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シアン耐性呼吸酵素（Alternative oxidase: AOX）は、植物のみならず菌類から原生動物に広く分布するユビキノー
ル酸化酵素である。AOXはミトコンドリアにおいて2量体として存在し、その触媒反応は二核非ヘム鉄を介した
redox cycleを経て行われる。近年、寄生虫トリパノソーマ（Trypanosoma brucei）由来のAOX（TAO）の結晶解析
が行われ、AOXの分子機能をより詳細に理解できるようになった。本稿においては、AOXの構造に基づいた反応機
構について概説するとともに、発熱植物を対象としたAOXの解析から得られた最近の知見についても触れたい。

1. はじめに
　Alternative oxidase（AOX）はミトコンドリア呼吸
鎖においてマトリックス側に位置する末端ユビキノー
ル酸化酵素である1)。AOXは植物において普遍的に存
在するが、その存在は、菌類をはじめ、Trypanosoma 

bruceiやCryptosporidium parvumのような原生動物にお
いても報告されている2)。AOXの機能としては、植物
の熱産生や酸化ストレス等への環境適応、さらに、
ミトコンドリアや細胞代謝における恒常性の維持な
どが指摘されている3)。これまでAOXタンパク質の結
晶化が困難であったことから、その詳細な分子構造
は不明のままであった
が、最近、トリパノ
ソーマ由来のTA Oの結
晶構造が明らかにされ
4)、その触媒反応におけ
る分子メカニズムが詳
しく理解できるように
なった。ここでは、ミ
トコンドリア呼吸にお
けるAOXの分子機能を
概説するとともに、植
物の熱産生における
AOXの機能についても
言及したい。なお、
AOXに関する総説は本
稿以外にも数多く発表

されているので5-10)、興味のある方は参考にして頂き
たい。

2. 歴史的側面からみたAOX研究
 植物のミトコンドリアは複合体Iおよび2種類のロテノ
ン非感受性NAD(P)H脱水素酵素、さらに、複合体IIに
よりユビキノンプールに電子が集められ、それが、複
合体I I Iや複合体I Vを経由するチトクローム呼吸経路
（ C O X 経路）、あるいは、シアン耐性呼吸酵素
（AOX）を介した呼吸に使われる（図1）。AOXを介
した呼吸はエネルギー消散的であり、植物の熱産生に
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‡ 解説特集「植物の呼吸」
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解説

図1  植物におけるミトコンドリア呼吸鎖とシアン耐性呼吸酵素（AOX）
ミトコンドリアにおいては、複合体Iやロテノン非感受性NAD(P)H脱水素酵素や複合体IIによりユビ
キノンプール（UQ）に電子が集められる。これらの電子が複合体IIIを経てCOX経路に電子が流れ
ることにより、プロトン勾配が形成され、ATPが合成される。AOXは還元型ユビキノンから電子を
受け取り、酸素に受け渡す。AOXはプロトン濃度勾配の形成には寄与しない。AOX：alternative 
oxidase，UQ：ubiquinone，I-V：複合体I-V，NDex：external NAD(P)H dehydrogenase，NDin：
internal NAD(P)H dehydrogenase，COX：cytochrome c oxidase，UCP：uncoupling protein，Suc：
succinate，Fum：fumarate



おけるAOXの重要性については古くから指摘されてい
た。AOXに関する研究は1934年に発表されたVan Herk

とBadenhuizenの論文に遡ることができる11)。この論文
ではある種のサトイモ科植物の発熱組織がシアン化合
物により阻害されない呼吸を有していることが記述さ
れている。一方、発熱植物に関する論文は、1778年に
Lamarckにより発表されたArum属植物の発熱現象に関
する記述が一番古いとされている1)。その後、1934年
に徳川生物學研究所のOkunukiが花粉の呼吸解析から
シアン耐性呼吸はチトクローム呼吸経路から枝分かれ
した2次的な経路であることを報告している12)。また、
1955年には、ヨーロッパに自生するArum maculatumの
発熱器官から調製したミトコンドリアがシアン耐性呼
吸を持つことが示され13)、その後、単離ミトコンドリ
アを用いたAOX研究が大きく進展するきっかけとなっ
た。当時のAOXに関する生化学的な研究から、当該タ
ンパク質の反応には、フラボタンパク質が関与してい
ないことが推定されていたが14)、AOXが介する酸素分
子を水に還元する反応が、ヒドロキサム酸のような金
属キレート剤により阻害されることが判明し15)、AOX

