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カロテノイドの存在の普遍性 

 カロテノイドはテトラテルペノイド（C40）の一種であり, その構造からカロテン類とキサントフィ

ル類に大別される。カロテン類は,炭素の共役2重結合からなる基本骨格（ポリエン鎖）とその両端に

つくエンドグループが, 炭素と水素原子のみで構成される（図1A）。一方, キサントフィル類に分類

されるカロテノイドのエンドグループには, アルコール, ケトン, アルデヒド, カルボン酸, エポキ

シド, ラクトンなどの酸素原子を含む官能基がある（図 1B）（Niyogi et al., 2015; 眞岡, 2009）。カロテ

ノイドの種類は非常に多く, 原核生物から動物や高等植物までを含む 683 種類の生物種から約 1100

種類以上の天然カロテノイドが報告されている(Yabuzaki, 2017)。カロテノイドを生合成するのは植物

と藻類と, ごく限られた種類のバクテリアと菌類に限られることから, 様々な植物種や藻類種の生産

するカロテノイド組成やその合成酵素遺伝子を調べることで, 進化的な類縁関係や葉緑体の共生によ

る進化の歴史が議論されてきた（三室ら, 2006）。動物は食物連鎖によってカロテノイドを摂取するの

で, 動物種のカロテノイド組成を調べることは生態系の食物連鎖の関係を明らかにすることになる

（眞岡, 2009）。 

 

図1 代表的なカロテノイドの構造 

(A) β-カロテン；炭素と水素原子のみで構

成されるカロテン類の代表的なカロテノイド 

(B) ビオラキサンチン；分子内に酸素原子を

含む官能基をもつキサントフィル類の一種 

(C) アスタキサンチン；強力な抗酸化作用を

もち, 食品, 機能性サプリメント, 化粧品, 

飼料および水産養殖分野で利用されているカ

ロテノイド 
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カロテノイドの機能の多様性と進化 

生物はこのように非常に多種類のカロテノイド分子を, どのような生理機能に利用しているのだろ

うか。植物や藻類の光合成においては, 補助色素としての作用や, キサントフィルサイクルを介する

「光防御作用」や「抗酸化作用」などが明らかになりつつある（本総説集の高橋と西山 参照）。すな

わち, カロテノイドは, シアノバクテリアや藻類や植物が光合成のための光を絶対的に必要とする反

応系において, 補助色素としての集光の役割や, 光を受け取ることで必然的に生じる過剰エネルギー

やラジカルなどのストレス要因を緩和するための機能性分子の役割を果たしてきたと考えられる。さ

らに, 食品栄養科学や医療分野でも, ヒトにおけるカロテノイドの欠乏症が夜盲症などの重篤な疾病

を引き起こすこと, β-カロテンなどを「ビタミン Aの前駆体」（プロビタミン A）として摂取すると

小腸から吸収される際に酸化開裂酵素によりレチナール（ビタミン Aの一種）に変換されてそれが視

細胞のロドプシンの発色団となること, ヒト網膜の最も光が集まる黄斑にはゼアキサンチンが集中的

に蓄積していることが知られている（三室ら, 2006）。これらの研究から, カロテノイドは生物進化の

非常に早い段階から, 光をエネルギー源として利用する反応系や, 光を情報媒体として利用する反応

系において, 生物が必ず利用してきた化合物分子であるといえるであろう。 

一方, ヒトや類人猿には, 光とは一見関係がなさそうな脳組織にルテインなどのキサントフィル類

が蓄積することが報告されている(Erdman et al., 2015)。その他にも, ある種のカロテノイドがビタミ

ン Aに変換されるのではない機構（ノンプロビタミン A活性）で抗癌作用や抗動脈硬化作用を示すこ

とが報告されており, その機能は, カロテノイドの「活性酸素の消去作用」, すなわち「抗酸化物質」

としての働きによると説明されている（三室ら, 2006; 宮下, 2009）。抗酸化作用のあるカロテノイドと

して最も注目を集めているのはアスタキサンチン（図1C）であろう。アスタキサンチンはキサントフ

ィル類の一種で, 単細胞性の鞭毛をもつ緑藻の一種であるHaematococcus pluvialisの休眠胞子に蓄積し, 

強力な抗酸化活性をもつことがよく知られている(Kobayashi et al., 1997)。これらの微細藻類やある種

のバクテリアなどが生合成して蓄積したものを, 生態系のより上位の消費者のエビやカニやサケなど

が摂取して鮮やかな赤色やピンク色の色素物質として蓄積する(矢澤,2009)。 

このように, カロテノイドが非光合成生物を含む生物界全体に広く分布することや, その機能が光

受容関連の反応系にとどまらず多様な機能を示すことは, 光受容体フィトクロムの進化研究の飛躍的

拡大の道筋を連想させる。近年, フィトクロムタンパク質遺伝子に類似したフィトクロム様タンパク

質遺伝子が, シアノバクテリアにも(Ikeuchi & Ishizuka, 2008), 非光合成バクテリアにも見出され

(Davis et al., 1999), フィトクロム進化の議論は, 一気に陸上植物の範囲を超えて非光合成バクテリア

や菌類や後生動物を含むほぼすべての生物群がもつ酸素センサーとしてのヘムタンパク質にまで起源

を求めるほどに深化したことは記憶に新しい(Montgomery & Lagarias, 2002)。カロテノイドがさらに

興味深いのは, 多くの動物はカロテノイドを一部改変するとはいえ基本的には生合成せず, 分子その

ものを摂取して利用することで進化を遂げてきたのである。こんなユニークな生体分子が他にあるだ

ろうか。カロテノイド分子をめぐる進化は生命進化そのものの本質に迫る新しい知見を示すに違いな

いと筆者は確信する。 

 

本総説集の構成と今後の展開 

 本総説集は, 日本植物学会第81回大会（2017年9月, 東京理科大学 野田キャンパス）で開催さ
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れたシンポジウム「カロテノイド：その多様性と普遍性が切り拓く新展開」の内容をもとに, 発表者

らの協力のもとにまとめたものである。このシンポジウムでは, まずカロテノイドの機能解析の最も

進んでいる光合成における機能解析や（本総説集の高橋と西山 参照）, 合成経路探索の最先端研究が

紹介された（本総説集の高市 参照）。続いて進化系統上ユニークな材料であり産業応用も期待されて

いるEuglena gracilisのカロテノイド合成系の遺伝子探索や, カロテノイド合成と強光ストレス耐性と

の関連を議論し（本総説集の加藤と篠村 参照）, カロテノイド合成経路探索の一連の研究が広く生物

界に分布するシトクロム P450 の機能解析の研究と結びついたことも紹介された（本総説集の玉木と

今石 参照）。さらに, 鞭毛をもつ微細藻類の眼点の主な組成がカロテノイドであることはよく知られ

ているが, 近年, Chlamydomonas reinhardiiの走光性の研究においてカロテノイド欠損株を用いた興味

深い研究から, カロテノイドはレドックス制御を介する走光性の「高精度な光反射板」として機能す

ることが明らかになったことが紹介された（本総説集の若林ら 参照）。本シンポジウム後半には, シ

アノバクテリアを用いてカロテノイドを高蓄積させるための遺伝子改変の試みや（本総説集の島田ら 

参照）, 合成経路の代謝工学的な改変などの最新のアプローチが紹介された（梅野ら 大会要旨集

p.105）。カロテノイドの分析技術に関しては, HPLC解析やLC-MS解析が飛躍的進歩を遂げたことは言

を待たないが, ラマンスペクトル分光法の目ざましい発展により, 生きた細胞のカロテノイド分布を

無標識でイメージング解析することが可能になりつつあることが紹介された（鈴木ら 大会要旨集

p.105）。玉木博士, 梅野博士および鈴木博士らは他学会からの招待講演者であり, カロテノイド研究

の新展開を学会横断的に共有しつつ, 進化生物学の考察から将来の医療や化粧品やサプリメントなど

の産業応用への新たな進展までをも議論する貴重な機会となった。 

今日なお, 希少な種類のカロテノイドが, 大腸菌等を用いて合成して分析することで新規な種類の

カロテノイドとして報告されている(Takemura et al., 2015)。生物はどのようにして, そしてどのよう

な生理機能上の必要があって, かくも多様なカロテノイドを進化させてきたのだろうか。その解明は

緒に就いたばかりであり, 生物学的興味は尽きない。 
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1. はじめに -光合成とカロテノイド- 

 光合成細菌から陸上植物に至るまですべての光合成生物はカロテノイドを合成

することができ，多様なカロテノイドを有している  (三室  et al. 2006)。また，光合
成生物ではカロテノイドは主にチラコイド膜に存在する。チラコイド膜には，光化

学系複合体など様々なタンパク質複合体が存在しており，光エネルギー変換や電子

伝達が起こる。光化学系 II（PSII）で光エネルギーが化学エネルギーに変換される
とき，水分子から電子が引き抜かれ（水分解反応），酸素が発生する。電子はプラ

ストキノンプール，シトクロム b6/f 複合体を経て光化学系 I（PSI）に伝達される。
PSI で光エネルギー変換が起こり，電子が NADP+に伝達され，NADPH が生成する
（図 1）。光エネルギーは光合成の駆動に必須であるが，過剰な光エネルギーは活性
酸素を誘発し，タンパク質や核酸，生体膜などに酸化傷害を及ぼす。  
 カロテノイドは，8 個のイソプレノイドが直鎖状に結合した C40H56を基本骨格と

する有機化合物であり，炭化水素であるカロテンと，酸素を含む官能基が付いたキ

サントフィルに大別される。カロテノイドは光エネルギーを吸収するが，クロロフ

ィルのように光化学反応を起こさない。またカロテノイドは，励起エネルギーを熱

に変換して過剰エネルギーを散逸したり，ラジカル化合物と電子授受してラジカル

を消去したりする。すなわち，光合成ではカロテノイドは集光や光防御，抗酸化と

いった役割を担っている。本稿では，酸素発生型光合成におけるカロテノイドの

様々な役割について述べるとともに，カロテノイドの光防御機能に関して新たな知

見を紹介する。  
 

2. 光合成装置に結合するカロテノイド  

 近年の結晶構㐀解析技術の進歩によって，光化学系複合体およびシトクロム b6/f 
複合体に結合するカロテノイドの種類や数が明らかになってきた。また，シアノバ

クテリアではカロテノイドを結合する可溶性タンパク質もある。光合成装置に結合

植物科学最前線 9:50 (2018)

BSJ-Review 9:50 (2018)



 

H. Takahashi-2 
 

するカロテノイドの分子数は，クロロフィル分子数の約 20%に相当する。これらの
カロテノイドは主に β-カロテンやキサントフィル類であり，反応中心複合体には主
に β-カロテンが結合し，集光性複合体には主にキサントフィル類が結合するが，そ
の分子種は生物種によって異なる。この章では，結晶構㐀解析により明らかになっ

たカロテノイドの分子種と局在性を述べる。  

 

2-1. 光化学系反応中心複合体に結合するカロテノイド 

PSII の構㐀は，好熱性シアノバクテリアから単離された PSII 複合体の結晶構㐀
解析から明らかになっている  (Ferreira et al. 2004, Kamiya and Shen 2003, Loll et al. 
2005, Umena et al. 2011)。PSII は 2 量体で存在し，PSII 単量体あたり 16 分子のカロ
テノイドが結合する。そのうち 11 分子はトランス型 β-カロテンである  (Loll et al. 
2005) 。反応中心を形成する D1，D2 サブユニットにはそれぞれ 1 分子のカロテノ
イドが結合している。D2 サブユニットに結合している β-カロテンは，電子供与体
としてシトクロム b559 を介した電子移動に関与すると考えられている  (Kamiya 
and Shen 2003)。また，反応中心集光性サブユニット CP43 に 3 分子，CP47 に 5 分
子のカロテノイドが結合する。その他，周辺サブユニットの近傍にもカロテノイド

が結合している。  
 一方 PSI に関しては，好熱性シアノバクテリアでは 3 量体 PSI，陸上植物では単
量体 PSI の結晶構㐀が明らかになっている  (Amunts et al. 2007, Jordan et al. 2001)。
好熱性シアノバクテリアでは，PSI 単量体あたり 22 分子のカロテノイドが結合し
ており，電子密度からその分子種が β-カロテンだと推測されている  (Jordan et al. 

 
図 1. 光合成電子伝達鎖の模式図  
PSII での水分解によって生じた電子が，プラストキノンプール（PQ/PQH2），シト
クロム b6/f 複合体（Cytb6/f），光化学系 I（PSI）へと伝達され，NADPH を生成する
（青矢印）。強光下では，励起エネルギーや電子が過剰に発生し（黒矢印），活性酸
素（ 1O2, O2-, H2O2）が生じる。  
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2001) 。22 分子のうち，10 分子は PSI 反応中心の PsaA/B サブユニットに結合して
いる。残りのカロテノイドは，ルーメン側サブユニット PsaF と PsaJ，および単量
体同士の隣接面に位置する PsaI，PsaL，PsaM，PsaK サブユニットに結合している  
(Jordan et al. 2001)。PSI と PSII の反応中心複合体の構㐀の類似性が指摘されている
が，反応中心クロロフィルに対するカロテノイドの配置も両者の間で類似している  
(Nelson and Yocum 2006)。  
 

2-2. 集光性複合体に結合するカロテノイド 

 緑藻類や陸上植物では，膜内在性の light-harvesting complex II (LHCII) が PSII 集
光性タンパク質複合体として機能している。LHCII は，3 量体を形成する主要な集
光性複合体（陸上植物では Lhcb1-3）と，単量体で存在するマイナーサブユニット
（陸上植物では Lhcb4-6）に大別され，それぞれ PSII 反応中心複合体と超分子複合
体を形成している  (Minagawa and Takahashi 2004, Nield et al. 2000)。LHCII 3 量体の
結晶構㐀は明らかになっており，単量体あたり 3 本の膜貫通部位をもつアポプロテ
インに，8 分子のクロロフィル a，6 分子のクロロフィル b，4 分子のカロテノイド
が結合する。また，この 4 分子のカロテノイドはキサントフィルであり，その内訳
は 1 分子のルテイン，1 分子のネオキサンチン，2 分子のキサントフィルサイクル
カロテノイド（後述；ゼアキサンチン，ヴィオラキサンチン，アンテラキサンチン

のいずれか）である  (Liu et al. 2004) 。  
 PSI 集光性タンパク質複合体 light-harvesting complex I (LHCI) は，紅藻を含む藻
類や陸上植物で PSI 集光装置として機能している。エンドウ（Pisum sativum）にお

ける PSI -LHCI 結晶構㐀解析  (Amunts et al. 2007, Ben-Shem et al. 2003, Qin et al. 
2015) により，LHCI のサブユニット（Lhca1-4）は，Lhca1 と Lhca4，Lhca2 と Lhca3
の 2 つのヘテロダイマーが並列に PSI 単量体の片側に結合することが示されてい
る。4 つの LHCI サブユニットでは，クロロフィル a（45 分子），クロロフィル  b
（12 分子），β-カロテン（4 分子），ルテイン（5 分子），ヴィオラキサンチン（4 分
子）が同定されている  (Qin et al. 2015)。  
 

