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フィコビリソームは、シアノバクテリアに広く存在するアンテナであり、主に光化学系IIへエネルギー伝達する。
一般的なフィコビリソームは、ロッドとコアからなり、それぞれが特異的なリンカーにより結合している。一方
近年、コアをもたないロッド状のフィコビリソームの存在が報告されている。このフィコビリソームは光化学系I
特異的なアンテナとして機能すると考えられている。また形成には、新規のリンカーが関与していることも示唆
されている。リンカーとフィコビリソームの構造について、最近の我々の知見と合わせて紹介する。

1.  はじめに
　フィコビリソーム（PBS）は、水溶性の巨大なタン
パク質複合体である。シアノバクテリア、灰色藻、紅
藻のアンテナとして広く存在し、主に光化学系
（PS）IIへのエネルギー伝達を行う。PBSには多様な
吸収波長のものが存在し、クロロフィルが吸収できな
い色の光を吸収することができる。生物種によって
もっているPBSの種類が異なるため、水圏の多様な光
環境に適応することができる。
　一般的なPBSは、中心となるコアから何本かのロッ
ドが放射状に伸びた構造をしている（図1 A）。コア
のフィコビリタンパク質はアロフィコシアニンであ
り、赤色（650 nm）を吸収する。ロッドは主にフィコ
シアニンからなり、赤色（620-630 nm）を吸収する。
種によっては、フィコシアニンに加えてフィコエリス
ロシアニン（オレンジ色, 550-620 nm）や、フィコエ
リスリン（青色から黄色, 490-550 nm）をもち、さら

に短波長の光を吸収することを可能としている。
　フィコビリタンパク質は3または6量体のディスクを
形成し、それぞれ特異的なリンカータンパク質によっ
て結合し、ロッドやコアを形成する1)。ロッドとコア
はさらに別のリンカーにより結合することで、PBSが
形成される（図1A）。リンカータンパク質は、PBSの
アセンブリーやエネルギー伝達に重要である2 - 5 )。リ
ンカータンパク質はその機能により、ロッドリン
カー、ロッド–コアリンカー、コアリンカー、コア–メ
ンブレンリンカーの4つに分類される（図1A）。ロッ
ドリンカーはロッドのディスク同士を、ロッド–コア
リンカーはロッドをコアへ、コア –メンブレンリン
カーはPBSを膜へ結合する。ロッドリンカーの1つで
あるCpcDはロッドの先端に、コアリンカーのApcCは
コアの両端に存在し、ロッドやコアのキャップとして
機能している。ロッドリンカーは多様であり、ロッド
を構成するフィコビリタンパク質の種類に応じて使い
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研究紹介

図1  CpcGとCpcLが形成する
フィコビリソームの模式図
(A) 一般的なフィコビリソーム
（CpcG-PBS）と (B) 光化学系I特
異的なフィコビリソーム(CpcL-
PBS)の構造を模式的に示す。模
式図は結晶構造を基にし、
「Interlocking model」を採用して
描いた。わかりやすいように、
リンカーの一部を強調してい
る。詳細は、文献1を参照。



分けられている6,7)。また、ロッドの構造にも関与して
いる8 , 9 )。今回は、我々が近年発見した、新たな機能
をもつリンカーについて紹介する。

2.  ロッド–コアリンカー CpcGとロッド–メンブ
レンリンカー CpcL

CpcLの発見
　CpcLはロッド–コアリンカーCpcGとよく似た配列
のタンパク質であり、ロッド–コアリンカーだと考え
られてきた10)。しかし近年、これらがCpcGとは異な
る機能を持つことが示唆されている1,4,11-13)。我々は、
これらのリンカーをCpcLと再命名した。CpcGとCpcL

はどちらも、N末端側にPfamで検出されるリンカード
メイン（Pfam00427、ここではlinker–PBSドメインと
呼ぶ）をもち、それらは非常に似ている。一方、C末
端の35~38残基はそれぞれに特徴的な配列をもってい
る1 )。我々は、C末端の特徴的な配列を抽出し、それ
ぞれlinker-G、linker-Lドメインと名付けた。CpcLは
linker-Lの中に20残基以上の疎水性領域をもつ。

