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解 説 

 
はじめに 

紅色細菌（purple bacteria）という名称は光合成を行

う種の菌体の色に由来するが、遺伝子の塩基配列情報

を利用した系統分類においては光合成をしない種も非

常に多数含まれており、現在ではプロテオバクテリア

という呼び方が一般的である（図１）。このグループの

エネルギー代謝は酸素呼吸、発酵、脱窒（硝酸呼吸）、

硫黄酸化、硫酸還元など多様であり、光合成はそうし

た数あるエネルギー代謝のうちの１つである。光合成

能を持つ種は紅色光合成細菌と呼んで区別してはいる

ものの、それ以外のエネルギー代謝経路を複数併せ持

っているのが普通である。したがって、光合成の機能

が全く独立に働いているとは考えにくく、電子伝達を

通じて他の経路と互いにリンクし合っていると考える

のが自然であろう。こうしたリンクを形成する様式の

１つとして光化学反応中心への電子供与体を共有する

という方法がある。本稿では紅色光合成細菌において

反応中心と相互作用するこれら電子伝達タンパクにど

のようなものがあるか、現時点で解っている範囲でま

とめたいと思う。 

図１ 紅色光合成細菌の 16S rRNA の塩基配列比較に基づく系統樹 
反転表示は光合成能を有する種を示す。 
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紅色光合成細菌の系統分布 

現在までに知られている光合成細菌は 16S rRNA遺

伝子の塩基配列の比較に基づき、紅色細菌（プロテオ

バクテリア）、緑色イオウ細菌、緑色繊維状細菌（繊維

状非酸素発生細菌）、へリオバクテリア、シアノバクテ

リアの５つの系統に分類されている1)。紅色細菌はα、

β、γ、δ、εの５つのサブクラスにさらに細分され

ており、光合成をする種はα、β、γのグループに見

られる（図１）。古典的な分類学に従えば、γサブグル

ープに属するのはいわゆる紅色イオウ細菌で、これら

はH2Sのような還元型イオウ化合物を光合成の末端電

子供与体として利用する光独立栄養生物である。αお

よびβサブグループに属する光合成細菌は紅色非イオ

ウ細菌とも呼ばれ、有機物を利用して増殖する光従属

栄養生物である。多くの場合、紅色非イオウ細菌は光

合成のみならず、酸素呼吸等他の生育様式でも盛んに

増殖する。 

光合成細菌のうち、葉緑体の起源とされるシアノバ

クテリアは二つの光化学系を持っている。光化学系１

反応中心複合体では鉄－硫黄クラスターが、光化学系

２反応中心複合体ではキノンが、それぞれ複合体内で

の末端電子受容体として働く。その他の光合成細菌は

いずれか一方の反応中心複合体を持っており、全ての

紅色光合成細菌は光化学系２反応中心複合体とよく似

た反応中心複合体を持っている。しかし複合体への電

子供与体は異なっており、光化学系２反応中心では水

を分解して電子を得るのに対し、紅色光合成細菌では

電子伝達タンパクから電子を得る。 

 

紅色光合成細菌の電子伝達系 

 紅色細菌における主要な光合成電子伝達経路は循環

的であることが知られている。この経路は反応中心、

チトクロムbc1複合体、キノンプール、水溶性電子伝達

タンパクの４つの要素から成り立っている。光励起さ

れたスペシャルペアから放出された電子は反応中心複

合体中のキノンへ運ばれ、還元されたキノン（キノー

ル）は反応中心を離れて膜中にプールされる。電子は

チトクロムbc1へ伝達され、次いで水溶性電子伝達タン

パクに渡される。さらにこの水溶性電子伝達タンパク

からの電子が、光酸化されたスペシャルペアに渡され

ることで循環的経路が成立する（図２）。 

しかし、光合成電子伝達はこの循環的経路のみで閉

じているのではなく、途中で様々な電子の出入りがあ

り、それは水溶性電子伝達タンパクまたはキノンを介

して起こる。よく知られた例としては、還元型のイオ

ウ化合物がフラボチトクロム等によって酸化されて電

子の供給源となり、水溶性電子伝達タンパクを経て反

応中心へ伝達される経路がある2)。この反応経路は紅

色イオウ細菌において特に重要である。一方、bc1複合

体から電子を受け取る水溶性電子伝達タンパクは、反

応中心以外にもチトクロム酸化酵素や、種によっては

脱窒（硝酸呼吸）に働く酵素への電子供与体としても

図２ 紅色光合成細菌における電子伝達経路 
反応中心へ電子を供与する水溶性電子伝達タンパクを中心に

置いている。循環的電子伝達経路は四角で囲まれている。
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働く3)。前者の場合、キノールの供給源を反応中心複

