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1. はじめに
　光合成反応で最も重要な反応の一つである光エネ
ルギー変換反応は、光化学系の反応中心が担う。光
化学系は光エネルギーを捕集するアンテナ色素と光
ネルギーを変換して得られた酸化還元エネルギーを安
定化する複数の電子供与体と受容体から構成される
複雑な構造をもつ。酸素発生型光合成電子伝達系で
は、光化学系1（系1）と光化学系2（系2）が直列に
機能し、H2OからNADP+への電子移動を駆動する。異
なる光環境下で光合成電子伝達反応を効率的に進め
るため、光化学系の量比を調節したり、アンテナ複
合体の量を増減したり、アンテナ複合体から2つの光
化学系へ励起エネルギーを再分配（ステート遷移）
して、光化学系の活性が適切に調節されている。
　光化学系複合体の生合成の解析は、光合成器官の
生合成過程の一端を明らかにするだけでなく、光合
成生物が異なる光環境へ馴化する分子機構の解明に
も重要である。不安定な光エネルギーを効率よく変
換するため、アンテナ色素と電子伝達成分を秩序正
しく配置するように光化学系の構造は精密に構築さ
れている。光化学複合体の生合成過程は複雑である
が、迅速に進むため解析は容易でない。系1は系2に
比べて代謝回転が遅いため、その分子集合過程の解
析は実験技術的にも難しく、解決すべき課題が多く残
されている。

2. 系1の構造と機能
　系2によりH2Oから引き抜かれた電子はプラストキ
ノン（PQ）、シトクロムb6f（Cyt. b6f）、プラストシ
アニン（Pc）もしくはシトクロムc（Cyt. c）を経て系
１へ伝達される。系１はこの電子を用いてフェレドキ
シン（F d）を還元する。この様な直鎖型電子伝達反
応の他に、ある条件下ではFdの電子がPQを経て再び

系 1へ戻る循環型電子伝達反応も起こる。したがっ
て、系1は2種の電子伝達反応に関与し、その活性の
制御にも関わっている。
　酸素発生型光合成を行うシアノバクテリア、藻類、
高等植物の系1コア複合体の主要な構造と機能はよく
保存されている。コア複合体には大部分のコア・アン
テナ色素と全ての電子伝達成分が存在する。図1に示
すように、初期光化学反応（電荷分離反応）を起こす
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解説

図1　系1電子伝達系の空間配置
　シアノバクテリアの系1複合体の結晶構造解析から得られ
た電子伝達成分の配置を示す。図の一番下のクロロフィル2
量体が初期電子供与体P700で、そこから矢印で示したよう
に鉄硫黄中心の2次電子受容体FXまで2通りの経路を電子が
移動する。P700からFXまではそれぞれの経路には２分子の
Chlaと１分子のナフトキノンが存在する。P700からFXまで
の成分は反応中心サブユニットPsaAとPsaBに結合する。FX

から電子はFAとFBを経て、Fdが還元される。2つの鉄硫黄中
心は反応中心のストロマ側に存在するPsaCに結合する。
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初期電子供与体（P700）と電子受容体（A0）が近接
して存在し、電荷分離を安定化する役割を果たす一連
の電子受容体（A1、FX、FA、FB）が整然と並んでい
る1)。その結果、A0の電子はFBまで迅速に伝達され、
P700+への電子の逆流（逆反応）が抑えられ、効率的
にFdが還元される。
　図2に示したのは、ストロマ側から見た植物の系1

複合体のサブユニット構造である2)。各サブユニット
を色分けしたが、数が多いため詳細は分かりにくい
かもしれない。点線の上側の構造が系１コア複合体
で、周辺部のサブユニット組成に多少に違いがある
が、シアノバクテリアと高等植物で本質的な差はほと
んどない。しかし、シアノバクテリアではコア複合体
が3量体を形成するが1 )、高等植物ではコア複合体に
アンテナ複合体（LHCI）が結合した超分子複合体が
単量体で存在する2)。表1にシアノバクテリア、緑藻ク
ラミドモナス、高等植物の系1複合体のサブユニット
組成をまとめた。P700からFXまでの電子伝達成分は
反応中心サブユニットであるP s a AとP s a Bに結合す
る。一方、鉄硫黄中心F AとF Bは反応中心サブユニッ

