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1. はじめに
　全ての光合成は光を集めることから始まる。光生物
は太陽光の希薄な密度のエネルギーを効率的に集める
ため、一般的に多数の色素分子とタンパク質からなる
アンテナのような光捕集複合体（ l i g h t - h a r v e s t i n g 

complex, LH) を用いる。光捕集は光が生体内に入る玄
関口に当たるため、光合成の効率と機能に重要な役割
を果たしている。捕獲された光エネルギーは色素間に
おける特異なナノスケールの空間配置により、フェム
ト秒からピコ秒単位で高速に移動し、ほぼ100％の量
子収率で反応中心 (reaction  center, RC) に到達して電荷
分離反応を誘起する。
　植物、藻類及びシアノバクテリアで代表される酸素
発生型光合成の明反応系において、周辺光捕集複合体
に加え、コアとなる光化学系本体の中でも光捕集機能
が組み込まれている。例えば、シアノバクテリア由来
の光化学系Iではタンパク質と結合している9 6個のク
ロロフィルの内、わずか6個が電荷分離と電子移動に
関与し、残りの90個が光捕集色素として機能すること
がわかっている1 )。これらのことから光合成の最終過
程である炭酸固定に十分なエネルギーを供給するには
光捕集の重要さとこれにかけるコストの高さが想像で

きる。
　一方、過剰な光エネルギーによる光合成系の損傷を
避けるため、光捕集系は必要以上の光エネルギーを熱
エネルギーに変換し、光環境の変化に柔軟に対応でき
る能力をもっている。直接光の吸収と伝達を担うのが
色素分子であるが、光捕集系に多彩な機能をもたせて
いるのが色素を支えるための足場となるタンパク質で
ある。光捕集系全般及び色素系については既に多くの
書物が出版されているため2-6)、本稿では非酸素発生型
光合成細菌の内、紅色細菌の光捕集系を取り上げる。
図1にその模式図を反応中心とともに示す。この図か
らもわかるように研究材料としての光合成細菌の魅力
は何と言ってもそのシンプルさと各構成器官の役割の
明確さである。しかし、一見シンプルに見える現象で
も想像を超える複雑さを内包しており、その仕組みの
巧妙さも魅力の一つである。ここではその複雑さの要
因の一つである光捕集タンパク質の多様性について、
筆者らの研究を交えて紹介したいと思う。

2. コア光捕集複合体LH1
　紅色光合成細菌の光捕集系は図1に示したようにコ
ア光捕集複合体LH1と周辺光捕集複合体LH2から構成
される。LH2を持たない Rhodospirillum (Rsp.) rubrum

のような菌種もあるが、全ての紅色細菌にはLH1が存
在する。LH1がRCを取り囲んだ形で配置し、RCとの
比率は化学量論的にほぼ一定であるとされている。
LH1は2種類のポリペプチドαとβが組みとなり、これ
にバクテリオクロロフィル BChl が2分子とカロチノイ
ドが結合したものが構造単位（サブユニット）を構成
する。多くの紅色細菌においてこの単位が15ないし16

ほど R Cの周りをやや楕円状に取り囲んでいるが、
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図1　紅色光合成細菌の光捕集複合体と反応中心の模式図
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Rhodobacter (Rba.) sphaeroides 由来のLH1のように13な
いし14のサブユニットがダイマーとなって、Ｓ字の形
でRCの周囲に配置するものもある。
　紅色細菌の明反応器官の中で、LH1複合体の高分解
能の立体構造はまだ得られていない。しかし、適切な
条件下で、LH1は高い自己組織能力を示す。この性質
を利用して、LH1を構成する構造単位についての研究
が盛んに行われてきた。例えば、界面活性剤O c t y l 

glucosideの濃度を調節することによって、色素BChl と
αとβポリペプチドから 820 nm に吸収極大を有するサ
ブユニット複合体 (B820) が再構成でき、さらにこの
サブユニットから生体内と同様な吸収極大（約 8 7 3 

nm）を示す高次会合体(B873)が再構成される7)。図2

にこの様子と各状態の吸収スペクトルとを対応させて
示した。B820は極めて高い構造安定性をもつことで知
られ、その正体については、一時期ヘテロダイマー
(BChl2αβ)かテトラマー(BChl2αβ)2かの議論があった
が、中性子散乱の測定から前者であることが示された8)。
さらにB820中における色素分子について、核磁気共鳴
の研究から2個のBChlがface-to-faceで非対称な配置を
取り、ピロール環II、IIIとVが互いに部分的に重なっ
ていることが明らかになった9)。このようにLH1全体
についての詳細構造がわかっていないものの、その構
成単位の構造と性質が詳しく調べられてきた。一方、
色素を含む構造体の研究と平行に、LH1複合体の構成
タンパク質についても多くの研究がなされてきた。以
下、これらについて個別に述べる。