の触媒する反応には遷移金属イオンが関与する可能性
が指摘されていた。この点については、 1 9 9 0年に
Minagawaらにより2価の鉄イオンがAOXの反応に必要
であることが示されていたが16)、北米大陸に自生して
いるザゼンソウ（Symplocarpus foetidus）17)やヨーロッ
パに生育しているA. maculatum18)およびSauromatum 

guttatum19)などの熱産生器官から得られたAOXの部分
精製標品を用いた解析からは、AOX

反応に関連する遷移金属イオンの同
定には至らなかった。その後、2002

年にシロイヌナズナ由来のAOXを大
腸菌で発現させたEPRスペクトル解
析の結果から、AOXが二核非ヘム鉄
タンパク質であることが明らかとな
り20)、上述したMinagawaらの実験結
果の重要性が再認識されることと
なった。また、1995年にSiedowら
は、二核非ヘム鉄タンパク質として
のAOXの反応は、同じ二核非ヘム鉄
タンパク質ファミリーに属する、
m e t h a n e m o n o o x y g e n a s eや
ribonucleotide reductaseのR2サブユニッ
トと同様に4つのヘリックスバンドル

構造をその活性中心に持ち、これが二核非ヘム鉄の足
場になる可能性を指摘していた21)。すなわち、2つの鉄
原子はAOXタンパク質の一次構造において高度に保存
されているグルタミン酸およびアスパラギン酸とヒス
チジン残基と相互作用し、diiron carboxylateタンパク質
を形成するというモデルである。その後、このモデル
は、1999年にAnderssonとNordlundによりΔ9-desaturase

に見られる二核非ヘム鉄タンパク質のアミノ酸相互作
用を考慮したモデルに修正されている2 2 )。2 0 1 3年に
は、Kitaらのグループを中心とした研究により、トリ
パノソーマ由来のTAOの結晶構造が 2.85 Åの分解能で
解明され、その分子機構をより詳細に議論することが
可能となった4)。

3. T. bruceiから得られたAOX (TAO) の結晶構造
および反応機構
　TAOは、chain A及び chain Bから構成される2量体で
あり、ミトコンドリアに存在する膜タンパク質である
（図2）1,4)。それぞれの単量体は6本の長いαヘリック
ス（α1鎖からα6鎖）から構成されており、chain Aの
α2鎖、α3鎖、α4鎖が、chain Bのα2*鎖、α3*鎖、およ
び、α4*鎖と相互作用していると考えられる。これら
のαヘリックス鎖においてはH i s - 1 3 8、L e u - 1 4 2、
Arg-143、Arg-163、Leu-166、および、Gln-187が種々
の生物種由来のA O Xにおいて普遍的に保存されてお
り、他の比較的保存性の高いアミノ酸残基
（Met-131、Met-135、Leu-139、Ser-141、Arg-147、
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図2  トリパノソーマAOX（TAO）の構造
A TAOはミトコンドリアにおいて、chain Aおよびchain Bから成る2量体を形成す
る。それぞれの単量体は、6本のαヘリックス（α1鎖からα6鎖）から構成されてい
る。B Chain Bの構造。α2*鎖、α3*鎖、α5*鎖、および、α6*鎖で囲まれたhydroxo 
bridgeから成る二核非ヘム鉄を紫色で示した。参考文献1より抜粋改変。



Leu-156、Arg-180、および、Ile-183）と共にAOX分子
の 2量体形成に関連していることが示唆される。ま
た、TAOの結晶解析において、当該タンパク質のN末
端から30残基までの領域に関しては電子密度が低く、
現在のところ、その詳細な構造は明確ではないが、
それぞれの単量体のN末端を含む領域は、他方の単量
体に伸びている可能性が指摘されている1)。一方、植
物由来のAOXはTAOと比較してより長いN末端領域を
有していることから、この領域は後述するようなシス
テイン残基を介した2量体形成の調節に関与している
ことも考えられる。
　TAOの結晶構造の解析からは、その触媒反応に重要
である二核非ヘム鉄の構造に関する情報も得られてい
る1,4)。すなわち、結晶解析によりTAOの二核非ヘム鉄
における鉄原子間の距離は3.16 Åと推定されたが、こ
れは当該領域におけるhydroxo bridge構造を形成する上
で妥当な距離あると考えられる。さらに、2つの鉄原
子は、AOXにおいて普遍的に保存されている4個のグ
ルタミン酸残基（Glu-123、Glu-162、Glu-213、およ
び、Glu-266）との配位結合、および、2個のヒスチジ
ン残基（His-165およびHis-269）との水素結合により
相互作用することにより、“di-iron center”と呼ばれる
構造をとっている（図3）。A O Xの機能におけるd i -

