満たしており、学位申

請者の松岡毅は、博士(工学)の学位を得る資格があると認める。




