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シアノバクテリアのステート遷移と
ユニバーサルストレスタンパク質

園池　公毅 1)

　シアノバクテリアの光環境応答メカニズムの一つであるステート遷移は，周辺集光装置であるフィ
コビリソームから光化学系Ⅰと光化学系Ⅱへのエネルギー分配を，秒から分単位で調節する．陸上植
物や緑藻の周辺集光装置LHCIIからのエネルギー分配が調節される同様のメカニズムの解明が比較的
進んでいるのに対して，シアノバクテリアのステート遷移には未解明の点が多い．本稿では，ステー
ト遷移のメカニズムとそれに関わる因子を概説した後，ごく最近になってステート遷移にかかわるこ
とが示されたUniversal Stress Proteinの一種であるSlr0244について紹介する．最後に，Universal Stress 
Proteinによるシグナル伝達の様々な可能性について考察する．

State transition in cyanobacteria and Universal Stress Protein

Kintake Sonoike1

State transitions, one of the light-environment response mechanisms of cyanobacteria, regulate the distribution 
of energy from the phycobilisome, a peripheral light-harvesting apparatus, to photosystem I and photosystem II 
on a second-to-minute scale. While the similar regulatory mechanism of energy distribution from the peripheral 
antenna LHCII to photosystems in land plants and green algae is relatively well understood, the state transition 
in cyanobacteria is still largely unexplored. In this paper, after outlining the mechanism of state transitions and 
the factors involved, we introduce Slr0244, a type of Universal Stress Protein that has recently been shown to be 
involved in state transitions. Finally, the various possibilities of the signal transduction by the Universal Stress 
Protein is discussed.
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	 Photosynthesis, Respiration, Cyanobacteria, State transition, USP

1．ステート遷移のメカニズム

1.1　光合成におけるステート遷移
1.1.1　ステート遷移の概略

陸上植物と藻類，シアノバクテリアの光合成において

は，光化学系Ⅰと光化学系Ⅱが直列に機能して電子伝達

を駆動しているため，2種類の光化学系が不均等に励起さ

れた場合には，電子伝達の収率が低下するのみならず，

光阻害が誘発され得る．これを避けるために光化学系Ⅰ

とⅡの存在量自体を変化させる馴化応答である光化学系

量比調節が知られているが，これには単細胞生物の場合

でも完了まで通常12時間程度が必要とされる（Hihara and 
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Sonoike 2001）．他方，過剰に励起された光化学系から，

