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研究成果の概要（和文）：光化学系 II の品質管理に関する３年間の研究成果は以下のように要

約できる。（１）光や熱ストレス下では脂質の過酸化と活性酸素の発生が起こり、それが光化学

系 II の反応中心結合タンパク質 D1 の酸化的損傷、凝集および分解の原因の一つとなることが

明らかになった。（２）光や熱ストレス下では、光化学系 II での光化学反応や脂質過酸化の結

果生じる活性酸素の発生量を減らし、光化学系 II への損傷を防ぐために、チラコイド膜が

unstacking を含む種々の構造変化を起こすことが分かった。（３）チラコイド膜ではグラナに

多く存在する光化学系 II が強光で損傷を受けると、グラナ、恐らくグラナマージン、に存在す

る金属プロテアーゼの FtsH hexamer の作用によって損傷 D1 タンパク質が分解されることが

明らかとなった。 

 
研究成果の概要（英文）：The results of our 3 years’ research activity are summarized as 

follows: (1) Under light and heat stresses, lipid peroxidation and the subsequent production 

of reactive oxygen species take place, which become one of the causes for oxidative damage, 

aggregation and degradation of the D1 protein. (2) To prevent further damage to the D1 

protein under light stress, the thylakoid membranes show structural changes including 

membrane unstacking. (3) When the photosystem II complexes in the grana are 

photodamaged under high light, subunits of metalloprotease FtsH forms hexamers at the 

grana, probably at the grana margin, and carry out degradation of the damaged D1 protein.   
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１．研究開始当初の背景 

 

光化学系Ⅱは、シアノバクテリア、藻類、

および高等植物のチラコイド膜に存在し、全

部で25種類以上のタンパク質サブユニットか

らなる超分子複合体である。光化学系Ⅱは、

水を分解し酸素を発生する重要な働きをする

が、一方で、強光や熱ストレスの影響を受け

やすい。特に反応中心結合タンパク質D1は、

これらのストレス下で容易に酸化的損傷を受

ける。従って、D1タンパク質を中心として行

われる光化学系Ⅱの品質管理は、酸素発生型

光合成生物にとって極めて重要な意味をもつ 

[Yamamoto：Plant Cell Physiol. 42 (2001）

121-128]。 

光ストレス下に置かれた光化学系Ⅱでは、

電子伝達が阻害され(光阻害)、それと同時に

損傷D1タンパク質が速やかに分解される。そ

の後、新規に合成されたD1タンパク質が光化

学系Ⅱ複合体に挿入されて、損傷の修復が終

わる。これに対し、熱ストレス下で光化学系 

Ⅱがどのような応答をするか、については、

よく分かっていない。最近、熱ストレスで損

傷を受けたD1タンパク質の分解は、光阻害の

場合と同様、金属プロテアーゼ FtsH によっ

て行われることが、Synechocystis PCC6803 
とホウレンソウで明らかとなった [Kamata 

et al. (2005) Photochem. Photobiol. Sci.4, 

983-990, Yoshioka et al.(2006) J. Biol. 

Chem. 281, 21660-21669]。 

光化学系Ⅱの光阻害と高温阻害では、D1タ

ンパク質の分解に加えて、D1と周辺タンパク

質との凝集が起きる。凝集は、光阻害の場合

にはD1とD2、CP43、cytb559 α-subunitとの

間で（Yamamoto 2001）、高温阻害の場合は、

D1とD2 、CP43 との間で起きる [Komayama et 

al.：Biochim. Biophys. Acta (2007）838-846]。

この D1タンパク質凝集とD1の分解との関係

については、まだ不明な点が多い。 D1タンパ

ク質の凝集産物が蓄積すると、光化学系Ⅱの

機能が阻害される可能性が大きい。従って、

チラコイド膜には凝集を防ぐか、凝集物を除

去する機構が存在するはずである。 

 

２．研究の目的 

 

(1) 光化学系Ⅱの高温阻害に伴うD1タンパ

ク質の凝集の解析： 

シアノバクテリア Synechocystis PCC6803 
に対して強光照射や穏やかな熱処理を行うと、 

D1タンパク質の凝集が起こる。強光照射の場

合、これはD1タンパク質の酸化的損傷に伴う

現象であることが示されてきた [Yamamoto： 

Plant Cell Physiol. 42 (2001）121-128]。

興味深いことに、現在、高温ストレスで起き

るD1タンパク質の凝集も、光化学系Ⅱ周辺に

生じた活性酸素（特に一重項酸素とヒドロキ

シルラジカル）によるD1タンパク質の酸化的

損 傷 で 生 じ る こ と を 確 認 し つ つ あ る 

[Yamashita et al. J. Biol. Chem. 283 (2008) 

28380-28391]。 

本研究では、この光化学系Ⅱの高温阻害に

関して更に詳細なデータを集め、その解析を

進める。 

 

(2) 高温ストレスによる光化学系Ⅱ阻害の

原因解明：  

光化学系Ⅱの高温阻害の原因としては、○1

上に述べた、熱による活性酸素の発生と活性

酸素によるタンパク質の酸化的損傷、○2  熱

によるQBプラストキノン結合部位の不安定化

とプラストキノンの遊離、○3 膜表在性タンパ

ク質(PsbOなど)の遊離とMnの遊離があげら

れる。これらのそれぞれの過程が、光化学系 

Ⅱの高温阻害に関与する割合を決定し、高温

阻害の主要因を解明する。 

 

(3) 高温ストレスによるD1タンパク質の分

解過程の解析： 

熱ストレスによって起きる光化学系Ⅱ複

合体内の構造変化（光化学系Ⅱの単量体化 

D1タンパク質の脱リン酸化、光化学系Ⅱから

のCP43の脱離、D1タンパク質の分解、D1タン

パク質の凝集の過程）を時間系列で整理し、

光阻害と比較検討する。D1タンパク質の分解

に関わっている可能性が高いFtsHプロテア

ーゼについて、その作用機構を解析する。 

 

３．研究の方法 

 

(1) 光化学系Ⅱの高温阻害に伴うD1タンパ

ク質の凝集の解析： 

特に、EPR spin trapping 法による活性酸

素分子の同定、また、活性酸素の発生源と関

連して、熱による脂質過酸化について検討す

る。 一方、強光や高温ストレス下のホウレン

ソウチラコイド膜では、 チラコイド膜が 



stack したグラナ部分 D1 タンパク質の凝集

が多くみられることが、最近の研究で明らか

と な っ た  [Komayama et al. ： Biochim. 

