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光合成の水分解—酸素発生反応を行う光化学系II  (Photosystem II: PSII) の機能は、常に損傷が修復されることで
維持されている。したがって、PSII修復系は光阻害を回避する上で必須な役割を担っており、多段階のステップ
が時空間的に厳密に制御された形で進行することが明らかとなっている。本稿では、光阻害に対するPSII修復系
に関してPSIIの分子集合の局面から紹介する。特にPSIIの活性部位が存在するチラコイド内腔に存在する因子の
役割について、筆者らの研究成果を含めて最近の知見をまとめた。

1. はじめに
　光化学系II（Photosystem II、以下PSIIとする）複合
体は、地球上の光エネルギー・物質変換の根幹をな
す水分解-酸素発生反応を行う。水の酸化分解という
激しい反応を行うため、PSIIは確率的に損傷を受ける
宿命にあり、絶えず修復されることでその機能は維持
されている。PSIIの「光阻害」とは、この損傷と修復
の動的平衡のバランスが崩れ、損傷が修復を上回っ
たときに生じるPSIIの機能低下のことを指す。PSIIの
損傷過程に関しては様々な議論が存在するが、PSIIの
修復機能が植物の光合成と生存に必須な役割を持つ
ことは間違いない。しかしながら、その分子機構に
関しては未解明な部分が多く残されており、現在も盛
んに研究が行われている。
　光で損傷したPSIIの修復過程においては、PSII複合
体の部分的解体、反応中心タンパク質であるD 1タン
パク質の選択的分解、新しいD 1タンパク質の合成と
挿入、PSII複合体の再構築と触媒部位であるマンガン
クラスター（Mn4CaO5クラスター）の再構築、さらに
は集光タンパク質の結合などといった多段階のステッ
プが時空間的に厳密に制御された中で進行する1)。さ
らに真核光合成生物では、PSII複合体のサブユニット
は葉緑体と核の両ゲノムにコードされることから、両
ゲノムからのサブユニット供給状態は連携してコント
ロールされる必要がある。本稿では、PSIIの光阻害へ
の対応における複合体の分子集合について最近の知
見をまとめた上で、我々が研究している葉緑体チラコ

イド膜内腔タンパク質、特にPSIIの膜表在性タンパク
質の役割を中心に紹介する。損傷を受けたPSIIのD1

タンパク質のプロテアーゼによる選択的分解、及びそ
の再合成に関しては、本解説記事の他の総説を参照さ
れたい。

2. PSII複合体の分子集合過程
　PSII複合体の分子集合過程については、新しくPSII

複合体を形成する新規合成経路（de novo synthesis）
と、損傷したPSIIを修復する経路（repair cycle）を分
けて考える必要がある。PSII複合体の分子集合は、モ
ジュール様の小複合体が段階的にドッキングすること
で行われる。図1にシアノバクテリアのPSII複合体の主
要なサブユニット配置と、分子集合の際のモジュール
構造を示す。新規PSII複合体の形成過程については、
大まかに分けて三つの構造ドメインに分けて考えるこ
とができる2)。すなわち、(1) D1/D2タンパク質のヘテ
ロダイマー、シトクローム (Cyt) b559のα/βサブユニッ
ト(PsbE/F)及びPsbIを含む反応中心コア（React ion 

Center: RC）、(2) PSIIのコア（内側）集光タンパク質
であるCP47モジュールとCP43モジュール、そして (3) 

いくつかの膜表在性タンパク質（OECタンパク質）で
ある。
　図2は各々のモジュールが段階的に分子集合する過
程の概略を示している。PSIIの分子集合は、新たに形
成されたRCモジュールに、CP47、CP43、膜表在性タ
ンパク質が段階的に結合することで進行する。各々の
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過程において、複数のPSIIの低分子量サブユニットが
結合し、さらに一過的に相互作用する補助的なタンパ
ク質が関与し、最終的にPSIIダイマーの形成と集光タ
ンパク質の結合によって活性型のPSII超複合体が完成
する。膜表在性タンパク質や低分子量サブユニット、
補助的なタンパク質及び集光タンパク質の種類に関し
ては、シアノバクテリアと葉緑体で大きく異なる部分
があるが、基本的なPSII複合体形成プロセスは共通で
あると考えられている1)

　一方、PSIIの光障害からの修復過程においても、モ
ジュール様の小複合体単位での解体と再構成が行われ
る（図2、右側）。光によりD1タンパク質が損傷する
と複合体の部分的解体が行われ、CP43モジュールと
膜表在性タンパク質が解離する。その結果生じた
RC47*複合体内において損傷を受けたD1タンパク質
が選択的に分解除去された後、新しく合成されたD 1

