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植物における光化学系 I の光阻害とその防御機構

桶川　友季 1)

　植物は常に変動する環境にさらされる．例えば，植物が光合成能力を超える光にさらされた場合，
吸収された光エネルギーは過剰となり，活性酸素種の生成を引き起こす．活性酸素種は光合成装置に
損傷を与え，結果として植物の光合成能力の低下となる（光阻害）．植物はこのような光阻害を回避す
るために様々な戦略を持つ．光阻害の主要な場所は光化学系IIであることから，植物の光防御機構に関
する研究もPSIIが中心であった．しかし近年になって，変動する光環境ではPSIIよりもPSIが顕著な光
阻害を受けることが明らかにされ，PSIの光防御機構にも注目が集まっている．ここでは，PSIの光阻
害とその防御機構について紹介する．

Photoinhibition of photosystem I and its photoprotective mechanisms
in plants

Yuki Okegawa1

Plants are exposed to constantly changing environments. When light exceeds the photosynthetic capacity of 
plants, the excess light energy absorbed causes the production of reactive oxygen species (ROS). ROS damages the 
photosynthetic apparatus, resulting in a decreased photosynthetic activity in plants (photoinhibition). Therefore, 
plants have various strategies to avoid photoinhibition in response to fluctuations in light intensity. Until recently, 
photosystem II was thought to be the primary site of photoinhibition, and studies on plant photoprotection 
mechanisms have focused on PSII. However, since it has been shown that PSI is more significantly photoinhibited 
than PSII under fluctuating light conditions, the photoprotection mechanism of PSI has also attracted attention. 
Here, we discuss the photoinhibition of PSI and its photoprotective mechanisms as revealed by recent studies.

 キーワード： 光化学系I，光阻害，光損傷，サイクリック電子伝達，チオレドキシン
	 Photosystem I, photoinhibition, photodamage, cyclic electron transport, thioredoxin

1．はじめに

光合成は，太陽の光エネルギーを化学エネルギーに変換

する反応であり，チラコイド膜での一連の電子伝達反応と

ストロマでの炭素固定反応からなる．チラコイド反応では，

光化学系II（PSII）で水の分解反応で生じた電子が，シトク

ロムb6 f 複合体と光化学系I（PSI）を通ってNADP+に伝達さ

れ，最終的に還元力であるNADPHが生成される．電子伝

達反応はストロマからチラコイド内腔へのプロトン輸送と

共役し，チラコイド膜の内外で形成されたプロトンの濃度
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勾配を利用してATPが合成される．炭素固定反応では，こ

