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研究成果の概要（和文）：本研究ではSynechocystis sp. PCC 6803を用いて、光化学系II（PSII）の修復におけ
る脂質の機能、特にリン脂質であるPGと糖脂質の１つであるMGDGの代謝回転の役割について、解析を行った。そ
の結果、PSIIの修復過程では強光によって失活したPSIIにガラクトリパーゼ（LipA）が作用して二量体を単量体
に解離させ、その単量体にホスホリパーゼ（Pla）が作用してCP43の解離を促し、D1の分解と再合成を促進する
ことでPSIIの修復が起こることが明らかになった。これは、PSIIの修復過程における脂質の代謝回転の重要な役
割を初めて明らかにした大変重要な知見である。

研究成果の概要（英文）：In this study, we studied roles of lipids, especially roles of turnover of 
phospholipid (PG) and glycolipid (MGDG), in the repair process of photosystem (PS) II complex 
damaged under strong light in the cyanobacterium, Synechocystis sp. PCC 6803. The results obtained 
in this study indicate that photodamaged PSII dimer is monomerized by the action of galactolipase 
(LipA), which degrades MGDG molecules in PSII dimer, then PG molecules in the resultant monomer is 
digested by phospholipase (Pla2) to facilitate degradation and synthesis of D1 that is required for 
recovery of photodamaged PSII. This is the first evidence that the turnover of MGDG and PG plays 
important roles in the recovery process of PSII damaged under high light condition.  

研究分野： 植物生理学

キーワード： シアノバクテリア　Synechocystis PCC 6803　脂質　光合成　光化学系II　光阻害　ホスファチジルグ
リセロール　モノガラクトシルジアシルグリセロール
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研究成果の学術的意義や社会的意義
光は光合成に必要であるが、過剰な光エネルギーはPSIIの活性を低下させてしまう。この現象は光阻害と呼ば
れ、植物の成長や物質生産を低下させる大きな要因となる。光阻害はPSIIが損傷する過程とそれを修復する過程
とに分けられ、両者のアンバランスによって生じる。本研究で得られた成果は、損傷を受けたPSIIの修復に脂質
の代謝回転が必要であることを初めて明らかにしたという点で独創的で学術的に大変意義深いものである。ま
た、強光耐性植物の作製などにも重要な知見や指針を与えるものである。

※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。



様 式 C－１９、F－１９－１、Z－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
光化学系 II 複合体（PSII）は、約 20 種類のタンパク質、クロロフィルやカロテノイドなどの色
素、ホスファチジルグリセロール（PG）、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）の４つの脂質、Mn、Ca、Fe などの金属原子からなる超分子複合体である。PSII は、
水を光エネルギーによって分解して電子を取り出すと同時に酸素を発生する反応を行い、光合
成の初期過程において最も重要な機能を担っている。近年、X 線結晶構造解析やクライオ電子顕
微鏡解析により、PSII の高分解能の構造が明らかとなり、その構造を基にした各構成分子の機
能解析が活発に展開されている。しかし、完成型 PSII の結晶構造から PSII のアセンブリーや修
復などの動的な過程における構成分子の機能（動的機能）を推定することは難しい。動的機能を
明らかにするには、PSII がアセンブルされるときや強光などによってダメージを受けた PSII が
修復されて活性を回復するときに、各構成分子が各過程のどのステップでどのような役割を果
たしているのかを解析する必要がある。これまでの PSII の動的機能解析はタンパク質に限定さ
れ、その他の成分についての解析はほとんど行われていない。 
 

