
a~類 Jpn. J. Phycol. (Sorui) 44 : 75-86， July 10， 1996 

藻類の光合成系で機能するタンパク質の系統性と進化

三室守

基礎生物学研究所 (444 岡崎市明大寺町西郷中 38)

Mamoru Mimuro 1996. Phylogeny and evolution ofproteins functioning in algal photosynthetic systems. Jpn. J. Phycol 

(Sorui) 44: 75-86 

Phylogeny of several k.inds of proteins functioning in algal photosynthetic systems is discussed on the basis of primary 

structure and pigment composition. A relationship of antenna pigment-protein complexes and reaction center (RC) 

complexes among different phyla is the primary point of discussion. The RC complexes are strictly preserved in algae， 

and出isis， in principle， also the case for antenna proteins， however anlenna pigments show diversity， which results in 

a difference in apparent color. An appearance of cyanobacteria is discontinuous step for the evolution of photosynthetic 

organisms， and some processes to appearance of cyanobacteria are discussed. Finally， the origin of two kjnds of 

reaction center complexes found in algae was searched in photosynthetic bacteria， and the phylogeny and continuiry of 

reaction center complexes and antenna polypeptides is discussed between algae and photosynthetic bacteria 

1 藻類の系統性 ChJ b，ルテインを持つ緑色藻類，が独自の方向に進化

光合成は植物の最も基本的な代謝反応である。その した。これらとは異なる特異な系統を持つものとして

反応機構は，ラン藻から高等植物に至るまで基本的に 渦鞭毛深がある。これは，葉緑体を持たず摂餌により

は同じ機構が働いていると考えられている o したがっ エネルギ を得る種から，他の生物との強い共生性を

て，この反応系で観察される変異 (光合成色素の変化 完了させている種まで非常に幅の広い生物群である。

など)は，分類群の指標とされるほどである。図 lに ChJ a， Chl cの他に特徴的な光合成色素， ペリデイニン

現在受け入れられている藻類から高等植物に至る系統 というカロテノイドを含んでいる (後述)。

性を示す。 こうした藻類の発展段階では，原核 真核，真核一

ラン藻を起源として，紅藻，クリプト諜，渦鞭毛深， 真核のi菜類の問での共生関係が，稜の多株性，進化の

黄色藻類，緑色藻類に分類されている。これらの系統 ひとつの原動力になっていることが知られている (原

性を光合成色素の分布を基に考えると，原核生物であ 1995)。葉緑体を取り囲む膜系の統一的な解釈には，真

るラン藻は，クロロフィル (Chl)aとフィコビリンタン 核生物の間の共生は大きな説得力を持つ。こうした過

パク質を色素として持つ。Chlaとbを持つプロクロロ 程では，光合成反応を担う機能タンパク質も系統的に

ンも原核生物である。ラン藻は真核生物との共生によ 分布することが容易に想像できる。そこでこの稿で

り紅藻へと進化し，紅淡が総ての真核光合成生物の基 は， (1)藻類の光合成で機能するタンパク質の系統性

になったと考えられる。紅藻はラン諜と同じ光合成色 を採り，その起源を光合成細菌に求める， (2)ラン藻

素組成を持つ。紅藻と問じくフイコピリンを持つ藻類 (ラン色細菌)の出現の意味を，i菜類という観点ではな

としてクリ プト藻が存在する。クリプト藻はChJcを同 く光合成生物という観点から統一的に思考する，とい

時に持つようになった。さらに，紅藻を基に， Chl a， う点を中心に解説していく 。

。llc，種に特徴的なカロテノイドを持つ黄色藻類， Chla， 
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図l 藻類の系統性.神戸大学，川井博士によって作成された図を使用。点線は系統的な関係を，破線は共生が起こった事を示す。