2-3. シトクロム b6/f 複合体に結合するカロテノイド  
 シトクロム b6/f 複合体は，キノン結合部位 Qo，Qi が内向きになるように 2 量体
を形成している  (Kurisu et al. 2003, Stroebel et al. 2003)。単量体あたり１分子の β-
カロテンが，シトクロム b6 サブユニットに結合している  (Kurisu et al. 2003)。  
 

2-4. カロテノイドを結合する水溶性タンパク質 

 上記の複合体はいずれもチラコイド膜タンパク質であるが，カロテノイドを結合

する可溶性タンパク質が存在する。その一種にオレンジカロテノイドプロテイン  
(orange carotenoid protein; OCP) があり，シアノバクテリアに広く保存されている  
(Holt and Krogmann 1981, Kirilovsky and Kerfeld 2012)。OCP は，7 本の α ヘリック
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スからなる N 末端ドメインと，2 本の α ヘリックスと 7 本の β 鎖からなる β バレル
を含む C 末端ドメインからなり，ドメインをまたぐように１分子のカロテノイド
が結合している   (Kerfeld et al. 2003, Leverenz et al. 2015, Wilson et al. 2010)。その
カロテノイドは，3'-ヒドロキシエキネノンであるが，エキネノン，ゼアキサンチン，
カンタキサンチンも結合して役割を補填することが知られている  (Leverenz et al. 
2015, Punginelli et al. 2009, Wilson et al. 2011)。OCP の相同タンパク質として，ヘリ
カルカロテノイドプロテイン（helical carotenoid protein; HCP）というファミリーも
存在し，OCP の N 末端ドメイン部分のみをもち、そこにカロテノイドが結合する
という構㐀が予測されている  (Melnicki et al. 2016)。  
 

3. カロテノイドの集光機能 

 集光色素として機能するカロテノイドは，クロロフィルとともに集光性タンパク

質に結合している。クロロフィルの励起寿命が数ナノ秒であるのに対し，カロテノ

イドの励起寿命はおよそ 10 ピコ秒と短い  (三室  et al. 2006)。そのためカロテノイ
ドは，近くのクロロフィルに励起エネルギーを渡し，クロロフィルの補助色素とし

て機能している。集光性複合体および反応中心複合体に結合するカロテノイドはす

べて近傍にクロロフィルが存在しており，集光補助あるいは過剰エネルギーの散逸

（後述）に寄与していると考えられる。  
 

4-1. 光ストレスからの保護 -エネルギーの消去-  

 カロテノイドの保護機能は，分子の励起状態を緩和してエネルギーを散逸させる

作用と，化学反応によってフリーラジカルを消去する作用に大別される。ここでは，

過剰エネルギーの散逸メカニズムについて述べる。  
 基底状態のクロロフィルは一重項であるが，励起すると三重項状態へ遷移する。

このとき，スピン交換反応などで励起エネルギーが酸素分子へ移動すると一重項酸

素が発生する。三重項励起状態では、カロテノイドのエネルギー準位はクロロフィ

ルのエネルギー準位より低いため，クロロフィルからカロテノイドへのエネルギー

移動が起こりクロロフィルの励起状態は緩和される。一方，クロロフィルからエネ

ルギーを受け取ったカロテノイドは励起後に熱を放散して基底状態へと戻る。これ

により，クロロフィルから酸素分子へのエネルギー移動が妨げられ，一重項酸素の

発生が抑制される。一方，カロテノイドは一重項酸素自体の消去にも寄与している。

エネルギー準位の差により一重項酸素からカロテノイドへのエネルギー移動が起

こり，励起されたカロテノイドは熱を放散して基底状態へと戻る。カロテノイドの

エネルギー準位は，共役二重結合の数に依存している  (Hudson et al. 1982)。有機溶
媒中では，カロテノイドの共役二重結合数が 9 以上になると，一重項酸素消去㏿度
が増加することが知られている。これは，共役二重結合数が 10 を超えると，一重
項酸素の励起状態よりもエネルギー準位が下がるためである  (三室  et al. 2006)。  
 キサントフィルサイクルは，クロロフィルの励起状態の消去に重要な役割を担っ
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ている。キサントフィルサイクルは，LHCII に結合するヴィオラキサンチンがアン
テラキサンチンを経てゼアキサンチンへと変換される機構で，これに伴いエネルギ

ー準位が下がりクロロフィルから励起エネルギーを受け取る  (Demmig-Adams and 
Adams 1992, Yamamoto 1979, Yamamoto et al. 1962)。そのため，過剰な励起エネルギ
ーが熱として消去される。このキサントフィル変換反応は，ヴィオラキサンチン・

デエポキシダーゼにより触媒され，その酵素活性はチラコイド膜ルーメンの酸性化

によって活性化する。  
 シアノバクテリアでは，OCP が過剰な励起エネルギーの散逸を担っている  
(Kirilovsky and Kerfeld 2012, Wilson et al. 2006)。エネルギー散逸機構は，キサント
フィルサイクルと同様に分子の励起状態の解消であるが，クロロフィルではなくシ

アノバクテリア集光色素であるビリン色素から励起エネルギーを受け取る。OCP は，
結合している 3'-ヒドロキシエキネノンにより光を吸収し，460 - 480 nm で吸収極大
を示す。この光吸収によって，OCP はエネルギー散逸状態が可能な活性型へと変換
される。その分子メカニズムは以下の通りである： (i) 細胞質中に存在する不活性
型 OCP が，青色光や白色光の照射により活性化へ変換する  (Wilson et al. 2006)。活
性型 OCP では，OCP 内のカロテノイドの配位アミノ酸が変化し，それに伴って N
末端ドメインの α ヘリックスに結合していた C 末端ドメインが外れ，分子内に隠
れていたカロテノイドが外側に露出するような構㐀へと変化する  (Leverenz et al. 
2015)。さらにこの構㐀変化で，C 末端ドメインから外れた N 末端ドメインが，集
光性複合体フィコビリソームのコア部分にあるアロフィコシアニン 3 量体のシリ
ンダー構㐀に入り込んで結合する  (Harris et al. 2016)。このとき，カロテノイドは
ビリン色素へ接近することで励起状態を解消し，過剰エネルギーが PSII 反応中心
へ移動するのを抑制していると考えられる  (Leverenz et al. 2015)。このエネルギー
消去機構は可逆的であり，細胞内では fluorescence recovery protein によって不活性
型へと戻る  (Boulay et al. 2010)。  
 集光性複合体で得た光エネルギー量の指標として，クロロフィル蛍光収率が用い

られる。光エネルギーが光化学反応に用いられるとクロロフィル蛍光収率は低下し

「消光状態」となる。光化学反応以外の要因でクロロフィル蛍光収率が低下する現

象は，非光化学的消光（nonphotochemical quenching, NPQ）と呼ばれる。キサントフ
ィルサイクルや OCP による光エネルギーの消失は，励起エネルギーの熱変換であ
り，光化学反応による励起エネルギーの消失ではないため NPQ に分類される  
(Niyogi and Truong 2013)。一般的に，強光条件では NPQ が高くなり，光化学系の保
護に重要な役割を担っていることが知られている。  
 

4-2. 光ストレスからの保護 -フリーラジカルの消去- 

 前章では化学反応を伴わない励起エネルギーの消去について述べたが，ここでは

化学反応としてカロテノイドがフリーラジカルを消去するメカニズムについて述

べる。  
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 強光下では，光合成電子伝達反応において過剰量の電子が生成され，その一部が

酸素を還元することにより活性酸素が生じる。酸素分子が一電子還元されるとスー

パーオキサイド（O2
-），スーパーオキサイドがさらに還元されると過酸化水素

（H2O2），フェントン反応により過酸化水素が還元されるとヒドロキシルラジカル

（OH・）が生成する。カロテノイドは，これらのラジカルと電子の授受を行ってラ
ジカルを消去することができる  (El-Agamey et al. 2004)。しかし，ラジカル消去の
機構や効率については不明な点が多い。また，カロテノイドはラジカルによる不飽

和脂肪酸の過酸化を抑制する  (El-Agamey et al. 2004)。  
 

5. カロテノイドによる光化学系の保護 

 カロテノイドは，強光下で励起クロロフィルや一重項酸素を消光したり，光合成

電子伝達反応から生じた活性酸素を消去したりして酸化ストレス傷害を防いでい

ると考えられる。この機能は，具体的に光合成のどのプロセスで光酸化ストレスか

らの保護に寄与しているのだろうか。強光下では光合成活性が容易に低下する。こ

の現象は光阻害と呼ばれ，主に光感受性の高い PSII の失活が原因となる。  
 

5-1. PSII の光阻害と活性酸素の関係 

 PSII の光阻害機構には，いくつか仮説がある。例えば，アクセプターサイド説で
は，強光下で PSII の反応中心で発生した一重項酸素が，PSII 反応中心の D1 タンパ
ク質を直接損傷し，PSII を失活させると考えられている  (Hideg et al. 1994, Keren et 
al. 1997, Vass et al. 1992)。この場合，一重酸素発生抑制に寄与するカロテノイドは，
PSII の損傷緩和に寄与することが考えられる。一方，近年提唱されてきた Two-step
説では，水分解反応を触媒する酸素発生複合体マンガンクラスターが直接光（特に

UV や青色光）を吸収して損傷し，それが引き金となって PSII の反応中心が損傷す
ることが考えられている  (Murata and Nishiyama 2018, Nishiyama and Murata 2014, 
Ohnishi et al. 2005)。Two-step 説およびその関連研究から，活性酸素は PSII に直接
損傷を及ぼすのではなく，PSII の修復を阻害することが示されている。PSII は，強
光下で D1 タンパク質が損傷を受けるが，修復機構によって㏿やかに修復され活性
を維持している。具体的には，損傷を受けた D1 タンパク質の分解，D1 タンパク質
の新規合成，D1 タンパク質の PSII 複合体へ挿入とプロセシングを経て PSII が修復
される  (Jarvi et al. 2015, Murata and Nishiyama 2018, Nishiyama and Murata 2014)。  
 D1 タンパク質は，チラコイド膜上に結合したリボソームでペプチドが伸長され
ながら PSII 複合体に挿入される  (Tyystjarvi et al. 2001)。シアノバクテリア
Synechocystis  sp. PCC 6803（以下 Synechocystis）では，強光下での D1 タンパク質の
新規合成は，スーパーオキサイドや過酸化水素，一重項酸素によって翻訳伸長反応

の過程で阻害されることが示されている  (Nishiyama et al. 2004, Nishiyama et al. 
2001)。さらに，翻訳伸長反応に関与する翻訳因子 EF-G および EF-Tu が活性酸素に
よって特定のシステイン残基が酸化され失活する  (Kojima et al. 2009, Kojima et al. 
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2007, Nagano et al. 2012, Yutthanasirikul et al. 2016)。加えて，これらの翻訳因子の酸
化標的システイン残基をセリンに置換すると， D1 タンパク質の新規合成が促進し，
光阻害が緩和する  (Ejima et al. 2012, Jimbo et al. 2018)。また，活性酸素消去系酵素
スーパーオキシドジスムターゼおよびカタラーゼを Synechococcus elongates  PCC 
7942 で過剰発現すると，強光下で D1 タンパク質の新規合成が促進し，PSII の光阻
害が緩和する  (Sae-Tang et al. 2016)。これらの研究から，タンパク質合成を酸化傷
害から防御することが，PSII の光防御に重要であると考えられる。  
 

5-2.光阻害とカロテノイドの関係  
 前述したように，カロテノイドは光化学系複合体の形成や保護に重要である。β-
カロテンを蓄積できない Synechocystis は，機能的な PSII 複合体を形成できず，光
独立栄養条件では生育できない  (Sozer et al. 2010)。Synechocystis では，エキネノン

とゼアキサンチンは，それぞれ β-カロテンのケト化，β-カロテンへの水酸基の付加
により合成される  (Takaichi and Mochimaru 2007)。この合成はそれぞれ，β-カロテ
ンケト化酵素（CrtO），β-カロテン水酸化酵素（CrtR）により触媒される。CrtO 欠
損株（crtO）ではエキネノンが検出限界以下まで減少し，CrtR 欠損株（crtR）では

ゼアキサンチンが検出限界以下まで減少する  (Kusama et al. 2015, Schafer et al. 
2005)。強光下で培養すると，crtO，crtR，crtOcrtR 二重欠損株のいずれにおいても

光合成活性が低下するが，特に crtR，crtOcrtR における活性低下は著しい  (Schafer 
et al. 2005).。近年，このようなカロテノイド合成酵素欠損株の光合成活性低下は，
PSII の光阻害に起因することが明らかにされている  (Kusama et al. 2015)。さらに，
PSII の光阻害は，光損傷の促進ではなく修復能力の低下が原因となっていること
や，強光下で D1 タンパク質の新規合成が低下することがわかっている。また
crtOcrtR では，強光下での一重項酸素の発生が著しく増加したことから，カロテノ

イドは一重項酸素の発生を抑制し，タンパク質合成の酸化傷害を防いで PSII の光
阻害を緩和していることが考えられる  (Kusama et al. 2015)。  
 OCP による光エネルギー散逸も，カロテノイドによる光化学系の保護の一例と
して挙げられる。OCP は結合するカロテノイドを介して，集光性複合体フィコビ
リソームにおいて過剰エネルギーを散逸する  (El Bissati et al. 2000, Wilson et al. 
2006)。OCP を欠損した Synechocystis 変異株では光エネルギーの散逸活性が減少し

ており  (Wilson et al. 2006)，強光下で誘導される NPQ が低下する  (Kusama et al. 
2015)。OCP を欠損すると PSII の修復能力が低下し，光阻害が促進する  (Kusama 
et al. 2015)。また OCP 欠損株では，強光下で一重項酸素の発生量が増加し  
(Kusama et al. 2015, Sedoud et al. 2014)，OCP 過剰発現株では，光エネルギーの散
逸活性が大幅に増加することが報告されている  (Wilson et al. 2008)。OCP 過剰発
現株では NPQ の増加や PSII の光阻害の緩和，D1 タンパク質の新規合成の促進が
見られている（投稿準備中）。したがって，OCP による過剰エネルギーの熱放散

植物科学最前線 9:56 (2018)

BSJ-Review 9:56 (2018)



 

H. Takahashi-8 
 

および一重項酸素の発生抑制は，タンパク質合成を酸化傷害から保護し，PSII の
修復を促進して PSII の光防御に寄与することが考えられる。  
 

6. おわりに 

 カロテノイドは集光色素として機能しているだけでなく，光合成を行う上で避け

ることのできない光酸化ストレスの軽減にも役立っている（図 2）。カロテノイドに
よる三重項クロロフィルや一重項酸素の励起状態の緩和は，光化学系，特に PSII の
光防御に寄与することが知られている。これまでカロテノイドが一重項酸素の発生