iron centerの重要性を示す例として、我が国に自生する
ザゼンソウ（S. renifolius）から得られたAOXをヒト培

養細胞であるHeLa細胞で発現させた実験がある23)。ザ
ゼンソウ由来のAOXも上述したdi-iron centerを構成す
る4個のグルタミン酸残基と2個のヒスチジン残基を有
しているが、Glu-213をAlaに置換したAOX（E213A）
をHeLa細胞に導入すると、E213Aを発現しているミト
コンドリアにおけるシアン耐性呼吸は著しく低下す
る。また、これらのHeLa細胞に呼吸鎖複合体IIIの阻
害剤であるアンチマイシンAを添加し、活性酸素種
（ROS）の発生量を解析すると、野生型AOXの発現に
よりROSの発生量は有意に低下するが、E213Aを発現
するHeLa細胞においてはROSの発生はコントロール区
と同程度の高いレベルであることが判明した。これ
は、添加されたアンチマイシンAが呼吸鎖複合体IIIを
阻害することでCOX経路への電子の流れがブロックさ
れ、ミトコンドリア電子伝達系が過還元状態となり
ROSの発生量が増大したと考えられる。ここに新たに
AOX経路が導入されると、過剰の電子がAOXを介し
て逃され、その結果として、ROSの発生量が低下した
と考えられる。これらの結果は、AOXの触媒活性にお
けるdi-iron centerの重要性を示す一例である。現在、
Pfamデータベース24)には、原生生物から植物および菌
類まで343種の生物種から637個の配列がAOX類似タン
パク質として登録されている。これらのAOX様アミノ
酸配列はそのデータの精度においても様々なものが含
まれているが、これらのデータの中で実際に機能性を
有するAOXは、少なくともdi-iron centerを構成するア
ミノ酸残基が保存されていることが必要である。
　AOXは2分子の還元型ユビキノンから4個の電子を
受け取り、1分子の酸素を2分子の水に還元するredox 

cycleを触媒する（図4）。すなわち、最初に、di-iron 

centerに酸素分子が作用し、不安定なsuperoxo 錯体が
生じる。これに還元型ユビキノンから電子が供給さ
れ、セミユビキノンが生じるとともに、hydroperoxo 

中間体を経て1分子の水が解離しperoxodiironとなる。
ここにTyr-220から発生したラジカルが作用し、セミ
ユビキノンが還元型ユビキノンに変換され、さらに、
生じたoxodiironに還元型ユビキノンが作用し、水分子
が解離するとともに、redox cycleが1回転し、はじめ
のdi-iron centerに戻るという反応である。一連のredox 

cyc leにおいては、チロシン残基が重要な働きを有す
るが、TAOの結晶構造の解析から、di-iron centerを構
成する2つの鉄原子の1つとの間の距離が4.7 Åと最も
近接しているTyr-220がredox cycleに関与するチロシン
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図3  AOXの活性中心を構成するdi-iron centerの構造
2つの鉄原子（F e 1およびF e 2）と4つのグルタミン酸残基
（Glu-123、Glu-162、Glu-213、および、Glu-266）が配位結
合している。さらに、2つのヒスチジン残基（His-165および
His-269）は水素結合によりdi-iron centerを安定化している。
それぞれのアミノ酸残基が位置するαヘリックス鎖を番号で
示した。参考文献1より抜粋改変。



