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１． 研究のねらい 

光合成は植物のバイオマスを決定する非常に重要な代謝である。しかし、地球上で光合成

能力が十分に発揮される環境は限られており、様々な環境ストレスが植物の生産性を低下さ

せている。強光下では、過剰な光エネルギーが蓄積して、光阻害が生じる。一方で、弱光下で

は、光強度が光合成反応を律速する。さらに、植物の受ける光強度は一日を通して常に変動

している。個々の葉が置かれた光環境は、晴れ／曇りという天候の影響を直接受ける、また、

晴れの日であっても雲の存在や、上部の植物体の葉や茎による相互被陰によって大きく変化

する。定常状態下では、光強度と光合成速度との間に一定の関係がある。しかし、葉は光強

度の突然変化に応じて、すぐに光合成速度の定常状態に到達することがなく、変動光環境下

では、定常状態下での光強度と光合成速度の関係から推定した光合成速度と比べ、光合成

速度が著しく低下する。光環境が大きく変動する自然環境を考えると、「変動する光環境下に

おける光合成能力の強化」は、食糧とエネルギー不足および大気 CO2 削減などの非常に重要

な問題と直結している。 

弱光から強光に移したときの光合成速度は、1-2分の間に急速に上昇し、その後、時間と共

にゆっくり光合成速度が上昇する（これを光合成誘導反応と言う）。この際に、1) 電子伝達速

度、2) 炭酸固定反応の光活性化、3) 気孔開口の 3 つの要因が光合成を律速すると提案され

ていたが、その詳細な分子メカニズムについては未解明な点が多かった。そこで本研究課題

では、全ての三項目に着目し、変動する光条件下における光合成応答機構を解明すること、

また、4) 変動光を利用したハイスループットスクリーニングによって、変動光環境下において

光合成制御に働く新奇遺伝子を特定して、自然環境下において植物の光合成効率や生産性

を向上するための分子基盤を解明することを研究目的とした。 

  

２． 研究成果 

（１）概要 

光合成電子伝達に関わる形質転換体を用いた解析結果から、個葉の光合成能力を強化

することによって、植物成長および収量を増加させることが可能であることを示した（原著論文

4）。そこで、光環境が大きく変動する自然環境下における光合成能力の強化を目指し研究を

行った。光が葉に照射されると、第一に電子伝達系が駆動してチラコイド膜内外のプロトン濃

度勾配（ΔpH）が形成され、その際にサイクリック電子伝達経路がΔpH の形成に重要であるこ

とを示した（原著論文 3）。高等植物におけるサイクリック電子伝達には、PGR5 タンパク質と

NDH 複合体が関与することが報告されているが、これら二つのサイクリック電子伝達経路が

長期的な変動光環境下において重要な役割を果たすことを明らかにし（原著論文 3, 6）、自然

環境下における光合成の環境適応能力の強化に向けた分子基盤となった（原著論文 2, 5）。 



 

光照射後の光合成誘導時に電子伝達系が活性化した後、炭酸固定反応を触媒する鍵酵

素「Rubisco」の活性化状態が光合成速度を律速することを示した（原著論文 3）。Rubisco 活性

化の調節を担うのがアクチベースであると報告されている。そこで、イネにおいてアクチベース

の過剰発現体を作製した。アクチベースの過剰発現によって、近未来に予想される高 CO2 濃

度環境において、変動する光環境下における光合成能力の強化に成功し、最終的に 15%の植

物成長の促進につながることを明らかにした（論文投稿準備中）。 

さらに、光合成誘導時に気孔が十分に開口していない場合には、炭酸固定が始まると、

瞬時に葉内 CO2 濃度が減少し、CO2 濃度が炭酸固定の大きな律速要因になることを示した

（原著論文 3）。また、気孔が開口し続けるslac1（sow anion channel1）欠損変異体イネでは、野

生株に比べて、光強度が常に変動する野外環境において、一日を通して高い光合成活性を維

持することを明らかにした（論文投稿中）。同様に、気孔が開口し続ける各種シロイヌナズナ変

異体/形質転換体を用いた解析結果から、長期的な変動光環境下では、野生株に比べて植物

成長が 13～18%促進されることを明らかにした（論文投稿準備中）。 

これらの研究成果は、原著論文として国際誌で発表された他、プレスリリースや新聞報道

などによっても、一般社会に公開された。 

 

本研究の概要：変動する光環境下における光合成効率の改善 

 

（２）詳細 

光照射後の光合成誘導には、１）電子伝達反応、２）炭酸固定反応（特にRubisco）の活性

化、３）気孔開口、の３つの要因が関わっていることを明らかにしてきた（原著論文 5）。本研究

課題では、それぞれの項目において、変動する光環境下における光合成能力の強化を目指し

た。また、４）変動光を利用したハイスループットスクリーニングによって、変動光応答に関連す

る新奇遺伝子を単離し、自然環境下において植物の光合成効率や生産性を向上するための



 