2. 1.  LH1αβポリペプチド
　LH1を構成する主要タンパク質は、膜一回貫通領域
をもつαとβポリペプチド(分子量約 5−7 kDa)である。
BChl  b を合成する Rhodopseudomonas (Rps.) viridis  のよ
うな紅色細菌には、αとβに加え、γポリペプチド(約30

残基)が1:1:1の割合で存在する10)。一般的にLH1αとβ
が一種類ずつ存在するが、タイプVに分類されるpufオ
ペロンをもつ紅色硫黄細菌Allochromatium (Alc.) vinosum 

と Amoebobacter purpureus には遺伝子上三種類ずつ
(pufB1A1、pufB2A2、pufB3A3)存在することが知られてい
る11, 12)。実際 Alc. vinosum からLH1αとβポリペプチド
が二種類ずつ確認されている13-15)。しかし、近縁種の 

Thermochromatium (Tch.) tepidum の puf オペロン及びそ
の周辺には、αとβをコードする遺伝子が一対しか存
在しないことが最近の研究で明らかになった 1 6 )。ま

た、好塩性紅色細菌Ectothiorhodospira halochlorisと
Ectothiorhodospira halophilaのLH1からもαとβポリペプ
チドが二種類ずつ単離された17)。現在のところ、複数
種類のLH1αβポリペプチドをもつ菌体と高塩濃度とい
う生息環境との間に相関関係があるように見られる
が、これらのポリペプチドのもつ生理的な意義はまだ
わかっていない。
　一部のLH1αβポリペプチドは翻訳後Ｃ末端領域での
プロセッシングを受け、約10−15残基分が切除される
ことが知られている。このような菌種には、 R s p . 

rubrum18)、Rps. viridis、Rubrivivax (Rvi.) gelatinosus19)と
Alc. vinosum15)が含まれる。多くのLH1αのＮ末端メチ
オニンがフォルミル化されている。さらに、このメチ
オニン基が容易に酸化を受けることもわかった 2 0 )。
LH2αポリペプチドの場合、Ｎ末端残基がB800に配位
することが知られているが、LH1の場合それに相当す
る色素が存在しないため、その役割は不明である。一
方、殆どのL H 1βのＮ末端がアラニンになっており、
幾つかの菌体からこのアラニン残基がメチル化されて
いることが見出された21,22)。また、古くからLH1ポリ
ペプチドのリン酸化が報告されてきた。Rsp. rubrumの
菌体及びクロマトフォアを用いた実験からリン酸化さ
れたタンパク質の存在が確認され、分子量約10kDaの
ものがLH1ポリペプチドに帰属された23,24)。同菌体か
らLH1をリン酸化するキナーゼも報告された25)。しか
し、単離精製されたLH1ポリペプチドの質量測定から
このようなリン酸化が認められなかった2 0 , 2 2 )。R b a . 

capsulatus由来のLH1αの場合、膜挿入過程において、
特にcytoplasmic sideに位置するSer2が高い割合でリン
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図2　LH1複合体の会合状態と対応する吸収スペクトル



酸化され2 6 )、その後完全に
脱リン酸化を受けた結果、
成熟後の光合成膜にはリン
酸化されたL H 1ポリペプチ
ドが見つからなかった2 7 )。
R h o d o v u l u m ( R h v. ) 

sulfidophilumのLH1βも複合
体形成の過程でリン酸化さ
れるが、形成後の膜にはリ
ン酸化されたL H 1βがまだ
残っていたとの報告がある28)。
これらのリン酸化は、光合
成膜の形成や膜へのタンパ
ク質の挿入に際して必要な
一時的な修飾であると考えられる。

2. 2.  PufXポリペプチド29)