もう一方の光化学系へ，集光性のアンテナ複合体が移動

することにより，励起を均等化する仕組みがステート遷

移である（Allen 1992）．このステート遷移は，数秒から数

分の間で誘導され得る応答であり，1969年の発見（Murata 

1969, Bonaventura and Myers 1969）以来，光合成の制御機構

の一つとして，そのエネルギー分配調節の仕組みが研究

されてきた．

陸上植物と緑藻では，アンテナ複合体として働くのは，

クロロフィルaとクロロフィルbを含む集光性クロロフィル

タンパク質複合体（LHCP）である．この内，光化学系Ⅱの

周辺集光装置として働くLHCIIは，クロロフィルa/b比が1.2

程度であるのに対して，光化学系Ⅰの周辺集光装置として

働くLHCIのクロロフィルa/b比は4程度である．コア集光

装置は光化学系Ⅱでも光化学系Ⅰでもクロロフィルaのみ

でクロロフィルbを含まないことを考えると，クロロフィ

ルbを選択的に励起する光，例えば450 nm付近や660 nm付

近の光が照射された場合には，光化学系Ⅱが主に励起され

て2種類の光化学系の励起バランスが崩れることになる．

そのような条件下で，通常は光化学系Ⅱの周辺集光装置と

して働くLHCIIが光化学系Ⅰの周辺集光装置として働くよ

うになり，結果として励起バランスを回復させる仕組みが

ステート遷移である．光化学系Ⅱがより選択的に励起され

る状態をステート2，光化学系Ⅰがより選択的に励起され

る状態をステート１と呼び，光環境の変化に応じてステー

ト1からステート2への，あるいは逆へのステート遷移が引

き起こされる（van Thor et al. 1998）．
LHCIIが吸収した光エネルギーが二種類の光化学系のど

ちらに分配されるのかは，LHCIIと光化学系の相互作用が

重要な役割を果たしており，実際に，ステート2の条件に

おいて誘導される光化学系ⅠとLHCIIが結合した様々な超

複合体が生化学的に単離されている（Minagawa 2011）．他

方，周辺集光装置と光化学系の結合による調節とは別に，

光化学系間のエネルギー移動（スピルオーバー）の調節の存

在も示唆されている．

1.1.2　ステート遷移における光環境感知機構
ステート遷移における励起バランスの感知にはプラス

トキノン（PQ）プールのレドックス状態が利用されている．

光化学系Ⅱが主に励起され，光化学系Ⅰの活性がそれに

追いつかない場合，光化学系間の電子伝達成分は，光化学

系Ⅱからの電子によって還元されることになる．したがっ

て，PQプールが還元されている状態は，ステート2であり，
LHCIIが吸収した光エネルギーを光化学系Ⅰへと渡すよう

にステート遷移を起こすことにより励起バランスが回復さ

れ．逆にPQ プールが酸化されている状態はステート1で

あり，LHCIIが吸収した光エネルギーを光化学系Ⅱへと渡

すようにステート遷移を起こすことにより励起バランスを

回復できる．陸上植物では，暗順応した植物のPQプール

は酸化的であり，光照射によって還元されるため，光質の

変化だけでなく，光量の変化もPQプールのレドックス状

態を変化させる．強光条件において誘導されるステート遷

移は，励起バランスの調節というよりは，強光からの光合

成，特に光化学系Ⅱの保護に働いている可能性が考えられ

る（Bellafiore et al. 2005, Fujimori et al. 2005）．
PQプールのレドックス状態の具体的な感知メカニズム

については，詳細まで解明されたとは言い難いものの，少

なくとも陸上植物と緑藻においては大筋の流れが明らか

となってきている（Minagawa 2011）．還元型のPQがシトク

ロムb6 f 複合体のキノン酸化サイト（Qo）に結合すると複合

体，特にリスケ（Rieske）タンパク質の構造変化が誘導され

る（Vener et al. 1995, 1997, Zito et al. 1999）．この構造変化

は，サブユニットIVを通してこれに結合したセリン・ス

レオニンキナーゼを活性化し（Dumas et al. 2017），キナー

ゼは複合体から遊離してLHCIIをリン酸化し（Depège et al. 

2003, Bellafiore et al. 2005），ステート2への遷移を誘導す

る．このセリン・スレオニンキナーゼは，緑藻のクラミ

ドモナスで最初に発見され，Stt7と命名された．シロイヌ

ナズナでのオルソログはStn7と呼ばれている．他方，PQ

プールが酸化されると，キナーゼが不活性化されるととも

に，フォスファターゼ（TAP38あるいはPPH1）によりLHCII

が脱リン酸化されてステート1に移行する（Pribil et al. 2010, 

Shapiguzov et al. 2010）．

1.2　シアノバクテリアのステート遷移
上述の陸上植物や緑藻とは異なり，シアノバクテリアで

は，クロロフィルを結合したLHCPを持たず，周辺集光装

置としてフィコビリソームが用いられている．フィコビリ

ソームは一部の藻類（紅藻，灰色藻など）とシアノバクテリ

アに見られ，陸上植物には見られない．LHCPがチラコイ

ド膜を貫通するαヘリックスを持つ膜タンパク質であるの

に対して，フィコビリソームは，開環テトラピロール構造

を持つ発色団ビリンを結合した水溶性タンパク質（フィコ

ビリタンパク質）の巨大な複合体であり，光化学系Ⅱの周

辺集光装置として働く（Glazer 1984, Zilinskas and Greenwald 

1986）．アンテナの性質は大きく異なるものの，陸上植物

のLHCPと同様に，シアノバクテリアのフィコビリソーム

においても，光環境変化に応答して光化学系Ⅰへとエネル
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ギーを分配するステート遷移がみられる（Mullineaux 1992, 

