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好熱性シアノバクテリアを用いた PSII 小サブユニットの解析 
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１．はじめに 

光化学系II(PSII)は光エネルギーを利用して、水から

電子を引き抜き、酸素を発生する超分子複合体である。

酸素発生型生物のみならず、酸素呼吸を行う生物にと

っても大切な装置であり、その研究はシアノバクテリ

アから高等植物まで様々な材料を用いて行われてきた。

近年、PSIIの構造解析がドイツ、日本、イギリスの３

つのグループで進められているが、各グループがこれ

までに報告した結果は一致していない1-3)。例えば、図

１は 2005 年のドイツのグループのものだが、３６本の

膜貫通ヘリックスのうち 3 本が未同定であり、X1, X2, 

X3 とされている。この３本が他のグループで、どのよ

うにアサインメントされているかを調べてみると、X1

について日本、イギリスはそれぞれ未同定、PsbNとし

ている。X2 について日本はPsbXとし、イギリスはヘ

リックス自体が存在しないとしている。X3 について日

本、イギリスはそれぞれPsbH、PsbXとしている。ちな

みになかなか認知されないが、PsbNはPSIIタンパク質

ではない4)。このように小サブユニットの位置はPSII

の中では未だ確定していない。また、各小サブユニッ

トはシアノバクテリアから高等植物まで広く保存され

ているからにはPSIIの活性に必要であると思われるが、

その働きについてはよくわかっていないものが多い。 

シアノバクテリアは高等植物よりも増殖速度が速く、

細胞レベルでの解析に適している。特に好熱性シアノ

バクテリア Thermosynechococcus elongatus BP-1 や

Thermosynechococcus vulcanus は、光独立栄養のみで生

育するため、PSII が形成できない変異株の解析は行え

ないものの、活性や二量体などを保持した複合体を単

離することができる点で非常に優れており、構造解析

にも用いられている。我々はこれまでに好熱性シアノ

バクテリアを用いて、PSII の小サブユニットの変異株

図１ 好熱性シアノバクテリアのPSII複合体
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を作製し、解析を進めてきたので、ここでまとめて紹

介したい。 

 

２．PSII 小サブユニット変異株の解析 

まず、研究を始めるにあたって、好熱性シアノバク

テリアはT. elongates BP-1 で全ゲノムが決定している

が5)、形質転換系については改善の余地があった6)。

我々はT. elongatus BP-1 での形質転換系の改良7)、T. 

vulcanus での形質転換系の開発を行い、２種の

ThermosynechococcusでPSIIの変異株の作製を可能にし

た。 

 

２.１ PsbTc 

PsbTcはPsbTn (高等植物が持つ核コードのPsbT) と

は異なり、膜を１回貫通する低分子タンパク質である。

クラミドモナスで光阻害を受けたPSIIの効率的な回復

に必要であり、特にQAの回復に関わるという報告があ

る8, 9)。私はこの変異株を作製し、クラミドモナスと異

なり、細胞での酸素発生活性や強光下での生育に影響

がないことを確認した。またPSIIを単離することで、

二量体形成に関わっていること、PsbMのPSIIへの結合

に関わっている可能性、を見いだした10)。最近、我々

は同じコンストラクトを用いてT. vulcanusで変異株を

作製し、質量分析や結晶構造解析を行い、第４８回日

本植物生理学会年会で報告した。その結果、実は形質

転換用のコンストラクト作製時の問題により、前述の

結果はPsbTc欠損による影響ではなく、PsbTcのC末端

除去による影響を調べていたことが判明した。この株

にはPsbMの欠失はみられず、PsbTcのC末端がPsbMの

PSIIへの結合に関与するかどうかは不明だが、PSIIの

二量体形成にはある程度関わっていること、PsbTcのC

末端がストロマ側に出ていることが判明した。また、

PsbTcの位置が特定され、その場所はドイツ、イギリス

と一致した。 

 

２.２ PsbM 

最近、タバコでQBサイトへの影響が報告されている

。我々は変異株を作製し、細胞での酸素発生活性や

通常条件での生育に影響がないことを確認した。PSII

を単離することで、二量体形成に関わっていること、

他タンパク質のPSIIへの結合に関わっていないことを

見いだした。T. vulcanusを用いた解析も行い、第４８

回日本植物生理学会年会で報告したように、PsbMの場

所はドイツ、イギリスのグループの図と一致した。変

異株では、PsbMがあった場所あたりに、界面活性剤ま

たは脂質分子が一つ入っているようである。残念なが

ら解像度が低く、PsbMがなくなることによる周囲のア

ミノ酸残基への影響まではまだいえていないが、今後

解像度が上がればそのようなことについても明らかに

できると考えている。 

 