を抑制して PSII の光損傷を防ぐと考えられてきたが，近年，カロテノイドがタン
パク質合成を一重項酸素による酸化傷害から保護し，強光下で PSII の修復を促進
して光阻害を緩和することが示唆されている。今後，その保護作用の詳細なメカニ

ズム解明が期待される。  

 

謝辞 

 本研究は JST 未来社会創㐀事業「ゲームチェンジングテクノロジーによる低炭素
社会の実現：B21 大規模生産に向けて環境にロバストな微細藻類の開発」，および
JSPS 科研費  JP18K06276 (Y.N.), JP18K06275 (H.T.)の助成を受けたものです。  

 

図 2. 光合成におけるカロテノイドの機能  
カロテノイドは，クロロフィルの補助色素として集光機能を担う。加えて，三
重項クロロフィルや一重項酸素の励起状態の解消によるエネルギー散逸や，過
酸化物の発生抑制に寄与する。近年の研究から，カロテノイドによる活性酸素
の発生抑制がタンパク質合成の酸化傷害を防御し，PSII の光阻害を緩和する役
割を担っていることが示唆されている。  
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 光合成生物は必ず色素として（バクテリオ）クロロフィルとカロテノイドを持っている。（バクテリ

オ）クロロフィルの構造や合成系，光化学系には類似性が見られる。一方，カロテノイドは分類群ご

とに組成や合成経路に大きな差異が見られるので，進化・共生に伴い一部の合成経路を捨てて，一部

の合成経路を共生相手とは別の生物から取り込んだと思われる。本総説では，フィトエンからリコペ

ンへの合成経路および酵素，異種のリコペン・シクラーゼの分布，分類群ごとのカロテノイド合成を

まとめた。 

 

１．はじめに 

 光合成生物にとっては（バクテリオ）クロロフィルだけでなくカロテノイドも必須の成分である。

カロテノイドは光合成のための光捕集，強光や活性酸素種からクロロフィルや光化学系などの防御・

保護，色素タンパク複合体の形成・安定化，などの機能を担っている。光合成生物の分類と存在する

カロテノイド分子種の基本型や合成酵素の一部を表1にまとめた。光化学系 II型をもつ光合成細菌と

光化学系 I型をもつ光合成細菌から，酸素発生型のシアノバクテリアができ，そのシアノバクテリア

が真核生物に一次共生をして灰色藻類・紅藻類・緑藻類の葉緑体になったと考えられている。その後

の二次および三次共生により種々の藻類や陸上植物が出現したと考えられている。さらに光合成の光

化学系を構成するペプチド，（バクテリオ）クロロフィルの構造や生合成経路，三次構造には，進化的

には一部の成分の置き換えはあるが，類似性と連続性が見られる。一方，カロテノイドは生物分類ご

とに一部に共通性は見られるが，共生段階などが変わるごとに組成ばかりでなく，生合成経路や酵素

に大きな変化が見られる。従って，進化や共生に伴い一部のカロテノイド合成経路を捨てて，一部の

合成経路を共生相手とは別の生物から取り込んだと思われる。カロテノイドは結合タンパクや機能に

対して柔軟性が高いためだろう。本総説ではカロテノイド合成系の変化や進化について紹介する。た

だし，全体像を見るために，一部の例外的な存在は省略した。 
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２．フィトエンからリコペンの合成 

 15-シス-フィトエンから全トランス-リコペン

の合成には 4 段階の不飽和化反応が必要である

（図 1）。原核生物はフィトエン不飽和化酵素

phytoene desaturase (CrtI) ［注：下記のように複数

の略語をもつことがある］が担っている。紅色細

菌（図 2）とクロロフレクサス(Harada et al., 

unpublished)ではこの酵素の機能が確認されてお

り，ヘリオバクテリアには crtI に相同性がある

遺伝子 crtNがあるがまだ機能が確認されていな

い（表1）。紅色細菌のRhodobacterなどはCrtIが

最後の 4 段階目の不飽和化をできないため，リ

コペンではなくニューロスポレンが最終産物と

なりニューロスポレンからスフェロイデンなど

を合成する（図 2）。ヘリオバクテリアは鎖状の

C30-ジアポニューロスポレンが最終産物である

(Takaichi et al. 1997)。シアノバクテリアの中では，

例外的に原始的なGloeobacter violaceusのみCrtIを使うが，他のカロテノイド合成酵素は他のシアノバ

クテリアと共通性がある(Tsuchiya et al. 2005)。 

 原核生物においては緑色硫黄細菌とシアノバクテリアのみ，葉緑体と同様にフィトエンから ζ-カロ

テンまでをフィトエン不飽和化酵素phytoene desaturase (CrtP, Pds)［注：CrtIと同じ酵素名であるが機能

は異なる］が，ζ-カロテンからリコペンまでを ζ-カロテン不飽和化酵素]-carotene desaturase (CrtQ, Zds)

が各 2々段階ずつ不飽和化する（図1）。さらにCrtQの反応に伴い合成されるポリシス型のニューロス

ポレンとリコペンを，カロテン異性化酵素 carotene isomerase (CrtH, CrtISO)あるいは光照射によりトラ

表 1：生物の分類とカロテノイド(高市2006, Takaichi and Mochimaru 2007, Takaichi 2009, Takaichi 2011, 

Takaichi 2013) 

光化学系 光合成生物 カロテノイド型 

（基本型） 

フィトエンから 

リコペン 

リコペン・ 

シクラーゼ 

II型 紅色細菌 1 C40-鎖状 CrtI CrtY 

クロロフレクサス β,γ-カロテン CrtI2 CrtY2 

I型 ヘリオバクテリア C30-鎖状 CrtN (CrtI-type)? non 

緑色硫黄細菌 β,γ-カロテン CrtP/Q/H3 CruA/P 

II+I型 

(酸素発生型) 

シアノバクテリア β,γ-カロテン CrtP/Q/H + Z-ISO3 CruA/P? 

葉緑体 β,α-カロテン CrtP/Q/H + Z-ISO CrtL 
1 カロテノイド合成遺伝子はクラスターを形成 2 Harada et al., unpublished, 3 Sugiyama et al., 

unpublished 

 

図 1：フィトエンからリコペンの合成(高市2006, 

Takaichi and Mochimaru 2007, Takaichi 2009, 

Takaichi 2011) 
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ンス型に変換する。植物においてはポリシス-ζ-カロテンをジシス-ζ-カロテンに変換する ζ-カロテン異

性化酵素]-carotene isomerase (Z-ISO)も必要である(Li et al. 2007)。それに相同性のある遺伝子がシアノ

バクテリアにも存在し，最近になって機能確認された。また緑色硫黄細菌のゲノムにはZ-ISOに対応

する遺伝子が見いだされなかった (Sugiyama et al. unpublished)。従って CrtP/Q型はリコペン合成に合

計 3あるいは4種類の酵素を必用とする（表1、図 1）。 

 crtP, crtQ, crtHは crtIに低い相同性があるので，crtIから変化したのであろう。4種の酵素によるリ

コペン合成経路は，緑色硫黄細菌からシアノバクテリアに，さらに藻類や陸上植物の葉緑体に引き継

がれたと思われる。ただし細菌において1酵素(CrtI)が担っていた反応を，CrtP/Q型では4酵素に分割

し複雑化したが，そのための原動力やメリットがどこにあったのかは不明である。 

３．リコペンの環化（β-カロテン，α-カロテン合成） 

 紅色細菌はリコペンを鎖状のまま修飾してスピリロキサンチンなどを合成する（図2）。多くのヘリ

オバクテリアは鎖状カロテンが最終産物である(Takaichi et al. 1997)（表１）。 

リコペン・シクラーゼ lycopene cyclaseとして相同性のない3種類の酵素が知られている。多くの細

菌CrtYと葉緑体CrtLに見られる型，緑色硫黄細菌と一部のシアノバクテリアに見られるCruA/CruP

型，一部の細菌(CrtYc+CrtYd)とアーキア(CrtYcd)と菌類(CrtYB)には類似した別の型が存在している。

CrtYとCrtLにはある程度の相同性が見られるので我々は同一グループと考えているが，Bryantらは

2つに分けている(Maresca et al. 2007)。リコペンの片方を環化した γ-カロテンしかつくれないCrtYm

とCrtLmもあるが，各々CrtYやCrtLと相同性が高い。 

 紅色細菌の一種である好気性光合成細菌の一部とクロロフレクサスもJ-カロテンと β-カロテンを

CrtYにより合成する（表1）(Harada et al. unpublished)。 

 
図 2：紅色光合成細菌のカロテノイドと合成経路(高市 2006, Takaichi 2009) 

酵素の性質の違いや変化また新たな獲得が合成経路や産物の多様性を生じた。 
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 藻類や陸上植物では，リコペンの両端をリコペン-β-シクラーゼ (CrtL-b, Lcy-b) がβ末端基にしてβ-

カロテンがつくられる。一方，α-カロテンは，基質特異性のために先ずリコペン-ε-シクラーゼ (CrtL-

e, Lcy-e) が ε末端基を合成して，次いで反対側をCrtL-bが β末端基にして合成される(Cunningham et 

al. 2001)。2つの酵素は相同性が高く，CrtL-bからCrtL-eができたと考えられている。α-カロテンとそ

の誘導体は一部の紅藻類，クリプト藻類，緑藻類，陸上植物に限られていて，光合成細菌と 2属を除

くシアノバクテリア(Takaichi et al. 2012)，褐藻類，ユーグレナには存在しない（図 3）。クリプト藻類

Guillardia thetaのα-カロテンはCrtL-b, CrtL-eにより合成される(Konno et al. unpublished)。 

 シアノバクテリアのリコペン・シクラーゼは未だに充分な機能解析がされていない。最初に

Synechococcus sp. PCC 7942 の CrtL (Cunningham et al. 1994)，次いで Prochlorococcus marinus の CrtL 

(Stickforth et al. 2003)の機能が確認された。近年，別型のリコペン・シクラーゼ CruAが緑色硫黄細菌

Chlorobaculum tepidum，CruAとCruPがSynechococcus sp. PCC 7002で機能が確認された(Maresca et al. 

2007)。最近，Arthrospira platensisにおいても CruAが機能確認された（Sugiyama et al. 2017）。さらに

Synechocystis sp. PCC 6803ではCruAの活性発現に結合クロロフィルが必用であると報告された(Xiong 

et al. 2017)。crtLあるいは cruA/cruPに相同性のある遺伝子が多くのシアノバクテリアのゲノム上に存

 
図 3：酸素発生型光合成生物の主要なカロテノイド合成経路と酵素(Takaichi 2011改変) 

分類群の文字色は同色のカロテノイドを主成分とする。 
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在するが，上記を除いては機能確認できていない。cruA/cruPがリコペン・シクラーゼの有力な候補と

思われるが，さらなる機能確認が必要である。 

 

４．紅色細菌のカロテノイドと合成経路の多様性 
 紅色細菌のカロテノイドにも多様性が見られるが，合成酵素の性質の差異により合成経路に多様性

が生じたと考えられる（図 2）(高市 2006, Takaichi 2009)。上記のようにCrtIの最終産物の違いがスフ

ェロイデン経路とスピリロキサンチン経路を作り出したが，メトキシ基合成は同じヒドロキシニュー

ロスポレン合成酵素 hydroxyneurosporene synthase (CrtC)，メトキシニューロスポレン不飽和化酵素

methoxyneurosporene desaturase (CrtD)，ヒドロキシニューロスポレン -O-メチル化酵素

hydroxyneurosporene-O-methyl transferase (CrtF)がどちらの経路でも働いている。 

 

５．緑色硫黄細菌とクロロフレクサスのカロテノイドと合成系 

 緑色硫黄細菌とクロロフレクサスの合成するカロテノイドとその合成経路はまだ充分には解析され

ていない（図 4）(高市 2006)。緑色硫黄細菌Chlorobacula tepidumはOH-γ-カロテン・グルコシド・エ

ステル，OH-クロロバクテン・グルコシド・エステル，1,2-ジヒドロ-γ-カロテンなどを合成する(Takaichi 

et al. 1997)。一部の合成酵素・遺伝子のうちCrtC，グルコース添加酵素 glucosyltransferase (CruC)，グル

コース脂肪酸添加酵素 glucosyl esterase (CruD)は機能解析された(Frigaard et al. 2004)。また一部の種はβ

末端基を芳香環にしたイソレニエラテンをもつ。最近，カロテノイド-1,2-還元酵素 1,2-carotenoid-

reductase (CruI)の機能確認がなされた(Canniffe et al. 2018)。 

 
図 4．緑色硫黄細菌Chlorobacula tepidumのカロテノイド合成経路(Takaichi et al. 1997, Maresca 
et al. 2007, 改変) 赤青字は機能確認された酵素である。クロロフレクサスでもほぼ同じ酵素が働
いている 
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 一方，クロロフレクサスChloroflexus aurantiacus はOH-γ-カロテン・グルコシド・エステルなどをも

つ(Takaichi et al. 1995)。合成酵素としてCrtI, CrtY（表 1）が機能しており，さらにCruC, CruDとCrtC

の代わりにカロテノイド-1,2-水添加酵素 carotenoid-1,2-hydratase (CruF)が機能している（図 4）(Harada 

et al., unpublished)。 

 

６．酸素発生型光合成生物のカロテノイドと合成経路 

 シアノバクテリア，紅藻類，クリプト藻類，褐藻類，緑藻類，陸上植物など酸素発生型光合成生物

の主なカロテノイド合成経路を図3にまとめた。リコペンからβ-カロテンとα-カロテンが合成され，

中央の経路にはそれらが変化し共通してみられるカロテノイドがあり，さらに左右に枝分かれた誘導

体合成経路があり，これらは生物の系統分類に関係している。 

 シアノバクテリアは β-カロテン誘導体のみをもち，β-カロテン水酸化酵素E-carotene hydroxylase 

(CrtR, BHY)や下記のケト化によりエキネノンや水酸化によりノストキサンチンを合成し，さらにシア

ノバクテリアに特有な γ-カロテン誘導体のミクソール配糖体を合成する。いくつかの酵素の機能確認

がなされている（図5）。ただしゼアキサンチンから先のエキネノンやノストキサンチンの合成経路は，

葉緑体に引き継がれなかった（図3）。 

 シアノバクテリアにはケト化酵素として，互いに相同性のないE-カロテンケトラーゼE-carotene 

ketolaseが 2種類存在する(CrtO, CrtW) （図 5）。Anabaena sp. PCC 7120ではこれらの酵素が働く代謝

 

図 5．シアノバクテリアのカロテノイド合成経路(高市 2006, Takaichi and Mochimaru 2007, Takaichi 

2011) 

 

植物科学最前線 9:68 (2018)

BSJ-Review 9:68 (2018)