2. 光合成反応系と機能タンパク質

光合成反応系の構成，基本的な反応は次のように理

解されている(図2)。反応はチラコイド膜上に配置さ

れた構成要素によって担われる。光合成色素により吸

収された光エネルギーは，色素の聞を受け渡され，最

終的に反応中心分子へ集められる。反応中心では，光

合成反応の最も重要な光電変換反応が起こり，光エネ

ルギ は電気エネルギーへと変えられる。藻類などの

酸素を発生する光合成系では， 2稜類の反応中心が存

在し，互いに協調的に働くことによって反応を進め

る。光化学系2反応中心 (PS2 RC)は，水を酸化する

ことによって電子を供給する。光化学系 l反応中心

(PS 1 RC)は， NADP+を還元する。反応中心で駆動さ

れた電子の流れは，電子伝達成分(シトクロムb6固めを

通る聞にプロトン移送と共役して，膜の両面でのプロ

トンの濃度勾配を作る。これがATP合成に用いられ

る。生成したNADPHとATPはCO2固定に使われる。

こうした基本的な構成成分の中で，電子伝達に関与

する成分は，ラン藻から高等植物までの聞でほとんど

変化していないことが知られている。電子伝達系が高

度に完成したシステムであり，許される変異の幅が小

さかった，と理解できる。一方，光を集めるアンテナ

系では色素の変異が知られている。そこで，このふた
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図2 高等植物 .ii長類での光合成反応系の模式図
チラコイド膜に配置されたアンテナ色素タンパク質，電子伝達に関与するタンパク質を示す。影を付けた部分はアンテナ色素

タンパク質を示し，その中で，下線を付したものはペリフェラルアンテナを，それ以外はコアアンテナを意味する。矢印のつい

た実線は電子の流れを，自主線はプロトンの流れを， 1.車線はエネルギーの流れを示す。

1111，マンガン分子 ;z，チロシン残基 ;1'680， PS2RCの電子供与体;Pheo， PS2RCの屯子受容体 ;Q，キノン ;FeS，欽硫黄クラ

スター ;r， シトクロム ζ b，シトクロム b，PC，プラストンアニン ;P700， PS 1 RCの電子供与体 ;Chl a， PS IRCの電子受容体 ，

Qf，キノン;Fd，フェレドキシン ;FNR，フェレドキγンーNADP泣元酵素

つの種類の機能タンパク質を基にして，i:来類の系統関 2-1-2. 光化学系2反応中心 (PS2 RC) 

係を考えてみる。 藻類と高等植物の PS2 RCは，PS I RC同様にふた

つのポリペプチドから構成される。それらは0
1
タンパ

2-1 反応中心の系統性 ク質 (psbA)， O2タンパク 質 (psbB)と呼ばれ， 分子

2-1-1. 光化学系 1反応中心 (PS1 RC) 盆がそれぞれ38kO， 39 kOである (Nanbaand SalOh 

務類と高等植物のPS1 RCは，分子丑82ゆ (psaA)， 1987)。その一次俄迭をみると両者は非常に相同性が高

84 kO (psa B)のふたつのポリペプチドから構成され く，起源、は向ーである ことが理解できる。PS1 RC同

る (Fishand Bogorad 1985)。一次構造が基本的に似て i僚にヘテロダイマー型反応中心と呼ばれる。ラン藻と

いるので，起源は同一であり，遺伝子亙複 ・変異が力日 高等植物の 01タンパク'1i，D2タンパク質の相向性は

わった結果，現在にようになったと解釈できる。相|百l それぞれ，84%， 86%で，本質的に変化が少ない。PS

性の高いふたつのポリペプチドから例成されることか 2 RCはアンテナを欠くのでRcomplexと呼ばれる。

ら，ヘテロダイ マー型反応仁l'心と呼ばれる。ラン謀と PS2RCを術成する色素分子は，2分子のフェオフイ

高等他物での相向性は，pS<l A， psa Bでそれぞれ76%， チン 伊heo)<1あたり ，Chlllが4-6分子， s-caroleneが

70%で，よ く保存されている。 1-2分子である。この中で，屯子供与体はChla2i主体，

PS 1 RC複合体には多くの色素が結合している。屯 屯子受容体はPh巴oa単hl体である。したがって， 2-4分

子供与体は Chla 2量体 (スペシャルペアーと呼ばれ 子のChla， 1分子の Phωa，1-2分子のβcarolen巴は直

るLnl:子受容体はChla単量付、であるが，結合してい 接泣桁分離反応に関与するわけではな く，その機能は

る色素の全量は，約 100分子のChlaと15-20分子のR 完全には型解されていない。一部はアンテナ色素とし
caroteneである。電子伝達に関与しない色素はアンテ ても機能できる (Mimuroel al. 1995)。

ナ色素として機能する。アンテナ色素も含む反応中心 上記2種類の反応中心は総ての酸素発生型光合成を

である事から， Antenna!Reaclion Center Complex (A/R 行う生物に存在する。種の11[jでのそれらの相向性は非

complex)と呼ばれる。 fit-に高く，変異に乏しい。氾荷分離の反応効率がほぼ

100% である却を考えると， ラン藻において狼~!J' され
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図3 光合成色素の生合成経路(一般的な合成経路)