トのストロマ側に存在する小型サブユニットP s a Cに
結合する。系1コアには約1 0 0分子のクロロフィルa

（Chla）と約20分子のβ−カロテン（β−Car）が存在す
るが、そのほとんどは反応中心サブユニットに結合
し、コアアンテナとして光捕集をする。 P s a C、
PsaD、PsaEはストロマ側にFd結合部位を形成する。
一方、PsaFはPsaJと隣接しルーメン側のPcもしくは
Cyt. c 結合部位の一部を形成する。また、PsaIとPsaL

は反応中心を挟んでP s a Fの反対側に存在し、クラス
ターを形成する。シアノバクテリアでは3量体形成の
安定化にこれらのサブユニットが関与している。しか
し、高等植物にはシアノバクテリアはもたないPsaHと
その近傍にPsaOが存在する3)。さらにこれらのサブユ
ニットはステート遷移の過程で系1へ移動するアンテ
ナ複合体の結合に関与する。その他に、高等植物に
は PsaG と PsaK が LHCI 4量体の両端に対称的に存在
し、LHCIの結合を安定化している4,5)。シアノバクテ
リアにはPsaGが存在しないがPsaMをもつ。

3. 系1複合体の分子集合の解析に有利な緑藻クラ
ミドモナス
　光化学系複合体の分子集合の解析にはシアノバクテ
リア、クラミドモナス、タバコやシロイヌナズナがモ
デル生物としてよく使われる。その理由は、(1)ゲノム
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図2　系1複合体のサブユニット構造
　植物の系1複合体の結晶構造解析により明らかにされたサ
ブユニット構造を示す。系1コアとアンテナ複合体（LHCI）
から構成されるPSI-LHCI超分子複合体が形成されているの
をストロマ側から見た構造である。点線が系1コア複合体と
L H C I複合体の境界を示す。反応中心サブユニットP s a Aと
PsaBのストロマ側にPsaC/D/Eが結合する。LHCIと接する部
位にそれぞれ膜を貫通するヘリックスを１本もつPsaFとPsaJ
が存在する。反応中心に対して反対側にPsaH/ I /Lが存在す
る。PsaOはこの構造には含まれていないが、PsaHとPsaLの
近傍に存在する。LHCI 4量体の両端に PsaG と PsaK が存在
する。また、Lhca2とLhca3のルーメン側にPsaNが結合す
る。

サブユニット 植物 クラミドモナス シアノバクテリア
PsaA + + +
PsaB + + +
PsaC + + +
PsaD + + +
PsaE + + +
PsaF + + +
PsaG + + −
PsaH + + −
PsaI + + +
PsaJ + + +
PsaK + + +
PsaL + + +
PsaM − − +
PsaN + + −
PsaO + + −
PsaP + − −
PsaX − − +
Lhca1 + + −
Lhca2 + + −
Lhca3 + + −
Lhca4 + + −
Lhca5 + + −
Lhca6 + + −
Lhca7 − + −
Lhca8 − + −
Lhca9 − + −

表1　系1複合体のサブユニット組成



解析が進んでいる、( 2 )核と葉緑体遺伝子の形質転換
系が確立している、( 3 )光化学系複合体の変異株が単
離されている、 ( 4 )高度な生化学的解析が可能であ
る、などである。複合体の生合成は多数の構成サブユ
ニットやコファクターが生合成された後の分子集合
過程を詳細に調べる必要があるため、( 4 )の条件は重
要である。単細胞の真核藻であるクラミドモナス
（Chlamydomonas reinhardtii）は系１複合体の分子集
合の解析に最も適したモデル生物の一つであり（図
3）、これまでにその解明に大きく貢献してきた6 )。
光化学系複合体の生合成の様々な段階で欠損をもつ
変異株のコレクションがあり、主要な光化学系複合
体サブユニットをコードする葉緑体遺伝子の特異的形
質転換が容易であり、構成サブユニットの生合成後の
分子集合過程を分析する上で必須なタンパク質のパル
スラベル法が確立している。その他に研究室での培養
が容易であるなどの長所をもつ。しかし、シロイヌナ
ズナに比べて核遺伝子にコードされた分子集合に関
与する因子の解析が容易でない欠点がある。今後、
変異株の核ゲノム上の原因遺伝子の効率的なクローニ
ング法の開発が進めば、事情が大幅に改善されると
期待される。