れらのNADPHとATPを使って二酸化炭素が有機物に変換

される．このように，光合成には光が必要だが，植物の光

合成能力を超える過剰な光は活性酸素種を発生させ，光合

成装置に損傷を与えることによって植物の光合成能を低下

させる（これを光阻害という）．動くことのできない植物は

自然の生育環境では光強度の急激な変化にさらされる．そ

のため植物はこうした光の変動に対応した，光阻害を回避

あるいは最小化する様々な仕組みを備えている．

2．PSIの光阻害研究の歴史

光化学系の光阻害は1950年代に単離した葉緑体やチラ

コイド膜での光照射実験において報告された（Kok 1956）．
PSIについてもチラコイド膜を使った実験で光阻害が起こ

ることが明らかにされている （Jones and Kok 1966）．しか

し，生葉でのPSI特異的な光阻害は，1994年にTerashimaら

によって低温感受性植物であるキュウリ（Cucumis sativus 

L.）で発見されるまで報告が無く （Sonoike and Terashima 

1994; Terashima et al. 1994），PSIIに比べてPSIの光阻害に

関する研究はあまり進んでいなかった．キュウリの葉を，
10℃より低い温度に数時間さらすとPSIIよりもPSIに顕著

な光阻害が見られた．また，PSI特異的な光阻害は酸素

存在下（大気条件）でのみ見られたことから，PSIで発生し

た活性酸素種によって引き起こされることが示唆された

（Terashima et al. 1994）．その後の研究で，PSIで発生した

ヒドロキシルラジカル（•OH）が，PSI複合体のサブユニッ

トであるPsaBの分解を引き起こすことが明らかにされた 

（Sonoike et al. 1997）．一方で，低温でPSIが特異的に光阻

害を受ける植物は限られており，多くの植物種では低温

条件でPSIを光阻害から守る仕組みを持つと考えられてい

る （Sonoike 2011）．特定の植物種で，また低温などの特定

の条件でしかPSI光阻害が観察されなかったこともPSIの

光阻害研究にあまり注目が集まらなかった理由なのかも

しれない．低温条件でPSIを光阻害から守るメカニズムに

ついてはまだあまりわかっていないが，最近，キュウリ

を使ってそのメカニズムを明らかにする試みがいくつか

報告されている （Lv et al. 2022; Takeuchi et al. 2022; Wang et 

al. 2022）．キュウリの中でも品種によって低温に対する感

受性は大きく異なる．Takeuchiらは，低温感受性・耐性を

評価する方法としてPSIの光合成パラメーターを測定し，
PSIの反応中心であるP700の酸化型の比率を示すY（ND）

が低温耐性と相関があることを報告した （Takeuchi et al. 

2022）．どのようなメカニズムで低温耐性を示す品種が高

いY（ND）を誘導するのか，今後のさらなる研究が期待さ

れる．また，近年では短時間の間に弱光と強光を繰り返

し照射する変動光の利用や連続的なパルス光の照射によ

り，シロイヌナズナ （Arabidopsis thaliana）を含む様々の植

物でPSI光阻害を特異的に誘導する条件が見つけられてお

り，PSI光阻害に関する研究が進んできている （Kono et al. 

2017; Lempiäinen et al. 2022; Sejima et al. 2014）．

3．PSIIの光阻害

最近まで，光合成の光阻害は主にPSIIで生じると考えら

れてきた．これはPSIIが他の光合成装置に比べて光感受性

が高く，強光下で容易に失活してしまうことが原因だと

考えられている．PSIIのD1サブユニット（PsbA）は，弱光

条件下でも常に分解と合成が繰り返される非常に代謝回

転の速いタンパク質であるが，植物が過剰な光にさらさ

れると，D1サブユニットの分解と合成のバランスが崩れ，

結果としてPSIIの光阻害が起こる．損傷したD1サブユニッ

トは分解され，新たに合成されたサブユニットと置き換

わることで，機能的なPSII複合体の再集合が可能になる．

この修復機構は「光化学系II修復サイクル」と呼ばれてい

る．この修復機構では，FtsHと呼ばれる金属プロテアー

ゼがATPを分解して得られたエネルギーを使って損傷を受

けたD1の分解することがわかっている （Kato and Sakamoto 

2009）．また最近では，クラミドモナスの変異体を使った

解析から，損傷したD1タンパク質がFtsHによって選択的

に分解するメカニズムも明らかになってきた （Kato et al. 

2023）．このようにPSIIの光阻害およびその修復機構に関

する研究は精力的に行われてきており，その知見も蓄積

している．PSIIの光阻害とその修復機構については摂南大

学の加藤先生と岡山大学の坂本先生が別の記事で詳しく

書かれているのでそちらを参照されたい．

4．PSIの光保護

その一方で，PSIの光阻害はPSIIと比べてあまり注目さ

れてこなかった．これは植物がPSIを様々な環境ストレス

から守る仕組みを備えており，そのためPSIの光阻害が見

られる条件が限定的であるためと考えられる．例えば，
PSIIの光阻害もまたPSIの光防御機構の一つとして働く．
PSIIの光損傷によりPSII活性が低下することで過剰な電子

がPSIに流れることを防ぎ，PSIを光阻害から守る．PSIIの

光阻害が効率的なPSII修復サイクルによって速やかに回復

する一方で，光損傷を受けたPSIの回復は非常にゆっくり
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であり，植物の成長に大きな影響を与える （Lempiäinen et 