Biophys. Acta (2007）838-846]。これは、損

傷 D1 タンパク質を分解する FtsH プロテア

ーゼがグラナで少ないため、またグラナに 

phosphatase が無いので、D1 タンパク質の分

解開始をコントロールする D1 タンパク質の

脱リン酸化が起きないため、と思われる。こ

の２点を重点的に検討したい。また、チラコ

イドの強光や熱による unstacking の程度を

調べ、これらのストレス下で D1 タンパク質を

速やかに分解するために、チラコイドの 

unstacking が重要な役割を果たす可能性に

ついて検討する。 

 

(2) 高温ストレスによる光化学系Ⅱ阻害の

原因解明： 

脂質過酸化が高温ストレスによる光化学

系Ⅱの損傷の原因になる可能性を追求する。

脂質過酸化の定量法の確立、脂質過酸化によ

るD1タンパク質の分解の可能性の検討など

が必要である。 

 

(3) 高温ストレスによるD1タンパク質の分

解過程の解析： 

FtsHプロテアーゼのチラコイド膜での存

在状態に関して詳細な検討を行い、D1分解に

かかわるFtsHの作用機構を解析する。 

  

４．研究成果 

 

(1) 光や熱ストレス下では脂質の過酸化と活

性酸素の発生が起こり、それが光化学系Ⅱの

反応中心結合タンパク質 D1 の酸化的損傷、

凝集および分解の原因の一つとなることがホ

ウレンソウチラコイド膜と光化学系Ⅱ膜を用

いて明らかになった [Yamashita et al. J. 

Biol. Chem. 283 (2008) 28380-28391]。脂質

は単にタンパク質の作用の場を提供するだけ

の役割を担うのではなく、タンパク質の作用

に重要な役割を果たすことが示唆されている

が、本研究によって脂質が光化学系Ⅱの D1

タンパク質の損傷に関わることが明らかとな

り、脂質の光化学系Ⅱ品質管理における役割

が明らかになった。特に重要な点は、脂質の

過酸化によって活性酸素（一重項酸素とヒド

ロキシルラジカル）が生じ、それが D1 タン

パク質の酸化的損傷を引き起こすことの発見

である。今後は、光化学系Ⅱ複合体の結晶構

造解析から明らかとなった光化学系Ⅱの脂質

の種類と存在部位に注目し、個別の脂質の役

割を特定する努力を行う予定である。 

(2) 光や熱ストレス下では、光化学系Ⅱでの

光化学反応や脂質過酸化の結果生じる活性酸

素の発生量を減らし、光化学系Ⅱへの損傷を

防ぐために、チラコイド膜が unstacking を

含む種々の構造変化を起こすことが分かった 

[Khatoon et al. J. Biol. Chem. 284 (2009) 

25343-25352]。光や熱ストレスでチラコイド

が unstacking のような大きな構造変化を起

こすことを示したのは今回が最初である。恐

らくストレス下では活性酸素が光化学系Ⅱ周

辺で生じ易く、その原因となっているのが、

膜の流動性を維持するための脂肪酸の不飽和

度の高さとそれに伴う脂質過酸化の可能性の

増大であると考えられる。チラコイドの

unstacking は、強光下では光化学系Ⅱと I の

間の電子伝達をスムーズに進めるために光化

学系Ⅱと I の複合体の移動を進め、結果とし

て光化学系Ⅱからの活性酸素の発生を少なく

すること、損傷を受けた光化学系Ⅱの D1 タ

ンパク質の分解に必要な FtsH プロテアーゼ

が光化学系Ⅱに近づきやすい条件を作ること、

の主に２つの目的で起きると考えられる。高

温下では、恐らくチラコイドの全面で脂質過

酸化が起き、それとタンパク質の酸化損傷と

が原因となってチラコイドの unstacking が

生じる可能性がある。いずれにしても、強光・

高 温 ス ト レ ス 下 で の チ ラ コ イ ド の

unstacking は電子顕微鏡を用いて証明し、そ

の原因も分子レベルで突き止めなければなら

ない。 

 

(3) チラコイド膜ではグラナに多く存在する

光化学系Ⅱが強光で損傷を受けると、グラナ、

恐らくグラナマージン、に存在する金属プロ

テアーゼの FtsH hexamer の作用によって損

傷 D1 タンパク質が分解されることがホウレ

ンソウチラコイド膜で明らかとなった 

[Yoshioka et al. J. Biol. Chem. 285 (2010) 

41972-41981]。研究ではチラコイド膜をグラ

ナ、光化学系Ⅱ膜、光化学系Ⅱコアに分画し、

FtsH の抗体を用いた Western 解析で FtsH

の量、存在状態、安定性を調べた。その結果、

FtsH hexamer はグラナに多く存在してい

ることが分かった。恐らく、グラナに多数存

在する光化学系Ⅱが光で損傷を受けた後、速

やかに D1 を分解するために、FtsH そのよう

な存在場所を確保していると思われる。 
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