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光は植物にとって必要不可欠な資源である。しかし、葉への入射光が強いと葉の光合成系は光阻害を受ける。光
阻害の程度は、光化学系IIの光による不活性化と、不活性化後の修復とのバランスによって決まる。これまで、
最も有力な光阻害のメカニズムを説明する仮説は過剰エネルギー説であったが、2005年に2ステップ説が発表さ
れた。これは、光阻害における光化学系IIの不活性化が2段階に渡って起こるという説である。光化学系IIが2段階
で不活性化されるなら、修復も2段階で起こる必要があるため、光阻害の修復過程も再検討する必要がでてき
た。本稿では、MnクラスターとD1タンパク質の2つの修復過程について紹介する。

1. はじめに
　植物の光合成において光は必須である。しかし、
入射光が強すぎると光合成速度は低下し、光合成の
光阻害と呼ばれる現象が起こる。光阻害研究のパイ
オニアは、クロレラを用いた実験を行ったKokである
1)。Kokは光阻害を「光合成生物において過剰な強さ
の可視光が光合成活性を低下させる現象」と定義し
た。この定義は、植物を用いた研究でも踏襲されてい
る2)。光阻害の主な原因は、光エネルギーによって光
化学系II（以下PSII）が不活性化されることである。
PSIIが不活性化する仕組みについては様々な説が唱え
られてきた。現在有力なものは、PSII中のD1タンパク
質が過剰エネルギーにより損傷されるとする過剰エ
ネルギー説3,4)と、PSII酸素発生複合体中のMnクラス
ターが不活性化された後に、PSII中のD1タンパク質が
損傷されるという2ステップ説である。この2ステッ
プ説は植物5)と好熱性のシアノバクテリア6)を用いた実
験結果に基づいて提唱された。どちらの説が正しい
のか、どちらの説も正しいのかの決着は未だ付いて
いない。ただし、どちらの説でも、PSIIの反応中心を
擁するD 1タンパク質が光エネルギーによって損傷さ
れることは共通している。損傷されたD 1タンパク質
は新規に合成されたD 1タンパク質と差し替えられ
る。この修復活性は高いので、正味の光阻害の程度
は損傷と修復のバランスから決定される7)。入射光が
弱いとPSII修復速度がPSII損傷速度に充分追随するの

で、見かけ上の光阻害は起こらない。特に、PSII修復
速度を決定づけるD 1タンパク質のターンオーバーは
速い8 )。修復は暗黒下では起こらず、修復には最適な
光強度があることがわかっている9)。本稿では、Mnク
ラスターの修復と、D 1タンパク質の修復について解
説する。

2. 光阻害中の2つの修復過程
　植物における光阻害の修復には、葉緑体由来のタ
ンパク質ターンオーバーが必要である10)。植物、緑藻
そしてシアノバクテリアも光阻害を受けることを考え
ると、光阻害は光合成生物にとって避けられない現
象であり、修復過程もまたよく保存されてきた必須の
過程であると考えられる。葉緑体における光阻害の
修復過程には光が必要である9)。特に、psbA  mRNAの
発現量は強光によって増加する11)。また、D1タンパク
質を分解するFtsHの6量体形成12)や、D1タンパク質の
チラコイド膜への取り込みに、光によって形成される
チラコイド膜のΔpHが必要である13)。タンパク質の分
解と生合成にはATPも必要である。その量は葉緑体の
光リン酸化活性で賄うことができる量である14)。
　一方、psbA  mRNAの翻訳は活性酸素種によって阻
害される15,16)。これらにより、照射光の上昇とともに
修復速度定数が増加するが、活性酸素種が生じがち
な 1000 µmol photon m–2 s–1を超えるような強光下では
修復速度定数が低下することが説明できる9,14,17)。
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解説



　光阻害の修復に必要となるエネルギーは、強光回
避反応によって減らすことができる18)。一方、反応中
心への過剰エネルギーを減らす方法としては、n o n -

photochemical quenchingによって熱として散逸する仕
組みなどがある。これら強光の回避と過剰エネル
ギーの熱散逸機構とにかかるエネルギーについては
すでに総説にまとめられており19)、話が修復過程から
離れてしまうので割愛する。
　D1タンパク質ターンオーバーにはΔpHやATPが必要
な過程がいくつかある一方、Mnクラスターの修復過
程においては、これらが必要な過程は確認されていな
い。ただし、遊離したMnイオンがMnクラスターに戻
るには光エネルギーが必要である20,21)。本稿では、ま
ず、酸素発生系の修復について述べる。この問題につ
いては、O n o 2 2 )の総説があること、光阻害を受けた
PSIIのMnクラスターの修復に、この知見が全て適用
されるとは言い切れないことから、ここでは概要だ
けを説明する。