S. Takaichi-7 
 

経路が異なる(Mochimaru et al. 2005)。CrtOはDinococcusなどで，CrtWはParacoccusなどで機能確認

されており，これらの遺伝子をシアノバクテリアが獲得したと思われる。紅色細菌のスフェロイデン・

モノオキシゲナーゼ spheroidene monooxygenase (CrtA) （図 2），褐藻類のフコキサンチンや緑藻類のシ

フォナキサンチンのケト基合成酵素はまだ見つかっていないがゲノム解析からお互いに相同性がなく，

由来が不明である。陸上植物にはケト化カロテノイドがなく，ケト化酵素がない（図3）。 

 シアノバクテリアが一次共生した灰色藻類は，ゼアキサンチンまでしか作ることができない。 

 シアノバクテリアが一次共生した紅藻類は，存在するカロテノイドから，ゼアキサンチン-，アンテ

ラキサンチン-，ルテイン-タイプに分けられ，紅藻類の系統分類に対応している(Takaichi et al. 2016)。

ただし，シアノバクテリアには見られない ε末端基（ルテイン）はクリプト藻類にも見られる。また

エポキシ基（アンテラキサンチン）は褐藻類だけでなく緑藻類・陸上植物にも見られるが，酵素・遺

伝子の由来は不明である（図 3）。 

 紅藻類が二次共生をした種々の褐藻類のカロテノイドはすべてβ-カロテンとその誘導体で，アレン

基 (C=C=C) をもつジアジノキサンチン，フコキサンチン，ペリジニンなどがある。アレン基は生体

物質としてはカロテノイドに特有な基で，他の生体物質にはほとんど見られない。陸上植物ではビオ

ラキサンチンからネオキサンチンを合成し，アレン基を作るネオキサンチン合成酵素 neoxanthin 

synthase (NSY) が知られている。褐藻類ではネオキサンチンが検出されないことが多いが，化学構造

を比較するとアレン基をもつカロテノイドは，トランス-ネオキサンチンから合成されると思われる

（図3）。ただし系統分類や進化を考えると，どこでこのNsy遺伝子を獲得し，どのように伝わったか

は不明である。 

 紅藻類が二次共生をしたクリプト藻類には，アセチレン基 (C{C) をもつアロキサンチンなどがあ

り，ゼアキサンチンなどの二重結合からアセチレン基ができたと思われる。褐藻類に見られるジアジ

ノキサンチンなどにもアセチレン基はあるが，渦鞭毛藻ではトレーサー実験からネオキサンチンを経

由して合成された(Swift et al. 1982) （図3）。 

 シアノバクテリアが一次共生した緑藻類は，その後種々の緑藻類に分かれ，シホナキサンチンなど

種々のルテイン誘導体がつくられる。緑藻類ではβ-カロテンの誘導体は限られた種類しか存在しない

が，α-カロテン誘導体には多様性が見られる。ただしユーグレナには α-カロテン誘導体が見られない

（図3）。 

 以上の水生藻類に対して，全ての陸上植物のカロテノイドはほぼ同じで，図 3の中心部分に位置す

るβ-カロテン，ビオラキサンチン，9’-シス-ネオキサンチン，ルテインを主成分とする。上記のように

ゼアキサンチンを合成し，またルテインはα-カロテンからP450型のα-カロテン水酸化酵素D-carotene 

hydroxylase が水酸基を合成する。ゼアキサンチンはゼアキサンチン・エポキシダーゼ zeaxanthin 

epoxydase (ZEP)によりアンテラキサンチンを経てビオラキサンチンに変化する。強光下ではビオラキ

サンチン・デエポキシダーゼ violaxanthin deepoxydasa (VDE)が活性化されてビオラキサンチンをゼアキ

サンチンに変化させる。ビオラキサンチンはNSYによりネオキサンチンに変化し，葉緑体には 9’-シ

ス型のネオキサンチンしか存在しないので異性化酵素があるはずだがまだ発見されていない。進化の

結果一番単純なカロテノイドだけが残ったのだろうか。陸上植物は形態的には大きな進化をしたが，

光合成の機構や色素はほぼ同一で変化が見られない。 
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７．おわりに 

 光合成生物（光合成細菌，シアノバクテリア，灰色藻類，紅藻類，褐藻類，緑藻類，陸上植物）の

カロテノイド組成，即ちカロテノイド合成経路には多様性が見られる。これは共生や進化段階が変わ

るごとにカロテノイドの組成や合成経路に大きな変化が起きたためで，その時に一部の合成経路を捨

てて，一部の合成経路や遺伝子を共生相手とは別の生物から取り込んだためと思われる。 

 紅色細菌のカロテノイド合成遺伝子はクラスターを形成しているが，他の光合成生物のカロテノイ

ド合成遺伝子はゲノム上に点在している。そのため遺伝子の相同性からは限られた遺伝子のみしか見

つけられない。また遺伝子に相同性があってもその機能を持たない例もある。その結果，遺伝子や酵

素が未だに判らない合成段階も多い。光合成生物だけでなく，他のカロテノイド合成生物を含めて，

系統分類とカロテノイド合成遺伝子や酵素との関係をさらに検討する必要がある。 
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１．はじめに 

 Euglena gracilis（図1）は，近年「ユーグレナ」の名で定着しつ

つあるバイオ燃料や高栄養価食品の原料として注目されている産

業上有用な微細藻類の一種である。ユーグレナを産業的に大量培

養するためには，太陽光エネルギーを利用した屋外オープンポン

ドでの培養が不可欠である。しかし，同時に屋外では太陽の直射

光のような強すぎる光が光合成の光阻害を引き起こし，しばしば

藻体の生産性を低下させる。 

 光合成生物においてカロテノイドは葉緑体でクロロフィルとと

もに光エネルギーを吸収し光合成を駆動するための光捕集色素と

して機能すると同時に，過剰な光エネルギーから葉緑体の光合成システムを保護し活性酸素種を消去

する光防護機構としても重要な役割を果たしている。筆者らは E. gracilis の光環境応答の基礎生理を

明らかにすることを目標に，E. gracilisのカロテノイドに着目しその合成の分子機構や光ストレス下に

おけるカロテノイドの生理機能の解明を目指している。本総説では筆者らが E. gracilis から単離同定

したカロテノイド合成系遺伝子について概説する。さらに，E. gracilis細胞のカロテノイドの組成と蓄

積量に及ぼす光ストレスの影響に関する生理学解析について筆者らのこれまでの知見を紹介する。 

 

２．ユーグレナの生物学的特徴 

２−１．ユーグレナの進化と系統分類 

 E. gracilisは「ミドリムシ」とも呼ばれているように，葉緑体で光合成を行いながら鞭毛を用いて水

中を活発に遊泳する単細胞真核生物である。E. gracilisは緑藻と同様にその葉緑体に光合成色素のクロ

ロフィルaとbを有するが，緑藻や陸上植物の系統とは全く異なるグループに属する。系統分類におい

てE. gracilisはスーパーグループ「エクスカバータ」（Excavata）のユーグレナ目（Euglenida）に属して

おり，植物よりもむしろヒトの寄生虫であるトリパノソーマ（Kinetoplastea）と近縁の極めて個性的な

藻類である(Adl et al., 2005; Ahmadinejad et al., 2007; Simpson et al., 2004) 。ユーグレナ目には1000を超え
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る種のユーグレナ類が存在するが，その多くは従属栄養生物（捕食性や栄養吸収性）である(Zakryś et 

al., 2017)。E. gracilisを含め光独立栄養性のユーグレナ類は元来葉緑体を持っていなかった祖先の原生

生物が細胞内に緑藻を取り込み，共生させたことで葉緑体を獲得した（二次共生）と考えられている

(Gibbs, 1978; Turmel et al., 2009)。ユーグレナ類の中には葉緑体で光合成を行いながら同時に捕食性も有

しているラパザ（Rapaza viridis）という混合栄養性のユーグレナも存在する(Yamaguchi et al., 2012)。ラ

パザは色素体を有するユーグレナ類の基部に位置する系統であり，ユーグレナ類が従属栄養性から混

合栄養性を経て光独立栄養性に段階的に栄養様式を転換したことを示している。 

 ユーグレナ類には形態も栄養様式も異なる多くの種が存在するが，一般に「ユーグレナ」と呼ぶ場

合は光独立栄養性のユーグレナ類の中で最も良く研究されているE. gracilisのことを指している。 

 

２−２．ユーグレナの細胞構造 

 ユーグレナ類の細胞は細胞壁を持たず，細胞表層にペリクルと呼ばれる特徴的な線条構㐀を形成す

る(Leander et al., 2007)。ユーグレナ類は二次共生によって葉緑体を獲得したため，その葉緑体は3層の

包膜に囲まれている(Gibbs, 1978)。このため，核にコードされる葉緑体タンパク質の多くは緑藻や高等

植物とは異なる独自の局在化シグナル配列(Bipartite presequence)を有する(Durnford and Gray, 2006)。さ

らに，緑藻や高等植物が光合成産物を葉緑体内にデンプン(α-1, 4グルカン)として貯蔵するのに対し，

ユーグレナ類はパラミロンと呼ばれるβ-1, 3グルカンを細胞質に蓄積することもユーグレナ類の大き

な特徴の一つである。 

 ユーグレナ類の多くは２本の鞭毛を持つ。E. gracilisは長さの異なる鞭毛を持ち，１本は細胞前端の

陥入部に隠れていて，陥入部から外に長く伸びたもう１本の鞭毛を波打たせて水中を遊泳する。E. 

gracilisの鞭毛基部の細胞質にはユーグレナ（ラテン語でeu美しい+glena眼）の名称の由来となったオレ

ンジ色の「眼点」（eye spot/ stigma）と呼ばれる構㐀が存在する。「眼点」と名がついているが，眼点は

細胞質に蓄積したカロテノイドを含む脂質顆粒であり，実際の光受容部位は鞭毛基部の副鞭毛体

(Paraflagellar body, PFB)と呼ばれる構㐀である。Iseki et al. (2002)は副鞭毛体に局在する光活性化アデニ

ル酸シクラーゼ(Photoactivated adenylyl cyclase, PAC)がE. gracilisの光回避反応（ステップアップ驚動反

応）における光センサーとして機能することを明らかにしている。眼点と副鞭毛体は近接して存在す

ることから，眼点は光受容部位に当たる光を遮ることで光の方向性の感知に関与していると考えられ

ている。緑藻もカロテノイドを集積した眼点を有するが，緑藻の眼点は光受容体に近接した葉緑体内

部のチラコイド膜間に形成される(Kreimer, 2009)。ユーグレナの眼点は緑藻とは異なる部位に形成され

ること，さらに眼点を形成する脂質顆粒の包膜と葉緑体膜の構㐀との類似性は認められていないこと

(Kivic and Vesk, 1972)から，ユーグレナ類は独自に眼点を発達させたと推察される。 

 

３．ユーグレナのカロテノイド合成遺伝子の単離同定 

３−１．E. gracilisに含まれる主要なカロテノイド 

 カロテノイドは8個のイソプレン（C5）単位から構成される炭素数40（C40）の基本構㐀を持つ化合

物である。カロテノイドは炭素原子と水素原子のみで構成される「カロテン」と炭素原子と水素原子

に加えて酸素原子も含む「キサントフィル」の大きく 2 つのグループに分類される。緑色植物の葉緑

体には主としてβ-カロテンとルテイン，ビオラキサンチン，9ʹ-シス-ネオキサンチンが含まれ，その他
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α-カロテンやゼアキサンチンなどの生合成中間体が少量存在する(Takaichi, 2011)。ユーグレナ類ではこ

れまでにβ-カロテンとゼアキサンチン，9ʹ-シス-ネオキサンチン，ジアトキサンチン，ジアジノキサン

チンなどの存在が報告されている(Takaichi, 2011; Aitzetmüller et al., 1968; Bjørnland, 1982; Takaichi and 

Mimuro, 1998)。一方で，ユーグレナ類はルテインを持たないと考えられている（三室ら，2006）。 

 図 2 に E. gracilis の推定されるカロテノイド合成

経路を示した。筆者らは E. gracilis に含まれるカロ

テノイドを高㏿液体クロマトグラフィーと C-18 カ

ラムを用いて分析し，β-カロテンとネオキサンチン，

ジアジノキサンチン，ジアトキサンチンがE. gracilis

細胞の主要なカロテノイド分子種（図 2）であるこ

とを報告した(Kato et al., 2017)。カロテノイド合成系

の中でフィトエンからリコペンの合成に至る初期

段階はシアノバクテリアから高等植物まで共通し

ている。これまでに筆者らは E. gracilis のカロテン

合成系遺伝子を複数単離同定し，既にその一部

(EgcrtE および EgcrtB)を報告した(Kato et al., 2016)。

ここではカロテン合成の初期段階に関わる遺伝子

についての知見を紹介する。なお，本総説ではカロ

テノイド合成系の遺伝子名は小文字で始まるイタ

リック体で表記し，その産物のタンパク質は大文字

で始まる立体で表記した（EgCYP97H1を除く）。 

 

３−２．フィトエンの合成 
 カロテノイドの前駆体はイソプレノイド合成系

で合成されるゲラニルゲラニル二リン酸（GGPP; C20）

である。GGPP合成酵素（CrtEまたはGGPPS，GGPS）

によってファルネシル二リン酸（FPP; C15）とイソペンテニル二リン酸(IPP; C5)が縮重し，GGPP が合

成される。その後，フィトエン合成酵素(CrtBまたはPsy，Pys)によって２分子のGGPPがリン酸基側

同士(tail-to-tail)で結合することで最初のカロテン，フィトエン(C40)が合成される。GGPP合成酵素遺伝

子とフィトエン合成酵素遺伝子は藻類ではシアノバクテリアのThermosynechococcus elongatus (crtE)や

Gloeobacter violaceus PCC 7421 (crtB)，Synechococcus elongatus PCC 7942 (pys)や真核藻類の Pyropia 

umbilicalis (ggps)，Chlamydomonas reinhardtii (crtB)，Haematococcus pluvialis (pys)，Chlorella zofingiensis (psy)

でその単離と機能解析がなされている(Takaichi, 2011; Cordero et al., 2011; Yang et al., 2016)。これまでの

ところユーグレナの核ゲノム配列は公開されていないが，E. gracilis のトランスクリプトームデータ

(Yoshida et al., 2016)は報告されている。筆者らは高等植物や他の藻類の既知の GGPP 合成酵素とフィ

トエン合成酵素のアミノ酸配列を用いて相同性検索を行い，E. gracilisのEgcrtEとEgcrtBの cDNAを

単離し，大腸菌タンパク質発現系を用いた相補実験でその機能を明らかにした(Kato et al., 2016)。 

 EgCrtEのアミノ酸配列には，真正細菌と植物型のGGPP合成酵素（type II GGPPS）で保存されてい

植物科学最前線 9:74 (2018)

BSJ-Review 9:74 (2018)



 S. Kato-4 

るアスパラギン酸残基に富むFirst-aspartate rich motif（FARM: DDXXXD）とSecond-aspartate-rich motif