タンパク質が挿入され、新たにRC47複合体が形成さ
れる。その後の複合体成熟過程については、新規合
成経路と同様であると考えられている1)。

3. 細胞におけるPSII分子集合の場
　シアノバクテリア (Synechocystis 6803) や緑藻クラミ
ドモナスにおいては、PSIIの新規合成と修復の両経路
はチラコイド膜上の異なるコンパートメントで進行す
ることが報告されている。Synechocystis  6803において
は、分画した膜画分を用いたプロテオーム解析に
よって、新しく合成されたPSII複合体形成の初期段階
の中間体は原形質膜上に認められ、その後、チラコ
イド膜へ移行してさらなる分子集合が継続することが
示唆されている3)。この膜間移行の詳細なメカニズム
は明らかではないが、細胞表面に近いチラコイド膜
上に認められるチラコイドセンター (TC)、及びその
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図1  シアノバクテリア光化学系II (PSII) 複合体のサブユニッ
ト構造
A) シアノバクテリア光化学系II複合体の結晶構造 (PDB_ID: 
3ARC) に基づく光化学系IIのサブユニット配置を示す。膜表
在性タンパク質が結合するチラコイド膜内腔側から見た図
である。サブユニットの名称は主要なもののみ表記してあ
る。B) 上の構造を分子集合のモジュール構造別に色分けし
たスペースフィリングモデル。赤が反応中心モジュール 
(RC), ピンクがCP47モジュール、青がCP43モジュール、そし
て黄色が膜表在性タンパク質を示す。

図2  PSIIの新規合成経路と修復経路の概略図
　緑色植物の葉緑体チラコイド膜における、PSII複合体の段
階的な分子集合過程を示す。実線の矢印は新規合成経路、右
側の点線の経路は損傷したPSIIの修復経路を示す。簡単のた
め、RC複合体形成にいたる新規合成経路の前半部分は省略
している。右下にあるRC47*は、損傷したD1タンパク質を
含むRC47複合体を意味する。低分子サブユニットの数や位
置に関しては、あくまで模式的なものである。



周辺を取り囲むPratA-defined membrane (PDM) と呼ば
れる膜構造体の関与が考えられている4)。PDMには、
C末端側のプロセシングを受けていないD1タンパク質
前駆体 (pD1) と、pD1タンパク質の安定化とC末端プ
ロセシングの促進に関与するとされるPratAとYCF48

タンパク質が局在する。TPR タンパク質であるPratA

はペリプラズム空間に蓄積し、二価のマンガンイオン
を結合する能力を有することから、マンガンの輸送
や初期のPSII複合体への取り込みにも関与することが
考えられている5 )。これに対し、シアノバクテリアに
おけるP S I I修復サイトについては明確な証拠はない
が、D1分解酵素やPSIIサブユニットの局在パターンか
ら少なくともチラコイド膜上で行われると考えられ
6)、PDM周辺でのタンパク質合成が関与することが考
えられている5)。
　一方、緑藻クラミドモナスでは、CO2固定を行うピ
レノイド周縁部のチラコイド膜上にtranslation zone (T-

zone)と呼ばれる局所領域が存在し、そこで初期のPSII

サブユニットの合成は行われることが報告された7 )。
これに対し、損傷したPSIIの修復サイトはチラコイド
膜全体に渡って認められることから、クラミドモナス
においてはPSIIの新規合成経路と修復経路は空間的に
明確に区別されて進行すると考えられる。図2では、
P SⅡの新規合成経路と損傷P SⅡを修復する経路の間
で、複合体形成の中間体を共有しているかの様に示し
ているが、少なくともSynechocystis 6803やクラミドモ
ナスについては、両経路の空間分布の違いからこのモ
デルがあてはまらない可能性もある。
　緑藻と同様に葉緑体を持つ高等植物においては、集
光タンパク質を結合した活性型のPSIIはスタックした
グラナチラコイドに集積する8)。そのため物理的な制
約から、タンパク質合成装置はグラナ間をつなぐスト
ロマチラコイドに局在し、PSIIの新規合成や修復はそ
こで行われると考えられる。しかしながら、高等植物
の葉緑体において、PSIIの新規合成と修復の両経路に
空間的に明確な区別があるかは明らかではない。ま
た、PSIIは複合体形成や損傷の状態にあわせてグラナ
とストロマチラコイド間を行き来せねばならないが、
その駆動力の実体は解明されていない。強光下におい
てグラナのスタッキング構造が変化し、そのことが複
合体の水平移動を促進しているとの報告がなされてお
り、PSIIサブユニットのリン酸化修飾の関与が示唆さ
れている9)。