分子基盤を解明することも研究目標とした。 

 

 

研究テーマ 1「電子伝達系の強化による光合成促進」 

光合成における電子伝達系はリニア電子伝達系とサイクリック電子伝達系に大別され

る。特に、サイクリック経路はチラコイド膜内外のΔpHの形成を介して、ATPの供給や過剰エネ

ルギーの熱放散過程を活性化すると報告されている。高等植物では、PGR5 タンパク質と NDH

複合体の二つがサイクリック電子伝達に関与する（原著論文 2）。本研究課題では、NDH 依存

経路と PGR5 依存経路の発現抑制体イネを用いることによって、二つのサイクリック経路が光

照射後の光合成誘導のスターターとして機能し、長期的な変動光環境下においては、過剰エ

ネルギーの散逸によって光阻害を軽減する役割があることを明らかにした（原著論文 3）。さら

に、弱光と強光を繰り返す変動光環境に

おいて、PGR5 依存経路は強光下におい

て、また、NDH 依存経路は弱光下におい

て重要な役割を果たすことが明らかにな

り、二つのサイクリック電子伝達において

機能が異なる可能性を提案した（原著論

文 3, 6）。本研究成果によって、サイクリッ

ク経路は変動光環境において光合成制

御の中枢とも言える役割を果たすことを

明らかにし、自然環境下における光合成

の環境適応能力の強化に向けた分子基

盤となった（原著論文 2, 5）。 

 

研究テーマ 2「アクチベースの機能強化による光合成促進」 

Rubisco はカルビン-ベンソン回路において炭酸固定反応を触媒する鍵酵素であり、現在

の大気 CO2 濃度において光合成を律速すると考えられている。Rubisco の活性化は、アクチベ

ースという別のタンパク質によって制御されている。先行研究によって、アクチベース量を減少

させたタバコやイネの形質転換体では、野生体に比べて、光照射後の光合成誘導時間は遅

いことが報告された（Hammond et al. 1998, The Plant Journal; Yamori et al. 2012 The Plant 

Journal)。そこで、アクチベース量を増加させた形質転換体イネを作製して解析を行ったとこ

ろ、アクチベース量の増加と共に光照射後の光合成誘導が促進されることを見出した。さら

に、アクチベースの過剰発現によって、近未来に予想される高 CO2 濃度環境下において、変
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動光環境下における光合成能力の促進に成功し、最終的に 15%の植物成長の促進につなが

ることを明らかにした（論文投稿準備中）。 

 

研究テーマ 3「気孔開度の向上による光合成促進」 

気孔開度が定常状態における光合成速度および植物成長における制限因子であること

は多くの先行研究において示されてきた。しかしながら、気孔開度が変動光環境下における

光合成に及ぼす影響については不明瞭な点が多い。近年、気孔分化に関わる因子（たとえ

ば、気孔の数や密度の決定因子である Stomagen; Sugano et al. 2009, Nature)や、気孔開閉を

制御するタンパク質（SLAC1; Negi et al. 2008, Nature、PATROL1; Hashimoto-Sugimoto et al. 

2013, Nature Communications）が報告されている。そこで、気孔開閉に関与する変異体イネを

用いて、気孔開口が変動光環境下における光合成応答に及ぼす影響について解析した。気

孔が開口し続ける slac1（sow anion channel1）欠損変異体イネでは、野生株に比べて、光照射

後の光合成誘導が著しく促進されることを見出した。また、slac1 欠損変異体イネは野生株に

比べて、光強度が常に変動する野外環境において一日を通して高い光合成活性を維持する

ことを示した（論文投稿中）。 

さらに、気孔開閉に関連するシロイヌナズナの各種変異体/形質転換体を用いて実験を

行った。具体的には、CO2 や ABA などの気孔閉鎖シグナルに応答せず、常に気孔を開いたま

まの表現型を示す slac1 欠損変異体と ost1（open stomata 1）欠損変異体、また、気孔開口に

重要な H+-ATPase の局在を決定する patrol1（proton ATPase translocation control 1）過剰発

現体シロイヌナズナを用いた。その結果、気孔開口の改善によって、変動光環境下において

光合成能力が強化され、長期的な変動光環境下において、植物成長が 13～18%促進されるこ

とを示した（論文投稿準備中）。 

 

研究テーマ 4「変動する光環境下において光合成制御に働く新奇遺伝子の単離」 

変動光環境に対する植物の応答機構を分子レベルで解明し、変動する光環境下におけ

る光合成能力を増強する目的で、シロイヌナズナの T-DNA 挿入変異系統集団から大規模な

変異体スクリーニングを行った。複数個体の光合成能力を一度に可視化できるイメージング

PAM 装置を駆使し、これまでにシロイヌナズナの T-DNA 挿入変異体の種子 50,000 粒以上の

スクリーニングを終え、変動光に感受性を示す個体と耐性を示す変異体を 50 系統以上単離し

た。候補遺伝子の同定を進めることによって、植物の変動光環境に対する新奇応答機構の解

明が可能となる。さらに、それらを基に、光強度が変動する自然環境下において、植物の光合

成効率をさらに向上させる技術の開発に着実に貢献できるものと考えられる。 

 