（SARM: DDXXD）が存在する。GGPP合成酵素の分子系統樹において，EgCrtEは比較的シアノバク

テリア(Cyanophyta)や紅藻(Rhodophyta)と近縁であり，T. elongatusとP. umbilicalisのGGPP合成酵素と

それぞれ46%と 44%の同一度と59%と 55%の類似度を示した (Kato et al., 2016)。EgCrtBもシアノバク

テリアや緑藻のフィトエン合成酵素と同様にアスパラギン酸に富んだ2箇所のDXXXDモチーフを有

している。しかしながら，系統樹においてEgCrtBはシアノバクテリアや緑藻のフィトエン合成酵素と

は異なるクレードに位置し，緑藻の Psy/Pys との同一度と類似度はそれぞれ 38-40%と 52-56%であっ

た (Kato et al., 2016)。ユーグレナ類が合成するジアトキサンチンとジアジノキサンチンは，ユーグレ

ナ類の他にはクロムアルベオラータ(Chromalveolata)に属する一部の藻類(Heterokontophyta，Haptophyta

およびDinophyta)でのみ認められる特徴的なキサントフィルである(Takaichi, 2011)。さらに，近年の分

子系統解析の結果，ユーグレナ類の共通祖先は緑藻由来の葉緑体を獲得する前に紅藻系二次共生植物

(Chromalveolata-like prey alga)を取り込み，遺伝子水平伝播によって紅色系遺伝子を獲得したことが明

らかにされている(Maruyama et al., 2011)。これらのことから，ユーグレナのカロテノイド合成系は緑藻

ではなく紅藻系二次植物に由来すると推察された。 

 緑藻や高等植物では CrtE の多くと CrtB が葉緑体に局在するのに対し，EgCrtE と EgCrtB のアミノ

酸配列からはE. gracilisの典型的な葉緑体局在化シグナル配列は見出されなかった。この結果は，ユー

グレナのイソプレノイド合成系が細胞質に存在することと関連があると考えられた。高等植物のイソ

プレノイド合成系には細胞質のメバロン酸(MVA)経路と葉緑体の非メバロン酸(DOXP/MEP)経路が存

在するが，高等植物は非メバロン酸経路で合成されたイソプレノイドを用いてカロテノイドを合成し

ている(Lichtenthaler, 1999; 2007)。進化の過程でメバロン酸経路を失った緑藻も高等植物と同様に非メ

バロン酸経路由来のイソプレノイドをカロテノイド合成に用いている。一方で，ユーグレナは光合成

生物で例外的に非メバロン酸経路を欠き，イソプレノイドを細胞質のメバロン酸経路で合成している

(Lichtenthaler, 2007; Disch et al., 1998)。これらのことから，E. gracilisはGGPPとフィトエンを細胞質で

合成している可能性が考えられた。 

 

３−３．フィトエンからリコペンまで 
 フィトエンは４段階の不飽和化を経てリコペンに変換される(Takaichi, 2011; Huang et al., 2017)。シア

ノバクテリアや真核藻類では，フィトエンからリコペンまでの不飽和化に２種類の酵素が関与してい

る。最初の２段階の不飽和化はフィトエン不飽和化酵素（植物型）（CrtPまたはPds）によって触媒さ

れ，フィトエンからフィトフルエンを経て ζ-カロテンが合成される。その後，ζ-カロテン不飽和化酵素

（CrtQ または Zds）によって ζ-カロテンがニューロスポレンを経てリコペンへ変換される。一方で，

Gloeobacter violaceus PCC 7421 は他のシアノバクテリアと異なり，細菌型のフィトエン不飽和化酵素

（CrtI）を持ち，フィトエンからリコペンまでの４段階の不飽和化を一つの酵素で行っている。E. gracilis

のフィトエン不飽和化酵素は植物型であり，EgCrtP と EgCrtQ の２つの酵素がフィトエンからリコペ

ンへの変換を担っている (Kato et al., in preparation)。 

 

４．ユーグレナのカロテノイド合成・蓄積の光ストレス応答 

 緑藻のDunaliella salina (Król et al., 1997)やH. pluvialis (Steinbrenner and Linden, 2001)，C. zofingiensis (Li 
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et al., 2009)は，強光ストレス下で細胞に高濃度のカロテノイドを蓄積することが知られている。筆者

らは E. gracilis が合成するカロテノイドの生理生態上の機能を明らかにするため，光ストレス下で培

養した E. gracilis のカロテノイド合成遺伝子の発現や細胞のカロテノイドの含量と組成を解析した

(Kato et al., 2016; 2017)。図3に培養時の光強度(27，55，240，460，920 µmol photon m–2 s–1)がE. gracilis

の主要なカロテノイドの蓄積量に及ぼす影響を示した。さらに，培養時の光強度の増加に伴う細胞増

殖の抑制や光合成色素蓄積量，細胞の微細構㐀の変化との関係を図4にまとめた。太陽の直射光は2000 

µmol photon m–2 s–1に相当する。 

 

 

 E. gracilisの細胞あたりのクロロフィル含量の減少は 240 µmol photon m–2 s–1以上，細胞増殖の遅延や

抑制は460 µmol photon m–2 s–1以上の連続光照射によって引き起こされた。920 µmol photon m–2 s–1照射

下で培養するとE. gracilis のカロテノイド合成系はEgcrtB の転写レベルで応答し，細胞あたりの主要

なカロテノイドの総量も増殖に至適な光強度(55 µmol photon m–2 s–1)で培養した細胞に比べ 1.3 倍に増

加した。一般に葉緑体のカロテノイドの多くはチラコイド膜やチラコイド膜上の反応中心と集光アン

テナタンパク質の複合体に存在するが，強光ストレス処理によって E. gracilis のカロテノイド含量が

増加したのに対し葉緑体チラコイド膜の層の数は著しく減少した(Kato et al., 2017)。一方でチラコイド

膜間や細胞質に存在する脂質顆粒の大きさや数が光強度の増加に伴って増加する傾向が認められたこ

とから，これらの脂質顆粒の増加がカロテノイド含量の増加の要因の一つであると考えられた。 

 緑色植物ではビオラキサンチンとゼアキサンチンの相互変換（ビオラキサンチンサイクル）が光阻

害を回避するための非光化学的消光(NPQ)を調節するキサントフィルサイクルとして機能している。

一方で，珪藻やハプト藻，渦鞭毛藻はジアジノキサンチンとジアトキサンチンの相互変換反応である

ジアジノキサンチンサイクルを NPQ 調節に用いている(Goss and Jakob, 2010)。珪藻の Phaeodactylum 

tricornutum ではジアジノキサンチンの蓄積量が多いほど NPQ 活性が高く，特にジアトキサンチン含

量が直接NPQ活性と相関することが報告されている(Lavaud et al., 2002; Ruban et al., 2004)。E. gracilis

の主要なカロテノイドの総量の約 8 割を占めるジアジノキサンチンは，光強度の増加に伴って含量が

増加する傾向を示し，その応答はクロロフィル含量の減少や細胞増殖の抑制が生じる光強度よりも弱
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い光(55 µmol photon m–2 s–1)でも引き起こされた。さらに，ジアトキサンチンは主要なカロテノイドの

総量に対する割合は低いものの，強光ストレス処理によって対照(55 µmol photon m–2 s–1照射区)の2倍

以上に増加し，ジアジノキサンチン(Ddx)

に対するジアトキサンチン(Dtx)の比

(Dtx/Ddx)も約２倍に上昇した。これらの

ことから E. gracilis においてもジアジノ

キサンチンと特にジアトキサンチンが強

光ストレスの回避において重要な役割を

果たしているカロテノイドである可能性

が示唆された。 

 

５．おわりに 

 藻類が合成するカロテノイドは系統分類によって多岐にわたり，藻類におけるカロテノイド合成遺

伝子や調節機構の多くは未解明である。現在，筆者らはE. gracilisのカロテノイド合成・蓄積の調節に

及ぼす概日リズムや光シグナルの影響を解析し，その光環境応答の分子機構の解明を目指している。 

 近年，カロテノイドの抗酸化作用やビタミンA欠乏や加齢黄斑変性，ガン，心疾患の予防効果が注

目され，微細藻類ヘマトコッカスが合成蓄積するアスタキサンチンのサプリメントや化粧品等への利

用が拡大している。ユーグレナは 9ʹ-シス-ネオキサンチンやアセチレン基を有するジアジノキサンチ

ンなど一部の分類群に特有なカロテノイドを含むことから，ユーグレナのカロテノイド合成系やその

調節に関わる分子機構を解明することで強光下でも高効率で増殖する藻類の分子育種のみならず，ユ

ーグレナ特有のカロテノイドを効率的に生産するための応用研究の発展にも貢献できると考えている。 
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１．真核光合成生物における多様なカロテノイドとその合成経路 

 真核光合成生物に存在するカロテノイド分子種は多種多様である（Takaichi 2011）。多
くの真核光合成生物において，β-カロテンは含有量の高い分子種であるが，それ以外の
カロテノイド組成は各生物種の進化の過程で多様化した。例えば，陸上植物や緑藻植物

門では，ビオラキサンチン，ネオキサンチン，ルテインが主なカロテノイド分子種であ

るが，紅藻植物門ではゼアキサンチンが，特に大型紅藻ではルテインも豊富に存在する。

ユーグレナ藻，渦鞭毛藻ではジアジノキサンチンが，ハプト藻では，ジアジノキサンチ

ンに加えてフコキサンチンも主要なカロテノイド分子種であり，珪藻，褐藻等ではフコ

キサンチンが主要なカロテノイド分子種である。しかし，これらの真核藻類では，陸上

植物や緑藻植物門で主要なカロテノイド分子種であるルテインを持たない。ヘマトコッ

カス（Haematococcus pluvialis）や Chromochloris zofingiensis等の一部の緑藻類は強光等
の条件下でアスタキサンチンを蓄積し，赤色化することも知られている。 
 こうしたカロテノイド分子種の多様性は，カロテノイド合成経路の多様性によって生

み出される。図 1に示すように，真核光合成生物における一般的なカロテノイド合成経
路では，イソペンテニル二リン酸を初発物質とし，ゲラニルゲラニル二リン酸，フィト

エン，リコペンを経て，α-カロテンまたは β-カロテンが合成される。β-カロテン誘導体
の合成経路では，β-カロテンが水酸化されると，β-クリプトキサンチン，ゼアキサンチ
ンを生じる。植物や多くの緑藻類では，ゼアキサンチンとそのエポキシ化体であるアン

テラキサンチン，ビオラキサンチンは，強光下での光エネルギーの放出機構であるキサ

ントフィルサイクルに関与する。ビオラキサンチンはネオキサンチンに変換され，さら

に，真核藻類の種特異的なジアジノキサンチン，ジアトキサンチン，フコキサンチン等

が生成される。上記とは異なる経路として，β-カロテンはケト化されるとエキネノン，
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カンタキサンチンを生じ，その水酸化体がアスタキサンチンである。α-カロテン誘導体
の合成経路では，α-カロテンが水酸化されるとルテインを生じ，その後，真核藻類の種
特異的なシフォナキサンチン等に変換される。 

 
図 1．真核光合成生物における一般的なカロテノイド合成経路 
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 これらカロテノイド合成経路の中でも，リコペン上流までは真核光合成生物において

ほぼ共通した経路である。一方，リコペンが環化され，α-カロテンまたは β-カロテンが
合成される段階以降では，各真核光合成生物に特異的な酵素反応によりカロテノイドの

多様性が生じる。β-カロテンは両端に β 環を有し，α-カロテンは一方が β環，他方が ε
環の構㐀を持つが，カロテン水酸化酵素（CYP97，BCH）は β環，ε環を特異的に水酸
化することで，ゼアキサンチン，ルテインの生合成に関与している。 
 CYP97はシトクロム P450酵素ファミリーに属し，ヘムを含有する水酸化酵素である。
一方，BCH は非ヘム型二鉄水酸化酵素であり，β 環の水酸化にのみ関与する。BCH に
相同な β-カロテン水酸化酵素である CrtR はシアノバクテリアに存在し（Takaichi and 
Mochimaru 2007），その相同遺伝子は真核光合成生物では紅藻シゾン（Cyanidioschyzon 
merolae）に存在する（Cunningham et al. 2007）。BCHおよびその相同遺伝子が植物，緑
藻類，紅藻シゾンの限られた真核光合成生物にしか見出されないが，CYP97は広範な真
核光合成生物に分布しており（Cui et al. 2013），その幅広い保存性は真核光合成生物に
おける CYP97 の生理的重要性を意味すると考えられる。本稿では，これまでに明らか
になった真核光合成生物における CYP97の酵素機能および生理機能を概説し，さらに，
ユーグレナ藻の一種 Euglena gracilis（以下，ユーグレナと表記）に見出された CYP97の
ユニークな機能についても紹介する。 

 

２．真核光合成生物に存在する CYP97酵素群 

 シトクロム P450 酵素はネルソンらによって体系的な系統分類が行われている
（Cytochrome P450 homepage（http://drnelson.uthsc.edu/CytochromeP450.html），Nelson et al. 
2008）。CYP97およびその相同遺伝子はクラン A，B，C，E，F，G，Hに分類された（表
1）。緑藻植物門，陸上植物は共通して，クラン A，B，C 型 CYP97 を持つことから，
CYP97は緑藻類の進化の過程で発生したと考えられる。紅藻植物門では，海苔の一種で
ある大型紅藻ポルフィラ（Porphyra umbilicalis）がクラン B型 CYP97を持つが（Yang et 
al. 2014），単細胞紅藻シゾンには CYP97相同遺伝子が存在しない（Cui et al. 2013）。不
等毛藻類（Heterokontophyta）に属する珪藻類（Phaeodactylum tricornutum，Skeletonema 
costatum，Thalassiosira pseudonana），褐藻（Ectocarpus siliculosus）由来 CYP97はクラン
E，Fに，真正眼点藻（Nannochloropsis oceanica）由来 CYP97はクラン Fに分類された。
渦鞭毛藻（Symbiodinium minutum）由来 CYP97はクラン Gに，ユーグレナ由来 CYP97
はクラン F，Hに分類された。CYP97の系統分類と真核光合成生物のカロテノイド組成
には関連があり，クラン A，B，C型 CYP97を持つ陸上植物，緑藻類，ポルフィラでは
ビオラキサンチン，ネオキサンチン，ルテインが主要なカロテノイド分子種であるが，

クラン E，F，G，H型 CYP97を持つ不等毛藻類，渦鞭毛藻，ユーグレナではジアジノ
キサンチン，一部ではフコキサンチンが主要なカロテノイド分子種である。したがって，

真核光合成生物におけるカロテノイド分子種およびその合成系の多様性を理解する上
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で，CYP97 の機能を解析することは重要である。近年，以下に記述する一部の CYP97
の機能が明らかになってきた。 

 