4. PSII膜表在性タンパク質の役割
　2011年、好熱性シアノバクテリアThermosynechococcus 

vulcanusのPSII複合体のX線結晶構造解析が原子分解能
で報告された10)。その結果、水分解を触媒するマンガ
ンクラスター (Mn4CaO5)の原子配置に加え、それを配位
するアミノ酸側鎖に関しても詳細が明らかとなった。
CP43モジュールの結合に伴ってマンガンクラスターを
配位するすべてのアミノ酸残基が揃うことから、活性
のあるマンガンクラスターの形成はこの後の段階で行
われると考えられる。そしてマンガンクラスターの形
成と安定化に重要な役割を果たすのが、PSIIのチラコ
イド膜内腔側に結合する膜表在性タンパク質である。
　図1に示すように、シアノバクテリアのPSII結晶構造
において、膜表在性タンパク質であるPsbO、PsbU、
PsbVはCP43モジュールとRC複合体との境界領域の膜
タンパク質表面に結合しており、RC47複合体に組み入
れられたCP43モジュールの相互作用を安定化している
と考えられる。これら膜表在性タンパク質はいずれも
マンガンクラスターを直接配位するアミノ酸残基は持
たないが、マンガンクラスターの周辺構造を保って活
性に必須なカルシウムや塩素イオンなどの無機イオン
の脱離を防ぐと同時に、基質となる水と生成物である
プロトンの出入り口を確保するという重要な役割を持
つことが示唆されている10)。加えて、PSIIの膜表在性
タンパク質はPSIIの修復サイクルにおいて複合体から
の解離と再結合を繰り返す必要があり、円滑なマンガ
ンクラスターの解体と再構築の過程においても重要な
役割を果たしていると考えられる。事実、PSII膜表在
性タンパク質を欠く変異株はいずれも光阻害感受性と
なる11, 12)。
　緑色植物型のPSIIはPsbOを有するものの、PsbVや
P s b Uは持たず、それらとは全くアミノ酸配列が異な
るPsbPとPsbQを結合している13)。PsbPとPsbQについ
ては、各々の単独での結晶構造は判明しているが
14−16)、PSII反応中心への結合トポロジー、結合部位等
の詳細はほとんど解明されていない。シアノバクテリ
アにもPsbPやPsbQのホモログが広く存在し、それら
原核生物型PsbP (CyanoP) とPsbQ (CyanoQ) の立体構
造が解明された結果、緑色植物型のものと非常に良
く似ていることが判明している17,18)。また分子系統解
析からも、それらが緑色植物型のPsbPとPsbQのプロ
トタイプであることが支持されている19,20)。しかしな
がら、CyanoPとCyanoQのPSIIへの結合様式に関して
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は、in  silico 解析による予測があるのみである21)。
CyanoPとCyanoQはN末端に脂質修飾を有するリポタ
ンパク質であり、静電的な相互作用で結合する高等植
物のPsbPやPsbQとは結合様式が異なると考えられて
いる22)。
　R N A iによるタバコやシロイヌナズナの遺伝子発現
抑制株を用いた解析から、PsbQの欠損はPSII機能に大
きな影響を及ぼさないが、P s b Pの発現抑制は深刻な
PSIIの機能低下を引き起こすことが明らかとなってい
る23−25)。とりわけマンガンクラスターが不安定化し、
強光によるPSIIへのダメージが亢進することが認めら
れる23)。高等植物PsbPの立体構造は、N末端側のドメ
インと、βシート構造の両側をαへリックスで挟んだ
αβα構造を持つ中央部の二つのドメイン構造からなる
が、様々な植物に由来するPsbPの機能比較から、PsbP

のN末端配列が酸素発生活性維持に重要な役割を持つ
ことが判明している26,27)。フーリエ変換赤外分光測定 

(FTIR) を用いた解析により、PsbPの結合に伴いPSIIの
マンガンクラスター周辺構造が変化すること、及び
PsbPがマンガンクラスター周辺の構造変化を引き起こ
すためにはPsbPのN末端配列が必須であることが明ら
かとなった28)（図3）。さらに筆者らは1-ethyl-3-(3-