 

３． 今後の展開 

アクチベースの過剰発現や気孔開度の向上によって、変動する光環境下における光合成

能力や植物成長の促進に成功した。また、シロイヌナズナにおいては、気孔開口を促進するこ

とによって、変動光環境下における光合成能力と植物成長の促進に成功した。これまでの本

さきがけ研究では、変動する光合成応答機構の解明を第一の目標にしているため、人工的に

作り出した変動光環境において解析を行ってきた。今後は、光強度が常に変動する野外環境



 

において、これらの植物が高い光合成能力を有するのか、さらには、成長促進につながるの

か、明らかにしていきたい。 

シロイヌナズナの T-DNA 挿入変異系統集団から大規模な変異体スクリーニングをおこなう

ことによって、変動する光環境下において光合成能力が異なる複数の候補株を単離すること

ができた。今後、候補遺伝子の同定を行うことで、変動光環境下における植物の光合成効率

を向上させるための分子基盤になると期待できる。また、シロイヌナズナで得られた知見を基

に、イネのミュータントパネルから目的遺伝子が破壊された変異体を用いたり、機能強化のた

めに過剰発現することによって、イネにおいて、変動光環境下において高い光合成機能を持

つ植物の創出に挑みたい。 

 

４． 評価 

（１）自己評価 

（研究者） 

変動する光環境下における光合成制御メカニズムについては不明な点が多かった。本さき

がけ研究成果によって、光照射後の光合成誘導には、（１）サイクリック電子伝達による電子伝

達系の駆動、（２）アクチベースによる Rubisco 活性化、（３）気孔開口による CO2 の取り込みの

それぞれが関与することを明らかにすることができた。これらの基盤研究の成果に基づき、変

動する光環境下における光合成能力の強化を目指した結果、アクチベースの過剰発現や気

孔開度の向上によって、変動する光環境における光合成能力と植物成長の促進に成功した。

現在投稿中の論文を除いても、6 報の論文を国際誌に筆頭著者として発表することができた。

このように、変動光に対する光合成応答メカニズムの理解に基づいて、光合成や植物成長を

促進できたため、本研究課題の当初の目標を達成できたと考えている。 

また、シロイヌナズナの T-DNA 挿入変異系統集団から大規模な変異体スクリーニングを行

った結果、変動光環境下において重要な役割を果たす候補遺伝子を複数単離することができ

た。今後、変動する光環境下における光合成応答メカニズムの全貌解明に向けて更なる研究

の発展が期待できると考えている。 

 

（２）研究総括評価（本研究課題について、研究期間中に実施された、年２回の領域会議での

評価フィードバックを踏まえつつ、以下の通り、事後評価を行った）。 

（研究総括） 

矢守氏は、光環境が大きく変動する自然条件下における光合成反応の仕組みを解明し、そ

の成果に基づき、変動光環境下でも高い光合成機能を持つ植物の創出を目指した。その結果、

サイクリック電子伝達経路、気孔開口、Rubiscoの活性化の寄与を解析することで、変動光環境

下での光合成効率を上昇させる要因として Rubisco アクチベースの発現上昇や気孔開度の上

昇を見出した。またこれらインパクトのある成果を積極的に論文として公表し、高い引用数を得

ており、高く評価される。今後は、さきがけ研究で獲得した多くの変異体を用い、人工気象器内

ではなく、野外での実際の光変動下での光合成活性の上昇に向けた研究の加速を期待した

い。 
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8. Wataru Yamori, Regulation of CO2 assimilation under a fluctuating light environment, 日本

植物学会, 2014 年 9 月 12 日(招待講演） 

 

◎受賞 

・第 12 回日本農学進歩賞 (2013/11/25) 

 

◎プレスリリース 

・2015.09.11 「光合成で働くサイクリック電子伝達経路の新たな生理機能を解明～二酸化炭

素濃度の削減や食料増産に期待～」（Yamori et al. 2015 Scientific Reports 論文について） 

・2016.02.02 「変動する光環境から身を守る植物のメカニズムを解明～植物の生産性を向

上させる技術開発に貢献～」（Yamori et al. 2016 Scientific Reports 論文について） 

 

◎その他 

・平成 28 年度 新学術領域研究 (研究領域提案型)の採択 

「新光合成：光エネルギー変換システムの再最適化」 

領域代表者: 皆川 純 教授、研究期間: 2016.06.30～2021.03.31 

 


