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研究成果の概要（和文）：葉1枚あたり測定時間を従来の1/10以下に短縮した新型迅速光合成測定装置MIC-100を
用い、日本で育成されたイネ198品種のCO2同化速度の変異を解析した。日本のイネ品種のCO2同化速度には世界
イネ品種パネルに匹敵する幅広い変異が存在すること、日本の近代育種過程においてイネのCO2同化速度は改良
されてこなかったことが示された。また3年間の測定データを統合したGWASにより候補ゲノム領域を第１、第8、
第11染色体に見出した。このうち第１染色体の領域は日本晴/羽地黒穂F2集団で検出されたQTLと近接していた。

研究成果の概要（英文）：Using the new rapid photosynthesis measurement system MIC-100, which reduces
 the measurement time per leaf to less than 1/10 of the conventional method, we analyzed the 
variation in CO2 assimilation rates of 198 rice varieties bred in Japan. The results showed that 
there is a wide range of variation in the CO2 assimilation rate of Japanese rice varieties 
comparable to the world panel of rice varieties, and that the CO2 assimilation rate has not been 
improved during the modern breeding process in Japan. Genome wide association study with integrated 
three years of measurement data identified candidate genomic regions on chromosomes 1, 8, and 11. Of
 these, the chromosome 1 region was in close proximity to the QTL detected in the 
Nihonbaru/Hajikuroho F2 population.

研究分野： 作物生産科学

キーワード： MIC-100　イネ　CO2同化速度　GWAS　ゲノム

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
かつてない大規模な光合成評価により、日本で育成されたイネの光合成速度の多様性が網羅的に示された。特に
日本のイネを利用した光合成改良の可能性が高いことが示された。またMIC-100を利用した光合成解析とGWASの
融合は、CO2同化速度に関わるゲノム領域をきわめて省力的に特定できることが明らかとなった。MIC-100による
ガス交換直接測定法は、近年開発された間接評価法とともに作物光合成の制御因子の解明に役立つと期待され
る。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 葉の光合成速度の改良はさらなる作物の生産性向上のために不可欠と考えられる。なぜなら、
現代の多収品種においては収穫指数が理論的最大値に近く、バイオマス生産に関わる草型や葉
面積の改良の余地も小さいためである (Long et al. 2006)。作物光合成の育種改良を目指し、量的
形質遺伝子座 (QTL) 解析による光合成関連自然変異アリルの道程のための研究がこれまで行
われてきた (Adachi et al., 2011, 2017)。これらは原因遺伝子の解明に結びつくなど一定の成果を
上げてきたが、一方で連鎖解析に用いる実験集団の育成に時間を要すること、２品種の交雑に基
づく解析材料であるために検出できるアリルの多様性が限定されるなどの課題があった。 
 この課題を解決しうる遺伝解析手法がゲノムワイド関連解析 (GWAS) である。GWAS は多数
の品種パネルの DNA マーカー情報と表現型との連関に基づいて QTL を特定する手法であり、
交雑系統の育成が不要で多品種において重要なアリルが検出される可能性が高い。しかし、
GWAS を行うためには数百〜数千個体の形質評価が必要となり、測定スループットの低い従来
のガス交換測定手法を用いて葉の光合成速度 (CO2 同化速度) を指標とした GWAS を実施する
のは不可能と考えられた。CO2 同化速度に関わる新規 QTL を GWAS によって同定するために
は、ガス交換測定のスループットを大幅に向上させた新技術の開発が不可欠である。 
 
２．研究の目的 
 筆者らは、(株) マサインタナショナルと共同で新型迅速光合成測定装置 (MIC-100) を開発し
た。MIC-100 は、CO2 同化速度の測定機構として閉鎖系測定システムを採用することによって、
一般的に用いられる開放系測定システムに対して１枚の葉の測定にかかる時間を 1/10 以下に短
縮した。一方で、光強度が十分な野外環境においては、従来の開放系測定システムと同等の測定
精度を有した。そこで本研究では MIC-100 を用いてイネ葉の CO2同化速度を大量測定し、GWAS
を通じて光合成速度に関わる QTL をゲノム網羅的に特定することを目的とした。具体的には、
(1) 日本型イネ品種パネルの CO2 同化速度に関わる GWAS を実施し、(2) 従来の QTL 解析を併
せて実施することで QTL 存在領域を確認し、(3) 突然変異系統等を用いた遺伝子機能の証明を
実施することである。さらに (4) CO2 同化速度の遺伝要因×環境要因の相互作用に関わる新規
QTL の検出を試みた。 
 
３．研究の方法 
(1) 日本型イネ品種パネル 198 品種を水田圃場で栽培した。3台の MIC-100 装置を利用して最高
分げつ期に CO2同化速度の測定を実施した。このとき葉の形態的特性にかかわる複数の表現型を
併せて取得した。表現型データと SNP 多形情報を用いて GWAS を行った。GWAS には個別のマーカ
ー効果を変量とするリッジ回帰 BLUP を採用し，R パッケージ rrBLUP を使用した（Endelman, 
2011）． 
(2) 日本晴/愛国もち、日本晴/かばしこ、日本晴/羽地黒穂の F2集団 (各 100 個体) を育成して
水田圃場で栽培した。MIC-100 で CO2同化速度を評価するとともに RAD-seq によってゲノム多形
を抽出し、r-qtl プログラムによる QTL 解析を実施した。 
(3) 日本晴種子に対してアグロバクテリウム法によりゲノム編集コンストラクトの導入を行っ
た。 
(4) 日本型イネ品種パネル 120 品種を水田圃場で栽培した。この際窒素肥料条件を３段階に変
化させた。3台の MIC-100 装置を利用して最高分げつ期に CO2同化速度の測定を実施し、(1)と同
様に GWAS を行った。 
 