長円で示した物質は反応中心や光合成アンテナ色素として，また長方形で示した物質は電子伝達成分として機能しているもの

を示す。種によっては一部を欠く。

た反応中心は既に十分に完成されており，変異を生む

ことが極めて少なかった事を示している。したがって

反応中心タンパク質を基に系統性を論じることは容易

ではない。

2・2. アンテナ色素・色素タンパク質の系統性

反応中心に比べてアンテナ色素は分類体系に応じた

特徴ある分布を示す(三室 1995)。アンテナ色素とし

ては， Ch1 a， Ch1 b， Chl c， (Chl d ?)，フイコピリン，

カロテン，キサントフィルがあり，これらが分類群に

対応した分布を示す。しかし，各々の色素の合成系は，

カロテノイドを除いて種特異性があるとは考えられて

いない。したがって分布そのものが重要であり，合成

に関与する酵素(群)を指標として系統性を論じるこ

とは容易ではない。

一方，色素タンパク質は結合する色素にしたがって

数種類の分子が存在する。色素は，タンパク質と結合

して，色素タンパク質複合体を形成する。そこで，ア

ンテナ系については，色素の合成系について概要を述

べた後に，色素タンパク質について系統性を考察す

る。

2・3. 色素の合成系

2・3-1. Chl合成

Chlは，総ての生物に存在するポルフイリンの合成

系から分岐して合成される(図3)0 o-aminolevulinic 

acid (5-ALA)を出発物質としてポルフィリンの合成系

が始まり，途中で分岐してChl合成系へ入る (Senge

1993)0 Chlの分子構造の特徴は，クロリン環構造を持

ち5番目のリングが存在することである。この存在で

その光学特性がポルフィリンとは大きく異なってい

る。 ChIa は，プロトポルフィリンにMgが配位し，プ

ロトクロロフイリド，クロロフィリドを経て，さらに

側鎖としてアルコール(フィトール)が付加され合成

が完了する。 Ch1aはChlbやパクテリオクロロフィル

の合成の前駆体となっている。Chlcは側鎖に高級アル

コールを持たない。その合成は口叫aの途中，プロトク

ロロフィリドから起こる。 Chlcの特徴はπ電子系が4
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つのピロールリングにまたがることで，基本的にポル

