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吉川伸哉:藻類の青色光受容体について

藻類の青色光反応は，生理学的，形態学的研究によって細

胞自体，オルガネラの光運動反応(photomovement)や光形態形

成(photomorphogenesis)など数多く報告されている(1)。光受

容体の化学的な実体とシグ‘ナル伝達経路についての研究は極

めて少ないのが現状である。本稿では近年の分子生物学的な

手法の発達に伴い実体が解明されたミドリムシ(Euglena

gracilis)の光運動反応における光受容体(2)と，クラミドモナ

ス(Chlamydomonasreinhardtii)の光形態形成における光受

容体(3)の2種類を紹介する。

1.ミドリムシにおける青色光受容体

ミドリムシを用いた光運動反応についての研究の歴史は長

く，走光性(phototaxis)，光走速性(photokinesis)，光驚動

性(photophobicresponse)の3つのタイプの反応が報告され

ている(1 )。光受容体はミドリ色の自家蛍光を発する

Paraflagellar body (PFB)と呼ばれる鞭毛基部の膨らみにあ

ると考えられており。その発光固としてフラピンとプテリン

が推測されていたが，長年の閉その実体は同定されていな

かった。 2002年に伊関らはミドリムシの細胞を破砕した後，

密度勾配遠心法により高純度のPFB分画を調整し，そこに含

まれるタンパク質をフラピンの蛍光を指標に分離，精製する

ことにより PFBに局在する青色光受容体の同定に成功した。

ミドリムシで発見された新規の青色光受容体タンパク質，

光活性化アデニル酸シクラーゼ (PAC)

ミドリムシの光受容体は，分子量が 105kDaと90kDaのタ

ンパク質がそれぞれ2量体づっ結合したヘテロ 4量体からな

り， 2種類のタンパク質はいずれも，光合成細菌肋odobacter

sphaeroidesの光合成活性遺伝子の調整因子として報告され

たAppAのフラピンアデニンジヌクレオチド (FAD)結合領域

と類似したアミノ酸配列を含むことと，精製した発色団の化

学的な性質からFADを発色団としてもつ光受容タンパク質で

あることが示された。このタンパク質のもう一つの大きな特

徴はそれぞれの FAD結合領域のC末端側にアデニル酸シク

ラーゼ触媒領域を含むことである。アデ‘ニル酸シクラーゼは

ATPから cAMPの生成を触媒する酵素であり cAMP濃度の上昇

は，細胞内の様々なプログラムを始動することとなる。ミド

リムシの光受容タンパク質に含まれるアデ‘ニル酸、ンクラーゼ

の酵素活性が青色光照射により約80倍に上昇することから，

ミドリムシで発見された光受容タンパク質は青色光照射で活

性化が起こるアデニル酸シクラーゼ活性を有している特異な

タンパク質であることが示され，ミドリムシの光受容体は光

活性化アデニル酸シクラーゼ(photoactivated adeny1y1 

cyclase : PAC)と名づけられた。

ミドリムシにおける PACの役割

PACの機能解析はRNAiにより行われた。剛AiでPACの発現

阻害を行ったミドリムシでは，光驚動反応の一つであるスッ

テプアップ反応(光が急に強く成ったときに起こる反応，光

回避の素過程)が明らかに阻害された。そのようなミドリム

シではノーザン解析でPACの発現が見られなくなるだけでは

なく， PFB自体が光学顕微鏡レベルでは確認されなくなり，鞭

毛基部に見られるミドリ色の自家蛍光も失われた。これらの

ことにより PACはミドリムシのステップアップ反応における

青色光受容体であることが解った。

青色光により引き起こされるcAMP濃度の上昇がさらになん

らかの伝達経路を介し鞭毛運動を制御することが考えられ，

そのシグナル伝達経路の解明に興味が持たれる。

その一方で，もう一つの光驚動反応であるスッテプダウン

反応(光が急に弱く成った時に起こる反応，光集合の素過程)

はPACの発現を阻害しても影響がないことが示され，ミドリ

ムシの光驚動反応が異なる 2つ(もしくはそれ以上)の受容

体により制御されていることが示唆された。過去の生理学的

な研究においても，ステップアップ反応とステップダウン反

応とではUV-B/C領域の作用スベクトルに違いが見られるため

それそeれで異なった光受容体の存在が示唆されており (5)，生

化学的，分子学的な手法を用いた伊関らの研究によりそのこ

とが強く支持された。近い将来，ステップダウン反応の青光

受容体が同定されることを期待する。

2. クラミドモナスの光形態形成における青色光受容体

クラミドモナスは窒素欠乏条件下において配偶子への分化

が起こりその後接合，減数分裂の過程を経て4もしくは8個

の娘細胞が接合子内に形成される。娘細胞は接合子の細胞壁

を溶解し泳ぎ出す(発芽)。この有性生殖の過程の配偶子形

成，接合能力の回復，接合子の発芽の3つの段階で光による

制御が見られ，特に配偶子形成が370nm (近紫外)と 440nm 

(青色)の光で制御されるため，配偶子形成に関与する青色光

受容体の存在が予測されていた(6)。光が関与する 3つの反応
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図1. PAC (photoactivated adenylyl cyclase)の構造的な特