1994）．アンテナが，LHCPであってもフィコビリソーム

であっても，そのステート遷移のメカニズムには共通点が

多くみられ，その制御にはPQプールのレドックスがかか

わっている（Mao et al., 2002）．また，フィコビリソームは

チラコイド膜上を実際に動き得ることが蛍光消光からの回

復測定（FRAP: Fluorescence recovery after photobleaching）に

よって明らかとなっている（Mullineaux et al. 1997, Sareina et 

al. 2001）．ただし，フィコビリソームと光化学系Ⅰの相互

作用がどのようにステート遷移を誘導するのかには不明の

点が多い．陸上植物においてみられたシトクロムb6 f 複合

体とリン酸化反応の関与に関しては，フィコビリソームの

リン酸化が報告され，シアノバクテリアでも同様なメカニ

ズムが存在するという考え方がある一方で，シトクロムb6 

f 複合体は直接ステート遷移にはかかわらず，フィコビリ

ソームのリン酸化もステート遷移に必須ではないという報

告もあり，決定的な結論は得られていない（Calzadilla and 

Kirilovsky 2020）．

フィコビリソームの発色団の吸収極大は，その種類に

よって異なるが，フィコシアノビリンで620 nm付近，フィ

コエリスロビリンで550 nm付近と，いずれもクロロフィル

の吸収が小さい緑色から橙色にかけての領域である．他方，

クロロフィルの結合数は，光化学系Ⅱのコア集光装置では
40程度であるのに対して，光化学系Ⅰのコア集光装置では
100程度と大きい（Rögner et al. 1990）．従って，基本的にフィ