合体からNADH脱水素酵素に置き換えれば一般的な呼

吸の電子伝達鎖となる。 

 

水溶性電子伝達タンパク 

 以上のように、光合成だけでなく様々な電子伝達経

路を仲介する水溶性電子伝達タンパクとして、紅色光

合成細菌において最も良く研究されてきたのはチトク

ロムc2であろう。このチトクロムはc型ヘムを１つ結合

した分子量１万前後の小さなタンパクであり、

Rhodobacter sphaeroidesやBlastochloris viridisなど、αグ

ループに分類される細菌にのみ見られる。非光合成細

菌においても、チトクロムbc1からチトクロム酸化酵素

への電子伝達に使われる。βおよびγグループの細菌

にはチトクロムc2に対応する水溶性のc型チトクロム

としてチトクロムc8が知られている。このチトクロム

はチトクロムc2と同様、ヘムを１つ結合する分子量１

万以下の小さなタンパクであり立体構造もよく似るが

（図３）、アミノ酸配列がチトクロムc2とは明確に異な

っているためチトクロムc8と呼ばれている4)。チトクロ

ムc8の機能はチトクロムc2と同様であると考えられて

いるが、種によっては検出されていない。 

βおよびγグループの光合成細菌の多くの種では水

溶性の電子伝達タンパクとして高電位鉄－イオウタン

パク(HiPIP：High-Potential Iron Sulfur Protein)が合成さ

れている。通常HiPIPと呼ばれるこのタンパクは 4Fe-4S

型の鉄－イオウクラスターを１つ含み、大きさはチト

クロムc2やc8とほぼ同じである（図３）。HiPIPの生理学

的な機能は 1990 年代半ばまで必ずしも明確ではなか

ったが、βグループの Rhodoferax fermentans5) と

Rubrivivax gelatinosus6)において反応中心を還元すると

いう報告が相次いだことで注目を浴びるようになった。

ただし、これらの種ではHiPIPだけでなくチトクロムc8

も合成されるため、どちらが反応中心への主要な電子

供与体なのか、また、両者に生理機能の違いがあるの

かという疑問は残った。そこで筆者らはRubrivivax 

gelatinosusを用いてこれら電子伝達タンパクを欠く一

連の変異株の作製を試みてきた。 

 

チトクロムc8とHiPIP 

 Rubrivivax gelatinosusにおいては多量のHiPIPに加え

２種類のチトクロムc8が合成される7)。１つは 65 mVと

いう比較的低い中点電位を持ち、もう一つは約 300 mV

というHiPIPとほぼ同等の高い電位を示す。これら３つ

の水溶性電子伝達タンパクそれぞれの単欠損株および

全ての組み合わせの２重欠損株、さらに３つ全てを欠

く３重欠損株を作製したところ、呼吸（暗所・好気）

条件下では全て野生型と変わらない生育速度を示した。

光合成（明所・嫌気）条件下では３つの単欠損株の中

ではHiPIP欠損株のみが野生株の約半分の生育速度と

なる一方、２つのチトクロムc8のいずれかを欠く変異

株は野生株と生育速度が全く変わらなかった（図４）。

このことはRubrivivax gelatinosusにおける光合成電子

伝達ではHiPIPが生理的に主要な電子伝達タンパクで

あることを示している8)。２重欠損株シリーズの中で

はHiPIPと高電位チトクロムc8を欠く株が光合成条件

図３ 反応中心へ電子伝達することが知られている

水溶性電子伝達タンパクの立体構造 
図４ Rubrivivax gelatinosus 電子伝達タンパク変異株の光合成条

件下での生育曲線 
培地はポリペプトンおよび酵母エキスを含む天然培地を使

用した。
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図５ Rubrivivax gelatinosus 野生株と反応中心結合チトクロム欠損株の培地組成の違いに