徴。 105kDaと90kDaの両方で2つのフラビン結合領域(Fl，F2) 

と2つのアデニール酸シクラーゼ触媒領域(Cl，C2)領域を含む。参

考文献(2)より改変。
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の中で，接合能力の回復は短時間で起こりタンパク質合成を

必要としないが，配偶子形成と接合子の発芽に関しては，光

刺激受容後における遺伝子発現を伴うことが示されている。

そのため緑藻クラモドモナスにおける青色光受容体の解析は

その進化的な意味だけではなく，青色光受容体と遺伝子発現

の制御という観点においても興味深い問題であった。クラミ

ドモナスの EST解析から陸上植物で発見，同定された2種類

の青色光受容体，クリプトクローム(cryptochrome)とフォト

トロピン(phototropin)を持つことが既に報告されていたが，

それらが実際にクラミドモナスの細胞内でどのような機能を

果たしているかは解っていなかった。 2003年にHuangらによ

りクラミドモナスの配偶子形成から接合，発芽の一連の過程

においてフォトトロビンが青色光の受容体として機能してい

るとし、う報告がなされた。

フォトトロビン (PHOT)

フォトトロビンはその名前からも解るようにシロイヌナズ

ナにおいて光屈性 (phototropism)に関与する遺伝子として

PHOT1が見い出された後(7)，PHOT1ホモログとしてPHOT2が発

見された。フォトトロビンはN末端側に発色団としてフラピ

ンモノヌクレオチド (FMN)が結合している 2ケ所の LOV

(light oxygen voltage)領域と C末端部分のセリントレオニ

ンキナーゼ領域から構成されている。その後の研究により，

シロイヌナズナにおいてフォトトロビンは光屈性以外にも青

色光による葉緑体の光定位運動や気孔の開口にも関与してい

ることが示された。フォトトロビンは動物ではその存在が報

告されていない一方で，複数の陸上植物でフォトトロビンの

ホモログ遺伝子が発見され，藻類においてもクラミドモナス

に相同の遺伝子が存在するとし、う報告がなされた(8)。

クラミドモナスにおけるフォトトロビンの役割

クラミドモナスにおけるフォトトロビンの機能解析には，

前述のミドリムシのと同様にRNAiが用いられた。クラミドモ

ナスではフォトトロビンを完全に欠く変異体は致死になって

しまうためRNAiによりフォトトロビンの発現量が減少した株

を選ぶことにより解析が行われた。フォトトロビンの発現量

を減少させた株では，配偶子分化に顕著な阻害が見られ，さ

らに配偶子形成過程において転写量の増加が起こることが知

られている低E(Gametes lytic enzyme)遺伝子の転写も抑

制された。この結果からこれまで遺伝子としてはその存在が

知られていたクラミドモナスのフォトトロビンが初めて青色

光の受容体として機能していることが確かめられた。また配

偶子分化の阻害と同様に，フォトトロビンの発現量の減少に

より配偶子の接合能力の回復，接合子の発芽においても光の

効果が低下していることが示された。これらのことから異

なった3種類の光形態形成の光受容体がフォトトロビンであ

ることが示された。

さて，次に問題に成るのが共通の光受容体で感受した青色

光の刺激がどのようなシグナル伝達経路を経て配偶子形成や

接合子の発芽といった異なった現象に結び着くのか?という
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図2. クラミドモナス (C. reinhardtii)の生活環と光形態形成。

白抜きの矢印で示された各段階でフォトトロビンの関与が見られ

た。参考文献(3)より改変。

疑問と，陸上植物に於いてもいまだ不明瞭な細胞内における

フォトトロヒ。ンの局在についてである。残念ながらこれらの

2点についてまだ明確な結論に至っていないが，シグナル伝

達に関しては，変異体 lrg (light regulation of 

gametogenesis)を用いた研究から少なくてもLRG4遺伝子は

配偶子形成と発芽の両方に関与していることが示されている

ため(9)フォトトロビンの光受容により生じるシグPナノレ伝達経

路の内の幾つかは配偶子形成と発芽の双方に共通しているこ

とが推測される。フォトトロビンの局在については

unpublished dateながらフォトトロピンが細胞体だけでは無

く鞭毛においても見られたことが述べられており，鞭毛凝集

とフォトトロビンの関係についても今後の研究に興味が持た

れる。

今回ミドリムシの光運動反応とクラミドモナスの光形態形

成の青色光受容体について報告した論文を紹介させて頂いた。

藻類では多岐の分類群において光運動反応や光形態形態形成

の報告がなされており藻類を用いた研究により新たな青色光

受容体の発見が期待される。
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