フィリンと同じ光学的性質，赤色部の弱い吸収と，ソ

ーレ一帯(青色部)の強い吸収，を示す。したがって

Chl a， Chl bをアンテナ色素に使うことと Chla， Chl c 

を使うことでは，吸収する光の性質が大きく異なる。

2・3・2. カロテノイド合成

カロテノイドの合成系は，分子生物学の進展により

最近の数年間で大きく理解が進んだ(図3)(Anns町ong

1994，三沢 1996)。出発物質はMevalonicacidで，炭素

数5の基本ユニット(lsopentynyldiphωph臨)を単位と

して重合が進み， Geranylgeranyol pyrrophosph胞が2分

子結合することでC40の骨格構造 (phytl関 ne)が完成す

る。この物質に対して，不飽和化，環化，が起こるこ

とでIJ-caroteneが合成され，さらに，還元，酸素原子
導入，水酸基の導入などの反応が続き，多くの種類の

カロテノイド，キンサトフィルが合成される。藻類を

特徴付ける多くのカロテノイドの合成酵素は，今の段

階では十分に理解されているとは言えないが，その全

体の数は決して多くはなく，ひとつの酵素で数種類の

合成が可能，すなわち個々の酵素の基質特異性が低

い，と推測さiれている(高市，私信)。

9・caroteneはPS1 RC， PS 2 RCのいずれにも結合し，
藻類，高等植物に普遍的に存在するカロテノイドであ

る。一方，種によって変化するカロテノイドも藻類に

は多い。代表的な例を挙げると，ラン藻のエキネノン，

ミクソキサントフィル，紅藻のルテイン，クリプト藻

のアロキサンチン，渦鞭毛藻のペリデイニン，褐藻・

珪藻のフコキサンチン，緑色藻類のルテインなどであ

る。これらの総てがアンテナとして機能しているので

はないが，合成酵素の分布による系統性のひとつの指

標になりうる形質である。

2・3・3. フィコピリン合成

フイコピリンは，ラン藻，紅藻，クリプト藻に存在

する水溶性の色素タンパク質の発色団である。フイコ

ピリンはポルフィリンの合成系から分岐した経路によ

り合成される(図3，Beale 1994)。プロトヘムまで合成

が進んだ後に環構造が開裂し， B出ve吋卸IXaを経て，

フイコシアノピリンが合成され，それが還元を受け

て，フイコエリスロピリン，フィコウロピリンと短波

長側に吸収極大を持つ色素へと変わっていく。クリプ

ト藻の場合には，一部側鎖が修飾された色素が用いら

れる。フイコピリンは他の色素と異なり，タンパク質

に共有結合する。このためには酵素が必要で，ここ数

年でかなり明らかになってきた (Glazeret a1. 1995)。

2・4. アンテナ色素タンパク質の機能的分類

光合成アンテナ色素タンパク質には機能的に2種類

の複合体がある。反応中心と直接相互作用しているコ

アアンテナと，直接は相互作用していないペリフェラ

ルアンテナである(図2，4)0 PS lRCはA/R複合体な

のでRCがコアアンテナを兼ねる，といえる。一方， PS 

2RCはR複合体なのでコアアンテナとして， CP-43， 

白-47と呼ばれる2種類の色素タンパク質複合体が存

在し，さらにペリフェラルアンテナが存在する。ペリ

フェラルアンテナにはふたつの反応中心に対応して2

種類が存在する。 PS1 RCに対応するLHC1， PS2RC 

に対応するLHC2である。系統的に特徴的な色素は多

くの場合， LHC2に結合している。

2・5. アンテナ色素タンパク質の系統性

PS2RCと相互作用する2種類のコアアンテナ， CP-

43， CP-47は総ての酸素発生型光合成生物に見いださ

れている(図4)。この両者は相向性が極めて高<，起

源は同一であると考えられている(Bricker1990)。酸素

発生型光合成生物の中では，反応中心と同じく，種を

通じて極めて相向性が高いタンパク質であり，変異は

少ない。反応に必須の構造，機能を持つことが容易に

考えられる。

一方，ペリフェラルアンテナは，系統的にふたつの

ファミリーに区分される。グロピンファミリーとCAB

フ7ミリーである。

2・6. ラン護，紅藻のアンテナ系とフィコピリン

ラン藻の場合にはフィコピリンタンパク質がフイコ

ピリソームという会合体を形成してチラコイド膜の細

胞質側に存在し， PS 2RCのコアアンテナにエネルギ

ーを渡す (Sidler1994)0 LHC 1， LHC 2は知られていな

い。フイコピリンタンパク質の特徴は，それがグロピ

ンフ7ミリーということである。フイコピリンタンパ

ク質はふたつのサプユニット (αとIJ)から構成される。
各々のサプユニット構造を見ると，サプユニットをつ

なぐためのヘリックスを除いた部分はミオグロピンの

構造に似ていて，また色素(フィコシアノピリンなど)

が共有結合するアミノ酸の位置は，ミオグロピンでヘ

ムが結合する位置と同じで，機能の相向性が保たれて

いる。フイコピリンはまさにグロピンフ 7ミリーであ

ることが示されている(pastoreand Lesk 1990)。

ラン藻と同じく原核光合成生物であるプロクロロ
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図 2 の反応娘式図を参!黙されたい。 チラコイドJJ~ を挟んで，上側がストローマ側，下側がルーメン官!IJ を示す。