コビリソームが吸収する波長の光は光化学系Ⅱ励起光，ク

ロロフィルが吸収する波長の光は光化学系Ⅰ励起光として

働く．ビリンとクロロフィルの間では，吸収波長が大きく

異なることから，照射される光の波長のシアノバクテリア

のステート遷移に対する影響は，陸上植物の場合よりも格

段に大きい．

1.3　シアノバクテリアの呼吸とステート遷移
シアノバクテリアは原核生物であり，光合成と呼吸の

代謝の反応は，同じ細胞区画に共存しているのみならず，

電子伝達系の一部を共有している．具体的には，通常の

呼吸系におけるユビキノン（UQ）プールとシトクロムbc1

複合体の代わりに，チラコイド膜上に存在するPQプール

とシトクロムb6 f 複合体が，光合成と呼吸に共通して使わ

れる（Aoki and Katoh 1982, Peschek and Schmetterer 1982）．

従って，呼吸の電子伝達の初発部位であるNADHデヒド

ロゲナーゼ様複合体（NDH複合体）からの電子は，PQプー

ルに入ったのち，シトクロムb6 f 複合体を経て，チラコイ

ド内腔に存在するシトクロムcからシトクロムc酸化酵素

（末端酸化酵素）複合体へ渡り，最終的に酸素へと抜ける

ことになる．

暗順応したシアノバクテリアの細胞のPQプールは，

陸上植物とは異なって還元的であると報告されており

（Mullineaux and Allen 1986, Schreiber et al. 1995, Campbell 

and Öquist 1996），これは，この光合成と呼吸の相互作用

を反映したものであると考えられている．すなわち，呼吸

系の電子伝達のみが働く暗所において，NDH複合体の活

性が下流の末端酸化酵素シトクロムc酸化酵素複合体の活

性より高いため，途中のPQプールは還元状態になると考

えられる．結果として，十分に暗順応したシアノバクテリ

ア細胞は，還元的なPQプールによりステート遷移が誘導

されてステート2になり（Mullineaux and Allen 1990），生育

光程度の光が照射されると光合成の電子伝達が働くため

にPQプールがより酸化されてむしろステート1に移行する

（Campbell and Öquist 1996, Campbell et al. 1998）．さらに照

射光量を上げると，光合成の電子伝達がシトクロムb6 f 複

合体によって律速されるため，PQプールは再び還元され

てステート2となる．

光量の増加に伴うステート2→ステート1→ステート2と

いう変化は，多くの種のシアノバクテリアに見られるが，

暗所でステート1になる種も存在する（Misumi et al. 2015）．

また，同様なステート遷移の変化と暗所でのPQプールの

還元は藻類でも見られ，典型的には灰色藻のCyanophora 

paradoxaで報告されている（Misumi and Sonoike 2017）．同

じようなPQプールのレドックス状態の変化は，緑藻でも

見られるが，種や培養条件によってその程度はさまざまで

ある．藻類における暗所でのPQプールの還元は，葉緑体

呼吸によるものだと考えられるが，そのメカニズムには不

明の点が多い．

2．シアノバクテリアのステート遷移にかかわる因子

2.1　フィコビリソームおよび光化学系Ⅰの因子
　破壊するとステート遷移に異常がみられる遺伝子は数

多く知られている．例えば，フィコビリソームのコアと

光化学系をつなぐApcDおよびApcEをコードする遺伝子の

破壊株においては，ステート遷移が見られなくなる（Ashby 

and Mullineaux 1999a）．ただし，ApcD/Eの遺伝子の破壊や

変異がもたらす影響は複雑であり，ステート遷移に対す

る影響と，光化学系へのエネルギー移動に対する影響は，

数多くの報告の中で必ずしも一致していない（Calzadilla 

and Kirilovsky 2020）．ApcD/Eは，ステート遷移とエネル

ギー移動の両方に影響を与えており，ステート遷移への
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直接的な影響と，エネルギー移動に対する影響の間接的

な影響を同時に観察している可能性がある．また，シア

ノバクテリアの種によってもその影響は異なるように思

われる．

　Synechocystis sp. PCC 6803においては，フィコビリソー

ムのサブユニットのリンカーとして働くCpcGタンパク質

にCpcG1とCpcG2の2コピーがあり，このうち，CpcG1を

コードする遺伝子を破壊するとステート遷移が見られな

くなることが報告されている（Kondo et al. 2009）．このこ

とは，CpcG1がステート遷移を制御していることを意味す

るのではなく，CpcG2を含むフィコビリソームが，光化学

系Ⅰのアンテナとして働いているために（Kondo et al. 2005, 

2007）ステート遷移に関与していないことを反映している

と考えられる．同様に光化学系Ⅰのアンテナとして働く

フィコビリソームとして，CpcLを含むものが知られてい

る（Watanabe et al. 2014）．

　他方，光化学系Ⅰ側の因子としては，PsaK2が報告され

ている（Fujimori et al. 2005）．Synechocystis sp. PCC 6803に

おいて，光化学系Ⅰサブユニットの発現は強光下で抑制

されるが，その構成サブユニットの内，唯一PsaK2のみが

強光で発現が誘導されることが知られていた（Hihara et al. 