２－１．植物 CYP97の機能解析 

 シロイヌナズナ（Arabidopsis thaliana），イネ（Oryza sativa）由来の CYP97の機能解
析により，CYP97Aは α-および β-カロテンの β環の水酸化を触媒すること，CYP97Cが
α-カロテンの ε環の水酸化を触媒することが明らかとなった（Tian et al. 2004，Kim and 
DellaPenna 2006，Quinlan et al. 2007）。さらに，イネ CYP97A4および CYP97C2は直接，
タンパク質間相互作用することで，ルテイン合成に関与することが報告された（Quinlan 
et al. 2012）。一方で，シロイヌナズナの β-カロテン水酸化酵素欠損変異体（cyp97a3 bch1 
bch2）においてルテインが検出されたことから，シロイヌナズナの CYP97C1が α-カロ
テンの β 環水酸化活性を持つ可能性と，シロイヌナズナに未知の α-カロテンの β 環水
酸化酵素が存在する可能性が示唆された（Kim et al. 2009）。また，シロイヌナズナを用
いた逆遺伝学的解析から，CYP97は BCHとともに光合成光化学系 IIの保護や強光スト
レス耐性に対して重要な役割を果たすことが明らかになった（Kim et al. 2009）。ウンシ
ュウミカン（Citrus unshiu），ゼニゴケ（Marchantia polymorpha）由来 CYP97の機能解析

表 1. CYP97の系統分類 
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からは，CYP97Cの α-カロテンの ε環水酸化活性が明らかとなったが，CYP97Aの α-お
よび β-カロテンの β環水酸化活性は検出されなかった（Takemura et al. 2015，Ma et al. 
2016）。これはウンシュウミカン，ゼニゴケ由来 CYP97Aが活性を持たないのではなく，
大腸菌を用いた CYP97 の機能解析において，機能的なタンパク質の発現に失敗したこ
とが主な原因であると考えられた。 
 クラン B型 CYP97遺伝子は陸上植物，緑藻植物門に広く保存されているが，少なく
とも，ウンシュウミカン由来 CYP97Bにおいて，α-および β-カロテン水酸化活性は確認
されなかった（Ma et al. 2016）。 一方で，シロイヌナズナ CYP97B3過剰発現体におい
て，α-カロテン，β-クリプトキサンチンの含量が有意に変化したことから，植物におけ
るクラン B型 CYP97のカロテノイド合成系への関与が示唆されたが（Kim et al. 2010），
現時点で，その詳細な機能は不明である。 
 

２－２．真核藻類 CYP97の機能解析 

 植物と比較して真核藻類の CYP97 に関する研究報告は多くない。近年では，ポルフ
ィラにおいて，CYP97（PuCHY1）の機能解析が報告された。PuCHY1は CYP97ファミ
リーのクラン Bに属し，β-カロテンを水酸化し，ゼアキサンチンを生成する（Yang et al. 
2014）。植物および緑藻類由来クラン B型 CYP97の機能は不明であるが，PuCHY1は酵
素機能が明らかになった唯一のクラン B型 CYP97である。 
 アスタキサンチン産生藻のヘマトコッカス，オイル産生藻のパラクロレラ

（Parachlorella kessleri）において，CYP97相同遺伝子の発現解析が行われた。これらの
緑藻類では強光照射に応答して，CYP97相同遺伝子の転写レベルが増大し，アスタキサ
ンチンやゼアキサンチン蓄積との相関があることから，CYP97相同遺伝子のアスタキサ
ンチン合成，光合成光化学系 IIの保護への関与が示唆される（Cui et al. 2013，Yu et al. 
2014）。しかし，現在までこれら緑藻類の CYP97相同遺伝子産物の酵素機能や生理機能
は解析されておらず，今後さらなる詳細な機能解析が望まれる。 
 

３．ユーグレナ CYP97の機能解析 

３－１．ユーグレナの特徴 
 ユーグレナは真核微細藻類の一種であり（図 2），光
合成を行う植物的特徴と鞭毛により運動を行う動物

的特徴を併せ持つ（北岡  1989，Schwartzbach and 
Shigeoka 2017）。モデル微細藻類として広く研究され
るクラミドモナス（Chlamydomonas reinhardtii）や，カ
ロテノイド研究に汎用されるヘマトコッカス，C. 
zofingiensis等は緑藻植物門に属するのに対し，ユーグ
レナはユーグレノゾア門に属するため，緑藻でもその

図 2. ユーグレナ（Euglena 
gracilis）の顕微鏡写真 
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進化の過程は大きく異なっている。その結果，ユーグレナは特徴的なカロテノイド組成

を持ち，それらの合成経路も異なっていると考えられている。特に E. gracilisは，生育
㏿度が㏿いことや，幅広い pH 条件下でも生育すること，また，独立および従属栄養条
件のいずれでも生育可能であることなど，他の真核藻類と比較して有利な条件下で培養

できることが知られている。こうしたユーグレナの持つ優れた特徴を活用し，ユーグレ

ナ社はユーグレナ屋外大量培養法の開発とその商業生産を成功させた（Suzuki 2017）。
このように，現在ユーグレナは基礎研究だけでなく，機能性食品，化成品，バイオ燃料

等の応用研究にも盛んに用いられるようになってきた。 
 

３－２．ユーグレナにおけるカロテノイド研究 
 ユーグレナが産生する幅広い有用物質の中で，カロテノイドも注目を集めている。ユ

ーグレナは主要なカロテノイドとして，β-カロテンやネオキサンチンの他に，植物，緑
藻類には検出されないジアジノキサンチン，ジアトキサンチンを産生する（Wright et al. 
1991，Küpper et al. 2007，Kato et al. 2017）。現在では，カロテノイド合成経路やその制御
機構の理解が，産業実用性の高いユーグレナをカロテノイド生産に利用する上で必要不

可欠であると考えられるようになってきた。これまでに，ユーグレナのカロテノイド合

成系遺伝子として，生合成経路の上流で機能するゲラニルゲラニル二リン酸合成遺伝子

（crtE）と，フィトエン合成酵素遺伝子（crtB）が同定された（Kato et al. 2016）。さら
に，CrtBはユーグレナのカロテノイド合成だけでなく，クロロフィル合成，葉緑体構㐀
のホメオスタシスに重要な役割を果たすことが明らかになった（Kato et al. 2017）。CYP97
を含むフィトエン下流のカロテノイド合成系遺伝子の詳細な機能は明らかになってい

ない一方，最近の研究から，ユーグレナの CYP97 相同遺伝子（EgCYP97H1，EgCYP97F2）

の酵素機能，生理機能，発現調節に関するユニークな知見が得られたため，以下に紹介する

（Tamaki et al. 投稿中）。 
 

３－３．ユーグレナ CYP97の酵素活性 

 EgCYP97H1，EgCYP97F2 の酵素活性を評価した。β-カロテン水酸化活性の評価では，β-

カロテン蓄積大腸菌に評価対象の CYP97 遺伝子を異種発現させ，生じたカロテノイドの

HPLC分析を行う in vivo活性測定法が一般的である（Quinlan et al. 2007，Quinlan et al. 2012，

Yang et al. 2014）。本手法によって活性測定を行ったところ，EgCYP97H1は β-カロテンを水

酸化することで β-クリプトキサンチンを生成したことから，EgCYP97H1は β-カロテンモノ

水酸化酵素であることを明らかにした。 

 

３－４．ユーグレナ CYP97の生理機能 

 ユーグレナ細胞における EgCYP97H1 および EgCYP97F2 の生理機能を明らかにする
ために，ユーグレナ CYP97ノックダウン（KD）細胞を作出した。ユーグレナの形質転
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換技術として，標的遺伝子のノックアウト技術は未だ確立されていない。また，過剰発

現法の開発は報告されたが（Ogawa et al. 2015），現在のところ汎用性のある技術には至
っていない。一方で，標的遺伝子の二本鎖 RNAをエレクトロポレーション法により導
入することで，容易に KD 細胞を作出する実験系は既に報告されている（Tamaki et al. 
2014，Tamaki et al. 2015）。 
 EgCYP97H1および EgCYP97F2の KD細胞（KD-cyp97h1，KD-cyp97f2）では，生育㏿
度およびは細胞当たりのクロロフィル含量は顕著に低下していた。このことから，両KD
細胞の生育㏿度の低下は，クロロフィル含量の低下から生じる光合成㏿度の低下に起因

することが示唆された。また，両 KD細胞中の総カロテノイド含量と，ユーグレナにお
いて最も含量の高いジアジノキサンチン量は約 90 %低下したことから，両 EgCYP97が
ユーグレナのカロテノイド合成に不可欠な役割を果たすことが明らかになった。また，

KD-cyp97h1細胞では，総カロテノイドに占める β-カロテンの割合が増加したことから，
EgCYP97H1 が β-カロテン水酸化活性を持つことが in vivo の実験系でも明らかとなっ
た。一方，KD-cyp97f2細胞では，野生株で検出されない β-クリプトキサンチンおよびそ
のエポキシドの蓄積が起こったことから，EgCYP97F2 は β-クリプトキサンチン水酸化
酵素である可能性が考えられた。なお，KD-cyp97f2細胞は弱光下で培養を行ったため，
蓄積した β-クリプトキサンチンの一部がエポキシ化したと考えられる（Lohr and 
Wilhelm 2001）。さらに，両 KD細胞では，微量のエキネノン，カンタキサンチン，アス
タキサンチンといったケトカロテノイドの蓄積も確認されたことから，ユーグレナが潜

在的にケトカロテノイド合成経路を有することが示唆された。 
 多くの植物・緑藻類では，β-カロテン水酸化酵素として CYP97 遺伝子だけでなく，
BCH遺伝子も持っている（Sun et al. 1996，Qui et al. 2013）。しかし，ユーグレナの発現
遺伝子データベース（Yoshida et al. 2016）上には BCH相同遺伝子は存在しなかった。し
たがって，ユーグレナにおける β-カロテンの水酸化には CYP97のみが関与すると考え
られる。この仮定は，両 KD細胞の生育㏿度，総カロテノイド，クロロフィル含量にお
ける劇的な表現型の変化からも支持された。 
 

３－５．ユーグレナ CYP97発現の転写後調節 

 上述のように，両 KD 細胞において，総カロテノイド含量が顕著に低下する一方で，
シロイヌナズナでは β-カロテン水酸化酵素欠損変異体（cyp97a3 bch1 bch2）の総カロテ
ノイド含量はほとんど変化せず，代わりに α-カロテンやルテインの蓄積が起こること
が明らかになっている（Kim et al. 2009）。したがって，ユーグレナにおけるカロテノイ
ド合成は植物のそれとは異なるメカニズムで制御されると考えられる。そこで，ユーグ

レナのカロテノイド合成系遺伝子（EgCYP97H1，EgCYP97F2，EgcrtE，EgcrtB）の転写
調節について検討した。ユーグレナでは，暗条件から明条件に移行した際に，迅㏿な葉

緑体の発達とカロテノイド蓄積が起こる。また，強光照射下では，β-カロテン，ジアジ
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ノキサンチン，ジアトキサンチンが有意に蓄積する（Kato et al. 2017）。しかし，これら
カロテノイド蓄積条件下では，EgCYP97H1，EgCYP97F2，EgcrtEおよび EgcrtB遺伝子
の転写レベルはほとんど変化しなかった。そこで，ユーグレナのカロテノイド合成にお

ける転写調節ではなく，転写後調節の可能性を検討したところ，ユーグレナにおける暗

条件から明条件移行時のカロテノイド合成は転写阻害剤の影響を受けなかったが，翻訳

阻害剤処理により強く阻害された。このことから，ユーグレナのカロテノイド合成は転

写後調節によって制御されることが示唆された。また，本機構は先に解析された植物，

緑藻類由来 CYP97遺伝子の発現制御とは異なっていた。 

 

４．おわりに 

 CYP97およびその相同遺伝子は多くの真核光合成生物のゲノム上に存在しており，最
初にシロイヌナズナでその酵素機能が明らかになった。その後，イネ，ゼニゴケなどの

陸上植物，ポルフィラ，ユーグレナといった真核藻類と研究範囲が広がってきた。また，

一つの酵素ファミリーでありながら，7つものクランに系統分類され，クランごとに機
能に違いがあることも分かってきた。その例として，ユーグレナのクラン Fおよび H型
CYP97の機能（酵素活性，生理機能，発現制御）は植物のクラン Aおよび C型 CYP97
のそれらとは異なっていた。このことは，既存の知見を適応するだけでなく，個別の生

物種における CYP97 の機能解析の必要性を示している。今後は，酵素機能および生理
機能が不明な植物クラン B型 CYP97の機能解析や，ユーグレナ以外の有用真核藻類，
例えば，生理活性カロテノイドとして知られるフコキサンチンを蓄積する珪藻，褐藻に

おける CYP97の機能解析が進展することに期待したい。 
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１． はじめに 

 我々の研究グループは，単細胞緑藻クラミドモナスを用いて真核生物鞭毛の運動制

御機構の解明に取り組んでいる。カロテノイド研究の特集号には場違いな著者かもし

れない。クラミドモナスは，光を受容した後に鞭毛運動様式を変化させ，走光性など

の光反応行動を示す。我々は，この光反応行動時の鞭毛運動調節機構を探る目的で，

走光性異常の変異株を精力的にスクリーニングしている。その過程で，偶然にもカロ

テノイド生合成経路の酵素の変異株を単離した。本稿ではその変異株の解析から分か

った，クラミドモナスの光受容におけるカロテノイド色素の重要性について解説す

る。 

 

２． クラミドモナスの走光性 

２−１． クラミドモナス 

 クラミドモナス（Chlamydomonas reinhardtii 和名コナミドリムシ）は，淡水に棲む
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単細胞性の緑藻である（図１）。細胞体は核を避けるような形状のカップ型葉緑体でほ

ぼ満たされており，その赤道面付近には眼点と呼ばれる光受容装置が存在する。そし

て，２本の鞭毛を人間の平泳ぎのように動かして水中を泳ぐ。 

 この生物は実験材料としてさまざまな特長を持つ。まず，通常は一倍体で無性的に

増殖するため，突然変異株の単離が容易にできる。一方で，２つの接合型を持ち，窒

素源飢餓などによって有性生殖を誘導できる。このため，古典遺伝学的な解析（四分

子解析）が可能である。さらに，無菌的な培養が容易であり，その培養スケールも数

十リットル程度まで増やすことができる。この他，全ゲノムが解読済みであること，

遺伝子導入が可能であることなどの多くの利点から，クラミドモナスは鞭毛運動，光

合成，光反応行動，有性生殖など，幅広い研究分野でモデル生物と見なされている。 

図１ クラミドモナスの明視野顕微鏡像（左）と模

式図（右）。 

 

 

 

 

２−２．眼点とカロテノイド色素 

 クラミドモナスの眼点は高い指向性を持った光受容を行う。その仕組みは眼点の構

㐀を見るとよく分かる（図２）(Boyd et al., 2011; Dieckmann, 2003)。眼点は細胞膜上に

存在する光受容タンパク質チャネルロドプシンと，それを裏打ちする色素顆粒層から

成る。光学顕微鏡で見ると眼点が赤く見えるのは，この顆粒にカロテノイド（主とし

てβカロテンとルテイン）が含まれているためである(Eichenberger et al., 1986; Niyogi et 

al., 1997)。このカロテノイド色素顆粒は空隙を挟んで２〜３層を成している。屈折率

の異なる物質から成る積層は，光学の分野で四分の一波長板と呼ばれる光反射板とし

て機能する(Foster and Smyth, 1980; Morel-Laurens and Feinleib, 1983)。そしてその直上の

細胞膜にチャネルロドプシンが局在している。 

図２ 眼点の模式図。カロテノ

イド色素顆粒が層を成し，光反

射板の役割を担う。その直上の

細胞膜にチャネルロドプシンが

局在する。 
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 チャネルロドプシンは光受容に応じて陽イオンを透過する光駆動型陽イオンチャネ