２.３ PsbH および PsbX 

クラミドモナスを用いたPsbH欠損株はPSIIの活性が

みられないため12)、Synechocystisを用いた破壊株の解析

が行われ、強光では増殖しづらい、QA, QB間の電子伝

達に影響が出る、CP47 にアセンブリーしていると言っ

た報告がある 。私は PsbH変異株を作製し、

Synechocystisと同様、細胞での酸素発生活性や強光下

で生育に影響があることを確認した。この変異株から

PSIIを単離することで、二量体形成に関わっているこ

と、表在性タンパク質であるPsbO, PsbU, PsbV,とPsbX

のPSIIへの結合に関わっている可能性を見いだし、

2006 年に報告した 。 

B

13-16)

17)

PsbXは前述のように、その場所が３グループで一致

していないヘリックスのうちの一つである。PsbHの結

果からはPsbHの近傍にPsbXはありそうである。池内研

の先輩である加藤浩さん（現三重大助手）がPsbX変異

株を作製し、細胞での酸素発生活性や低CO2条件で生

育の低下を確認している。また変異株からPSIIを単離

することで、酸素発生活性の低下、PsbHなどの他タン

パク質のPSIIへの結合に関わっていないこと、二量体

形成に関わっていないことを見いだしている18)。 

 

２.３ PsbI 

これまでの構造解析では日本のグループだけ他２グ

ループと場所が異なっていた。 

Synechocystis、クラミドモナスのPsbI欠損株は酸素発

生活性が野生株より落ち、光感受性が増し19, 20)、タバ

コのPsbI欠損株は光感受性となり、PSⅡのリン酸化と

PSⅡ-LHCⅡ複合体の安定化に影響が見られる21)。加藤

さんはPsbI変異株を作製し、細胞での酸素発生活性の

低下を確認した。PSIIを単離することで、PSIIでの酸

B

11)
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素発生活性の低下、二量体形成に関わっていること、

他タンパク質のPSIIへの結合に関わっていないことを

見いだした22)。最近、我々が行ったT. vulcanusを用いた

解析から、PsbIの場所は 2003 年に報告した場所ではな

く、ドイツ、イギリスのグループの図と一致すること

がわかった。 

 

２.４ PsbZ および PsbK 

クラミドモナス、タバコでのPsbZ欠損株の解析から、

CP26,CP29 といったLHCIIのPSIIへの結合、PSIIのリン

酸化、キサントフィルサイクルやNPQといったことに

影響することが示されている23)。私はPsbZ変異株の解

析からPsbZがPsbKのPSIIへの結合に影響を与えている

ことを見いだした。PsbZとPzbKはドイツ、イギリスで

は隣り合っている。 

PsbKは全てのグループの図でCP43 のすぐそばに存

在している。クラミドモナスではCP43 に強く結合して

おり、PsbO欠損株ではPsbKは１／4 に減少することが

示されている24)。また、タバコではPsbOより先にPSII

にアセンブリーすることが示されている25)。加藤さん

はPsbK変異株を作製し、細胞での生育に大きな影響は

ないものの、酸素発生活性の低下を確認した。PSIIを

単離することで、二量体形成に関わっていること、

PsbOを含め、他タンパク質のPSIIへの結合に関わって

いないことを見いだした22)。これまでの結果からは

PSIIへの結合に関わっていないように見えるが、先ほ

どのPsbHとPsbXのような結果を考えると、すぐ外側に

存在するX1 のPSIIへの結合へ本当に影響がないのか、

さらなる解析が必要と考えている。 

 

３．まとめ 

これまでの好熱性シアノバクテリアでの結果をまと

めてみると、表１のようになる。ここであげた小サブ

ユニットはどれも PSII 活性に必須ではないが、影響を

与えている。しかし、すべての変異株で細胞での増殖

にまで影響をしているわけではない。表在性タンパク

質や膜貫通タンパク質といった他の PSII サブユニッ

トの安定化に効いているものもある。大半のサブユニ

ットが PSII の二量体化に関係があるが、細胞内での二

量体化形成に影響があるのか、PSII 単離時の二量体化

維持に影響があるのかについては現段階ではわからな

い。このように PSII の構造や機能については、まだま

だわかっていないことが残されている。 

 

４．今後 

PSII変異株での構造解析を進めており、各サブユニ

ットの位置の特定をしていく予定である。また、残る

PsbJ, PsbYについても変異株を作製し、解析を進めてい

る。今後は、各変異株での二量体形成への影響や他の

PSIIサブユニットへの影響がPSIIを単離する時に不安

定になるためなのか、細胞内でも二量体が形成されづ

らいのか調べていく必要がある。細胞で影響が見えて

いるPsbH、PsbX変異株はin vivoでもPSIIに影響がある

と思われる。また、他の変異株についても、水分解系

への影響、集光タンパク質であるフィコビリソームと

の関連、PSII周辺のタンパク質への影響などを調べて

表１ 好熱性シアノバクテリアでの PSII 欠損株の解析 
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いきたい。よく研究されている光阻害でのD1タンパク

質の代謝回転における各サブユニットの寄与について

も、これらの変異株を使って解明できると考えている。 
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