　全てのRhodobacter種由来のLH1複合体には、PufXと
呼ばれる約80残基の膜タンパク質が存在する30)。この
中で、Rba. sphaeroides 由来のPufXが最も良く研究さ
れてきた。PufXの役割として、主に嫌気条件下での光
駆動電子移動31,32)と、RCとCytochrome bc1間のユビキ
ノン輸送33)に関わり、またLH1-RC複合体のＳ字形二
量体形成に寄与することが挙げられる34)。しかし最近
では、Rba. veldkampii から単量体のLH1-RCが観測さ
れ、この場合PufXが二量化に寄与しないとの報告がある
35,36)。PufXの存在は既に約20年以上前に知られていた
が、タンパク質として単離されたのはずっと後のこと
である37)。PufXは生育条件によらずRCと1：1の量論
比で発現され、強い疎水的性質をもつ。翻訳後にＣ末
端プロセッシングを受け、約70残基の成熟タンパク質
になる。in  vitro再構成の実験では、PufXはLH1αと強
く相互作用する傾向を示し、LH1複合体の形成に阻害
的な効果を及ぼすことが明らかになった。さらにPufX

の中央ドメインはL H 1ポリペプチドとの相互作用3 8 )

に、両末端ドメインは主にLH1-RCの二量化とPufXの
膜挿入39)にそれぞれ寄与することもわかった。
　PufXの機能解明とともに、構造的研究も多くなされ
てきた。Rba. sphaeroides由来のRC-LH1-PufX複合体の
二次元結晶から8.5Å分解能の構造40)、三次元結晶から
12Å分解能の回折結果41)がそれぞれ報告された。また
AFMや単粒子解析法などによる構造解析も報告されて
いるが、分解能が低いため、複合体中におけるPufXの

配置やコンフォメーションについて信頼できる情報を
得るのが難しい状況にある。そこで、PufX単独の立体
構造決定の試みも行われた。天然のPufXの発現量が極
めて少なく、疎水性が高いため適切な発現系の探索が
必要であった。筆者らは大腸菌発現系を構築し、Rba. 

sphaeroides由来のPufXの発現を試みたところ、活性を
もつP u f Xタンパク質が大量に得られた4 2 )。これに続
き、PufXの同位体標識を行い、その立体構造を核磁気
共鳴法で決定した43)。同時期に他のグループからの結
果も発表された44)。PufXは膜一回貫通のヘリックス構
造を示し、その中央部分にG l yとA l a残基に富む領域
（G l y 3 0 - G l y 3 6、紫色）が存在することが判明した
（図3）。この領域は側鎖の小さいGlyとAlaがヘリッ
クスの片側に、側鎖の大きい他の残基がヘリックスの
反対側と両側に位置して、くぼみ（凹）の形をしてい
る「通路」のように見える。重水素交換の測定からこ
の領域のヘリックスが柔軟性に富み、他の部分より溶
媒からのアクセスを受けやすい特徴をもっていること
が明らかになった。図 3のアミノ酸配列を見ると、
Rba. sphaeroidesとRba. capsulatusのPufXの膜貫通領域
にそれぞれ6つと7つのGlyが存在することがわかる。
これは、LH1αβの同じ領域にGlyが一個程度しかない
ことと好対照である。Rba. sphaeroidesのPufXにある5

つのGlyがGxGxxGGxxxG（x: Gly以外のアミノ酸）と
いうモチーフを形成している。類似のモチーフ ( V /

IxGx1-2GxxGxxxG)が酸化還元酵素中にあるFADやNAD

( P )の結合部位にもよく見られ4 5 )、キノン輸送を担う
PufXの機能的観点から興味深いことである。一方、こ
れまで膜貫通ヘリックス間の相互作用にG x x x Gや
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図3　Rba. sphaeroides由来PufXの構造とこれまで報告されたPufXのアミノ酸配列30)

配列の上下にある黒線の部分は膜貫通領域を表し、その中にあるGlyとAla残基を赤字で示し
ている。*印は全PufXの中で保存されたアミノ酸残基を表す。



GxxxAモチーフが高頻度で現れることが知られている46,47)。
図3から、これらのモチーフが全てのPufX配列に見ら
れることがわかる。他の実験結果と合わせて、Glyと
A l aに富むこれらの領域はキノン輸送とタンパク質間
相互作用を司るPufXの活性部位である可能性が高い。