3. Mnクラスターの修復
　単離した葉緑体をTrisもしくはNH2OHで処理すると
酸素発生複合体からMnイオンが遊離する。この酸素
発生複合体の活性の修復には、大きく分けて3つの要
素が必要となる。1つは光である。遊離したM n 2 +が
MnクラスターにMn(II)の形で結合した後、PSII core 

complexで電子伝達が起こるとMn(II)はMn(III)とな
り、M nクラスターとして安定して P SⅡに結合する
21,22)。葉緑体全体の電子伝達は必要なく、PSII core 

complexにおける電子伝達が重要である23)。もう1つは
陽イオンである。酸素発生複合体の要であるMnクラ
スターは4つのMnと1つのCaそして5つのOが歪んだ椅
子構造をとっていることが明らかになっている24)。そ

の構造ゆえか、MnイオンがMnクラスターから遊離し
たことにより不活化した酸素発生複合体の再活性化
には、MnイオンとともにCaイオンも必要である21)。
これらのことはin  vitroにおける実験によって明らかに
された。さらに、葉でも同様にして酸素発生複合体の
活性の修復が起きているであろうことが確かめられて
いる25,26)。最後の1つはD1タンパク質である。PSII中
において酸素を発生するMnクラスターの構造維持と
機能制御にはD1タンパク質のYzの他、複数のアミノ
酸残基が関わっている27-29)。さらに、酸素発生複合体
の光再活性化には他のPSIIのタンパク質も関与してい
ることが明らかになっている30)。
　光エネルギーによってMnイオンが遊離したMnクラ
スターは、どのようにして再活性化されうるだろう
か。予想される模式図（図1）を用いて整理しよう。
1. 光エネルギーがMnクラスター中のMnに吸収され
る。

2. 光エネルギーによって励起されたMnは、Mnクラ
スターより遊離する。

3. 遊離したMn2+はD1タンパク質の残基と不安定に
結合する。

4. 光エネルギーによって P SⅡで電子伝達が起こる
と、D 1タンパク質が電子伝達により失った電子
をMn(II)より引き込む。

5. 電子を失ったMn(III)は残りのMnと結合し、Mnク
ラスターが復活する。

光エネルギーによって不活性化したM nクラスター
は、以上のようにして光再活性化されうる。しかし、
2ステップ説においてMnイオンが光エネルギーによっ
てMnクラスターから遊離する際の量子収率と、その
後の光再活性化の量子収率は、ともに研究例がな
い。したがって、2ステップ説を前提としたMnクラス
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図1  Mnクラスターの不活性化と
光再活性化の過程
D1、D2、CP43、CP47、LHCII
は、PSII-LHCII超複合体中の各
タンパク質を表す。太字のMnは
酸素発生複合体中に存在してい
るM n原子を表し、細字のM nは
M nクラスターより遊離したM n
イオンを表す。YzとP680はD1タ
ンパク質の電子伝達に関る部位
を表し、e –は電子伝達される電
子を表す。



ターの光再活性化の研究は今後の課題である。ま
た、Mnイオンが外れた酸素発生複合体のフラッシュ
光による光再活性化時に、H 2 O 2が存在すると活性が
阻害されることも知られている20)。活性酸素種による
修復系阻害のターゲットとして酸素発生複合体の光再
活性化過程も考慮する必要があるだろう。

4. D1タンパク質の修復
　不活性化したPSIIの反応中心であるD1タンパク質の
修復は、D1タンパク質の分解と新規生合成との2つの
過程に分けられる。D 1タンパク質のターンオーバー
には様々な酵素が関っているが、それらの全てが植
物、緑藻そしてシアノバクテリアに共通して発見され
ているわけではない31)。本稿では植物に関する知見を
基に解説する。

損傷されたD1タンパク質の分解
　光エネルギーによって損傷されたD 1タンパク質が
PSII中にあると、PSIIによる電子伝達が行われない。
したがって、不活性化したPSIIからD1タンパク質を取
り除く必要がある。PSIIは集光複合体II (LHCII)と超
複合体を形成しているので事態は複雑である。まず、
PSIIのD1, D2, CP43がSTN8によってリン酸化され32)、
PSII-LHCII超複合体が解体される。このリン酸化を制
限すると、損傷したD 1タンパク質の分解速度も制限
される33)。このことから、PSIIのリン酸化は、不活性
化されたPSIIを識別する他、複合体から不活性化され
たPSIIを引き離す役割があると予想されている34)。解
体されたPSIIは、グラナスタッキングから解放されて
ストロマに面しているチラコイド膜へと移動すると考
えられてきた35)。しかし、損傷したD1タンパク質を分
解する6量体FtsHがPSII近傍のグラナに存在している