応じた生育の変化 
各パネルに示された有機物を唯一の炭素元とする培地で光合成培養した結果を示

す。白丸（○）が野生株、黒三角（▲）が欠損株の生育を示している。 

下で野生株の約４分の１の生育速度となったことから

高電位チトクロムc8もHiPIP程ではないにせよ光合成

電子伝達を維持し得ると考えられる。一方で、低電位

チトクロムc8の欠損は生育速度に何ら影響を与えなか

った。Rubrivivax gelatinosusに見られるようなHiPIPを

主としチトクロムc8を補とする関係は、Rhodocyclus 

tenuis9)やAllochromatium vinosum10)でも示唆されており、

両タンパクを合成するβおよびγグループの光合成細

菌全般に共通する性質かもしれない。 

HiPIP とチトクロム c8 の使い分けについて、

Rubrivivax gelatinosusの反応中心結合チトクロムサブ

ユニットの欠損株で興味深いデータが得られている。

この変異株は光合成条件下での生育が野生株より遅く、

これは主要な電子供与体であるHiPIPが変異株では反

応中心を認識せず、もっぱらチトクロムc8が電子供与

体となるためと考えられる。この変異株を炭素元を限

定した様々な培地で光合成培養すると野生株の生育速

度との比が変化する。例えば炭素元がグルコースやリ

ンゴ酸の場合変異株の生育速度は野生株の約半分であ

るが、乳酸の場合は５分の１の速度となる（図５）。ア

ルギニンを炭素元とした場合には野生株が生育可能で

あるのに対し変異株は不可となる。このことは炭素元

それぞれの代謝経路が異なる電子供与体を通じて光合

成電子伝達経路とリンクしていることを示唆している。 

 

チトクロムc4

 上述の変異株の研究でひとつ注目しておきたいのは、

HiPIP と２つのチトクロム c8 を欠いた Rubrivivax 

gelatinosus変異株が光合成条件下で生育可能なことで

ある。これは別の電子伝達タンパクが働いていること

を意味している。この３重欠損株の生細胞を用いて閃

光照射実験を行うと、光酸化された反応中心結合チト

クロムを再還元するc型チトクロムの存在が、α吸収帯

ピークの 555 nmから 553 nmへの明確なシフトとして

観察された。水溶性タンパクを対象とした通常の精製

法では該当するチトクロムを得ることはできなかった

が、低濃度のオクチルグルコシド存在下で精製を試み

たところ、分子量約 25 kDaで 553 nmにαピークを持つ

c型チトクロムが得られた。酸化還元中点電位は 325 

mVであり、精製した光合成膜標品との再構成実験では

反応中心結合型チトクロムへの電子供与体として機能

することが確認された。このチトクロムをコードする

遺伝子をクローン化し塩基配列を調べたところ、一次

構造中にc型ヘムの結合モチーフを二つ含んでおり、相

同検索の結果からはチトクロムc4と同定された。チト

クロムc4は光合成能の有無に関係なく紅色細菌に広く
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分布する２ヘム型チトクロムcで、末端酸化酵素を還元

することが示唆されているものの11)、その生理的役割

はあまりよく解っていない。実際、このチトクロムc4を

単欠損した株を作製したところ野生型との違いは見ら

れなかった。しかし先の３重欠損株を親株として４重

欠損株を作製したところ、光合成条件下での生育速度

は顕著に遅くなり、３重欠損株のほぼ半分、野生型の

10 分の１程度となった。このことからRubrivivax 

gelatinosusにおいてチトクロムc4が反応中心への生理

的な電子供与体として働き得ることが明らかになった。

恐らくは他の種でも同様な電子伝達経路が存在するも

のと予想される。 

 