2. 3.  Protein ΩとProtein W

　Rsp. rubrumのカロチノイド欠損変異株からLH1を単
離する際に、分子量約 4 kDaの未知のタンパク質も同
時に精製され、Protein Ωと名付けられた25)。Protein  Ω

は、LH1αβに対して約1/10のモル比で存在し、強い疎
水的性質をもつとされる。そのアミノ酸組成が同定さ
れたものの、配列に関する情報は得られていない。二
次元再構成の結晶の観察では、Protein Ω をもつ LH1-

RCが四角形に近い4回回転対称の形態をとっているこ
とが示され、Protein Ω が4つの角に配置する構造モデ
ルが提案された48,49)。一方、Rsp. rubrum 野生株から精
製されたLH1とRCの二次元再構成結晶から、円形に
近いリング状のLH1-RCの構造が観測された50)。
　現在最も高い分解能(4.8Å)の結晶構造が知られてい
るRps. palustrisのLH1-RCには、LH1αβに帰属できない
新たなタンパク質が見出され、Protein Wと名付けられ
た51)。Protein Wは、RCに対して1：1、LH1αβに対して
15：1の割合で存在し、LH1が形成するリング状構造
の切れ目に位置する。有機溶媒で抽出されたLH1-RC

複合体のゲル濾過分画によりProtein Wが単離され、銀
染色SDS-PAGEでは11kDa、TOF-MSでは10708 Daであ
ることがわかった。Rps. palustris  のゲノム配列はすで
に公表されているが、Protein Wの配列に関する情報は
まだ得られていない。分子量、存在割合及びLH1-RC

複合体中での配置から、Protein Wがキノン輸送に関わ
るPufXと似たような役割を果たすのではないかと推測
されている。

2. 4.  LH1と金属イオンとの相互作用
　一般に、BChl  aをもつ紅色細菌のLH1は約880 nmに
吸収ピーク（Q y遷移）を示す。一方、紅色硫黄細菌
970株の場合960 nm52)、好熱硫黄細菌Tch. tepidumの場
合915 nm53,54)、非硫黄細菌Roseospirillum parvum 930I

の場合909 nm55)にそれぞれQyピークをもつことが知ら
れている。これらのLH1Qy遷移が長波長へシフトする
原因は長い間謎に包まれてきた。最近、Tch. tepidumの
LH1におけるこの異常吸収挙動にCa2+が深く関わって

いることが突き止められた（図4）56)。NaClを用いた
陰イオン交換カラムで精製したLH1-RCに、各種濃度
のNa+、K+、Cd2+、Mg2+、Ca2+、Sr2+、Ba2+塩を添加し
たところ、Ca2+塩を除く全ての塩で LH1 Qy 遷移のブ
ルーシフトが観測され、このことはLH1中の色素の配
向状態に変化が起きたことを表している。そこで
CaCl2を用いて精製したLH1-RCに対して同様の実験を
行ったところ、全ての塩においてLH1 Qy遷移の変化が
認められなかった。このことはL H 1ポリペプチドに
Ca2+-binding siteが存在し、一旦Ca2+が結合するとLH1

中の色素の配向構造が強く保持されることを示唆して
いる。
　Tch. tepidumから精製されたLH1-RC複合体は常温菌
のものより高い熱安定性を示し、約60℃まで安定に存
在できる。この熱安定性にもCa2+が必要であることが
明らかにされた57)。天然のLH1-RC複合体からCa2+を
除去することにより熱安定性が常温菌由来のものとほ
ぼ同程度まで下がり、またLH1-RCにCa2+を添加する
と再び熱安定性が天然型と同じレベルに回復すること
がわかった。示差走査熱量分析により、天然型L H 1 -

RCの熱変性温度はCa2+を除去したものより約15˚C高い
ことが示された。さらに、Ca2+の代わりに、他の二価
金属イオンCd2+、Mg2+、Sr2+、Ba2+を添加したとこ
ろ、LH1-RCの熱耐性は天然型とCa2+添加のものより
低く、Ca2+を除去したものより高いことから、これら
の金属イオンもある程度LH1複合体と結合できること
を示唆した。この結果はこれまで推測していた「LH1