4. 分子集合に関与する因子
　機能的な系1複合体が生合成されるには、多数の構
成成分が秩序正しく分子集合されなければならな
い。多数の成分が自発的に集合して機能的な構造体が
形成されるとは考えにくく、緻密な分子集合過程を
介添えする因子や装置が存在するはずである。
　系1複合体の合成に影響を与える因子は多数存在す
る。それは、系1サブユニットの遺伝子発現に関与す

る因子やコファクターの生合成に関与する酵素が多
数存在するため、その一つが変異を受けると系1複合
体の蓄積が影響を受けるからである。したがって、系
1複合体の分子集合に直接関与する因子の変異株は、
系1サブユニット遺伝子の発現（系1遺伝子のmRNAの
蓄積と系1タンパク質の合成）やコファクター生合成
は正常であるにもかかわらず、系1複合体の蓄積が正
常に行われないことを指標にスクリーニングしなけれ
ばならない。
　葉緑体ゲノムにコードされるYcf3とYcf4はこれまで
に最も解析が進んでいる因子で、系1サブユニットの
翻訳後の過程で重要な役割を果たしていると考えられ
ている7 - 9 )。これらは酸素発生型光合成生物に保存さ
れている。Ycf3は膜貫通へリックスをもたないチラコ
イド膜の表在性タンパク質で、TPR（tetratrico peptide 

repeat）モチーフをもつことから他のタンパク質と相
互作用すると予想されている。クラミドモナスのycf3

遺伝子を欠損させると系1サブユニットの遺伝子発現
は正常であるが、系１複合体の蓄積は検出限界以下
になる7)。TPRモチーフを欠損させた変異株は正常に
系1複合体を蓄積するので、TPRモチーフは系1複合体
の分子集合に必須ではない。しかし、大腸菌に大量
発現させたYcf3は系1サブユニットのPsaAとPsaDと相
互作用するので、系1サブユニットの分子集合に直接
関与すると考えられている 1 0 )。シアノバクテリアの
Y c f 3はチラコイド膜と細胞膜の結合部位に局在し、
そこが反応中心複合体の合成部位であると指摘されて
いる11)。しかし、葉緑体のチラコイド膜の特定の部位
にYcf3が局在することを示す証拠は得られていない。
葉緑体とシアノバクテリアの間には、系1複合体が分
子集合する部位に違いがあるのかもしれない。
　Ycf4はN末端側に2つの膜貫通へリックスをもつチ
ラコイド膜に局在するタンパク質である。この遺伝子
の欠損株はシアノバクテリアで最初に作出された12)。
この欠損株は光合成的に生育し、系2に対する系1の
量比が大きく減少していたため、Ycf4は光合成機能に
必須ではないが光化学系の量比を調節する機能を持
つ因子であると結論された。これに対して、クラミド
モナスの欠損株は系1複合体を検出限界以下にしか蓄
積しなかったため、Ycf4は系1複合体の生合成に必須
な因子である7)。興味深いことに、チラコイド膜を非
イオン性界面活性剤で温和に可溶化しショ糖密度勾
配超遠心法にかけると、Y c f 4は大きな分子量の画分
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図3　緑藻クラミドモナス
　単細胞で鞭毛を2本もち、細胞体積の40％を占める葉緑体
を1つもつ。光独立栄養的に生育し、酢酸塩存在下では従属
栄養的に生育する。



