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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造を形成す

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）と呼ばれる構造が存在する。「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)と呼ばれる構造である。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造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）の基本構造を持つ化合

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

テノイドを高速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
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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，細胞の微細構造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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