中にある Ca2+-binding siteに、Ca2+が結合すると色素の
配向構造が強く保持され、色素膜タンパク質複合体全
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図4　Tch. tepidum由来LH1-RC複合体のLH1Qy遷移に及ぼす
Ca2+の影響
Ca2+存在下では、915 nmに位置するの対して、Ca2+を取り除
いた場合は、876 nmに変化する。



体としての構造安定性が高められた」ことを強く支持
している。この微生物が生息する米国イエローストー
ン国立公園の温泉周辺に豊富な炭酸カルシウムが存在
することから、進化の過程において環境適応のために
Ca2+が取り入れられたものと考えられる。

3. 周辺光捕集複合体LH2
3. 1.  LH2の構造と分光学的多様性
　1995年に、Rps. acidophila 10050株から単離された
LH2の高分解構造58)が発表されてから、さらに二つの
構造が加わった。１つは Phaeospirillum  (Phs.) 

molischianum 由来のもので、Rps. acidophila のLH2が9

組のαβ対からなるのに対して、8組のαβから構成され
ている59)。この二種類のLH2はともに800 nmと850 nm

に吸収極大をもつ（B800-850タイプ）が、800 nmに吸
収を示すBChl  a  (B800)に配位するアミノ酸残基は、
Rps. acidophila の場合α鎖のN末端COO-Met1であるの
に対し60)、Phs. molischianum の場合N末端領域にある
Asp6である。また、B800色素の配向は両者の間では
違うため、異なる円偏光二色性(CD)スペクトルを示す61)。
もう一つの構造は l o w - l i g h t条件下で培養したR p s . 

acidophila 7050株から得られたもので62)、800 nmと820 

nmに吸収極大を示すことからB800-820タイプのLH2と
呼ばれている（LH3とも呼ばれていたが、現在LH2に
分類されている）。B800-820は、Rps. acidophila B800- 

8 5 0と同様αβの9量体で構成される。両者の違いは主
にα鎖アミノ酸配列の違いに起因することがわかって
いる。B800-850の場合、B850 BChl  aのC3-acetyl基と
水素結合をつくるTyr44とTrp45が、B800-820の場合水
素結合が形成できないPheとLeuにそれぞれ変わってい
る。さらに、B820 BChl aのC131-keto基が水素結合を
もたず、フリーの状態であることが明らかになった。
他の実験結果と合わせて、これらの水素結合の欠如に
よる色素の回転自由度の増加が吸収極大のブルーシフ
トをもたらす主要な原因であると考えられている。一
方、low-light条件下でのRps. palustris 2.1.6から得られ
たLH2の低分解電子密度マップ（7.5Å）が報告された
63)。Phs. molischianumのLH2と同じαβの8量体で構成さ
れ、800 nm に１つの吸収極大を示す（B800-LH2、
L H 4とも呼ばれる）。これまで 8量体と報告された
LH2はこの二つだけで、前述の Rps. acidophila に加
え、Rba. sphaeroides、Rhv. sulfidophilum、Rvi. 

gelatinosusからのLH2は全て9量体で構成されている。

3. 2.  LH2構成タンパク質の多様性
　今まで高分解能の立体構造が報告されたLH2は全て
一種類のαβポリペプチドから構成されている。しか
し、古くからLH2をもつ多くの紅色細菌から複数種類
のαβポリペプチドが単離されてきた。これらのポリペ
プチド間におけるアミノ酸の相同性は高く、培養条件
によって組成が変化する。また、近年ゲノム解析から
LH2をコードする遺伝子pucBAが多くの菌体において
複数存在することが明らかになった。Rps. palustrisの
ゲノムには、相同性の高い5つのpucBAa~eが同定され、
この内１対(pucBeAe)のみが遺伝子下流にpucCを伴う従
来pucと呼ばれてきたoperon内に存在する。これらの
遺伝子の発現は光強度によって制御され、high- l ight 

(>1000 lux)の条件下では3組のαβポリペプチドが発現
する。

Rps. acidophila  10050と7050株から、それぞれ少な
くとも相同性の高い4つのpucBAが確認された。これ
らの遺伝子の発現産物にはＣ末端領域のプロセッシン
グを受けるものが多いが、その仕組みと理由について
はわかっていない。また、長年 puc operon 内に一対の
pucBA しかないとされてきた Rba. sphaeroides の
Chromosome 1 から新たに puc2BA が見出された64)。
puc2Bがコードするポリペプチドは既知のLH2βと94%