に分離され、複合体の成分であることが示唆され
た。そこで、タグを融合したYcf4を発現するクラミド
モナスの形質転換株からYcf4を含む複合体をアフィニ
ティークロマトグラフィーで精製しその成分を分析す
ると、Ycf4複合体には新規に合成された系1反応中心
サブユニット（PsaAとPsaB）の他にPsaF、PsaC、
PsaD、PsaE が存在することが明らかにされた13)。さ
らに、これらのサブユニットはクロロフィルとカロテ
ノイドを結合した複合体を形成していたため、系1コ
ア複合体はY c f 4複合体上で形成されると考えられ
る。Ycf4複合体は系1複合体の分子集合を効率化した
り、中間体を安定化したりする足場タンパク質の役割
を果たしていると考えられる。
　シアノバクテリアで同定されたYcf378)もしくはシロ
イヌナズナで同定されたオーソログのP y g 7（p a l e 

yellow green 7）14)も系1複合体の蓄積に関与する因子
である。Ycf3と同様にTPRモチーフをもち、チラコイ
ド膜に局在し、系1複合体と相互作用する。シアノバ
クテリアの欠損株では系1複合体が30％程度減少する
に過ぎないが、系1コア複合体の3量体形成が影響を
受ける。一方、シロイヌナズナの欠損株では系1タン
パク質は合成されるが複合体は蓄積しない。P y g 7は
Ycf4と同様にシアノバクテリアでは必須ではないが、
葉緑体では必須である。
　その他にも表2にまとめたように系1複合体の蓄積
に関与する因子が報告されている。しかし、これらの

因子の機能の詳細はほとんど明らかにされていない。
また、系1に存在する3種の鉄硫黄中心の形成に関与
する因子が見つかっている。これらの因子の欠損は
系1複合体の合成を損なうことから、鉄硫黄中心の形
成は系1複合体の分子集合もしくは安定性に重要な役
割を果たしていると考えられる。
　これまでに報告された因子の中には、系1複合体の
蓄積に対してシアノバクテリアでは必須ではないが、
クラミドモナスや高等植物では必須であるものがあ
る。欠損株の表現型に差が生じる理由は明確ではな
いが、シアノバクテリアでは同等の機能をもつ複数の
因子が関わっているのかもしれない。さもなけれ
ば、これらの因子は分子集合中間体の安定化や分解
に対する保護の役割を果たしているのかもしれない。
この場合、葉緑体の方がシアノバクテリアより分子集
合中間体を分解・除去する活性が高いのかもしれな
い。例えば、光化学系複合体の構成サブユニットの一
つを欠損させると（例えば系 1の P s a C 1 5 )や系 2の
PsbK16)など）、葉緑体の方が不完全な複合体が速く
分解される。これは、損傷を受けたり、構造が不完
全であったりするタンパク質を除去する活性が葉緑体
の方が高いことを示唆している。

5. 系1複合体の段階的分子集合
　系1複合体は多数の成分から構成されるが、各成分
の分子集合は中心成分（反応中心複合体）から周辺
成分（小型サブユニット）へと段階的に進むはずであ
る（図4）。したがって、反応中心を形成する２種の
相同な反応中心サブユニットPsaAとPsaBの分子集合
が最初の過程であると考えられる。確かに、反応中
心サブユニットが欠損すると他の構成成分は合成され
たとしても速やかに分解してしまう。これに対して、
複合体の周辺に結合するサブユニットを欠損させても
系1複合体の主要部分は分子集合することが多い。反
応中心サブユニットは11の膜貫通領域を含むため極め
て疎水性が高く、多数のChlaとβ−Car、2分子のナフ
トキノン、鉄硫黄中心などのコファクターを結合する
ため、反応中心の分子集合過程は最も複雑で困難な
過程である。反応中心サブユニットの合成とコファク
ターの結合は同時に起こるのだろうか。これに明確
に答えるのは難しい。タンパクが蓄積しないとコファ
クターは存在しないし、コファクターの合成を阻害
すると反応中心の蓄積は著しく抑えられる。例えば、
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表2　系1複合体の分子集合に関与する因子