ことから、グラナがアンスタックし
たり36,37)、グラナ部チラコイドが水
平方向に収縮することにより38)、膜
タンパク質の行き来やストロマチラ
コイドとの物質のやりとりが可能
になるという説が唱えられている。
その後、解体されたPSIIは脱リン酸
化され、損傷を受けたD 1タンパク
質の分解が始まる39)。
　損傷D 1タンパク質の分解は、主
にATP依存のFtsHとATP非依存のDeg

が行う40)。はじめに、D1タンパク質
はDeg2によって10 kDと23 kDに分か
れる41)。その後、23 kDの断片は主
にFtsHによって分解され42,43)、残り
の10 kDはDeg1やClpなどによって分
解される44,45)。ただし、Deg2の欠損
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図2  D1タンパク質の修復サイクル
D1、D2、CP43、CP47、LHCIIは、PSII-LHCII超複合体中の各タンパク質を表し、OECは酸素発生複合体を表す。Degは、ATP
非依存性タンパク質分解酵素を表し、FtsH、CtpAはATP依存性タンパク質分解酵素を表す。cpSecYは合成中のD1タンパク質を
チラコイド膜へ嵌め込むtransloconである。Chl ribosomeは葉緑体リボソームを表し、psbA mRNAはD1タンパク質をコードした
mRNAである。(i)　過剰エネルギーによってD1タンパク質が不活性化される。(ii)　不活性化されたD1タンパク質を含むPSIIは
リン酸化され、グラナスタッキングから外れる。(iii)　ストロマチラコイドとなった部分で、不活性化されたD1タンパク質は
Degによって開裂される。(iv)　開裂されたもの、開裂されていないものも含め、不活性化されたD1タンパク質は主にFtsHに
よって分解される。(v)　葉緑体リボソームがcpSecYと結合し、psbA mRNAにより新しいD1タンパク質を合成しつつ、PSII core 
complex中のチラコイド膜へ挿入する。(vi)　新生合成D1タンパク質はCtpAによるプロセッシングで成熟する。(vii)　成熟D1タ
ンパク質を含んだPSII core complexに酸素発生複合体が結合する（ストロマチラコイドからグラナチラコイドへの移動は不明な
部分が多いので、灰色の矢印で示した）。(viii)　修復されたPSIIは、PSII-LHCII超複合体となり、グラナスタッキングに組み込
まれ、再び電子伝達に寄与する。



した変異体において光阻害に影響が見られないこと46)

から、現在では、FtsHによるD1タンパク質の分解が主
な経路であり、Degによる分解は補助的なものである
と考えられている45)。

新しいD1タンパク質の生合成
　PSII core complexから損傷されたD1タンパク質が除
去された後は、D 1タンパク質を新規に合成しなけれ
ばならない。D 1タンパク質は葉緑体にコードされて
おり、psbA  mRNAと葉緑体リボソームによって合成
される。D1タンパク質は、合成されながらPSII core 

c o m p l e xに挿入されなければならない。そのために
は、cpSecYとよばれる葉緑体コードのtransloconが、
葉緑体リボソームと結合し、合成されていくD 1タン
パク質をストロマチラコイド膜中のPSII core complex

に埋め込む13,47)。新規合成D1タンパク質は、そのまま
では活性を持たず、CtpAによって、C末端においてプ
ロセッシングを受けて成熟する48)。このプロセッシン

グによる成熟は、CP43の結合の他、酸素発生複合体
の結合に必須である35,49,50)。
　修復されたP S I Iは再びグラナチラコイドへと移動
し、PSII-LHCII超複合体を形成して電子伝達反応に従
事する。この最後の過程には多様な補助タンパク質が
必要となることが明らかになっているが31)、各々の役
割まではっきりと明らかになっているわけではな
い。以上の全体像を図2にまとめた。

5. 光阻害の修復過程
　これまで挙げてきた2つの修復過程を基にして、光
阻害における修復過程を考えると、3つの場合が想定
される。①Mnクラスターの修復のみが起こる場合、
② D 1タンパク質のターンオーバーのみが起こる場
合、③D 1タンパク質のターンオーバー＋M nクラス
ターの修復が起こる場合である。③ではまずD 1タン
パク質が分解されると予想されている5 1 )。また、D 1