２．研究の目的 
PSII のアセンブリーについては、多くのグループによって研究が進められているが、それらの

ほとんどはタンパク質に注目したもので、他の成分を対象とした解析例はほとんどない。本研究
では、脂質分子（親水性の極性基と疎水性のアシル基を持つために両親媒性を示す分子で、PSII
のアセンブリーに欠かせない分子であると考えられる）に注目した。PSII の修復についても長
年研究されているが、その分子機構は未だに明らかでない。その原因として、PSII の反応中心
である D1 タンパク質の代謝回転にのみ着目して解析が行われていたことが挙げられる。申請者
らは、最近、PSII が修復されるときに PG が分解される必要があることを突き止めた。本研究
では、さらに修復における脂質とタンパク質（D1）の動態および相互作用を解析することで、
修復における脂質の動的な機能を解明することにした。本研究を計画した当初は、PSII のアセ
ンブリーと修復の両方の過程における脂質の機能を解析する予定であったが、修復に関して期
待以上の知見が得られつつあったため、修復の過程を中心に解析を進めることにした。 
 
３．研究の方法 
（１）脂質の分解と再生に関わっている遺伝子の同定 
脂質の分解にはリパーゼが関わっていると推定されるため、Synechocystis sp. PCC 6803 のゲ

ノムにおいてリパーゼ様のタンパク質をコードした遺伝子を検索した。見出された遺伝子がリ
パーゼをコードしていることを確認するために、ヒスタグを付加したタンパ質を大腸菌におい
て発現させ、Ni-アフィニティクロマトグラフィーを用いて精製した。大腸菌での発現が難しい
タンパク質については、大腸菌無細胞翻訳系によって合成し、同様に Ni-アフィニティクロマト
グラフィーを用いて精製した。分解によって生じたリゾ体の脂質への再生には、アシル-ACP 合
成酵素とアシルトランスフェラーゼが関与しているが、アシル-ACP 合成酵素の遺伝子（slr1609）
とリゾ-PG アシルトランスフェラーゼの遺伝子（slr2060）はすでに同定されているので、それ
らの遺伝子を用いることにした。精製したリパーゼ様タンパク質の活性は、チラコイド膜に存在
する４つのグリセロ脂質（MGDG, DGDG, SQDG, PG）およびトリアシルグリセロール（TAG）
を基質に用いて測定した。リパーゼの抗体は、精製したタンパク質をウサギに免疫することによ
って作製した。 



（２）同定した遺伝子の破壊株の作製 
 同定したリパーゼ様タンパク質をコードした遺伝子、アシル-ACP 合成酵素遺伝子、リゾ-PG
アシルトランスフェラーゼ遺伝子に薬剤耐性遺伝子を挿入することで、各遺伝子を破壊した
Synechocystis の株を作製した。 
（３）作製した破壊株を用いた PSII の修復における脂質の機能解析 
 PSII の光阻害は、通常光で培養した細胞に強光を照射したときの PSII の活性（PSII の電子受
容体存在下での酸素発生）の低下として測定した。光阻害は強光による損傷と修復のバランスに
よって決まるため、光損傷の測定では、タンパク質の合成阻害剤であるリンコマイシンによって
修復を阻害して活性の変化を測定した。D1 の合成や分解は、放射性同位体で標識された 35S-
Met/Cys を細胞に与えて D1 を標識することで測定した。PSII の中間体や単量体、二量体を分
析するときには、チラコイド膜に存在する複合体を界面活性剤で可溶化したのち、それらを Blue 
Native-PAGE で分離して解析した。分離した複合体に含まれるタンパク質は、SDS-PAGE を用
いて分析した。脂質については、TLC とガスクロマトグラフィー、HPLC によって分析した。 
 