al. 2022; Li et al. 2004; Zhang et al. 2011）．PSIの光防御機構

のいくつかは光合成電子伝達と連動しており，チラコイ

ド膜を介して形成されるプロトンの濃度勾配（チラコイド

内腔の酸性化）によって制御されている．“photosynthetic 

control”と呼ばれるシトクロムb6f 複合体のダウンレギュ

レーションは，光合成の制御における基本的なメカニズ

ムである （Tikhonov 2015）．シトクロムb6f 複合体がチラ

コイド内腔の酸性化を感知して自身の活性を低下させる

ことによってPSIへの過剰な電子の流入を防ぐ （Stiehl and 

Witt 1969）．また，チラコイド内腔の酸性化は，PSIIアン

テナによって吸収された過剰な光エネルギーの熱散逸の

誘導にも寄与する （Li et al. 2002; Muller et al. 2001）．この

過程は，クロロフィル蛍光の非光化学的消光（NPQ）とし

てモニターすることができる （Niyogi et al. 1998）．植物で

はNPQは主にPSIIへの酸化ストレスを回避するための光保

護機構であり，PSIの光保護への貢献は少ないと考えられ

ている （Roach and Krieger-Liszkay 2012）．その一方で，緑

藻クラミドモナスではLHCSR3によって誘導されるNPQが

変動する光環境下でPSI光保護に寄与することが最近報告

されており （Roach 2020），植物でもNPQの変動光条件に

おけるPSI光保護に対する貢献を再検討する必要があるか

もしれない （Nosalewicz et al. 2022）．植物はまた，PSI反応

中心のクロロフィルP700の酸化還元状態を調節すること

によって，PSIを保護するメカニズムも持つ．酸化型P700+

は強光や乾燥などのストレス条件で蓄積し，PSIの還元型

電子受容体を電荷再結合を介して酸化できるため，過剰

な還元力の散逸に寄与する （Miyake 2020）．

5．PSIサイクリック電子伝達

上記の光防御機構の誘導にはPSIサイクリック電子伝

達によるプロトンの濃度勾配の形成が重要であることが

シロイヌナズナの変異株使った解析から明らかにされ

た （Munekage et al. 2002; Suorsa et al. 2012; Yamamoto and 

Shikanai 2019; Chaux et al. 2015）．PSIサ イ ク リ ッ ク 電 子

伝達は，約70年前にArnonらによってATPを合成する経

路（サイクリック光リン酸化）として発見された （Arnon 

et al. 1954）．被子植物は部分的に重複して働く2つのサイ

クリック電子伝達経路を持つ（図１）．一つめはPROTON 

GRADIENT REGULATION 5（PGR5）タンパク質に依存し

た経路で，アンチマイシンAに感受性を示す （Munekage 

et al. 2002）．もう一つはNADH脱水素酵素様（NDH）複合

体に依存した経路でアンチマイシンAに非感受性である 

（Hashimoto et al. 2003）．サイクリック電子伝達ではフェレ

ドキシン（Fd）からプラストキノン（PQ）を介してシトクロ

ムb6f 複合体，プラストシアニン（PC），PSIへと電子が循環

するため，NADPHの生成に関与することなく光防御機構

PSII Cytb6fPQ

PC

Fd

PQ

2H2O        O2 + 4H+

NDH PSI

PGR5

Trx
O2 H2O

e- Flv

e-

e-

H+

H+
H+

H+H+

H+
H+

H+

チラコイド内腔

チラコイド膜

ストロマ

FTR

e-

e-Target

PGRL1

図１

図1：PSI光防御に関わる電子伝達経路
PSIサイクリック電子伝達はFdからPQプールへと電子を戻すことによって，チラコイド内腔の
酸性化に寄与する．また，PSI電子受容体側の酸化にも寄与する．TrxはFdを電子供与体として
標的タンパク質の制御をおこなう．Trx xおよびTrx yがPSIの光保護に重要であることは分かっ
ているがそのメカニズムは分かっていない．FlvはPSIを電子供与体として酸素を水に変換する
ことによって，チラコイド内腔の酸性化に寄与するだけでなくPSIの酸化にも寄与する．Flvは
被子植物では失われている．
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の誘導に必要なプロトンの濃度勾配を形成（チラコイド内

腔の酸性化）することが出来る．シロイヌナズナなどのC3

植物ではPGR5依存のサイクリック電子伝達が主経路であ

る．この経路で働くPGR5は既知のドメインやモチーフを

持たない低分子量のタンパク質で，足場タンパク質である
PGR5-LIKE1（PGRL1）を介してチラコイド膜に安定して

局在する（図１）．この経路を欠損するシロイヌナズナpgr5

変異株はphotosynthetic controlとNPQを誘導することが出来

ず，強光や変動光条件でPSIの電子受容体側が過還元状態

となり，結果としてPSI光阻害を示す （Munekage et al. 2002; 