の相同性をもつのに対し、puc2Aがコードするタンパ
ク質は既知のLH2α(54残基)よりはるかに長い263残基
を有することがわかった。実際puc2BAの発現は確認
されたが、puc2B由来のポリペプチドがLH2複合体の
約30%を占めているのに対して、puc2A由来のタンパ
ク質またはその断片がLH2複合体に組み込まれていな
いことが判明している。さらに、最近では紅色硫黄細
菌のLH2遺伝子もよく調べられるようになってきた。
Alc. vinosumのゲノムには、少なくとも6つのpucBAが同
定され、うち2つがpuc operonに存在する65)。これまで
同菌体より、αポリペプチドが3つ、βポリペプチドが4

つそれぞれ単離されている10)。好熱菌Tch. tepidumの遺
伝子解析から3つのpucBAが検出され、うち2つがpuc 

operonに位置する66)。同菌種には、αとβポリペプチド
が各3つずつ確認されている。

4. 機能の理解から機能調節機構の解明へ
　光合成細菌はシンプルな構造をもちながら、高温・
高酸性・高塩濃度などの極限的な環境下でも生き抜く
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能力をもっている。これまで、紅色細菌における各種
色素膜タンパク質複合体の立体構造の情報がその後の
機能解明に大きく貢献してきた。今後もこのような
「構造に基づく機能の理解」という流れは変わらない
であろう。一方、環境変化に応じて、機能がどのよう
に変わり、それを可能にするためには構成成分とその
構造がどのように変化するかという環境適応に関する
仕組みの分子レベルでの解明が大きく前進するものと
考えられる。紅色細菌の明反応系については、構造と
配列情報の蓄積により、既にこのような研究が可能に
なりつつある。この中で、LH1複合体だけは高分解能
の立体構造がまだ得られていない“missing ring”になっ
ている。原子レベルでの構造決定が当面の急務であ
り、そのための努力が今も続けられている67)。LH1複
合体の構造解明によって、それ自体の分光学的特徴に
加え、RCとbc1複合体間におけるキノン輸送の経路、
LH1とRC間の相互作用形態、LH1ポリペプチドにおけ
る様々な修飾とαβ以外のマイナー成分（PufX、Protein 

Ω、Protein W及びその他未知のタンパク質）の役割な
ど、多くの貴重な情報が得られると期待できる。これ
まで、LH1αとβが1:1の組成比で存在し、LH1とRCと
の比率もほぼ一定であるとされてきた。しかし、AFM

の観察からLH1の形状とサイズがともに不均一性を示
し68)、また色素とタンパク質の組成を調べた実験から
光強度によってこれらの組成が大きく変化することが
報告されている69)。これらの結果は、LH1も環境変化
に応じて構造と組成が変化し、この柔軟性が光捕集だ
けでなく、キノン輸送にも重要な役割を果たすことを
示唆している。
　LH1に比べ、LH2は環境の変化により敏感に反応す
る。その結果として様々な吸収スペクトルを示す複合
体の構造とタンパク質組成の多様性を生み出してい
る。現在立体構造がわかっているLH2は、αβポリペプ
チドが一対のみからなっている8量体または9量体に限
られる。しかし、通常の培養条件下でも複数種類の
LH2αβが発現されるものが多い。このような場合、図
5に示す二通りの組合せが考えられる。(a)では、１つ
の複合体が一種類のαβのみから構成され、複合体に
よって構成するαβの種類が異なる。これに対して ( b )

では、１つの複合体に複数種類のαβが一定の割合で
入っている。後者のような構造をもつLH2がまだ確認
されていないが、最近それを示唆する分光学的結果が
報告されている70)。一方、8量体と9量体以外のリング

サイズをもつLH2の存在及びその不均一性を示唆する
結果も得られている71,72)。LH2複合体の構造とそれに
よる分光学的性質への影響について既に多くのことが
わかってきたが、複合体を構成する単位の数が何に
よって決まるのか、複数種類のαβがどのようにLH2に
組み込まれるかなどについては依然として不明であ
る。今後、これらの課題の解決に向けて、さらに地道
な努力を重ねることが必要であると考えられる。
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