４．研究成果 

（１）MGDG分子の機能 
 Synechocystis のゲノムには、３つのリパーゼ様のタンパク質をコードした遺伝子（sll1969, 
slr0060, sll0482）が存在することが明らかになった。そこで、それぞれの遺伝子にコードされた
タンパク質を大腸菌での発現または無細胞翻訳系を用いて発現させ、それらを精製してリパー
ゼ活性を測定した。その結果、Sll1969 は MGDG と TAG を分解する活性を持ち、sn-1 の位置
に結合した脂肪酸を切り出すリパーゼであることがわかり、このリパーゼを LipA と命名した。
このリパーゼの遺伝子破壊株では、野生株に比べて MGDG の量が増加し、逆にリゾ-MGDG の
量が低下していた。また、破壊株において、強光下での PSII の損傷は野生株と同様に起こるも
のの、修復が遅くなっていた。さらに、D1 の合成は野生株と同様に起こっていたが、分解が遅
延していた。これらの結果は、MGDG の分解が強光下で失活した PSII の修復過程、特に D1 の
分解を促進することを示している。 
次に、Synechocystis から精製した PSII の単量体と二量体に LipA を作用させて PSII に結合し

た脂質の分解活性を測定した。LipA は PSII の二量体に結合している MGDG を特異的に分解
（反応中心あたり１分子を分解する）し、PSII を単量体に解離させることが明らかになった。
また、LipA は PSII の二量体に局在しており、lipA の破壊株では強光下における PSII 二量体の
存在量が野生株に比べて高く維持されていることがわかった。 
以上のことから、LipA は PSII の二量体に作用して MGDG を分解することで PSII を単量体に

解離させ、D1 の分解を促進させるものと考えられる。これらの研究成果は、論文として発表し
た（Jimbo, H. and Wada, H. (2023) Plant Physiol. 191:87-95）。 
 

（２）PG分子の機能 
PG の分解が Synechocystis の増殖や PSII の活性にどのような影響を及ぼすのかを明らかにす

るために、エーテル型の PG 分子（脂肪酸の炭化水素鎖が、エステルではなくエーテル結合で結
合した PG 分子）を化学的に合成して、PG を合成できない Synechocystis の pgsA 変異株（PG
の合成に関わっている PG リン酸合成酵素の遺伝子 pgsA が破壊された株で、PG を合成できな
いので増殖できないが、培地中に PG が存在すると、それを取り込んで増殖することができる）
に導入して、増殖や PSII の活性を相補するかを解析した。エーテル型 PG 分子は、脂肪酸の炭



化水素鎖がエーテル結合で結合しているため、リパーゼによって分解されない。エーテル型 PG
は、変異株の増殖や PSII 活性を相補したが、エステル型 PG ほどには相補できなかった。この
ことは、PG に結合した脂肪酸がリパーゼによって切られることが増殖や PSII の活性に影響を
及ぼすことを示している。また、PG の sn-2 の位置にエーテル結合で導入した脂肪酸の鎖長を
変えて解析したところ、鎖長 16 の脂肪酸が最も増殖や PSII の活性を相補し、鎖長がそれより
も長くても短くても相補する度合いが低下した。ほとんどのシアノバクテリアにおいて、PG の
sn-2 に C16 の脂肪酸が結合しており、そのことに何らかの重要な意義があるものと考えられる。
さらに、sn-1 がエーテル型（ET1）、sn-2 がエーテル型（ET2）、sn-1 と sn-2 の両方がエーテル
型（ETD）の PG 分子を合成して比較したところ、ET2 と ETD は ET1 と比較して増殖や PSII
活性を相補する度合いが低く、強光下での PSII の光阻害が促進されることがわかり、sn-2 の脂
肪酸がリパーゼで切られることが増殖や PSII の活性維持に重要であることが明らかとなった。
これらの研究成果は、論文として発表した（Endo, K. et al. (2022) Biochim. Biophys. Acta 
1867:159158）。 
 エーテル型 PG を用いた解析から、PG の sn-2 に結合した脂肪酸がリパーゼによって切られ
ることが PSII の活性、特に強光下での光阻害を抑えることがわかったので、そのリパーゼを同
定して解析を進めることにした。Synechocystis のゲノムには、３つのリパーゼ様のタンパク質
をコードした遺伝子が存在し、Sll1969 は MGDG を分解するリパーゼだったので、残りの２つ
のどちらかが PG を分解するリパーゼではないかと推測し、大腸菌の無細胞翻訳系を用いて発
現させたタンパク質を用いて活性を測定した。その結果、Slr0060 が PG の sn-2 に結合した脂
肪酸を切るリパーゼであることがわかり、そのリパーゼを Pla2 と命名した。このリパーゼの遺
伝子破壊株では、強光下での PSII の損傷は野生株と同様に起こるものの、修復が遅くなってい
た。また、D1 の合成は野生株と同様に起こったが、分解が遅延した。PG の分解によって生じ
たリゾ-PG と遊離脂肪酸から PG を再生するアシル-ACP 合成酵素とリゾ-PG アシルトランス
フェラーゼの遺伝子破壊株についても同様の実験を行い、同様の結果が得られた。これらの結果
から、PG の分解が強光下で失活した PSII の修復過程、特に D1 の分解を促進することが明ら
かとなった。 
次に、Synechocystis から精製した PSII の単量体と二量体に Pla2 を作用させて PSII に結合し