Suorsa et al. 2012; Yamamoto and Shikanai 2019）．さらに最

近，PGR5依存の経路はP700を酸化しPSIを保護するために，
PSIの受容体側にある電子のプールをPQプールに移動させ

るために必要であることが提唱された （Zhou et al. 2022）．

このように，PGR5依存の経路はPSIの電子供与体と電子受

容体側の両方の制御に必要であると考えられている．
pgr5変異株はシロイヌナズナの一般的な生育条件では野

生株と同様の成長を示すのに対し，変動光条件や自然の

光環境では生きることができない （Suorsa et al. 2012）．こ

の顕著な表現型を利用してpgr5のサプレッサー変異株が数

多く単離されている （Penzler et al. 2024）．単離されたサプ

レッサー変異株には特徴があり，そのほとんどがPSII，シ

トクロムb6f 複合体またはPCの欠損によりPSIへの電子の

流入が減少しているか，NDH依存のPSIサイクリック電子

伝達活性が上昇しているかであった．結果として，サプ

レッサー変異株ではPSI電子供与体側の制御が回復し，PSI

電子受容体側の過還元状態も部分的に回復していた．こ

れらの結果からもPGR5依存の経路によるphotosynthetic 

controlの誘導と，PSI電子受容体側の制御がPSIの光防御に

重要であることは明らかである．

一方で，サイクリック電子伝達のマイナーな経路であ

るNDH経路のPSI光保護に対する貢献はまだあまりわかっ

ていない．しかし最近の研究から，NDH依存経路が変動

する光条件で重要であることが明らかとなり，その防御

メカニズムにも注目が集まっている （Kono and Terashima 

2016; Yamori et al. 2016; Zhou et al. 2022）．NDH経路のPSI

光防御における役割も将来明らかになると期待される．

6．チオレドキシン（Trx）システム
　
PSIサイクリック電子伝達経路に加えて，最近私たちは

酸化還元タンパク質であるチオレドキシン（Trx）がPSIの

光防御に寄与することを発見した （Okegawa et al. 2023）．
Trxはあらゆる生物に普遍的に存在し，活性中心に保存さ

れた一対のシステイン残基を持つ低分子量の酸化還元タ

ンパク質である．葉緑体に局在するTrx は光合成電子伝

達に依存してFd，Fd-Trx 還元酵素（FTR）を介して還元さ

れ，標的タンパク質のジスルフィド結合（S-S結合）を還

元することによって，そのタンパク質の活性を調節する 

（Schurmann and Buchanan 2008）．シロイヌナズナの葉緑

体ストロマには5グループ10種類のTrxアイソフォームが

存 在 す る（Trx f1，f2，m1，m2，m3，m4，x，y1，y2，z）

trx x trx y1y2

pgr5 

crr2

野⽣株

図２

図2：変動光が植物の生育に与える影響
野生株，Trx xおよびTrx yの欠損変異（trx x y1y2），NDHまたは
PGR5依存のPSIサイクリック電子伝達の欠損変異株（crr2および
pgr5）を30 µmol photons m-2 s-1の弱光を5分，500 µmol photons m-2 
s-1の強光を1分繰り返し交互に照射する変動光条件で19日間生
育させた．文献（Okegawa et al., 2023 Plant Physiol）より抜粋し，
一部改変．
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図3：葉緑体ストロマにおけるTrxアイソフォームの蓄積量
Trxアイソフォーム特異的な抗体を使って葉緑体ストロマでの
それぞれのTrxの蓄積量を定量した．n = 5．NDは検出不可を示
している．文献（Okegawa and Motohashi 2015 Plant J）より抜粋し，
一部改変．
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（Okegawa and Motohashi 2015）．葉緑体での蓄積量が多い
Trx fおよびTrx mはATP合成酵素やカルビン・ベンソン回

路の酵素など，光合成反応で働く多くの酵素を光依存的

に活性化することによって効率的に光合成を誘導する （図

３：Geigenberger et al. 2017）．一方で，蓄積量が少ないTrx 

xおよびTrx yについては生化学的解析から抗酸化機能を持

つと考えられていたが，in vivoでの生理的な役割はあまり

わかっていなかった （Collin et al. 2003; Collin et al. 2004）．

実際，これらの欠損変異株を強光などのストレス条件に

さらしても顕著な表現型は見られなかった．しかし，こ

れらの変異株を変動光条件で生育させると生育阻害を示

すことがわかった（図２）．Trx xの欠損変異株（trx x）を30 

µmol photons m-2 s-1の弱光を5分と500 µmol photons m-2 s-1

の強光を1分繰り返し交互に照射する変動光条件で育てた

場合，生重量は野生株の73％まで減少していた．一方で，
Trx yの欠損変異株（trx y1y2）と野生株の生重量に違いは見

られなかったが，Trx xとTrx yの両方を欠損したtrx x trx 

y1y2三重変異株は，trx x変異株よりも生重量がさらに減少

していた（野生株の36%）．変動する光環境下でこれらの変

異株の光合成パラメーターを調べるとPSIの電子受容体側

が過還元となり，変動光処理後，PSIの活性が野生株に比

べて顕著に減少することがわかった（図４）．また，活性

低下はPSI特異的に見られた．これまでのところ，Trxによ

るPSI光保護の制御機構については分かっていないが，今

後解明していきたいと考えている．

7．PSI型Flavodiironタンパク質（Flv）との関係

シ ア ノ バ ク テ リ ア， 緑 藻 類， コ ケ 類 で は，PSI型
Flavodiironタンパク質（Flv）が主に変動する光条件下で
PSIを光阻害から守ることが知られている （Alboresi et al. 