2001）．PsaK2は，sll0629遺伝子にコードされた光化学系

Ⅰのサブユニットであり，強光条件下で発現が誘導されて

光化学系Ⅰ複合体に組み込まれる．強光馴化した細胞にお

いては，PsaK2の欠損によりステート遷移が見られなくな

るが，興味深いことに，弱光に馴化した細胞においては，
PsaK2欠損株であっても野生株並みのステート遷移が見ら

れる（Fujimori et al. 2005）．このことは，弱光馴化した細胞

と強光馴化した細胞では，異なるメカニズムによるステー

ト遷移が働いており，PsaK2は，強光馴化細胞におけるス

テート遷移にのみ働いていることを意味している．PsaK2

の欠損株は強光条件での生育低下がみられることから，強

光条件で見られるPsaK2依存のステート遷移は，光質変化

に応答した光合成効率の維持ではなく，光量変化に応答し

た強光からの光合成系の保護に働いていると考えられる．

なお，PsaK2の強光による発現誘導自体は少なくとも数十

分の時間を必要とする馴化過程であるのに対して，一度
PsaK2 が光化学系Ⅰに組み込まれると，ステート遷移の応

答自体は秒から分単位で誘導される．

2.2　その他の因子
2.2.1　代謝関連変異株とステート遷移
　ステート遷移は，PQプールのレドックス状態の変化に

依存して誘導されるため，シアノバクテリアにおいては，

呼吸の電子伝達，あるいはより一般的な代謝系の変化に

よっても影響を受ける．例えば，呼吸の電子伝達におい

てキノンの還元を担うNDH複合体のサブユニットNdhF1

の欠損株では，暗順応した細胞においてもPQプールへの

電子の流入が抑制されるため，PQプールは酸化状態に保

たれる．従って，暗順応によりPQプールを還元してス

テート2を誘導する簡便な方法ではPQプールは酸化された

ままになり，光化学系ⅡのQAからQBへの電子伝達の阻害

剤であるDCMUの存在下で光照射をしてPQプールを酸化

し，その状態との差によってステート遷移を検出しよう

としても，見かけ上，ステート遷移は観察されない（Ogawa 

et al. 2013）．さらに，呼吸系の電子伝達の出発点となる
NADPHは，シアノバクテリアにおいては主に酸化的ペン

トースリン酸回路によって生成されるため，酸化的ペン

トースリン酸回路を構成する酵素の一つ6-ホスホグルコン

酸デヒドロゲナーゼを欠く欠損株（Δgnd）においても，や

はり見かけ上ステート遷移は見られなくなる（Ogawa et al. 

2021）．しかし，このような場合でも，シトクロムc酸化酵

素を阻害するシアン化カリウムを添加して暗順応した場

合には，ステート2を誘導することが可能であり，間接的

な代謝の影響を排除してステート遷移を評価することが

可能になる．

2.2.2　rpa遺伝子
　ランダムに変異を入れたSynechocystis sp. PCC 6803のコ

ロニーのクロロフィル蛍光イメージングにより集光機能

の調節に異常を示す変異株をスクリーニングした結果，
rpaAと rpaBが単離された（Ashby and Mullineaux 1999b）．

これらの遺伝子の変異株は，フィコビリソームから光化

学系へのエネルギー伝達に異常を示すが，これらの遺伝

子は転写因子として働くOmpR型のレスポンスレギュレー

ターをコードしており，その制御はステート遷移ではな

く，遺伝子発現レベルのものであると考えられる．どち

らの遺伝子も，代謝のグローバルな調節に働いている

（Riediger et al. 2019, Scheurer et al. 2021）ことが明らかに

なっていることから，前節で述べたような代謝の間接的

な影響を観察していた可能性が考えられる．他方，同様

にして単離されたrpaCについては，短期的な応答である

ステート遷移に働いていると報告されているが（Emlyn-

Jones et al. 1999），その具体的なメカニズムについては不

明である．

2.2.3　slr0244遺伝子
　ごく最近，比較ゲノムの手法を用いてステート遷移に
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関わる新しい因子が単離された（Fukunaga et al. 2024）．フィ