ルである(Nagel et al., 2002; Nagel et al., 2003; Sineshchekov et al., 2002; Suzuki et al., 

2003)。眼点には主としてチャネルロドプシン１とチャネルロドプシン２の２種が存在

しており，ノックダウン実験の結果から，後述する光反応行動の際には主としてチャ

ネルロドプシン１が機能していると考えられている(Berthold et al., 2008)。（なお近年隆

盛を誇る光遺伝学の分野を支えているのはチャネルロドプシン２の改変タンパク質で

ある(Deisseroth et al., 2006; Zhang et al., 2006)。） 

 このカロテノイド層とチャネルロドプシンの相対的位置から，眼点の高指向性光受

容が説明できる。細胞の外から入射した光は，カロテノイド層での反射によりチャネ

ルロドプシンを２度通り，光シグナルが増幅する。一方で，細胞の内側から入射した

光はカロテノイド層によって反射されるため，約８分の１程度しかチャネルロドプシ

ンに到達できない (吉村, 2009)。また，チャネルロドプシンの吸収極大波長は約 500 

nm 前後の青緑色である(Hegemann and Berthold, 2009)。カロテノイド層の厚さから計算

される反射波長域も 340 nm〜560 nm とその範囲をカバーしている(Schaller and Uhl, 

1997)（吉村, 2009）。眼点のカロテノイド層とチャネルロドプシンは，クラミドモナス

の光受容のために洗練された組み合わせであると言える。 

 

２−３． 光反応行動 

 眼点における光受容を利用して，クラミドモナスは主として２つの光反応行動を示

す（図３）。１つは走光性である。クラミドモナスは通常２本の鞭毛を平泳ぎのように

して動かす。それぞれの鞭毛の打つ面は完全には平面的でなくやや３次元的であり，

かつ２つの鞭毛の打つ面も一致しておらず互いに少しずれている。そのため細胞は，

遊泳方向後方から見て反時計回りに自転しながら泳ぐ(Isogai et al., 2000)。このことと

高指向性光受容の組み合わせによって，一定強度の光環境下にいたとしても，細胞は

遊泳時に「明るい〜暗い」という光強度の変動を感じる。このことで，まるでレーダ

ーのように光源方向を正確に察知することができるのである。さらに，光受容後に起

図３ 光行動の模式図。連続的な光照射を感じ

ると２本の鞭毛の打つバランスを変えて正また

は負の走光性を示す。急激な光強度変化を感じ

ると鞭毛の運動波形を変化させて光驚動反応を

示す。 
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こる細胞へのカルシウムイオンの流入をシグナルとして，２本の鞭毛の打つ強さのバ

ランスが少し変化する(Kamiya and Witman, 1984)。２本の鞭毛は眼点に近い側のシス鞭

毛と遠い側のトランス鞭毛に区別され，これらの間にはカルシウムイオンの感受性に

違いがある。概ね 10-7 M を境にして，これより低いとシス鞭毛が，高いとトランス鞭

毛がそれぞれ他方よりも強く打つ。これによって細胞は遊泳方向を変化させ，光源方

向に向かう正の走光性か，逆に光源から逃げる負の走光性のどちらかを示す。 

 ２つ目は光驚動反応である。これは急激な大きい光強度差を眼点が感じたとき（た

とえば日陰から日向に出たとき）に，鞭毛波形を一時的に変えて，後退遊泳するとい

う行動である。これはカルシウムイオン濃度が 10-4 M 程度まで上昇すると起きる反応

である(Bessen et al., 1980; Hyams and Borisy, 1978)。このようにクラミドモナスは，感受

した光に応じて鞭毛運動を巧みに調節することで，光合成に最適な「強すぎず，弱す

ぎない」光条件下で棲息できる。 

 

２−４． 走光性符号の切り替え調節 

 クラミドモナスの走光性の正負の符号切り替え研究の歴史は古く，これまでに光強

度，概日リズム，外液のイオン強度，cAMP などが符号に影響を与えると示されてき

た(Boonyareth et al., 2009; Feinleib and Curry, 1971; Kondo et al., 1991; Morel-Laurens, 

1987)。しかし，決定的な因子は見つかっていなかった。興味深いことに，Takahashi と

Watanabe は光合成阻害剤処理によって走光性が正に偏ることを明らかにした(Takahashi 

and Watanabe, 1993)。走光性は光合成のための光条件最適化行動だと考えられていた

が，この実験により初めて走光性と光合成という２つの現象がつながった。しかし，

光合成によって変化するどのような因子が符号を切り替えているのかは謎のままであ

った。 

 我々はこれとは別の方向から走光性符号調節シグナルの解明に至った。鞭毛を動か

すモータータンパク質の１つ外腕ダイニンには，酸化還元タンパク質であるチオレド

キシン様の軽鎖が存在する(Patel-King et al., 1996)。また，鞭毛プロテオームデータベ

ースによれば，鞭毛内にはリンゴ酸脱水素酵素や細胞質型チオレドキシンなど，複数

の酸化還元関連酵素が局在する(Pazour et al., 2005)。さらに，鞭毛の運動様式は細胞内

酸化還元状態に応じて変化する(Wakabayashi and King, 2006)。これらのことに着想を得

て，我々は走光性の符号を切り替える因子は「細胞内酸化還元状態」であることを見

出した(Wakabayashi et al., 2011)。クラミドモナスは，細胞内が酸化的になると正，逆

に還元的になると負の走光性を示すのである（図４）。還元力を取り出す反応である光

合成は，細胞内の酸化還元状態を大きく変える。つまりクラミドモナスは，細胞内酸

植物科学最前線 9:93 (2018)

BSJ-Review 9:93 (2018)



K. Wakabayashi et al.-5 
 

化還元状態を指標にして自らの光合成活性をモニターし，より光を浴びるべきなの

か，光を避けるべきなのかを「判断」するという，高度な生存戦略をもっていると考

えられる。最近ではこの発見を利用し，光合成効率の高い突然変異株のスクリーニン

グも行われている(Kim et al., 2016)。 

図４ クラミドモナスの走光性の検定。培養

液をペトリディッシュに入れ，右側から光を

当てた。野生株は活性酸素薬剤処理で正，活

性酸素消去剤処理で負の走光性を示す。lts1-

211 変異株は野生株と逆符号の走光性を示

す。 ((Ueki et al., 2016)より引用して改変。) 

 

 

３． 走光性における眼点カロテノイドの重要性 

３−１． 走光性符号逆転変異株 lts1-211 の単離 

 クラミドモナスの走光性符号は細胞内酸化還元状態が切り替えていると分かった。

しかし，その分子メカニズムは分からない。このような未知の現象を解明するアプロ

ーチには順遺伝学がよくフィットする。我々はクラミドモナス野生株にランダムに変

異を導入し，得られた変異株ライブラリに対して酸化・還元処理を行い，走光性の符

号を確かめた。その結果，野生株と逆方向に泳ぐ変異株 lts1-211 を単離した(Ueki et al., 

2016)。この株は，細胞内が酸化的になると負，還元的になると正というように，野生

株と反対符号の走光性を示す。 

 クラミドモナスを用いる利点の１つは，変異遺伝子の同定に古典遺伝学が適用でき

ることである。lts1-211 株と，配列多型を持つクラミドモナス S1D2 株を掛け合わせ，

得られた子孫株に対して PCR 多型を用いた AFLP 解析を行った。これにより，変異が

2 番染色体の 131 kbp の範囲に絞られた。しかし，その範囲にはまだ 15 個程度の遺伝

子が存在する。 

 そこで我々はさらに，Illumina HiSeq2000 を用いて lts1-211 株とその親株である野生

株の全ゲノムシーケンスを行い，比較解析を行った。両者の間には 3,000 以上の SNPs

が存在した。しかし，上記の範囲には１箇所しか変異が存在しなかった。それがフィ

トエン合成酵素の活性ドメインの１アミノ酸置換であった。古典遺伝学と次世代型シ

ーケンスはそれぞれ強力ではあるが，それだけではすぐには遺伝子同定に至らない。

これらを組み合わせることで，迅㏿な変異遺伝子同定につながった。 
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３−２． lts1-211 変異株の眼点 

 フィトエン合成酵素は，カロテノイド生合成経路における重要な酵素であり，これ

まで複数の機能欠損株が得られている（図５）。それらの株は”white mutants”と呼ばれ

ることからもわかるように色素をほぼ失っており，明条件では培養することができな

い(McCarthy et al., 2004)。一方で，我々が単離した lts1-211 は明条件でも培養でき，培

養液の見た目ではほとんど野生株と区別がつかない。βカロテンやルテインといった

カロテノイド色素の量は激減しているが，光の下での生存には支障がない（図５）。 

 しかし，顕微鏡で観察すると，lts1-211 は眼点の色素を失っていることがわかった

（図５）。野生株では細胞の赤道面付近に確認できる眼点の赤い点が見られない。lts1-

211 は逆符号ではあるものの走光性を示し，光驚動反応も正常に示すため，チャネル

ロドプシンには異常がなく，あくまでカロテノイド色素顆粒層から色素だけが抜けて

いると考えられる。 

図５ (A)フィトエン

合成酵素遺伝子の模

式図。lts1-30 株と

lts1-202 株では矢印

の位置に終始コドン

が，lts1-211 株では

＊の位置に１アミノ

酸置換が生じてい

る。(B)カロテノイ

ド生合成経路の概

略。フィトエン合成

酵素は PSY と示

す。(C)lts1 変異株を寒天培地で培養した様子。lts1-30 株と lts1-202 株は明条件では致

死，暗条件で白いコロニーを形成する。(D)細胞あたりのβカロテンとルテインの定

量。lts1-211 株では減少し、ここに野生型フィトエン合成酵素遺伝子を導入した lts1-

211R 株では色素量が回復する。(E)lts1-211 株は眼点のオレンジ色が見られない。((Ueki 

et al., 2016)より引用して改変。) 

 

３−３． 細胞レンズ効果 

 眼点への色素の局在に異常のある変異株はこれまで複数単離されているが，走光性

を示さない，あるいは弱い（強い光を照射しないと示さない）と報告されている
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(Morel-Laurens and Feinleib, 1983; Roberts et al., 2001)。これは，光反射板であるカロテ

ノイド色素層を失っているために，細胞が光照射方向を認識できないためと説明され

ている。しかし lts1-211 は，逆符号ではあるものの，弱い光に対しても走光性は示し

ている。そこで，まず既存の眼点色素欠損変異株 eye1~eye3 の３株の走光性を酸化還

元薬剤を用いて再検討した。その結果，どの株も lts1-211 と同様に野生株と逆符号の

走光性を示した。つまり，lts1-211 の表現型はフィトエン合成酵素の異常が理由ではな

く，その結果として眼点に色素が蓄積しないことが直接の理由であると分かった。 

 では，なぜ眼点に色素がないと逆符号の走光性になるのか。我々は模索の末，「細胞

レンズ効果」に行き着いた（図６）。細胞レンズ効果とは，楕円体状の細胞が凸レンズ

として機能し，集光することである。細胞の側方，眼点の反対側から光が入射した場

合を考えてみる。カロテノイド色素層があれば，仮に細胞がレンズとして機能したと

しても，集まった光はチャネルロドプシンの手前で遮蔽されるため，細胞は「暗い」

と感じる。しかし，このとき lts1-211 のように色素がないと，チャネルロドプシンは

直接浴びるよりも強い光を受容することになる（図６）。光受容後の反応経路の下流が

野生株と同じであれば，野生株が正の走光性を示す際に色素欠損株は負の走光性を示

すだろう。 

図６ 細胞レンズ効果の説明。細胞が凸レ

ンズのように振る舞った場合，眼点色素欠

損株はチャネルロドプシン（水色）が光源

と反対側を向いているときのほうが光源側

を向いているときよりも強い光を感じるた

め，光源方向を間違って認識する。  

((Ueki et al., 2016)より引用して改変。) 

 クラミドモナス細胞が凸レンズとして振る舞うか否かは以前から議論があった。

Sineshchekov らは前述の white mutant の細胞が強い光を浴びたとき野生株と逆方向に泳

ぐことを見出し，透明な細胞が凸レンズとして振る舞う可能性を指摘している

(Sineshchekov et al., 1994)。しかし，野生株の細胞のレンズ効果は，水との屈折率の違

いが大きくないこと，葉緑体が存在することなどにより否定的に考えられていた

(Foster and Smyth, 1980)。 

 我々は野生株細胞のレンズ効果の有無を結像実験によって確かめた。細胞が凸レン

ズなら虫めがねのように結像するはずである。まず正立顕微鏡の視野絞り部分に，

OHP シートに印刷した「P」の字を置いた（図７）。P の字は photo の頭文字であると

同時に，上下左右に非対称な文字として光学の分野でレンズ効果を確かめるのに使わ
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れている(Serra et al., 2015)。結ばれるはずの像が小さくなるのを防ぐために明視野観察

用のコンデンサを外し，まずスライドガラスに野生株細胞を貼り付けて観察した。そ

して焦点面を上方向に動かすと，果たして各細胞の上に P の字が現れた（図７）。つま

り，葉緑体をもつ野生株細胞も凸レンズとして機能したことがはっきりと分かった。 

 

図７ （左）レンズ効果検証のための顕微鏡のセッティングと，予想される光路。

（右）焦点面を細胞から上にずらすと，細胞の上に P の字が現れた。((Ueki et al., 

2016)より引用して改変。) 

 

 冒頭で述べたように，カロテノイド色素層は，眼点が高指向性光受容を実現するた

めの重要な部品であることは以前から分かっていた。しかし，この研究を通じて，そ

れが無くなったときの効果がはっきりと確かめられた。色素層を失ったクラミドモナ

スは，走光性を示せなくなるどころか，光源方向を逆だと誤認してしまうのである。

クラミドモナスの進化の過程で，単純に光受容タンパク質があるだけの光受容装置で

は細胞レンズ効果により光源方向を誤認してしまうことから，それを裏打ちする色素

層が形成されたと考えられる。 

 ただ，もしそうであれば，色素層を省いて「本当の光源は常に逆方向にある」とい

う認識の仕方で光受容装置を発展させる進化の道筋もあり得たかもしれない。しか

し，我々の実験では酸化還元薬剤によって走光性符号を強調する方法を採ったが，薬

剤なしの眼点色素欠損細胞は，顕微鏡下で走光性を観察すると正と負を頻繁に入れ替

え，どちらに行くか「迷って」いるように見える。色素層ありの状態で自転遊泳を行

い，「明るい〜暗い」の変動の中で光源を探すのでなく，色素層なしの状態で「明るい

〜もっと明るい」の変動の中で光源を探すのは非効率的なようである。色素層を備え

た光受容装置はやはり正しい光源認識のために不可欠なのだろう。 

 

