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研究成果の概要（和文）：野外環境において植物の受ける光環境は、天候や植物体同士の相互被陰によって一日
を通して常に変動している。長年、変動光に対する光合成応答メカニズムについては不明瞭な点が多い。本申請
課題では、光が激しく変動する野外環境における光合成量の向上に寄与する諸反応の分子機作の解明を目指し
た。申請者らの研究成果によって、１）ヒメツリガネゴケ由来Flavodiiron protein（Flv）遺伝子導入による電
子伝達系の改変、２）Rubisco活性化因子であるRubisco activaseの改変、３）気孔開閉の迅速化によって、変
動光に対する光合成能力の向上に成功した。

研究成果の概要（英文）：In the natural environment, the light environment that plants receive is 
constantly changing throughout the day due to the weather and mutual shade between plants. For many 
years, there are many unclear points about the mechanism of photosynthetic response to fluctuating 
light. In this application, we aimed to elucidate the molecular mechanisms of various reactions that
 contribute to the improvement of photosynthesis in the field environment where light fluctuates 
drastically. We have succeeded to improve photosynthetic ability under fluctuating light conditions,
 according to the research results of the applicants, 1) modification of the electron transport 
chain by introduction of the Flavodiiron protein (Flv) gene derived from Physcomitrella patens, 2) 
modification of Rubisco activase, which is an activator for Rubisco, and 3) rapid response of 
stomatal opening and closing.

研究分野： 植物生理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
バイオマス増大に向けての育種戦略を示すため、変動光環境において、光合成の包括的理解から光合成装置全体
の最適化を目指す計画は革新的である。本申請課題は野外環境における光合成機能の強化に向けた基盤技術の確
立に寄与し、植物にとって必須な “光”に対する植物の適応性を高める意義は大きい。

※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 

光合成は、地球の炭素循環や植物の物質生産の根幹をなしている（Yamori et al. 

2016, Plant, Cell & Environment）。これまでにも、作物の光合成能力の改良によって、

作物生産性の向上を目指した研究が多く行われてきた（Zhu et al. 2010）。しかし、ほ

とんどの光合成研究では、光強度一定の定常光に対する光合成応答が研究対象となって

いた。光は植物をとりまく最も基本的な環境要因であり、光合成の直接のエネルギー源

であるが、野外環境において光は雲や植物体自身の遮蔽によって激しく変動している。

急激な光強度の増加に光合成速度は追随できない。この光合成誘導反応が光強度の変化

に速やかに追随できれば、一日の積算光合成量は 20%以上増加すると試算され（Taylor 

& Long 2017）、その迅速化は野外における植物成長向上の鍵となっている（Yamori 

2016, Journal of Plant Research; Tanaka et al. 2019, Current Opinion in Plant 

Biology）。このように野外における植物成長を理解し、環境変化に強い作物を作出する

上で、変動する光環境に対する光合成応答の実態とそのメカニズムを明らかにすること

は極めて重要である。しかし、現在まだまだ不明瞭な点が多い。 

光合成反応は、葉緑体チラコイド膜の電子伝達によって光エネルギーを化学エネル

ギー (ATP と NADPH)に変換するプロセスと、葉緑体ストロマのカルビン・ベンソン

回路によって、気孔を介して取り込んだ CO2 を Rubisco が固定し、糖やデンプンなど

の炭水化物を生産するプロセスに大別できる。このように、光エネルギー吸収、電子伝

達反応、CO2の取り込み、そして、その後の代謝反応は密接に関連し、これらが調和し

て初めて高い光合成活性と植物成長が期待できると言える。つまり、光合成の変動光に

対する応答機構を統合的に理解した上で、光合成能力を向上させる戦略を考える必要が

ある。本申請課題では、光合成誘導反応の遺伝的背景を網羅的に解明し、光合成能力改

善に有用な分子機構を洗い出し、光が激しく変動する野外環境における光合成能力の強

化に挑む。 

 

２．研究の目的 
我々のこれまでの研究成果によって、光合成誘導時の最初の数分間は電子伝達反応

が主な律速要因となること、その後は、Rubisco activase を介した Rubisco の活性化や

気孔開口が光合成誘導の促進に重要な役割を果たすことを示し、光合成制御機構の全体

像を明らかになってきた。本申請課題では、さらに、これまでに我々が得た研究成果に

伴い、①光合成電子伝達、②Rubisco 活性化、そして、③気孔開口、それぞれの機能強

化によって、変動する光環境における光合成能力を強化することを目的とした。 

 

３．研究の方法 
本申請課題では、光合成誘導に関わる遺伝子群を包括的に解明し、かつ、光合成制

御機構の統合的理解に基づき、変動する光環境におけるイネの光合成速度を向上させる

ことを目的とした。具体的には、１）ヒメツリガネゴケ由来 Flavodiiron protein（Flv）

遺伝子導入による電子伝達系の改変、２）Rubisco 活性化因子である Rubisco activase の改

変、３）気孔開閉の迅速化によって、変動する光環境において光合成量および植物成長の

向上に繋がるかを評価した。包括的に光合成機能を解析するため、ガス交換解析による

炭酸固定速度・気孔コンダクタンス（気孔開度の指標）、クロロフィル蛍光解析と P700



吸光解析による電子伝達速度を同時測定した。また、クロロフィル蛍光解析によって、

過剰エネルギーの熱放散（NPQ）や電子伝達系の還元状態も同時評価した。 

 