ンは Chlll/b (LHC 2)を持ち，緑i架，高等植物の祖先

型と考えることもできる。プロクロ ロンのLHC2の系

統性をアミノ酸配列から考察すると，ラン諜で鉄欠乏

l時に誘導される特殊なタンパク質 (CP43')に高い相同

性があることが判明した (LaRoch巴ellll.1995)。この

CP43'はコアアンテナである CP43との|刻述が深く，し

たがってプロクロロンの しHC2が独自のものではな

く，ラン藻との|均速が深く，ひとつの独立したグルー

プを形成するのではないと考えられる。

紅i築は基本的にはランi楽と同じ色素系であり， PS2 

RCにはフィコピリゾ ムからエネルギーが供給され

るが，近年， PS 1 RCには LHC1が存在することが確

認された 刊lolfeer al. 1994)。これは，ランffiから紅藻

へ進化し，葉緑体の誕生と阿H寺に起こったアンテナ系

でのIIlt-の変化である。このLHC1にはゼアキサンチ

ンが多く結合している。これは他のLHC1を保有する

藻類とは大きく異なる性質である。

紅i渠のtl:'.現に伴って考慮すべきことは泣伝子の存在

位置の変化である 。 ラン~~が持っていた逃伝子の中

で， 多くは核へと移行しているが，光合成系を *U~持す

るために必要である反応中心タンパクff，コアアンテ
ナタンパク質をコードする泣伝子の多くは葉緑体に残

されている。高等植物で‘はペリフ ェラルアンテナ色素

タンパク質をコー ドする逃伝子は総て核に存在する

が，紅渓POlphyrllでは，フ イコピリン タンパク質が業

縁体のなかにコードされており ，移行の中間形質であ

ることを示している (Reithand Munholland J 993)。ク

リプト藻でもフイコピリンタンパク質が葉緑体のなか

にコードされている (Douglas1992)。

2-7. 紅藻からの展開

この紅潔からのアンテナ系の変化は3通りある。ひ

とつはクリプト藻，il，¥¥i制使毛i築への経路であり，他はそ

れぞれ，黄色i菜類，緑色藻類への経路である(区11，4)。

クリプト諜では，フイコピリンタンパク質を保持す

ると同時にChlcを合成するようになり，黄色植物への

逃が1mかれた。フイコピリンタンパク質はフ ィコピリ

ソームを形成する ことがな くなった。その一次構造を

みると，ふたつのサプユニ yト(α とs)のうちで，α
サプユニットのN末端側に大きな欠失が起こり，その

結果，会合体の形成パターンが，ラン謀 ・紅i築の場合

のC
3
対称性から C

2
対称性へ変化していることが観察

された (Sidleret 111. 1990)。これがフィコピリソーム形

成を阻筈する要因かもしれない。
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ている。渦鞭毛深のアンテナ色素タンパク質として，

朕内在性の Chla(c-ペリデイニンタンパク質があり，

これは LHC2に相当する。

組i架からのこ通りの経路は大きく異なっている。緑

色i菜類への経路では，LHC 1， LHC 2が存在し， LHC 

2に結合する色素としてはChla， Chl b，ルテインが主

なものとなる。黄色藻類では， LHC 1， LHC2が存在

し， LHC2に結合する色素としては Chla， Chl c，フ

コキサンチンとなる。ルテインとフコキサンチンの分

子構造は大きく違い，後者にはアレン基が挿入されて

いる。黄色藻類に特徴的に存在するカロテノイドは，

アレン基，アセチ レン基，などを持ち，緑色藻類とは

かなり異なった性質を示す。こうした修飾の必然性は

現段階では明らかではない。

渦鞭毛i築は独自の色素，ペリデイニンを持つ。分子

構造を見ると理解できるよ うに，このカロテノイドは

他の渓類において見いだ.されるカ ロテノイドとは非常

に異なった構造をしている。炭素数は38で他 (C40)よ

り少なく ，イリデンブテノライド環はこのカロテノイ

ドにだけみられる。ペリデイニンは水溶性のタンパク

質に結合し，ペリデイニンークロロフィルータンパク

質 (Peridinin-Chlorophylla-protein， PCP)を形成する

(Hiller et a1. J 995)。この結l易構造が昨年明らかにされ

た (Hoffmanel aJ. in pr巴55)。このタンパク質の一次構

造を他のアンテナ色素タンパク質のそれと比較した結

果，まったく ユニークなものである ことが明らかに

なった。この意味で，渦鞭毛深のアンテナ系は不述統

な性質を持っている。その起源は現在は知られていな

いが，意外なルーツに突き当たるのでないかと想像し
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2・8. LHC 1， LHC 2の関係

LHC1， LHC2はともにCAB(Chlorophyll a binding) 