４．研究成果 
(1) ① CO2同化速度の測定はイネ 198 品種に対して実施したが、極早生の北海道品種は生育相
の違いが CO2同化速度に強く影響したと考えられたため、北海道品種を除いた 168 品種に対して
解析を行った。第 1表は取得した全表現型の平均値、標準偏差 (SD)、最小値、最大値を表して
いる。CO2同化速度には幅広い自然変異があることが 3 年間通じて認められた。この自然変異幅 
(最小と最大の差 4倍) は、世界のイネコアコレクションで認められた CO2同化速度の変異幅と
匹敵するものであった (Kanemura et al. 2007)。すなわち遺伝変異が比較的小さいとされる温
帯ジャポニカ品種に分類される日本のイネ品種群の光合成速度には幅広い変異が存在し、育種
素材として役立つことが示唆された。 
取得した各表現型間の相関を調べたところ、CO2 同化速度と密接な関わりが指摘されている

SPAD 値と CO2同化速度との相関は認められなかった (第１図)。また葉の形態形質に関わる表現
型と CO2同化速度との相関も小さかった。したがって、日本型イネ品種の光合成速度には、これ
ら以外の性質―例えば気孔コンダクタンスや Rubisco 含量など―が強く影響すると考えられた。 
 
 
 



 
② 日本イネ品種の CO2同化速度の特徴を育成時期に着目をして
解析した。まず公的研究機関等において近代に開始されたいわ
ゆる育成品種の CO2同化速度は、農家によって育成された在来品
種に比較して高い傾向が認められた。一方で、
近代育成品種と品種公開年との関係は認めら
れなかった (第 2図)。このことから、近代育
成品種は在来品種に比べれば光合成速度が高
い傾向があるが、これを積極的に高める育種は
行われてこなかったと判断された。これは、「近
年に育成された品種は概して光合成速度が改
良されている」とする報告 (黒田・玖村 1990, 
Sasaki & Ishii 1992) とは対照的である。 
 
③ CO2同化速度に関わる QTL を GWAS によって
複数検出した (第 3図)。2018 年には第 1、第 3染色体に大きなピークを検出した。2019 年には
明確なピークは認められなかった。2020 年には第 8、第 11 染色体に大きなピークが認められた。
Liu (2019) に基づき一般化線型モデルを作成して各品種の遺伝効果を抽出し、3年間のデータ
統合的 GWAS を実施したところ、第１、第 8、第 11 染色体のピークが顕著であった。すなわちこ
れら 3 つのゲノム領域に、日本イネの光合成速度の変異をもたらす原因遺伝子が存在する可能
性が高い。 
 
(2) 日本晴/愛国もち、日本晴/かばしこ、日本晴/羽
地黒穂の F2 集団を育成し、CO2 同化速度の測定を行
った。このうち日本晴/羽地黒穂 F2集団において、第
１染色体に有意な QTL が認められた。この QTL では、
羽地黒穂アリルが CO2 同化速度を低下させる効果を
持つと推定された。本 QTL は GWAS で検出された第１
染色体のゲノム領域と極めて近接していた。 
 
(3) 日本晴を遺伝背景として、CO2同化速度に対する
効果が報告されているGPS/NAL1アリルを破壊したゲ
ノム編集系統を育成した。一方で、GWAS で検出され
た第１、第 8、第 11 染色体上の候補遺伝子の遺伝子
操作実験には至らなかった。 
 
(4) 施肥窒素量を三段階に変化させた条件でイネ
120 品種を栽培し、最高分げつ期に CO2同化速度を測
定した。その結果、施肥窒素含量が増えるほど CO2 同
化速度が上昇する傾向が認められた。各施肥窒素条
件において共通する QTL ピークが複数認められたも
のの、施肥条件間の CO2同化速度の差分値や、環境と
の相互作用を示すと考えられる PC2 パラメータには
明瞭なピークは検出されなか
った。 

第 1表 日本で育成されたイネ 168品種光合成速度に関わる表現型データ。

A, CO2 同化速度、LW, 葉幅、LA, 葉面積、LMA, 葉面積。下付きの数字

は測定年を示す。 

第1図 表現型データのピアソン相

関係数。色が濃いほど相関係数が

高いことを示す。表現型名称は第

１表参照。 

第 2 図 近代育成品種の育成年度と CO2 同化速度との

関係。r は相関係数を示す。 

r = 0.139, p = 0.224 

A2018 

A2019 

A2020 

A2018-2020 

第 3 図 CO2同化速度 (A) に関わる GWAS マンハッタンプロット。 
下付きの文字は測定年を示す。A2018-2020 は線型混合モデルによって抽出

した遺伝効果に基づいた GWAS。横軸は染色体番号、縦軸は p 統計量を表す。 
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