コビリソームをアンテナ系として持つシアノバクテリア

の 中 で，Prochlorococcus，Prochlorothrix，Acaryochlorisの
3属はフィコビリソームを持たないと考えられる．フィコ

ビリソームが独立に3回失われたとすれば，この3属の種

のゲノムには存在せず，残りの多くの種のゲノムに存在

する遺伝子は，フィコビリソームの機能に関与する可能

性が高いと考えられる．実際に，そのような解析により

リストアップされた上位の10遺伝子のうち，5遺伝子は

フィコビリソームの構成タンパク質の遺伝子，2遺伝子は

フィコビリソームの発色団の合成にかかわる遺伝子，1遺

伝子はフィコビリソーム内での過剰なエネルギー制御に

かかわるカロテノイドタンパク質OCPの遺伝子であった．

残る2遺伝子の内，slr0244は，後述するUSPモティーフが

タンデムに2つ並んだ機能未知遺伝子であったが，その破

壊株は，フィコビリソーム含量とPQプールの酸化還元は

正常でありながら，ステート遷移の能力が失われていた．
Slr0244は，ステート遷移におけるPQプールのレドックス

感知か，それ以降の過程にかかわると考えられるが，そ

の具体的な機能については，現時点では明らかではない．

3．Universal Stress Proteinと環境応答

3.1　Universal Stress Proteinの特徴
Universal Stress Protein （USP）は，定常期（stationary phase）

を含む様々なストレス条件下における大腸菌のプロテオー

ム解析において，共通に発現が上昇するタンパク質として

同定された（van Bogelen et al. 1990）．その発現は，グロー

バル転写調節因子の支配下にはない一方，セカンドメッ

センジャーとして知られるグアノシン4リン酸（ppGpp）に

より発現が調節されていることが示されている．発現調

節に必要な因子や，調節のメカニズム，そして緊縮応答

やSOS応答との関係については，非常に多くの研究が行

われているが，個々のタンパク質の機能についての知見

は少ない（Kvint et al. 2003）．USPは，細菌，アーキア，菌

類，植物に広く存在するが，動物にはあまり見られない．

全長がほぼ単独のUSPモティーフだけからなるもの，2つ

のUSPモティーフがタンデムに並んでいるもの，トランス

ポーターの下流に1つまたは2つのUSPモティーフが並んで

いるもの，キナーゼの下流に1つまたは2つのUSPモティー

フが並んでいるものなどが，典型的にみられる．USPモ

ティーフの一部はATPの結合部位を持ち，ATP加水分解活

性を持つことが示唆されている．

3.2　シアノバクテリアのUSP
　Synechocystis sp. PCC 6803の場合，USPモティーフを持

つ遺伝子は，ゲノム上に9つ存在する（図１）．このうち，
slr1101，sll1654，sll1388は，ほぼ全長が単独のUSPモティー

フからなる遺伝子であるのに対して，slr0244，slr0670，
slr1230はタンデムに並ぶ2つのUSPから構成されている．

残るslr1731，slr0415，sll1864は，トランスポーターなど

の下流にUSPモティーフが現れるタイプの遺伝子である．

この内，slr0415がコードするのは，Synechocystis sp. PCC 

6803が持つ6つのNa+/H+のアンチポーター NhaS1 ～ NhaS6

のうちの一つNhaS5であり，細胞膜に存在する（Tsujii et al. 

2024）．このNhaS5の生理的な機能はわかっていないが，

サイクリックdi-AMPの結合タンパク質のスクリーニング

において候補タンパク質として挙げられており（Selim et 

al. 2021），サイクリックdi-AMPが浸透圧ストレス応答の

シグナル伝達に働く例があることを考えると，浸透圧の

恒常性維持に関与している可能性がある．その場合，推

定ATP結合部位は，実際にはサイクリックdi-AMPを結合

しているのかもしれない．

　Slr0244は，グルタレドキシンとの相互作用の網羅的な

解析から，グルタレドキシンと相互作用する標的タンパ

ク質の候補として挙げられている（Li et al. 2007）．Slr0244

に存在する4つのシステイン残基の内，2番目のUSPドメ

インの推定ATP結合部位の前後にある2つのシステインは，

全長がUSPモティーフからなるSlr1101とSll1654にも保存

されており，これらのUSPは，光化学系Ⅰの還元側のレドッ

クス状態による制御を受けている可能性が考えられる．
Slr0244がかかわるステート遷移は，PQプールのレドック

図1：Synechocystis sp. PCC 6803のゲノムに見られるUSP
モティーフを持つ遺伝子
保存されたシステインを持つUSPモティーフを桃色で，それ以
外のUSPモティーフを青で示す．赤字で示した3つの遺伝子が，
保存されたシステインが存在するUSPモティーフを持っている．
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ス状態により制御されているはずであるが，シアノバク