４． おわりに 

 我々は鞭毛制御機構の解明への手段としてクラミドモナス走光性符号異常株の単離
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を開始した。しかし，得られた lts1-211 株の解析は結果的に「細胞レンズ効果による

集光をも跳ね返すための光反射板」という眼点カロテノイド色素の意義の再発見を導

いた。このような意外な方向への研究の進展は，基礎研究，とりわけ順遺伝学的な研

究手法の醍醐味と言えるかもしれない。近年，ゲノム編集による逆遺伝学的手法が生

命科学の趨勢を占めているように見える。しかし，今回の発見は，順遺伝学的手法に

よるフィトエン合成酵素の活性低下株の単離なくして成し得なかった。「細胞運動屋」

である我々のこの研究が，カロテノイド研究に少しでも寄与できたとしたら幸いであ

る。 
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 カロテノイドは炭素５（C5）を単位とするイソプレンの重合体であるイソプレノイドのうちお

もに炭素 40（C40）の一群の化合物であり，共役二重結合によって色素などとしてのはたらきを

もち，植物やシアノバクテリア，光合成細菌だけでなく，光合成機能をもたない動物，菌類，微

生物にも広く分布する。その主な役割は，光合成のアンテナもしくは過剰な光エネルギーのクエ

ンチ，活性酸素種ストレスの防御などが知られている。なかでも，シアノバクテリアは遺伝子改

変が容易で，光合成生物のモデルとしてよく利用されている。そのためカロテノイドの機能や合

成経路，その調節について解析するのに最適である。本稿では，モデル生物 Synechocystis sp. PCC 

6803の遺伝子を合成経路に示し，その調節や改変について概説する。 

 

１．シアノバクテリアのカロテノイド種 

 多くのシアノバクテリアにおいて，β-カロテン，ゼアキサンチン，ミクソキサントフィル，エ

キネノンなどの炭素 40（C40）のカロテノイドが広く分布している。また紅色光合成細菌に特徴

的な非環状のカロテノイドはシアノバクテリアにはほとんど含まれない。代わりに，βイオノン

環を１つもつミクソールと２つもつβ-カロテンおよびそれらの誘導体が普通である。また，藻類

に多いエポキシドをもつものもあまり知られていない。図１に示すように，シアノバクテリアは

植物の葉緑体と同じくMEP（メチルエリスリトール-4-リン酸）経路で C5単位を合成し，これを

順次重合してC20をつくり，さらにC20同士を重合しC40のカロテノイド前駆体であるフィトエ

ンをつくる。このようなカロテノイド合成系のほとんどはすでに同定されており，さまざまな改

変も試みられている。また，多様なカロテノイドの役割として，デオキシ糖を付加したミクソキ

サントフィルの存在，シアノバクテリア特有の光合成のクエンチに関わるオレンジカロテノイド

タンパク質（OCP），光合成の光化学系Ⅰ反応中心の多様なカロテノイドの結合などもシアノバク

テリアの特徴である。 

 

 

 

植物科学最前線 9:102 (2018)

BSJ-Review 9:102 (2018)



N. Shimada-2 
 

 

２．MEP経路とリコペン合成 

 真核生物や古細菌はメバロン酸経路でイソプレノイドの前駆体（C5）を合成するが，葉緑体や

シアノバクテリアを含む多くの細菌はMEP経路で合成する。このMEP経路ではメバロン酸を中

間体として経由しないため，非メバロン酸経路ともいわれる。その概略は図１に示す通りで，グ

リセルアルデヒド-３-リン酸（G3P）とピルビン酸を前駆体として MEPなどを経由する。この経

路に関与する酵素とその遺伝子はほぼ同定されているが，その調節系は明らかではない。我々は，

Synechocystis sp. PCC6803を用いて，MEP経路の律㏿段階を推定した。まず，植物のリモネン（C10）

合成酵素を導入した株を作出し，大腸菌で MEP 経路の強化に有効な酵素遺伝子の発現強化によ

って，リモネン生産の大きな促進を確認した（Kiyota et al. 2014）。しかし，このとき内在のイソプ

レノイド合成の数％程度のリモネン生産であったため，内在のカロテノイド蓄積にはほとんど影

響がなかった。次に，別の植物のアモルファジエン（C15）合成酵素の導入株を作出した。この株

ではリモネンの約 30倍にあたるアモルファジエン生産となり，内在のイソプレノイド合成の炭素

フローの 90％を越える値であった。このような高生産株は酵素自身の高発現とともにその基質を

供給するファルネシル二リン酸（FPP）合成酵素の発現強化によって実現できた。このとき，内在

図１．シアノバクテリアのカロテノイド前駆体供給経路の概略 

G3P,グリセルアルデヒド-3-リン酸; pyruvate, ピルビン酸; DXP, 1-デオキシキシルロース; MEP, メチル

エリスリトール-4-リン酸; MEcPP, メチルエリスリトールサイクロ二リン酸; DMAPP, ジメチルアリ

ル二リン酸; IPP, イソペンテニル二リン酸; GPP, ゲラニル二リン酸; FPP, ファルネシル二リン酸; 

GGPP, ゲラニルゲラニル二リン酸 
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のカロテノイド蓄積は大きく減少し，光合成による増殖㏿度も低下した（清田ら 2016）。これは

アモルファジエン合成酵素による FPPを消費が，内在のカロテノイド合成と競合したためと考え

られる。なお，リモネンはレモンの香成分，アモルファジエンは抗マラリア薬アルテミシニンの

合成前駆体として知られている。このようなカロテノイド生産の抑制の解消を手がかりとして，

MEP経路の強化も試みた。シアノバクテリアでは MEP経路の酵素として推定されている７種の

酵素遺伝子の発現強化株を作出したところ，dxs（1-デオキシ-D-キシルロース-5-リン酸シンターゼ）

と ipi（イソペンテニル・ジメチルアリルピロリン酸イソメラーゼ）, lytB（4-ヒドロキシ-3-メチル

-2-ブテニルピロリン酸レダクターゼ）の発現が蓄積減少を回復させた。以上のことは律㏿段階の

存在を示唆している（池内ら 2016）。これらの結果は大腸菌での報告とも似ており，律㏿段階が

生物間で似ていることを示唆している。なお，C5単位からC20のGGPP（ゲラニルゲラニル二リ

ン酸）を合成するGGPP合成酵素（crtE）は、経路途中の FPPの蓄積にも貢献するようである。 

 GGPP以降は，C20のGGPPを重合してC40のフィトエンを合成し，これを段階的に脱水素して

リコペンまで合成する。これらの反応にかかわるフィトエン合成酵素（crtB）とフィトエン不飽和

化酵素（pds），ζ-カロテン不飽和化酵素（zds）は順次共役二重結合を導入してリコペンとする。

これらの酵素を光合成細菌の酵素に置換すると，β-カロテンを合成することができなくなり，光

化学系のアセンブリに影響が出る。また，これらを破壊すると，カロテノイド蓄積がなくなり，

光合成能も消失する（Bautista et al. 2005）。一方，これらの遺伝子の強制発現株は安定に維持でき

ないので，毒性があるかもしれない。また，強光で crtBや pdsが誘導を受けるといわれ，カロテ

ノイド蓄積の引き金になっている可能性が高い（Fernandez-Gonzalez et al. 1998）。一方，crtB, pdsだ

けでなく zds, crtRが誘導されるという報告もある（Schäfer et al. 2006）。このようにシアノバクテリ

アでは光合成機能が必須であるため、カロテノイド合成のドラスティックな改変はこれまで成功

していない。 

 

３．β-カロテンとその関連カロテノイドの合成 

 シアノバクテリアのβ-カロテンおよびその誘導体であるキサントフィル類は，チラコイド膜の

主要なカロテノイドである。β-カロテンは植物でもシアノバクテリアでも光化学系Ⅰ，系Ⅱの反

応中心に結合し，反応中心のアセンブリや安定化に必要と考えられている。しかし，最近の

Synechocystis sp. PCC 6803の光化学系Ⅰ三量体の結晶構㐀では，β-カロテンだけでなく，少量のエ

キネノン，ゼアキサンチン，カンタキサンチン，ヒドロキシエキネノンが特定の部位に含まれて

いる。これらのβ-カロテン系列のカロテノイド種の役割について，再注目されている（Malavath 

et al. 2018）。一方，大部分のキサントフィルは脂質とともにチラコイド膜に存在する。一方，植物

では，キサントフィルの多くは集光性アンテナ複合体に結合しており，集光性アンテナ複合体が

一般的ではないシアノバクテリアとは異なっている。つまり，多くのシアノバクテリアの主要な

キサントフィルであるゼアキサンチンやその関連カロテノイドは膜内にあって，光傷害ストレス

の回避などの役割を果たしている。多くのシアノバクテリアに存在する OCPは 3’-ヒドロキシエ

キネノンを結合し，フィコビリソームが吸収した光エネルギーの非光化学消光に重要な役割を果

たしている。この OCPに含まれる 3’-ヒドロキシエキネノンは青紫色光を吸収して長波長シフト
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した活性型となり，暗所で元の不活性型に戻る。このようなカロテノイド分子の構㐀変化が非光

化学消光の活性を調節している。 

 β-カロテンは両端がリコペンシクラーゼ（cruA）によって環化されたβイオノン環をもつ（β,

β-カロテン）（図２）。一方，植物には cruAとは別のシクラーゼによって，一端がεイオノン環と

なったα-カロテン（β,ε-カロテン）が合成され，これを経由してルテインがつくられる。また，

光合成細菌にはβ-カロテンやその誘導体はなく，光化学系反応中心にも非環状のカロテノイドが

結合しており，シクラーゼもない。多くのシアノバクテリアにみられるゼアキサンチンはヒドロ

キシラーゼ（crtR）によって両端の 3, 3’位がOH化されたもので，ミクソキサントフィルとともに

ストレスによって蓄積が亢進することが多く，強光ストレスで crtRの発現が誘導されることによ

るらしい。しかし，光化学系に必須のβ-カロテンを消費し尽くすことはないので，何らかの調節

があるらしい。また，crtR破壊株では，ゼアキサンチンの消失とともにβ-カロテンが代償的に増

加する（Zhu et al. 2010）。一方，ケトラーゼ（crtO）はβ環の 4位にケト基を導入し，エキネノン，

カンタキサンチンを合成する。また，crtRと crtOのはたらきで少量の 3’-ヒドロキシエキネノンを

合成し，OCPに取りこまれる。このOCPも光ストレスの軽減に重要な役割をもっている。なお，

OCPのバリアントにはカンタキサンチンが結合し，一重項酸素の解消などの光保護の役割をもつ

ものや未知の役割をもつものがあり，それらもシアノバクテリアに広く分布している（Lopez-Igual 

et al. 2016）。なお，強光ストレスでゼアキサンチン蓄積が亢進しても，β-カロテンが消失するこ

とも，後述のアスタキサンチンが合成されることもないのは，光合成に必要な一定量のβ-カロテ

ン蓄積を担保するしくみがあるためと考えられる。 

 

４．ミクソキサントフィルの合成（糖付加） 

 ミクソキサントフィルは一端がβ環となったミクソールの他端にデオキシ糖が付加したもので，シ

アノバクテリアにおける主要なカロテノイドのひとつであり，ストレスで蓄積が亢進することが多い。

 
図２．β-カロテンなどの合成経路 
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その多くは，フコースやラムノースなどのデオキシ糖が C-2’位の OHに付加されている点で，当初は

シアノバクテリア固有とされていた。なお，Synechocystisではジメチルフコースが付加している。これ

らはシアノバクテリアの細胞外膜にとくに多い。ミクソキサントフィルの合成にかかわるいくつかの

酵素遺伝子は同定されている（図３，Graham and Bryant 2009）。その破壊株ではミクソキサントフィル

が合成されなくなること，光ストレスへの感受性が増加することが知られている。しかし，ストレス

でどのように合成が誘導されるかはわかっていない。また，ミクソールの合成においてβ環の形成と

他端のOH化のどちらが先に進行するかが，β-カロテン系列とミクソキサントフィル系列の蓄積量比

に影響を及ぼすはずであるが，わかっていない。また，ミクソキサントフィルへの糖付加は細胞外膜

への局在に重要な役割を持つと考えられているが，その機構についてもほとんど知見がない。 

 

５．シネコキサンチンの合成 

 シネコキサンチンは最近Bryantらによって発見された芳香族環にカルボン酸をもつカロテノイ

ドで，水溶性が高く細胞外へ放出される特徴がある。また，通常の増殖期には生産されないが，

定常期に高生産され，活性酸素ストレスへの防御の役割をもつので，なんらかの合成の誘導のし

くみと細胞外への排出のしくみがあると考えられる（Graham and Bryant 2008）。その合成経路の全

貌はまだ不明だが，重要な酵素遺伝子β-カロテンデサチュラーゼ/メチルトランスフェラーゼ

（CruE）とC18ヒドロキシラーゼ（CruH）が同定されている（図４）。カロテノイドの細胞外への

排出は，合成調節機構の理解や応用としての大量生産において重要なポイントのひとつであるが，

その詳細はわかっていない。 

 

図３．ミクソキサントフィル合成経路 
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６．アスタキサンチンの合成 

 アスタキサンチンは両方のβ環の 3位に OH，4位にケ

ト基をもつもので，抗酸化活性が高いこととともに，いく

つかの動物においてディスプレイ，保護色，警告色などの

ための色素として役割を果たしている。その合成はある種

の海洋細菌，藻類や一部の植物に限られ，シアノバクテリ

アでは知られていない。原理的には上述の crtRによるOH

付加と crtO によるケト化の作用で合成されるはずである

が，現実には合成されない。これは，これらの酵素の基質

特異性が高いことによるらしい。一方，海洋性細菌から単

離された同様の活性をもつ crtZ（ヒドロキシラーゼ）と

crtW（ケトラーゼ）をシアノバクテリアで発現すると，大

量にアスタキサンチンが合成される。このとき，β-カロ

テンやゼアキサンチンが消失するので，これらの酵素は光

化学系に結合したカロテノイドにも作用するのかもしれ

ない（池内，未発表）。 

 

７．展望 

 シアノバクテリアは遺伝子改変や導入による代謝経路や光合成活性のエンジニアリングに適し

た生物であり，これまでにさまざまな物質生産にも応用されている。一方、シアノバクテリアで

は光合成による独立栄養が主要な増殖手段であるため，これまでさまざまな制約があった。とく

に、カロテノイドは光合成の補助色素として重要であるため，その役割の解析は不十分であった。

昨今，多様なゲノム情報の蓄積，遺伝子改変や代謝エンジニアリング，さらにこれに適した株の

開発などが急㏿に進歩している。近い将来，シアノバクテリアを用いてさらなるカロテノイド合

成経路の改変によって，多種多様なカロテノイドを生産することが可能になり，各種カロテノイ

ドの役割の解明，生産への応用などに展開していくことが期待される。 
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