因子 特徴・機能など 文献番号
Ycf3 TPRモチーフ　

系1分子集合に必須
7, 9, 10

Ycf4 複合体を形成　
足場タンパク質

7, 13

Pyg7(Ycf37) RPRモチーフ 

系1分子集合
8, 14, 26

Hcf44 PsaCの分子集合 27

FtsH AAA protease 
系1の蓄積

28

BtpA 系1の蓄積 29

viridis-zb 系1の蓄積に必須 30

Apo1, CnfU, Hcf101 鉄硫黄中心の合成 31-33



Chlaが合成されないと反応中心サブユニットの合成お
よび反応中心複合体の安定性が著しく低下し、系１
複合体は形成されない17)。クラミドモナスではカロテ
ノイドは系1複合体の合成もしくは安定性に重要であ
るが、Scenedesmusでは系1複合体の分子集合には必ず
しも必要でない。また、鉄硫黄中心の合成が欠損し
た変異株では系 1複合体の蓄積は著しく減少するた
め、このコファクターが系1複合体の合成もしくは安
定性に重要である（表2）。おそらくコファクターの
存在は系1反応中心サブユニットの合成を促進し、ま
たコファクターが結合するとサブユニットが安定化さ
れるため、タンパクの合成とコファクターの結合は同
時もしくは連続して起こると考えるのが妥当であろ
う。
　真核光合成生物ではPsaA/B/Cは葉緑体ゲノムにコー
ドされ、葉緑体内で合成される。これらの合成と分

子集合の制御機構はクラ
ミドモナスで詳しく調べ
られている。P s a Aの欠損
株ではP s a Bは合成される
が、 P s a Bの欠損株では
P s a Aはほとんど合成され
ない。この結果は、P s a B

が最初に合成され、そこ
にP s a Aが分子集合するこ
とを示唆している18)。この
時、P s a Bが存在しないた
め分子集合できないP s a A

がpsaAのmRNAと相互作
用し翻訳を自己制御す
る。このように P s a Aは
P s a Bの発現量と一致させ
る分子機構が存在する
19)。同様な制御機構がシア
ノバクテリアにもあるか
どうかは分かっていな
い。さらに、PsaAとPsaB

から構成される反応中心
が形成された後、鉄硫黄
中心を結合するP s a Cが分
子集合する。反応中心が
存在しないと分子集合で
きないPsaCはPsaAと同様

の機構によりpsaCのmRNAと相互作用し翻訳が自己
制御される。したがって、系 1複合体の合成の初期
は、PsaB、PsaA、PsaCの順番で分子集合すると言え
る。ところで、P s a Cはストロマ側に存在するサブユ
ニットで、PsaDとPsaEと共にFd結合部位を形成して
いる。結晶構造からも明らかなように、P s a Cが内側
に、PsaDとPsaEがそれを覆うように存在している。
P s a C欠損株ではP s a Dの蓄積しなくなることから、
PsaCが分子集合した後、PsaDとPsaEが分子集合する
と考えられる20,21)。精製したYcf4複合体に反応中心の
他に、PsaC、PsaD、PsaEが存在したことから、反応
中心複合体とストロマ側の3種のサブユニットはYcf4

複合体上で分子集合すると考えられる。
　葉緑体の系 1コア複合体の周辺部には、 P s a H、
PsaI、PsaL、PsaOがクラスターを形成して存在する。
シアノバクテリアにはPsaHとPsaOは存在せず、PsaIと
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図4　系1複合体サブユニットの分子集合モデル
　葉緑体のチラコイド膜上で系1サブユニットが段階的に分子集合する過程を示す。足場タン
パク質の役割を果たすサイズの大きなYcf4とPsaFを含む複合体上にPsaBが分子集合し（1）、
その次にもう一つの反応中心サブユニットPsaAが分子集合し、反応中心複合体が形成される
（2）。その後、ストロマ側に存在するPsaCが分子集合する（3）。PsaDとPsaEがPsaCに隣接
して分子集合し、Fd結合部位が形成される（4）。この段階の前後でPsaFが反応中心に移動
し、系1コア複合体が形成され、Ycf4複合体と遊離する（5）。Ycf4複合体は再び分子集合過
程に再利用される。ここまでの分子集合過程はかなり迅速に進む分子集合の初期段階であ
り、Ycf4以外にもYcf3やPgy7などの因子が関与すると考えられる。LHCIの合成とオリゴマー
化は系1欠損株でも起こるため、系1複合体の合成とは独立して行われる（6）。その後、系１
コア複合体とLHCIのオリゴマーは結合して、PSI-LHCIが形成される（7）。分子集合過程の最
終段階は、未成熟のPSI-LHCIにPsaGとPsaKが結合する過程である（8）。