2019）．Flvは２つの非ヘム鉄をもつ２鉄センターとフラビ

ンモノヌクレオチド（FMN）を結合するタンパク質で，PSI

の電子受容体側で電子を受け取り，酸素を水に還元すると

考えられている（図１）．ヒメツリガネゴケ（Physcomitrium 

patens）のflvノックアウト変異株は変動光条件下で成長阻

害とPSIの光阻害を示す （Gerotto et al. 2016）．一方，被子

植物では，進化の過程でFlvが失われている （Alboresi et al. 

2019）．ヒメツリガネゴケから単離されたFlv遺伝子をシロ

イヌナズナのpgr5変異株に導入すると，PSIの光保護機能

が部分的に回復した （Yamamoto et al. 2016）．これらの結

果は，被子植物がPSIから効率的に電子を受け取る他のメ

カニズムを進化させてきたことを示唆している （Alboresi 

et al. 2019）．Flvは光照射後の最初の数秒間，PSIの下流

で主要な電子受容体として機能することがわかっている 

（Gerotto et al. 2016）．Trx xとTrx yはFTRからより効率的に

電子を受け取り （Yoshida and Hisabori 2017），他のTrxより

も高いインスリン還元活性を示す （Okegawa and Motohashi 

2020）．その生化学的特異性を考えると，Trx xとTrx yは，

弱光から強光への急激な光強度の変化の際，主要な電子

受容体として働くのかもしれない．さらなる解析により，
Flvの欠損を補うために被子植物が進化の過程で獲得した
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図4：変動光が光化学系の活性に与える影響（PSIIとPSIの光阻害）
PSIIの最大量子収率（Fv/Fm）とPSIの活性（Pm）を変動光処理前後で比較した．n = 12-18．異な
る文字は統計的有意差があることを示している (Tukey-Kramer test，P < 0.05)．文献（Okegawa et 
al., 2023 Plant Physiol）より抜粋し，一部改変．
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光防御のメカニズムが明らかになるかもしれない．

8. おわりに

PSI光阻害の研究は，PSI光阻害が生葉ではなかなか確

認できなかったこと，PSI特異的な光阻害を示す植物種

が限られていたことからPSIIの光阻害研究に遅れをとっ

ている．しかし，最初の方でも少し触れたが，特定の光

照射条件を使うことによって，例えばモデル植物である

シロイヌナズナの野生株でもPSI光阻害の研究が可能と

なった．また，pgr5変異株の出現によってPSI光阻害の研

究はその重要性が認められ，近年飛躍的に進んだと言え

る．さらに最近，TiwariらによってPSI光損傷が野生株に

おいても一定の強光条件で起こるという興味深い報告も

された （Tiwari et al. 2024）．これまで，PSIの光阻害はスト

レス処理後に光酸化可能なPSI反応中心P700の全量（Pm） 

（Klughammer and Schreiber 1994） で評価する方法が一般的

だった．彼らはPmの測定に加え，PSIの電子受容体である

鉄硫黄クラスター，FXとFA/Bの損傷も調べた．P700からFd

への電子伝達は，フィロキノン，FX，FA/Bを介して起こる．

野生株に強光処理した場合，Pmの低下やFXの損傷は観察

されなかったが，FA/Bの損傷が起こっていることが明らか

になった．FA/Bの損傷はリニア電子伝達や二酸化炭素の固

定速度にも影響を与えないためこれまで明らかになって

いなかったと考えられる．一方，同じ強光処理条件でも
pgr5変異株ではPmの低下，FXとFA/Bの損傷の全てが観察さ

れた．これらの研究から，PSIの光阻害には段階があるこ

とがわかった．FA/Bの損傷はチラコイド膜を単離して電子

常磁性共鳴（EPR）分光により測定する必要がある （Tiwari 

et al. 2024）ため，Pm測定に比べるとかなり測定のハード

ルが高いが，FA/Bの損傷の条件が分かれば，今後，FA/Bだけ

が損傷した植物を解析することでPSIの光防御機構とPSIで

はまだわかっていない修復機構が明らかになると期待さ

れる．
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