テリアの場合，光合成の電子伝達のレドックス状態は，1.3

節で述べたように，暗所や弱光条件下では呼吸系の電子

伝達の影響もうけることから，光合成と呼吸の状態を切

り分けて応答するために，レドックス状態を異なる場所

で感知してシグナルを統合している可能性などが考えら

れる．クロロフィル蛍光挙動データベースFluorome（https://

photosyntheis.jp/fluorome/）による解析においては，slr0244

の破壊株はrpaBの破壊株と蛍光挙動の類似性を示すこと

が示されており，RpaBとの相互作用により代謝の制御に

かかわっている可能性も考えられる（Fukunaga et al. 2024）．

実際にSlr0244がどのようにステート遷移を制御している

のかの具体的なメカニズムの解明はこれからの課題であ

る．

3.3　USPと環境からのシグナルの伝達
ストレス条件下における様々なUSPの発現調節にかかわ

る研究例は多いものの，その調節は，個別の遺伝子によっ

て異なり，例えば，上述のslr0244では，強光下（Hihara et 

al. 2001）や重金属（Mehta et al. 2014）などのストレス条件で

その発現はむしろ低下する．少なくとも，一部のUSPにつ

いては，USP自体の発現調節というよりも，結合ヌクレオ

チドによる制御やレドックス制御によって，その機能が

調節されている可能性が高い．

推定ATP結合部位は多くのUSPにある程度保存されてい

るものの，すべてのUSPがATPを結合しているわけでは

なく，ATP結合型のものとATP非結合型のものが存在する

（Kvint et al. 2003）．ATP結合型のものについては，ATP加

水分解活性を持っている可能性があることから，GTPを結

合して環境シグナルを伝達するGタンパク質のように，環

境からのシグナルの入力によりATP結合型になったのち，

時間が経過するとその加水分解活性によりADP結合型に

戻ることによりシグナルをスイッチングする可能性が指

摘されているが，これまで，個別のUSPの実際の機能につ

いての知見がほとんどなかったことから，その実態は不

明である．3.2節で述べたように，サイクリックdi-AMPが

結合して浸透圧ストレス応答のシグナル伝達に働く可能

性なども考えられる．

レドックス応答との関係においては，推定ATP結合部位

の周辺のアミノ酸配列を他の生物種のUSPと比較すると，

その前後にシアノバクテリアの一部のUSPに見られた1対

のシステイン残基が陸上植物にまで保存されている（図

２）．従って，このシステイン残基ペアをもつUSPは，レドッ

クス型USPとして，光合成生物などの様々なレドックス応

答に関与している可能性が考えられる．

アデニンヌクレオチドの結合の有無によるATP結合型と
ATP非結合型，システイン残基ペアの有無によるレドック

ス型と非レドックス型が，様々な生物種においてどのよう

な関係にあるのかの詳細な解析はまだなされていない．し

かし，これらのUSPは，極めて多様な生物種と様々な環境

変化において働いているシグナル伝達因子であることは間

違いないと考えられる．今後，幅広い生物種においてこの
USPの機能が明らかにされることを期待したい．
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図2：様々な生物のUSPの推定ATP結合部位周辺のアミノ酸配列
ATP結合にかかわると推定されるアミノ酸残基の内保存されているものと，前後をはさむ2つ
のシステインの内保存されているものを，それぞれ黄色と赤色で示す．
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