残基として提示されている1,4)。なお、Tyr-220は植物
や菌類などで報告されているA O Xの一次構造におい
て保存性が非常に高い1)。

4. 植物の熱産生におけるAOXの機能制御
　これまではA O Xの構造と機能について、結晶構造
が明らかにされたTAOについて説明してきた。一方、
植物のAOXについては、未だにその結晶解析の成功例
は報告されておらず、その詳細な分子機構には不明な
点が残されているが、ここでは植物由来のAOXが有す
るTAOとは異なる活性調節機構について説明したい。
　植物のAOXにおいては、そのN末端領域に当該分子
の活性調節に関連すると考えられているシステイン残
基（Cys I）が存在する（図5A）25,26)。先述したよう
にAOXは2量体として存在するが、単量体同士におけ
るCys Iを介したジスルフィド結合によりAOXは
covalently associated dimerになり、その活性が失われ
る。さらに、Cys Iにはαケト酸が作用し、AOXの活性
を賦活化することが知られている。例えば、ザゼンソ
ウの発熱器官である肉穂花序から調製したミトコン
ドリア反転膜小胞を用いた実験では、ピルビン酸が
A O X活性を有意に活性化できることが報告されてい
る（図5B）27)。このようなAOXの活性化には、Cys I

のチオール基に作用したピルビン酸が形成する

t h i o h e m i a c e t a l構造の関与が示唆されている（図
5C）。さらに、ピルビン酸によるCys Iを介したAOX

の活性化には、ENV-motifと呼ばれるアミノ酸配列が
重要である。この配列はAOX分子のα5鎖とα6鎖の間
に存在し、Cys I部位と空間的に相互作用できると考
えられている（図5A）28,29)。
　それでは、植物のAOXにおけるピルビン酸のような
代謝産物による翻訳後活性調節の役割は何であろう
か。上述した発熱植物の一つであるザゼンソウは、氷
点下を含む外気温度の変動にも関わらず、その肉穂花
序温度を20℃程度に一定の期間維持することができる
恒温性を有している30)。ザゼンソウに見られる恒温性
は、肉穂花序における呼吸量の変動と密接に関わって
おり、外気温が低下するとその呼吸量は増大し、外気
温が上昇するとその呼吸量は低下する。一方、ザゼン
ソウの発熱性肉穂花序におけるAOXはnon-covalently 

associated dimer（Cys Iが還元型として存在する2量体）
として検出され、さらに、その発現量は外気温の変動
に大きく影響されないことが判明している31)。また、
ザゼンソウにおける熱産生は主に炭水化物をその呼吸
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図4  AOXの触媒反応に関するredox cycle
AOXのdi-iron centerに酸素分子が作用し（1）、superoxo 錯体が
生じる。さらに還元型ユビキノン（QH2）から電子が供給され
hydroperoxo中間体が生じるとともに、QH2はセミユビキノン
（QH*）になる（2）。さらに、水分子が解離してperoxodiiron
が生じ（3）、Tyr-220から供給されたラジカルによりoxodiiron
が生成する（4）。その際、QH*は酸化型ユビキノンとなる。
OxodiironにはQH2が作用し、水分子が解離するとともに酸化型
ユビキノン（Q）を生じる（5）。一連のredox cycleが一回転す
ると、AOXの触媒する反応 O2 + 2QH2 → 2H2O + 2Q が完結す
る。参考文献1より抜粋改変。

図5  ピルビン酸によるAOXの活性化
A Cys Iを有するAOXの構造。ピルビン酸（Pyr）はCys Iおよび
ENV-motifと呼ばれるアミノ酸配列に作用し、AOXの活性を賦
活化すると考えられている。B ザゼンソウから調製したミト
コンドリア反転膜小胞を用いたピルビン酸およびαケトグルタ
ル酸のA O X活性に対する効果。参考文献2 7より抜粋改変。
C　Cys Iとピルビン酸が作用して生じるthiohemiacetal構造。



基質にしていることから32,33)、発熱組織において解糖
経路により生じたピルビン酸が外気温の変動と連動し
ながらA O Xの機能を調節している可能性も考えられ
る。一方で、発熱植物の中には、ザゼンソウとは異な
り、恒温性を示さず、一過的な発熱現象のみを示すも
のも存在する。例えば、A. maculatumの付属体は30℃

程度にまで一過的に上昇するが、外気温の変動に応じ
た温度調節機構は有さない34-36)。
　それでは、恒温性をもたず一過的な発熱のみが観察
されるA. maculatumのAOXはピルビン酸によりその活性
が調節されるのであろうか。この問題を明らかにする
ため、我々はA. maculatumの付属体で発現しているAOX