膜結合型電子伝達タンパク 

反応中心への電子供与体が複数存在する別の例とし

てαグループのRhodobacter capsulatusがある。この細

菌はチトクロムc2を豊富に合成して反応中心への電子

供与体としているが、チトクロムcyと呼ばれる膜結合

型のモノヘムチトクロムも合成する12)。チトクロムc2

欠損株ではこのチトクロムcyがその機能を相補し光合

成電子伝達を維持することが報告されている12)。興味

深いのは同属のRhodobacter sphaeroidesではチトクロ

ムc2欠損株は光合成不可となることで、この細菌でも

チトクロムcyが合成されるにもかかわらず反応中心へ

の電子供与体として働かないことである13)。チトクロ

ムcyのC-末端領域のアミノ酸配列はチトクロムc2と

30-40%の相同性がある。また、チトクロムcyのホモロ

グはRhodobacter属だけでなく、近縁な非光合成細菌で

も報告されている14)。 

 筆者らは最近、Rhodobacter属に近縁なRhodovulum 

sulfidophilumにおいても膜結合型のチトクロムcが反応

中心への電子供与体として働いていることを見いだし

た15)。Rhodovulum sulfidophilumは海洋性の光合成細菌

で、他のαグループの細菌と同様にチトクロムc2を合

成する。しかしチトクロムc2欠損株を作製しても野生

型との生育の違いは見られず、同等の働きを持つ電子

伝達タンパクの存在が予想された。初めにその候補と

して水溶性画分から精製されてきたのは分子量約 25 

kDaのc型チトクロムであった16)。チトクロムc-549 と

名付けたこのチトクロムは再構成実験において反応中

心への良い電子供与体として働くことが分かったが、

対数増殖期の細胞中にほとんど検出されなかった。さ

らに探索を進めた結果、膜画分に約 50 kDaの分子量を

示すチトクロムcが多量に合成されていることを見い

だし、精製して膜標品と混ぜ閃光照射実験をしたとこ

ろ、反応中心結合チトクロムへの速い電子伝達が観察

された。α吸収帯のピークは 550 nm、酸化還元中点電

位は 369 mVであった。クローニングした遺伝子の塩基

配列情報に基づいて、このチトクロムはN末端に膜を

１回貫通する疎水性領域を持ち、長いリンカー領域を

経てC末端領域にヘム結合モチーフを１つ持つことが

推測された。さらにはリンカー領域内に先に述べたチ

トクロムc-549 のN末端配列が見つかったことからチ

トクロムc-549はこの 50 kDaの膜結合チトクロムcが特

異的に切断されて生じたものと考えられた。そのC末

端ヘム結合領域はチトクロムc2と高い配列相同性があ

り、アミノ酸配列の比較に基づく分子系統樹ではチト

クロムc2のクラスター内に位置付けられる（図６）。こ

図６ Rhodovulum sulfidophilumの新規（50 kDa）膜結合チトクロムを含むチトクロムc2と

チトクロムcyの分子系統樹 
膜結合領域やシグナルペプチド部分を除いた C 末端ヘム結合領域のアミノ酸配列

（約 100 残基）の比較に基づいて描かれている。 
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図７ 各種電子伝達タンパクの紅色光合成細菌における分布 
Van Driessche et al. (2003)17) に筆者らのデータを加えて作製した。 

の新規チトクロムは膜結合型であるという点ではチト

クロムcyに似ているが、分子進化の観点からはチトク

ロムc2に直接的な起源を持つと考えられ、筆者らはチ

トクロムc2mという名称を提案している15) 。 

 Rhodovulum sulfidophilumに見い出されたチトクロム

c2mの生理機能を明らかにするためにこの遺伝子の欠

損株を作製したところ、チトクロムc2の欠損株と同様、

その生育は野生型と変わらなかった。しかし、両者を

ともに欠く２重欠損株では光合成による生育が不可と

なった。このことからRhodovulum sulfidophilumにおい

ては水溶性のチトクロムc2と膜結合型のチトクロム

c2mがbc1複合体から反応中心への電子伝達タンパクと

して全く等価に働くものと考えられた。これら２つの

タンパクの役割にどのような差異があるのか、現時点

ではまだ明らかになっていない。 

 

おわりに 

本稿で紹介したように紅色細菌の反応中心に対する

電子供与体は多様である。全ての種について検証され

ているわけではないが、図７に主要な紅色光合成細菌

において検出されている電子伝達タンパクの分布を示

した。複数の電子伝達タンパクを持つ種が多数あるこ

とは歴然であり、そのような種では反応中心への電子

供与体を複数持つであろうことは想像に難くない。本

稿で例示したRubrivivax gelatinosusでは少なくとも３

種類の供与体があり、その中にはこれまで生理機能が

明確でなかった２ヘム型のチトクロムc4も含まれる。

さらに、これら全てを欠損した変異株でも非常に遅い

ながらも光合成能が見られたことから、まだ未知の供

与体があるものと推測される。 

紅色細菌における反応中心への電子供与体の多様性

がどのような進化的背景を持ち、また菌体にどのよう

な利点を与えているのかはまだ明らかにはなっていな

いが、それぞれの電子供与体が関与する電子伝達経路

を逐一同定していくことは細菌の光合成が持つ生理学

的・生態学的重要性を明らかにするうえで有益であろ

う。また、光エネルギーによって駆動される人工的な

代謝経路の構築といった応用にも結びつくのではある

まいか。筆者らは現在、光合成を取り巻く電子伝達網

の全容を解明すべく様々な変異株を使用した生理実験

を試みおり、モデル生物として Rubrivivax gelatinosus

の全ゲノム解読を進めている。 
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