geneファミリーとされている (Grossmanet a1. 1995)。

これは，高等植物のLHC2に対して作られた抗体が，

LHC 1， LHC2ともに反応することから両者の近縁性

が確認されたものである。二次元結晶を用いて行われ

た高次構造解析が示すところでは， LHC2は膜を貫通

する3本のヘリックスと大きなループ構造とから構成

される OCuhJbrandteta1.199め。このうちの2本は互い

に局所的な対称性 (C2対称性)を保持しており，その

周囲に色素分子が結合している。通常，3量体を形成

しており，全体はC3対称性を示している。アミノ酸の

配列から，LHC 1， LHC2はともに相同性が高く，膜

を貫通する3本のヘリックスは保たれている，と考え

られる。このLHCの起源・系統性が最近注目を集める

ようになってきた。

原核生物であるプロクロロンのLHC2は， PS2RC 

のコアアンテアであるCP43との相向性が高く，紅藻

のLHC1とは異なる起源と考えられる。しかし，他の

LHCは総てひとつのファミリーであると考えられてい

る。ラン藻に存在するが，機能が明解ではないHLIP

但ighLight-Induced Protein， Dolganov et a1. 1995)や高

等植物，藻類で検出されているELIP(Early Light-

Induced Protein， Levy et al. 1993)， psbS遺伝子産物

(Wedel et a1. 1992)，などがこのファミリーに属すると

考えられるようになった。こうしたタンパク質の相同

性に基づいて，さらに解析が進むと考えられる。

LHC2でのエネルギー移動経路を調べると，カロテ

ノイド(ルテイン，またはフコキサンチン)は直接Chl

alこエネルギーを渡し， Chlb，またはChlcを経由して

αuaにエネルギーを渡すことは観察されていない。こ

の事実はふたつの構造的類似性，色素の結合位置の類

似性を知実に示す事実と考えられる。

2・9. 藻類の光合成系の変異

こうして，光合成系での機能タンパク質複合体の系

統性を論じてきて明らかになった事は，反応中心は基

本的に変化せず，アンテナ系の色素タンパク質も基本

的には保持され，変化していったのは結合する色素そ

のものである，という事実である。進化の圧力につい

ては，定説はないが，私は次のように考えている。

ラン藻，紅藻のフイコピリンタンパク質 (PE，PC， 

APC)は可視光の領域のほとんど総ての光を吸収でき

る利点があるが，単位タンパク質当たり，色素の密度

の上がらないフイコピリンタンパク質では，生産のコ

ストが掛かりすぎるという不利がある。 1分子の色素

に対して，分子量が10，000以上のタンパク質が必要

で，効率が悪い。これに比べると，クロロフィルタン

パク質は 1分子の色素に対するタンパク質量がその

10%程度ですみ，トータルの生産性が高くなる。α姐d
Chlcーフコキサンチンというシステムは，水界で棲息

するために，もっとも光利用効率の高い色素系と考え

ることができる。オゾン層が成立した後の大気下での

水中の光環境にはもっとも適応した系となっている。

藻類の光合成系では，明らかな不連続性を見いだす

ことができる。それらは， (1)原核のラン藻から真核

の紅藻への変化，葉緑体の出現， (2)渦鞭毛藻におけ

るペリデイニン，およびその結合タンパク質の出現，

(3)紅藻でのLHCの出現，の3点であり，その他は非

常に相向性が保たれた反応システムであると言える。

この変化によって，光合成反応系は見かけ上大きく変

化した。

真核藻類の聞で起こった細胞共生により新たな種が

誕生していく過程は，原の解説 (1995)に詳しい(図1

参照)。これは現在も続く光合成系の変化のダイナ

ミックな側面を伝えている。レかし光合成系全体を眺

める時，我々はもっと本質的な疑問を持つ。それは，

ラン藻の出現が極めて不連続であるという事実であ

る。この過程を解析し，その意義を知ることが藻類の

光合成系の理解に必須の要因である。地球上でのラン

藻の出現は， 36億年前とも 27億年前ともいわれてい

る。地球に酸素の大気をもたらし，それによって生物

の進化の方向を変えたとされるラン藻の光合成系の不

連続性を以下の稿で明らかにしていきたい。

3. 反応系のひな型「光合成細菌」

光合成を行う始源的な生物群として光合成細菌が知

られている。現在， 5つの系統群に分類されている(図

5)。ヘリオバクテリア，緑色硫黄細菌，緑色滑走糸状

細菌，紅色細菌，ラン色細菌である。ラン色細菌はも

ちろん今までラン藻と書いてきたものである。これら

はいずれも原核光合成生物である。この中でラン色細

菌以外は酸素を発生しない光合成反応を営むので無酸

素型光合成と呼ばれる。これらは，酸素に対する抵抗

性からふたつに分類される。絶対嫌気性細菌(ヘリオ

バクテリアと緑色硫黄細菌)，嫌気性細菌(緑色滑走糸

状細菌，紅色細菌)である。起源を考える時，原始地

球の大気組成は酸素が極めて低い濃度しかなかった事
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表l光合成生物のRCの性質の比較