CpcG-PBSとCpcL-PBS

　Synechocystis sp. PCC 6803における
変異体の解析から、CpcGとCpcLが異
なる2つのPBSの形成に関与すること
が示唆されている4)。ここではそれぞ
れを、CpcG-PBS、CpcL-PBSと呼
ぶ。CpcG-PBSはこれまでに知られて
いる一般的なP B Sであり、ロッドと
コアからなる。CpcGはロッド–コア
リンカーとしてそれぞれを結合す
る。一方、CpcL-PBSは一般的なPBS

とは異なり、コアをもたないロッド
状の構造をとることが示唆された 4 )

（図1B）。SynechocystisのCpcL変異
株の蛍光スペクトルの結果から、
CpcL-PBSは主にPSIへのエネルギー
伝達に関与していることが示唆され
ている12)。CpcLはCpcGと同様に、
ロッドのCpcDとは逆の先端に結合し
ていると考えられるが、生化学的な
解析はされておらず、PSIとの結合は
不明であった。

PBS-CpcL-PSI超複合体の発見
　最近我々は、糸状性の窒素固定シアノバクテリア
Anabaena sp. PCC 7120を用いてCpcL-PBSとPSIとの超
複合体の単離に初めて成功した13)。AnabaenaのPSIは
Synechocystisなどと異なり、4量体を形成する14)。我々
は、ショ糖密度勾配遠心の方法を改善することで、
PSI 4量体だけでなくさらに大きな超複合体の単離に成
功した（図2A）。この超複合体にはPSIのサブユニッ
トに加え、PBSのロッドのサブユニットが存在したが
コアはなかった。一方で、CpcLが超複合体に特異的に
存在していた（図2B）。このことから、CpcL-PBSと
P S Iとが超複合体を形成していると考えられた。低温
での蛍光スペクトルの結果から、CpcL-PBSからPSIへ
のエネルギー伝達が確認できた（図2C）。これらのこ
とから、CpcL-PBSはPSIに直接結合し、エネルギー伝
達を行うP S I特異的アンテナであることが示唆され
た。これは、CpcLがPBSロッドをPSIへ直接結合する
リンカーであることを強く示唆する初めての生化学的
な証拠である。CpcLはC末端に疎水性残基を持ってお
り、それにより P S Iに直接結合していると考えられ
る。これはこれまでに知られているリンカータンパク
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図2  PBS-CpcL-PSI超複合体の単離
(A) ショ糖密度勾配遠心後のプロファイル。チラコイド膜を1%のドデシルマルトシ
ドで可溶化後、ショ糖密度勾配遠心した。(B) CpcLのウエスタンブロッティング。チ
ラコイド膜(thy)と、細胞の可溶性画分(sup)、ショ糖密度勾配遠心後の画分1~7をSDS-
PAGE後、ブロッティングしCpcLに対する抗体で検出した。(C) PBS-CpcL-PSI超複合
体とPSIの低温蛍光発光スペクトルと室温での吸収スペクトル（挿入図）。蛍光スペ
クトルは、PBSの吸収がある600 nmで励起し、クロロフィル濃度で規格化した。吸
収スペクトルは、680 nmのクロロフィルの吸収で規格化した。文献13を改変。



質の機能とは全く異なる。したがって、CpcLを新た
にロッド–メンブレンリンカーと分類した。
　我々は、PBS-CpcL-PSI超複合体の構造を調べるた
め、オランダのBoekema教授との共同研究によって
電子顕微鏡での構造解析を試みている。単粒子解析
の結果から、CpcL-PBSはPSI 4量体の表面の単量体
同士の境界に結合していることが示唆されている
13)。また、4量体あたり1本だけでなく、2~3本結合
したものも存在していた。

