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研究成果の概要（和文）：光合成は光エネルギーを使って、水から電子を引き抜き、細胞内へと供給している。
その結果として、酸素と炭素固定産物が生み出され、地球上のほぼ全ての生物を支える礎となっている。しか
し、過剰な光エネルギーは光合成を傷害し、不活性化してしまう。細胞内では、不活化した光合成を修復する機
構があるが、膜脂質との関わりは不明であった。本研究では、膜脂質の代謝回転が光合成の修復過程に寄与して
いることを明らかにした。また、環境ストレスに応答した膜脂質の変化が光合成活性を維持する上で重要な働き
を持つことを明らかにし、学術論文として発表した。

研究成果の概要（英文）：Photosynthesis uses light energy from the sun and supports almost all 
organisms on the earth by providing oxygen molecules and carbohydrates. Excess light damages and 
inactivates photosynthesis, which refers as photoinhibition. In the living cells, damaged 
photosynthesis is repaired by the proteolysis-based repair cycle (Repair). Photosynthesis occurs on 
the lipid membranes, however, the roles of membrane lipids in the repair of photosynthesis are still
 unknown. In this project, I revealed that lipid turnover is necessary for the repair of 
photosynthesis. In addition, I revealed the importance of lipid remodeling  responding to the  
environmental stress in the maintenance of photosynthetic activity and reported as a scientific 
paper.

研究分野： 光合成
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研究成果の学術的意義や社会的意義
低炭素社会への転換に対する世界的な期待から、光合成生物を用いた研究は大きな転換期を迎えると考えられ
る。
その上で本研究成果は、光合成の修復機構の解明という基礎科学的な側面だけではなく、修復機構を改変するこ
とによる光合成生物の物質生産速度の向上などといった応用的な展開が望める。また近年、光合成生物を用いた
バイオディーゼルや油脂生産に関する研究が盛んに行われているが、本研究で明らかになったことと融合するこ
とで、これまで予想されなかった新たな生産技術の開発に役立てることができると考えられる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 
光合成は光に感受性が高く、容易に失活してしまう。この現象は光阻害と呼ばれる。光阻害は、

植物の成長や物質生産を妨げる要因となるため、その機構解明はバイオマス生産研究の重要な
課題となっている。光阻害は光化学系 II（PSII）
が損傷する過程（損傷）と損傷した PSII を修復
する過程（修復）に分けて考えることができる。
修復の過程では PSII の反応中心タンパク質で
ある D1 が損傷を受けた後、FtsH エキソプロテ
アーゼと Deg エンドプロテアーゼによって効
率的に分解される。D1 タンパク質の分解はそ
の後の新規合成と連動しており、即座に新しい
D1 に取り替えられる。合成された D1 は、プロ
セシングを経て活性型となり、PSII が再構築さ
れる（図１）。シアノバクテリア Synechocystis 
sp. PCC 6803 株の D1 には多くの脂質分子が相
互作用している（Umena et al. Nature 2011）。
これまでの光阻害の研究は、主に D1 の分解と
新規合成にのみ着目して行われてきた。しかし、
修復においては、D1 だけでなく D1 に結合した
脂質の代謝回転も重要であると考えられる。 
PSII 修復における脂質の役割については、脂質合成酵素の欠損株を用いて研究されており、ホ

スファチジルグリセロール（PG）が PSII の機能や維持に必須であることがわかっている。シア
ノバクテリアには、PG の他にスルホキノボシルジアシルグリセロール（SQDG）、ジガラクトシ
ルジアシルグリセロール（DGDG）、モノガラクトシルジアシルグリセロール（MGDG）が細胞
の構成脂質として含まれる。これらのうち PG の合成が欠損したシアノバクテリア株では、PSII
の光阻害が促進することが報告されている（Sakurai et al. Plant Physiol. 2003）。また、脂質か
ら外された脂肪酸を再度、脂質へリサイクルする過程を触媒するアシル-ACP 合成酵素（AAS）
の欠損株では、PSII 修復が顕著に阻害されることが報告されている（Takatani et al. Plant Cell 
Physiol. 2015）。これらの研究は、脂質自体の機能を明らかにした研究であるが、PSII 修復のよ
うな動的な作用における脂質の働きを説明するには不十分であった。 
 