４．研究成果 
長年、変動光に対する光合成応答メカニズムについては不明な点が多かったが、

我々の研究によって、光合成系の諸反応の変動光応答を精査することで、そのメカニズ

ムの全体像が明らか

になってきた。これま

での研究成果をまと

めると、光合成誘導反

応には大きく3つの要

因が関与している。

１）葉緑体チラコイド

膜の電子伝達によっ

て光エネルギーを化

学エネルギー（ATP と

NADPH）に変換する

過程、２）CO2固定の

鍵酵素である Rubisco

の活性化状態、そし

て、３）大気中の CO2

を葉内に取り込む「玄

関」となる気孔の開度

である。以下に個別の

研究成果をまとめる。 

 

＜1. 光合成電子伝達の強化による変動環境における光合成能力の改善＞ 

光合成における電子伝達系はリニア経路とサイクリック経路に大別されるが、我々の

研究によって、サイクリック経路を欠くイネやシロイヌナズナ変異体では、光合成誘導

が遅延すること、また、変動光下における光合成や植物成長が顕著に減少することを明

らかにしてきた。これらは、サイクリック経路が光合成誘導時のスターターとして機能

すること、そして、光阻害からの防御に重要な役割を果たすことを示す（Yamori et al. 

2016, Annual Review of Plant Biology）。また、Flavodiiron protein（Flv）はシアノ

バクテリアから裸子植物まで保存されており、Flv 依存の電子伝達系は過剰エネルギー

の消去機能を有すると考えられているが、被子植物では保存されていない。そこで、ヒ

メツリガネゴケ Flv 遺伝子をイネに導入したところ、変動光ストレスに対する光阻害機

能が強化されることを明らかにできた（Wada et al. 2018, Plant physiology）。 

また、先行研究では、光のエネルギーを化学エネルギーに変換する光化学系 I と 光

化学系 II のうち、強い光を当て続けたときに主に損傷をうけるのは光化学系 II であ

ること、また、強光で栽培した植物ほどこの損傷に耐性であることが知られていた。我々

は、モデル実験植物であるイネやシロイヌナズナを用いた実験で、野外でみられるよう

な弱光と強光を繰り返す変動光下では、光化学系 II ではなく光化学系 I が先に光阻害



を受けることを明らかにした（Yamori et al. 2016, Scientific Reports; Kono et al. 2017, 

Plant & Cell Physiology; Kono et al. 2020, Plant & Cell Physiology）。また、数種類の

植物に変動光を与えて、損傷を比較したところ、弱光環境下でも生育する耐陰性の強い

クワズイモの光化学系 I は損傷を受けにくく、しかも、栽培時の光強度が弱いほど光

化学系 I の「変動光」耐性が強いことを明らかにした（Terashima et al. 2021, 

Photosynthesis Research）。 

 

＜2. Rubisco 活性化制御の強化による変動環境における光合成能力の改善＞ 

これまでの我々の研究成果によって、Rubisco は弱光環境では不活性化し、その後、

光が突然あたってもすぐに活性が増加しないこと、そして、不活性化した Rubisco を再

活性化する Rubisco activase の量を減少させた形質転換体イネとタバコでは、光合成

誘導時間が著しく遅延することを明らかにしてきた（Yamori et al. 2009, Plant 

Physiology; Yamori et al. 2012, Plant Journal）。本申請課題では、Rubisco activase 過

剰発現体イネを用いて、光合成誘導時と長期的に変動する光に対する光合成応答を解析

した。その結果、Rubisco activase を過剰発現することによって、光合成誘導が促進さ

れ、変動光下における光合成や植物成長を大きく改善することを明らかにした。 

 

＜3. 気孔開度の環境応答の強化による変動環境における光合成能力の改善＞ 

陸上植物において、光合成に用いられる CO2 は主に葉の表面にある気孔から取り

込まれる。気孔開度と定常状態における光合成速度との間に正の相関が見られることは

古くから知られているが、変動する光環境などの非定常な光環境下の光合成速度に対す

る気孔開口の律速性については明らかになっていなかった。本研究成果では、イネやシ

ロイヌナズナの気孔閉鎖経路を欠損した各種変異体を用いることで、気孔開口は変動光

下における光合成や植物成長を大きく律速することを明らかにした。また、実際に、気

孔開度の環境応答を強化することによって、変動する光環境における植物の光合成能力

の改善に成功した(Kimura et al. 2020, Journal of Experimental Botany; Yamori et al. 2020 

Plant, Cell & Environment）。 

さらに、細胞間隙から葉緑体にかけて CO2の通りにくさ（つまり、葉肉抵抗）も光

合成反応に大きな影響を及ぼすことが知られている。オーストラリア国立大学の John 

Evans 教授との国際共同研究によって、葉肉抵抗、光合成速度と蒸散速度の変動する光

に対する挙動を世界で初めて捉え、それらの結果をまとめて論文発表した（Sakoda et 

al. 2021, Plant Physiology）。光合成の生化学的および数理モデルを用いて光合成の制

限要因を解析することによって、変動光環境における光合成は気孔を通して大気から

CO2を取り込む過程に強く制限される可能性を示した。 

また、野外環境では、光は植物全体に均一に照射されるのではなく、同一個体の植

物個体内においても、光があたっている葉とあたっていない葉が見られる。本年度の研

究成果によって、植物体全体への光照射は１個葉のみへの光照射と比較して、光合成誘

導が促進されること、また、その要因が気孔開度によって制御されることを見出した

（Shimadzu et al. 2019, Frontiers in Plant Science）。 
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