の詳細な解析を行い、AmAOX1aからAmAOX1gと名付け
られた7種類の遺伝子を同定することに成功した35)。な
お、A. maculatumはAOX研究史においても述べたよう
に、シアン耐性呼吸活性がミトコンドリアに存在する
ことが初めて示された発熱植物である13)。しかしなが
ら、これまでAOX遺伝子に関する研究は行われておら
ず、我々の解析が本植物のAOX遺伝子に関する最初の
事例である。これらの遺伝子産物は、ENV-motifを持っ
ているもの（AmAOX1a, 1b, 1c, 1dおよび1f）、当該配列
がQNTに置換されているもの（AmAOX1e）、および、
QDTに置換されているもの（AmAOX1g）に分類できる
ことが判明した。さらに、転写産物の定量的解析から
は、発熱性の付属体において主に発現しているAOX分
子種はQNT配列を有するAmAOX1eであることが突き止
められた。また、A. maculatum  の発熱性付属体から調製
したミトコンドリアにおけるAOXはnon-cova len t ly 

associated dimerとして存在し、当該タンパク質をnano 

LC-MS/MSにより解析すると、AmAOX1eに特異的なペ
プチド配列が検出されることが判明した3 5 )。そこで、
これらENV型、QNT型、および、QDT型のAOXのピル
ビン酸に対する応答性をより詳細に解析するため、当
該ミトコンドリアにおいてAOXを発現させ、AOX呼吸
に対するピルビン酸の効果を解析した。その結果、

ENV型のAOXはピルビン酸により2倍程度にAOX呼吸
を活性化することが判明したが、QNT型およびQDT型
については、ピルビン酸による明確なAOX呼吸の活性
化は観察されなかった35)。従って、A. maculatumの発熱
性付属体で発現している主たるAOXと考えられるQNT

型のAmAOX1eはENV型のザゼンソウAOXとは異な
り、ピルビン酸による活性調節を受けない分子種であ
ることが推定される。
　これまで発熱植物から得られたAOXについて、その
ピルビン酸による活性制御に関する生化学的な実験が
行われている知見を表1にまとめた。これら3種のいず
れもサトイモ科に属する発熱植物において主に発現し
ているAOXは、そのピルビン酸応答性に差異があり、
恒温性を示さず一過的な発熱を示す植物種において主
に発現しているAOXはいずれもピルビン酸に応答しな
いタイプである。なお、恒温性を示す発熱植物である
ハスから同定されたAOX産物はそのアミノ酸配列から
コハク酸に応答する可能性が指摘されているが37)、現
在のところ、ハスAOXにおけるコハク酸の直接的な活
性調節を示す生化学的実験は行われておらず、表1に
は含めていない。現時点では、ピルビン酸を含むαケ
ト酸がいかなる分子メカニズムでCys-IやENV-motifに
作用しA O Xを活性化しているのかは不明のままであ
り、また、発熱植物種におけるαケト酸によるAOXの
解析例も多くはない。しかしながら、表1に示すよう
に、恒温性を有さない発熱植物はいずれもピルビン酸
に対する応答を示さないタイプのAOXを発現している
ことは興味深い点である。一方、先述したように、恒
温性を示す植物の熱産生組織における呼吸は外気温の
変動と逆相関を示すが、ピルビン酸によるAOX活性の
調節が、ザゼンソウにおける環境温度変化と連動した
呼吸代謝と密接に関連している可能性は否定できな
い。恒温性を有する発熱植物においてAOX機能を含む
代謝フィードバック制御の全体像をより明確にするた
めには、ミトコンドリアのマトリックス内におけるピ
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発熱植物 恒温性 AOX CysI + CysII ENV-motif ピルビン酸に対する応答性 文献

S. renifolius 有り SrAOX Cys + Cys ENV ＋ Onda et al. (2007)27)

S. guttatum 無し SgAOX Cys + Cys QDC – Crichton et al. (2005)28)

A. maculatum 無し AmAOX1e Cys + Cys QNT – Ito et al. (2011)35)

表1  発熱植物から得られたAOXのピルビン酸による活性制御



ルビン酸濃度の測定や、解糖経路に関与する酵素群の
温度応答など、さらなる解析が必要である。
　ところで、AOXは先述したredox cycleにより、還元型
ユビキノンから電子を受け取り、酸素分子を水に還元
する反応を触媒することから、ユビキノンの酸化還元
レベルもAOXの活性に重要である。すなわち、たとえ
AOXタンパク質が一定量発現していたとしても、その基
質である還元型ユビキノンの割合が小さければ、AOX