dimethylaminopropyl) carbodiimideを用いた化学架橋実

験において、PsbPのN末端がPSIIのシトクロームb559 α

サブユニットであるPsbEと相互作用することを報告し
た29)。PsbPとPsbEの相互作用はクラミドモナスでも示
唆されている30)。興味深いことに、シアノバクテリア
のPSIIにおいてPsbPと似た役割を持つことが示されて
いるPsbVも、結晶構造においてN末端を介してPsbEと
相互作用していることが認められる。しかしながら
PsbVとPsbE間の相互作用部位は、マンガンクラスター
やその周辺の塩素イオン結合サイトとはやや離れてお
り、PSIIにおけるイオン保持能との関連に関しては、
FTIRを含めたさらなる解析が必要である。
　PsbQは4本のヘリックスの束からなる中心構造に加
え、N末端側にPSIIとの相互作用に重要な柔軟性に富
む領域を有し、この領域がPSIIとの相互作用に関与す
ることが示唆されている16)。In vitroの再構成実験で
は、PsbQの結合はN末端を欠損するPsbPのPSIIへの正
常な相互作用を部分的に回復することから、P s b Pの
PSIIへの結合を安定化する役割を持つことが考えられ
る31)（図3）。シロイヌナズナを用いた最近の研究か
ら、PsbQはPSII-LHCII超複合体の安定化に寄与する
ことが報告された32)。タバコPsbP-RNAi株においても
集光アンテナと結合した活性型PSIIであるPSII-LHCII

超複合体の蓄積が顕著に減少し、LHCIIと結合しない
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図3  緑色植物のPSII膜表在性タンパク質の分子機能
a) 緑色植物のPSIIは、チラコイド膜内腔側の膜表在性タンパク質としてPsbOに加え、PsbPとPsbQを結合する。PsbOはマンガン
クラスターの安定な結合に必須であり、PsbPとPsbQ は酸素発生活性に必須な無機因子 (Ca2+, Cl-)の結合に関与する。そしてPsbP
のN末端は、PSIIのPsbE (Cyt b559 α)と相互作用している。b) PsbPとPsbQが解離すると、マンガンクラスターの周辺構造が変化
し、Ca2+やCl-の結合能が低下する。c) この構造変化は、PsbP単独の再結合によって回復するが、d) N末端配列を欠く変異PsbP 
(∆15) はPSIIと正しく相互作用できない。e) PsbQは∆15タンパク質のPSIIとの相互作用を回復させることができ、それに伴って酸
素発生活性も部分的に回復する。すなわち、PsbQはPsbPとPSIIの結合を補助する役割を持つ。参考文献29)と31)の結果をもとに
作図した。



PSIIコア複合体が蓄積することが認められている33)。
またLHCIIタンパク質の一部を欠損する変異植物体を
用いた解析から、P s b PやP s b QのP S I Iへの結合と、
LHCIIとPSIIとの相互作用に相関があることが報告さ
れた34)。PsbPやPsbQタンパク質同様、LHCタンパク質
も緑色植物で特異的に機能分化したタンパク質であ
る。上記の結果は両者の進化が機能的にも連携し、
PSII複合体の最終的な分子集合や活性化状態を調節し
ている可能性を示唆している。
　一方、紅藻や珪藻はシアノバクテリアや緑色植物と
も異なる独自のPSII膜表在性タンパク質を有している
ことが明らかとなっている。すなわち、紅藻のPSIIは
PsbO、PsbU、PsbVに加え独自のPsbQ´（プライム）
タンパク質を結合しており3 5 )、珪藻のP SⅡは独自の
Psb31タンパク質を有する36)。精製したPSII標品を用
いたin  vitroの機能解析によって、それらはPSII活性の
最適化に重要な役割を持つ事が示唆されている。しか
しながら、各々のP SⅡ複合体における相互作用様式
や、細胞における生理機能などに関しては解明されて
いないところが多い。光合成生物種間でPSII膜表在性
タンパク質の組成が異なることが、PSIIの分子集合や
活性制御、ひいては各々の生物種における光阻害へ
の対応にどのように影響しているのかは今後の研究課
題である。

5. その他のチラコイド膜内腔タンパク質の役割
　PSII膜表在性タンパク質は、PSII複合体に結合して
いない遊離の状態でもチラコイド膜内腔にプールとし
て存在し、主要なチラコイド膜内腔タンパク質となっ
ている。それに加えて、チラコイド膜内腔を対象にし