二量体 分子量 電子 電子 AlRor 色素数
構成 はDa) 供与体 受容体 A 

ヘリオバクテリア ホモ 68 BChlg 8-0H-Chl a AIR ~35 

緑色硫黄細菌 ホモ 64 BChla Chl a飢aJog AIR ~4O 

PS 1 ヘテロ 82，84 Chla Chla AIR ~1∞ 

緑色滑走性細菌 ヘテロ 35，35 BChla BPheo a R 6 

紅色細菌 ヘテロ 31，35 BChl a (b) BPheo a (b) R 6 

PS 2 ヘテロ 38，39 Chla 

分子量は代表的な値であり，種によって異なる。

実から，絶対嫌気性細菌がより古い種であることが考

えられるが， 16SrRNAの相向性を基にすると，緑色滑

走糸状細菌が初期の段階で分岐していることが明らか

になっている(Woose1987)。近年の解析から，光合成

反応の基本的な部分は総て光合成細菌で獲得され，か

つ完成されたことが明解に示されるようになってきた

(松浦 1995)。そこで反応中心，アンテナ系について，

その起源，系統性を考察する。

3・1. 反応中心

絶対嫌気性細菌と嫌気d性細菌では極めて異なった光

合成反応系を構成している(表1)。

ヘリオバクテリアと緑色硫黄細菌では，反応中心は

同じポリペプチド2分子から構成される(ホモダイマ

ー)。分子量はヘリオバクテリアと緑色硫黄細菌の聞

で多少異なるが，前者が68ゆ，後者が64kD程度で

ある。この複合体には，電子移動を担う色素の他に，

アンテナとして機能する色素分子がそれぞれ， 35分

子， 40分子程度結合している。これは既に述べたAIR

複合体であり， PS 1 RCと同じ性質である。系統的に

はこれらの光合成細菌の反応中心がルーツであると考

えられる。

緑色滑走糸状細菌と紅色細菌の反応中心は，非常に

相向性の高い2本のポリペプチドから構成されている

(ヘテロダイマー)が，両者の問では基本的な違いが認

められる。紅色細菌では，分子量は約 31 kD (L 

subunit)， 35 kD (M subunit)の他に， H subunit (分子

量28kD)が結合する。種によっては， RCにc型シト

クロムが結合している場合もある。 RCに結合する色

素は， 4分子のBα吐a(またはb，種に依存)， 2分子の

Pheoa R 6or8 

BPheoa (またはb)，さらに1分子のカロテノイドであ

る。一方，緑色滑走糸状細菌では，ポリペプチドはL

subunit (35 kD)， M subunit (35 kD)で， H subunit は

存在しない。結合する色素は， 3分子のBChla，3分子

のBPheoa，と 1分子のカロテノイドである。すぐに理

解できるようにこの構成はPS2RCと同じであり， R

複合体である。したがってPS2RCのルーツと考えら

れる。

こうした性質は単にタンパク質，色素の組成だけに

よらず，他の電子伝達成分からも支持される。PSlRC 

の場合には，電子受容体がChlの派生物である(へリ

オバクテリアでは8・OH-Chla，緑色硫黄細菌ではChla

の異性体)という他にはみられない特徴があり，また

鉄一硫黄σ'e-S)クラスターを持つ。光合成細菌の電子

伝達成分にはBChlしか存在しないという考えは潰え

去り，新たな考えを持つ時期が到来したと言える。こ

のことは，また色素の合成系に新たな視点をもたらし

た。 BChlはChlaを前駆体として合成されるのである

が，この合成系が必然であったことが理解される。絶

対嫌気性細菌は電子受容体としてChlを合成する必要

があったのである。一方， PS 2RCについては，電子

受容体がPheo分子であること， 2種類のキノンが電子

伝達成分として機能することなど，紅色細菌との類似

性が高い。これらの事実から，我々は藻類の反応中心

のルーツを知ることとなった。

3・2. アンテナ色素タンパク質

紅色細菌はコアアンテナ(LH1， Karrasch et al. 1995)， 

ペリフェラルアンテナ (LH2， McDermintt et aJ. 1995) 

の2種類を持っており，それぞれの結品構造が発表さ
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れている。両者ともに，ただ l度膜を貫通するヘリッ