CpcL-PBSの機能
　CpcL-PBSは、AnabaenaにおいてPSIに結合し特異
的にエネルギー伝達するアンテナであることが示さ
れた。Anabaenaは窒素欠乏下で、窒素固定をするヘ
テロシストという細胞を分化させる。ヘテロシスト
では、PSIIは働かず窒素固定に必要な還元力やATPの
生産にはP S Iの環状電子伝達が非常に重要である。
我々は、ヘテロシストでのPSIの活性にはCpcL-PBSの
存在が重要であると考えた。ヘテロシストにおける
C p c Lの量をウエスタンブロッティングにより調べた
ところ、ヘテロシストではクロロフィルあたりの
CpcLが栄養細胞の約4倍に増加していた13)。このこと
から、PBS-CpcL-PSI超複合体はヘテロシストにおけ
る窒素固定活性に重要な機能をもつと考えられる。現
在、窒素固定活性を測定している。

CpcL-PBSの普遍性
　CpcGとCpcLのlinker-PBSドメインは非常に似てお
り、他のリンカーとは異なるグループに分類される
（図3）。そのグループの中で、さらに3つのサブグ
ループにわけることができる。サブグループ Iには、
SynechocystisやNostoc、および灰色藻・紅藻、サブグ
ループIIにはAnabaenaやThermosynechococcus、そして
サブグループIIIには海洋性のシアノバクテリアが分類
される。これらのサブグループにはCpcGとCpcLがそ
れぞれ含まれている。このことは、CpcLとCpcGが進
化の過程で独立に少なくとも3回分岐したことを示唆
する。これは、それぞれのサブグループ間でl inker-L

ドメインの配列の保存性が低いことと一致する。
　サブグループIのSynechocys t i s、サブグループI Iの
AnabaenaのCpcLがロッド状のPBSを形成し、PSIへの
エネルギー伝達に関与していることは上で述べた。ま
た、サブグループIのSynechococcus sp. PCC 7002のCpcL

がチラコイド膜画分に存在し、PSIへのエネルギー伝
達に関与していることが示唆されている15)。我々は現
在、サブグループIIIの海洋性シアノバクテリアについ
て、Synechococcus WH 8102のCpcLの解析を進めてお
り、SynechocystisやAnabaenaと同様にCpcLがチラコイ
ド膜に多く存在するという結果を得ている（Watanabe 

et al. unpublished data）。これらのことから、CpcL-PBS

はPSIへエネルギー伝達する、シアノバクテリアに広く
保存されたPSIアンテナであると考えられる。

3. おわりに
　フィコビリソームの構造解析は、電子顕微鏡や単粒
子解析により数多く行われている。また、フィコビリ
タンパク質やサブコンプレックスの結晶構造もいくつ
か報告されている。しかしながら、リンカータンパク
質がはっきりと見える構造はほとんどない。そのた
め、リンカーの結合様式や、エネルギー伝達を可能に
する仕組みなど、フィコビリソームの構造には未だ謎
が多く残っている。また、CpcL-PBSとPSIだけでな
く、CpcG-PBSとPSIIの相互作用やエネルギー伝達機
構についてもわかっていない。我々は、P B S - C p c L -

PSI超複合体の単粒子解析を行っているが、電子顕微
鏡では分解能が低く詳細な構造を見ることは難しい。
リンカーの機能や光化学系との相互作用をより詳しく
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図3 リンカーPBSドメインの系統樹
ロッドリンカー、ロッドコアリンカー、コア –メンブレンリン
カー、ロッド–メンブレンリンカーのリンカーPBSドメインを用
いてクラスター解析を行った。クラスター解析には、近隣接合法
を用いた。



知るためには、CpcG-PBS、CpcL-PBS、さらにはそれ
ぞれのPBSと光化学系との超複合体の詳細な結晶構造
解析が必要である。我々が単離したPBSとPSIの超複
合体の結晶構造解析が、PBSと光化学系との結合様式
やエネルギー伝達機構の解明につながるのではないか
と期待している。
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