タンパク質のターンオーバー中、PSII core complexに
は、本来、酸素発生複合体
が結合する付近にPsb27が
結合しており、これによっ
てPSII core complexは不活
性化されている 5 2 , 5 3 )。実
際、Psb27が欠損した変異
体では光阻害による修復活
性が大幅に減少する 5 4 )。
Psb27がPSII core complexか
ら離れ、酸素発生複合体が
PSII core complexに結合す
るまでの間にP r a t A様のタ
ンパク質LPA1によってMn

イオンがD1タンパク質に結
合すると考えられる55,56)。
PratAはシアノバクテリアに

光合成研究　23 (2)   2013

74

図3  2ステップ説に基づいた光阻害の修復サイクル
各タンパク質やイオンは図1、2と共通している。Psb27とLPA1については本文を参照。a. 光エネルギーがMnクラスター中のMn
に吸収されると、励起されたMnは、Mnクラスターより遊離する。b. 不活性化された酸素発生複合体を持つPSIIが過剰エネル
ギーによって不活性化される。c. 不活性化されたD1タンパク質を含むPSIIはリン酸化され、グラナスタッキングから外れ、OEC
が外れたPSII反応中心にPsb27が結合する。d–g. 図2 (ii)–(v)と同様である。h. 成熟D1タンパク質を含んだPSII core complexから
Psb27が外れ、LPA1がMnイオンをD1タンパク質に運ぶ。i. 運ばれたMnイオンは、D1タンパク質の残基に不安定に結合する。i–
j. 光エネルギーによってPSIIで電子伝達が起こると、D1タンパク質が電子伝達により失った電子をMn(II)より引き込む。電子を
失ったMn(II)はMn(III)となり、D1タンパク質と安定して結合する。j. 光エネルギーによってMnイオンがD1タンパク質と結合し、
Mnクラスターが再活性化される。k. 酸素発生複合体タンパク質が結合する。l. 修復されたPSIIは、PSII-LHCII超複合体となり、
グラナスタッキングに組み込まれ、再び電子伝達に寄与する。



おいて、新規に構築されるPSII core complexにMnイオ
ンを運ぶMn transporterであることが示されている55)。
植物にはPratAのhomologはないが、植物のLPA1が、
緑藻のREP27と同様の機能を持つと予想されている56–

59)。Psb27がPSII修復過程のみならず、新規に構築され
るPSII core complexでも働くことから60)、LPA1も両方
の過程で働いている可能性がある。Mnイオンを結合
したPSII core complexは、光活性化によってMnクラス
ターを構築する。おそらくその後に、PSI I co re 

complexの内腔側で酸素発生複合体が結合する。③の
過程は図3にまとめた。
　しかし、48時間の4°Cにおける暗黒処理によってMn

クラスターからM nイオンを外したキュウリ葉2 6 )に、
光を照射すると、弱光でこそ光再活性化が起こるが、
強光では再活性化が阻害される（図4）。もし、全て
の光阻害が2ステップ説によって起こっていると仮定
すると、強光下では、PSII core complexにMnが組み込
まれM nクラスターが構築される段階が阻害されると
考えられ、これにより修復全体が起こらない可能性が
ある。そのような状況では、M nクラスターが修復さ
れる前にD1タンパク質が不活性化されてしまうはずだ
からである。しかし、室温処理葉では、かなりの強光
下でもD1タンパク質の修復は起きる。
　図4のデータは、4 ° Cで暗黒下に4 8時間においた

キュウリ葉において得られたものなので、強光による
酸素発生系の再活性化の阻害は、Mnクラスターもし
くはD 1タンパク質の修復活性が下がっていたことに
よる可能性がある。また、MnクラスターからMnイオ
ンが2つ外れてしまうと26)、Mnクラスターの修復が光
によって阻害されやすくなる可能性もあるだろう。
　2ステップ説により光阻害の新たな損傷のメカニズ
ムが提唱された。しかし、光阻害の修復過程や、修
復後のPSIIとMnクラスターの動態が不明確なままで
あるために、2ステップ説を前提とした修復過程はま
だ闇に包まれている。修復されたP SⅡにM nクラス
ターがどのように結合するのか、そもそも、Mnクラ
スターはD1タンパク質のターンオーバー中、PSII core 

complexから解離しているのかなど、光阻害の修復過
程におけるMnクラスターの実態解明が、今後の大き
な課題である。
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