はユビキノール酸化酵素として十分に機能できないから
である。これまでの研究により、A. maculatumの活発に
発熱している付属体におけるユビキノンはそのほとんど
が還元型で存在していることが示されており36,38)、これ
は、本植物から調製したミトコンドリアにおけるAOX

がnon-covalently associated dimerとして検出されること35)

とも矛盾がない。おそらく、一過的な発熱が観察され
るA. maculatumにおいては、炭水化物を基質とする一連
の糖代謝がある時期に著しく亢進し、解糖経路の下流
に位置するミトコンドリアのNADH脱水素酵素等によ
り、ユビキノンが過還元状態に維持されるのであろ
う。従って、このような環境において、ミトコンドリア
に対する酸素の供給が十分であるならば、本植物の発
熱組織で発現しているピルビン酸非応答型の A O X

（AmAOX1e）が高い触媒活性を示し、その結果として
大きな代謝熱が発生していることが推定される。一
方、興味深いことに、A. maculatumとは異なり、ザゼン
ソウの発熱性肉穂花序におけるユビキノンの還元レベ
ルは、外気温の変動にも関わらず、40～50%に保たれて
いることが判明している39)。現在のところ、このような
ユビキノンの中程度の還元状態がいかなるメカニズム
で維持されているかは不明であるが、ザゼンソウ発熱
組織で発現しているピルビン酸応答型のAOXは、少な
くともその基質であるユビキノンの還元レベルに着目
すると、A. maculatumとは異なる環境で機能しているこ
とが予想される。また、先述したように、植物のAOX

はCys Iを介して活性型のnon-covalently associated dimer

（還元型）と非活性型のcovalently associated dimer（酸化
型）の2つの状態を取ることができるが、我々の経験で
は、A. maculatumやザゼンソウの発熱組織由来のミトコ
ンドリアにおけるAOXはいつもnon-covalently associated 

dimerとして検出される31,35)。これはA. maculatumにおい
ては、上述したようなミトコンドリアの過還元状態に
より説明できるが、ユビキノンが中程度の還元状態を
示すザゼンソウにおいては、別のメカニズムが関与して

いる可能性もある。最近シロイヌナズナから調製した
ミトコンドリアを用いた解析により、チオレドキシン
システムがAOXの還元に関わっていることが報告されて
おり40)、ザゼンソウにおけるチオレドキシンシステムと
AOX活性との関連性も興味ある問題である。また、A. 

maculatumおよびザゼンソウ由来の精製ミトコンドリア
を用いたBlue native PAGE解析から、両植物における
AOXはいずれもおよそ200 kDaにピークを持つブロード
なバンドとして検出されることが判明している41)。この
結果は、AOXがミトコンドリアにおいて超複合体を形
成している可能性を示しているが、今のところ、AOX

が他のタンパク質といかなる相互作用をしているかは明
確ではない。この点については、本稿で記載したピル
ビン酸を含むαケト酸による調節とは異なるメカニズム
や未知の因子群が関与している可能性も考えられ、今後
の大きな課題である。

5. おわりに
　A O X研究は、歴史的にみれば初期の段階において
は、高い発現量を示す発熱植物を対象としたものが多
かったが、現在の研究対象は、発熱植物に限らず、幅
広い植物種や原生生物さらには菌類まで多岐にわたっ
ている。特に、長く不明であったA O Xの結晶構造が
トリパノソーマ由来のAOXを用いて解き明かされたこ
とは、その分子メカニズムを考える上で大きなインパ
クトを持つものである。一方、植物のA O Xの中には
ピルビン酸のような代謝産物に応答してその活性を制
御できる分子種もあり、これは、A O X活性が当該タ
ンパク質を発現している細胞における代謝と密接に関
連していることを物語っている。発熱植物において
は、これまではA O Xの機能そのものに焦点を当てた
研究が数多く行われてきたが、今後はAOXが触媒する
反応に関わる基質である還元型ユビキノンの供給メカ
ニズムや、関連する代謝産物の網羅的解析42)など、よ
り複眼的な研究を推進する必要がある。今後、種々の
生物種を対象としたAOX研究がさらに進展し、AOX

を介した呼吸調節メカニズムの理解がより深まること
を期待したい。
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