たプロテオーム解析から、タンパク質のフォールディ
ングやアッセンブリーを助けるシャペロン類、並び
に、異常のあるタンパク質を除去するプロテアーゼ等
が存在することが認められている37)。チラコイド膜内
腔は植物の生理状態によってpHやイオン環境がダイナ
ミックに変化する環境であり、これらの内腔タンパク
質は、そうした環境において膜タンパク質機能を維持
する上で重要な役割を持つと考えられる。表１に示し
たのは、シロイヌナズナで報告されているPSIIの分子
集合に関与するチラコイド膜内腔タンパク質である。
CtpA38)、HCF13639)、LPA1940)など、シアノバクテリア
に機能的なホモログがあるものについては、比較的分
子機能の解明が進んでいる。それ以外のものに関して
は緑色植物で独自に機能分化したと考えられ、詳細な
分子機能についてはさらなる解析が必要である。
　筆者らはこれまでに、緑色植物のチラコイド膜内腔
に多数蓄積しているPsbPやPsbQと相同性のあるタンパ
ク質に注目して研究を行った。シロイヌナズナでは二
つのPsbP-like protein (PPL)、三つのPsbQ-like protein 

(PQL)、 そしてPsbPと弱い相同性を示す少なくとも七
つのPsbP-domian protein (PPD)の存在が確認されてい
る。筆者らは高等植物におけるPsbPとPsbQホモログの
転写プロファイル解析を行い、その一部が環境ストレ
ス下における光合成電子伝達活性の機能維持に重要な
役割を持つことを推定した48)。mRNAの共発現パター
ンを調べるATTED-IIプログラム49)によれば、PPL1遺
伝子はPSIIの分子集合に関与するイムノフィリンの一
種であるCYP3843)（表1）や、強光環境下で発現が誘
導されるSEP (Stress-Enhanced Protein) などとの発現相
関が高い。実際にシロイヌナズナ遺伝子欠損変異体を
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A. thaliana Synechocystis 6803 特徴・機能など 文献
CtpA CtpA D1のC末端プロセシング 38

HCF136 YCF48 RC複合体形成と安定化 39

LPA19 (Psb27-H2) Psb27 D1成熟の促進、CP43モジュールの安定化など 40

Psb27-H1 — PSIIの修復過程、PSII-LHCII複合体の安定化 41, 42

CYP38 — イムノフィリン、PSIIの分子集合 43

FKBP20-2 — PSII-LHCII複合体の形成 44

PPL1 — PsbPホモログ，PSIIの修復過程 45

Deg1 — PSII複合体の形成 46

TLP18.3* — PSIIの修復過程 47

表1  光化学系IIの分子集合に関与するチラコイド膜内腔因子

*チラコイド膜へのアンカー配列を有していることが示唆されている。



用いた解析を行った結果、最も原核生物型 P s b P 

(CyanoP) に似た配列をもつPPL1 (PsbP-like protein 1)

が、強光で障害をうけたPSIIの修復過程に関わること
が明らかとなった45)。しかしながら、BN-PAGEによる
解析ではPPL1とPSII複合体や中間体との相互作用は認
められておらず、PSII修復系におけるPPL1の分子機能
は明らかではない。他のPsbPのパラログであるPPL245)

やPQL50,51)、PPD152)タンパク質は、光化学系I周辺での
循環的電子伝達に関わる葉緑体NAD(P)Hデヒドロゲ
ナーゼ様複合体5 3 )や光化学系Iの分子集合に関わるこ
とが明らかとなっている。したがって、PPL1もチラコ
イド膜タンパク質の安定性や折りたたみ、もしくは、
それらの正しい相互作用を導く上で重要な役割を持つ
可能性が考えられる。今後のP P L 1の分子機能の解明
は、PSIIの光阻害に対するチラコイド膜内腔タンパク
質の役割について新しい知見をもたらすと期待してい
る。

6. おわりに
　本解説記事ではPSIIの光阻害に対するPSII修復過程
に関して、PSIIサブユニットの分子集合の局面を中心
に紹介した。特に、PSIIの膜表在性タンパク質を含む
チラコイド膜内腔タンパク質の分子機能について詳し
く述べた。論文化が間に合わず、PsbPやPPL1に関す
る筆者らの最新の知見を紹介できなかったが、チラ
コイド膜内腔におけるタンパク質間の機能的関係や分
子相互作用などに関する報告は近年増加傾向にあ
り、今後、大きく進展することが期待される。一
方、本稿ではPSIIの低分子量サブユニットの分子機能
や、PSIIの分子集合を助ける補助的タンパク質の役割
に関して、全てを網羅して紹介できなかった。加えて
PSIIの分子集合や修復においては、色素や酸化還元コ
ファクターの合成や分解、組込みのプロセスも非常
に重要な要素であるが、それについても本稿では触
れていない。そうした部分に関しては、最近の総説1 )

などを参照いただければ幸いである。
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