た脂質の分解活性を測定した。Pla2 は PSII の単量体に結合している PG を特異的に分解し、そ
の分解に伴って単量体から CP43 が解離して RC47 が生じ、二量体に結合した PG は分解され
なかった。また、Pla2 は PSII の単量体に局在しており、pla2 の破壊株では強光下における PSII
の RC47 の存在量が野生株に比べて少ないことがわかった。 
以上のことから、Pla2 は PSII の単量体に作用して PG を分解することで PSII を RC47 に解離

させ、D1 の分解を促進させるものと考えられる。これらの研究成果は、すでに論文にまとめて
おり、近いうちに投稿する予定である。 
PG に Pla2 が作用すると、リゾ-PG と遊離脂肪酸が生じるが、分解された PG の再生を調べる

ために、強光条件下で細胞に種々の脂肪酸を取り込ませ、どの脂質のどの位置に取り込まれるか
を解析した。その結果、非常に興味深いことに、取り込まれた脂肪酸は PG の sn-2 に特異的に
取り込まれることがわかった。その過程には、アシル-ACP 合成酵素とリゾ-PG アシルトランス
フェラーゼが必要であると考えられるが、それらの酵素遺伝子の破壊株では脂肪酸の取り込み
が阻害されることもわかった。さらに、飽和脂肪酸は PSII の修復を促進するのに対し、多価不
飽和脂肪酸は損傷を促進すること、その促進は PSII の二量体を不安定化させて単量体や RC47
に解離させることによることが明らかとなった。これらの研究成果は、論文として発表した



（Jimbo, H. et al. (2020) Int. J. Mol. Sci. 21:7509; Jimbo, H. et al. (2021) Int. J. Mol. Sci. 22:10432）。 
 

（３）まとめ 
 MGDG 分子と PG 分子の機能解析の結果からわかったことをまとめると、PSII の修復過程で
は強光で失活した PSII の二量体に LipA が作用することで MGDG を分解して二量体を単量体
に解離させ、その単量体に Pla2 が作用することで CP43 を解離させて RC47 が生じ、D1 の分
解と再合成を促して PSII の修復が起こることを示しており、本研究によって PSII の修復過程に
おける脂質の代謝回転の重要な役割が初めて明らかとなった。 

 

 
（４）その他 
 Synechocystis のゲノムに存在する３つのリパーゼ様のタンパク質をコードした遺伝子うち、
Sll1969 は MGDG を分解するリパーゼ、Slr0060 は PG を分解するリパーゼであることがわか
ったが、残り１つについてもリパーゼであることを確認するために、大腸菌での発現させたタン
パク質を用いて活性を測定した。その結果、Sll0482 はチラコイド膜に存在する４つの脂質は基
質とせず、最近、シアノバクテリアで発見されたアシルプラストキノンを基質とするリパーゼで
あることが判明し、そのリパーゼを Apl と命名した。現在、このリパーゼの光合成における機能
について解析を進めている。 
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