２．研究の目的 
 
本研究では、PSII 修復における脂質代謝の役割を明らかにし、脂質とタンパク質の代謝回転を
包括的に解明することを目的とする。 
 
３．研究の方法 
（１）脂質代謝回転による PSII 光阻害への影響 
 本研究では、グリセロール骨格の脂肪酸がエーテル結合した人工PGをPG欠損株に加えてPSII
の光阻害を観察した。シアノバクテリアの全ての脂質はエステル結合を介して脂肪酸と結合し
ており、エーテル型人工 PG は代謝されない。 
 また、シアノバクテリアですでに報告されているリパーゼについて生化学的な解析を行った。 
また各種リパーゼ変異体を作成し、PSII 光阻害および修復への影響を解析した。 
 脂質代謝回転の過程でリパーゼが膜脂質に作用すると、膜脂質が分解され、遊離脂肪酸（FFA）
が生成する。FFA は脂肪酸の種類だけ多様性があるため、本研究では、シアノバクテリアの外部
から FFA を加えることで、PSII 光阻害への影響を解析した。 
（２）膜脂質転換による PSII 活性への影響 
 脂質代謝のバランスによって膜脂質の組成が変わり、膜脂質転換が起きる。そこで、本研究で
は光酸化ストレスとして低 CO2条件における膜脂質組成の変化を HPLC-ELSD で解析した。また、
遺伝子発現操作によって膜脂質組成を変化させた変異株を作成し、PSII 活性への影響を解析し
た。 
 
４．研究成果 
（1）リパーゼによる PSII 修復の促進 
PG を合成することができないシアノバクテリア変異体 pgsA に sn-2 位の脂肪酸がエーテル結合
した PG を加えると、PSII 修復が阻害された。しかし、sn-1 位のエーテル結合は PSII 修復に影
響を及ぼさなかった。以上のことから、PSII 修復の過程において PG のターンオーバーが PSII
修復に寄与していることが示唆された。また、シアノバクテリアに存在するホスホリパーゼ A2



（PLA2）を生化学的に解析し、PGの sn-2 に結合した脂肪酸を切り出す活性を持つことを明らか
にした。この PLA2 をコードする遺伝子を欠損した欠損株を作成し、光阻害への影響を明らかに
したところ、PSII 修復における D1の分解が阻害されることで、PSII 修復が遅延していることを
明らかにした。 
また、別のリパーゼについて生化学的に解析し、MGDG や DGDG などのガラクト糖脂質の sn-1 に
結合した脂肪酸を分解する活性を持つことがわかり、ガラクトリパーゼ A1（GLA1）と定義した。
GLA1 をコードする遺伝子を欠損した変異体を作成して、PSII 光阻害への影響を解析したところ、
PSII 修復が阻害されていることがわかった。これらリパーゼによる PSII 修復への影響は、これ
までに明らかではなく、該当の分野に大きなインパクトを与えた。 
異なる種類の FFA を細胞外に添加し、PSII 光阻害への影響を解析したところ、16:0 や 18:0 と

いった長鎖飽和脂肪酸は PSII 修復を促進することがわかった。しかし、12:0 などの中鎖飽和脂
肪酸は PSII 修復を阻害した。また、18:3 などの多価不飽和脂肪酸は、PSII 損傷の過程を促進す
ることで PSII 光阻害を促進することがわかった。本研究成果は国際的なオープンアクセス誌
Int.J.Mol.Sci. に論文が掲載された。 
 
（２）低 CO2に応答した膜脂質転換の役割 
 低CO2条件下で培養したシアノバクテリアにおいてはPG量が増加し、MGDG量が減少していた。
そこで、PG の前駆体となるホスファチジン酸（PA）を、糖脂質の前駆体となるジアシルグリセ
ロール（DG）へと変換する酵素（ホスファチジン酸ホスファターゼ：PAP）を過剰発現させるこ
とで、PG 量を人為的に低下させた。すると、高 CO2条件下では特に光合成や生育への影響は見ら
れなかったものの、低 CO2条件下では顕著に PSII 活性や生育が阻害された。本研究は、これま
で、主に栄養素に関してのみ研究が進んでいた膜脂質転換という機構について新たに環境スト
レスの観点を取り入れることで、光合成の環境ストレス応答について新しい視点を見出すもの
であった。また、本研究成果は国際的な植物学専門誌である Plant J.に論文が掲載された。 
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