PsaLの領域が3量体形成の安定化に関与する。一方、
植物や藻類では、この領域はステート遷移に伴うア
ンテナ複合体の可逆的結合に関与する。このクラス
ターの形成はコア複合体の分子集合後に起こるので
あろう。シアノバクテリアでは3量体形成の前に起こ
ることは容易に想像できる。コア複合体の構造から
PsaLとPsaIが最初に分子集合し、その後PsaHが、最後
にPsaOが結合すると考えられる。PsaOのknock-down

株でも正常に系１複合体が形成されることからも、
この順番は支持されている3)。PsaFとPsaJはアンテナ
複合体とコア複合体の境界領域に存在する。Y c f 4複
合体にPsaFが存在し、系1コア複合体の分子集合の後
半に、このサブユニットがYcf4複合体からコア複合体
へ移動して結合すると考えられる。しかし、PsaFおよ
びPsaJを欠損させてもコア複合体の蓄積は大きく損な
われることはない22,23)。しかし、欠損株ではアンテナ
複合体（LHCI）の結合が弱くなることから、コア複
合体とLHCIの結合の安定化に関与している。PsaFと
PsaJはその存在部位を考慮するとLHCIの結合より前
に分子集合すると考えるのは合理的であろう。
　PsaFとPsaJ以外に3つのサブユニットPsaG、PsaKと
PsaNもLHCIの近傍に存在する。PsaGとPsaKはLHCI

の4量体の両端に存在し、LHCIの構造の安定化に関与
する。興味深いことに、活発に系1複合体を合成する
対数増殖期の緑藻クラミドモナスではPsaGとPsaKが
結合していない系1複合体が2−3％程度蓄積すること
が示された24)。タンパク質のパルス・チェースラベル
実験から、このサブ複合体は一過性的に蓄積し、他
の分子集合過程と比べてかなりゆっくりと成熟型の
複合体へ変換されることが示された。このサブ複合
体にはすでにLHCIが結合しているが、PsaGとPsaKが
存在しないためLHCIの結合は弱く、分析のためチラ
コイド膜を温和な条件で可溶化しても遊離してしまっ
たと考えられる。LHCIのオリゴマー形成は系1複合体
に結合してから起こるのではなく、オリゴマーを形成
し終えてから系1複合体へ結合すると考えられる。そ
の理由は、クラミドモナスでは系１欠損株でもLHCI

はほぼ正常に合成され、オリゴマー形成するからで
ある25)。LHCIのオリゴマーが系１複合体へ結合する
とき、PsaGとPsaKが存在するとその結合過程が妨害
されるのかもしれない。そして、LHCIオリゴマーが
分子集合した後、その結合を安定化するためPsaGと
PsaK が結合するのであろう。この過程は系1複合体の

分子集合過程の中では最もゆっくり進むが（3 0分く
らい）、すでに機能上重要な構造は形成されているの
で、それでも問題ないのであろう。興味深い課題とし
て残されているのは、P s a Nである。このサブユニッ
トはLHCIを持たないシアノバクテリアには存在しな
いが、その結合部位はLHCIのLhca2とLhca4のルーメ
ン側である。P s a Nは系1サブユニットとされている
が、奇妙なことにLHCIとより密接に結合している。
それでは系１複合体の合成過程でP s a Nはどのように
分子集合するのであろうか。今のところ明確な答え
は得られていないが、PsaNのLHCIへの結合は、LHCI

のオリゴマー化の時か、LHCIオリゴマーが系１コア
複合体へ結合した後ではないかと考えられる。

6. 今後の展望
　光化学系複合体の分子集合過程の解析は実験技術
上の難しさがあり解明すべき課題が多く残されてい
る。特に、分子集合過程が速く進行すること、多数
の成分が関与すること、十分の量の分子集合の中間
体が得られないこと、などが障害となっていた。こ
れからは、タンパク質の質量分析技術やコファクター
の分析の高度化・微量化、分子遺伝学的手法の発展
などにより新しい研究が展開されるであろう。また
系2やシトクロムb6f複合体の分子集合の解析の進展も
系1複合体の分子集合の解明にとって大きく貢献する
と期待される。
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