クスを持つサプユニット成分 (αとがから構成され，

ヒスチジン残基がBChlのリガンドになっている。

BChlはダイマーとしてふたつのサブユニットに挟まれ

た形で存在する。ペリフェラルアンテナにはモノマー

も存在する。

このアンテナタンパク質の相向性を調べてみると，

紅色細菌の中での類似性は極めて高いのに比較して，

他の光合成系の機能タンパク質とは相向性が低い。し

たがって，このアンテナ色素タンパク質は酸素発生型

光合成生物には受け継がれなかった性質と考えること

ができる。反応中心の系統性を考える時，この不連続

性は際だつたものとなる。

3・3. ラン色細菌の起源

ここで重要な問題点に突き当たる。それは，如何に

してルーツが異なる2種類の反応中心が，ラン色細菌

の中に共存するような反応系が生まれたか，すなわ

ち，ラン色細菌の起源は何か，である。真核藻類の例

にならって細胞内共生を考えることがもっとも説明と

しては簡単である。ひとつの考え方としては，紅色細

菌が宿主で，緑色細菌が共生したという説を取ること

ができる。理由は，細胞内の酸素濃度を考えると逆で

は成立しないことである。しかし，宿主，共生生物の

役割分担についてはまったく想像の域を出ない。

松浦(1995)は，酸素発生をする光合成系を獲得し

た紅色細菌に，緑色細菌のRCと電子伝達成分 (cytb/ 

C1複合体，Fe-Sクラスター，フェレドキシン)などの

遺伝子が種間移行して，ラン色細菌が出現したという

仮説を提唱している。本質的には，緑色細菌側が後か

ら共生したという点では伺じである。

遺伝子の種問移行は，光合成細菌の聞では「クロロ

ソーム」にみられる。これは，緑色硫黄細菌，緑色糸

状滑走細菌に共通してみられるアンテナ系であるが，

前述のようにこのふたつの系統群は， RCの構造，酸素

に対する親和性などが大きく異なるために，共通の祖

先を持つとは考えられない。にもかかわらず共通のア

ンテナ系を持つ理由としては，遺伝子の種間移行が

もっとも妥当な考え方である。

は，酸化還元電位の大きな変化である。ラン色細菌は

水を酸化して電子を供給するために，高い酸化電位

(tV以上)を必要とする。このために4分子の陥原子

から構成される水分解系を獲得した。この反応系は他

にはなく，ルーツを探ることが容易ではない。

アンテナで起こる変化はPS2RCのコアアンテナで

ある CP-43， CP-47と，ペリフェラルアンテナである

フイコピリンの獲得である。ともに不連続なもので，

その起源となるべき適当な候補がない。 CP-43，CP-47 

のヘリックスの一部は，へリオバクテリアの反応中心

のヘリックスの一部と相向性が高いことが指摘されて

いる (Vennass1994)が，他の光合成細菌ではまったく

類似のタンパク質が見いだされていないので，必ずし

も納得できる説明ではない。フイコピリンタンパク質

は前述のようにグロビンファミリーであり，その起源

は光合成細菌の成分としては現在明らかになっていな

い(ただし，大腸菌には存在することが知られている，

Wakabayashi et al. 1986)。こうした観点から見ると，ラ

ン色細菌では当然と恩われたフイコピリン色素の存在

そのものが極めて不可思議な事項であることに思いい

たる。外から導入された遺伝子によりもたらされたと

考えることはできるが，現実にそのルートを採る場

合，その道は容易には現れてこない。

最近，ラン色細菌の光合成系で，細胞当たりの反応、

中心の相対含量が環境に応じて変化することが明らか

になってきた。もっともよく知られた例は，光条件に

応じてPS1 RCとPS2RCの量比が変動するのである

が，その時に制御を受けるのはPS1 RCの方で， PS 2 

RCは一定の値に保たれる(F吋itaet aJ 1994)。その代わ

りに， PS2RCのDIタンパク質は電荷分離反応を起こ

した後で分解され，さらに補修されて新しい複合体を

形成することが明らかになってきた。こうした代謝の

制御機構が系統性や宿主一共生種に関して新たな視点

を開く可能性もあるが，現段階では未知数である。

4. 今後の検討課題

藻類の世界だけを見ていれば，自明の事であったラ

ン藻(ラン色細菌)を起源とする系統性が，光合成生

物全体としての視点からは極めて不連続な過程である

ことを述べてきた。こうした事を明らかにする時のキ

3-4. ラン色細菌の出現に伴う反応系の変化 ワードは「細胞内共生」であろう。藻類の聞では極

反応中心，アンテナ色素タンパク質の系統性とラン めて自然と考えられている，原核一真核，真核一真核

色細菌の出現との関連をもう少し深く考えてみたい。 の細胞内共生が，実は原核 原核でも起こっており，

PS 2RCでは緩めて本質的な変化が生じている。それ それがラン色細菌を生み出したとすれば，より統一的
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な視点から光合成生物全体の系統性を考えることが可

能となる。今後は、系統性や細胞共生を実験的にも解

析することが必要となるであろう。
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