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§１ 研究実施の概要 
 

（１）実施概要 

我々のチームは、光合成の基礎研究の成果を基礎に、各モデル光合成生物の利点を生かし

た研究を行い、その成果をイネに導入、さらに光合成強化における改変の効果を正しく評価

することを目指して研究を行ってきた。 

光化学系Ⅱ（PSII）のプロトン汲み出し能力の強化の試みは、2011 年に発表された 1.9Å

の PSII の結晶構造をもとに、光合成の最も基本的な反応を改変しようという挑戦的なもので

ある。高橋 G は、クラミドモナスを材料に、プロトンチャネルに関わると考えられる複数のアミノ

酸残基をそれ以外の 19 アミノ酸全てに置換する精力的な研究を行った。その結果、プロトン

チャネルの存在を示唆する変異株（S サイクルが特定のところで停止）に加えて、強光に対し

て耐性を示す変異株や、酸素に対して感受性が変化した変異株を単離した。この成果は、

PSII のプロトン汲み出し能力の強化につながる可能性を秘めている。標的となる遺伝子は葉

緑体ゲノムコードであり、作物での評価のために、葉緑体形質転換が困難なイネに代えて、タ

バコを用いた変異導入を行っている。池内 G は、この発見の普遍性を調べるため、シアノバク

テリアを用いた PSII 改変の技術開発に取り組んだ。特に、シアノバクテリアを用いた研究の障

壁となっていた生育の光合成依存性の問題を解決し、グルコースによる従属栄養増殖系を確

立した。 

近年、光化学系Ⅰ（PSI）の光阻害の軽減の重要性が理解され始め、特に強度が変動する

光（変動光）に対する耐性のメカニズムが注目されている。池内 G は、フィロキノン合成能を欠

くため PSIが光感受性のシアノバクテリア変異株を用いて、PSIの光耐性を強化する遺伝子を

探索した。その結果、PSI からの電子受容を行う Flavodiiron タンパク質（Flv）や PSI のアセン

ブリに関わる Ycf3の強化に効果があることを明らかにした。一方、高橋 Gは、クラミドモナスを

用いて同様のアプローチを行い、同じく PSI のアセンブリに機能する Ycf4 の高発現が、クラミ

ドモナスの生育を昂進することを見いだした。 

シアノバクテリアで PSI の光耐性に効果のあった Flv は、シアノバクテリアから裸子植物に

存在するが、被子植物には保存されていない。鹿内 Gは、ヒメツリガネゴケから Flvをコードす

る遺伝子（FlvA及び FlvB）を単離し、Flvをもたないシロイヌナズナの野生株と pgr5変異株に

導入を行った。Flv 依存の偽サイクリック電子伝達 (水から引き抜いた電子で酸素を水まで還

元するため、そう呼ばれる)は、PGR5依存のサイクリック電子の機能をNPQの誘導をのぞいて

相補した。さらに重要なことに、野生株でのFlvの蓄積は、定常状態での光合成に影響を与え

なかったが（CO2固定と競合しない）、PSI の変動光に対する耐性を強化した。また耐性のメカ

ニズムを明らかにした。この成果を受けて、牧野 G は、同じ遺伝子をイネの野生株及びサイク

リック電子伝達の変異株に導入し、本プロジェクトで立ち上げた光合成解析システムを用いて

詳細な解析を行った。その結果、イネにおいても Flv の導入が、シロイヌナズナと同じメカニズ

ムで PSI の変動光に対する耐性を付与することを示した。このように、PSI の光感受性の強化

について、目標を達成した。残された課題は、圃場環境やさらに過酷な自然環境下で、いか

に作成した植物の光合成の効率をあげることができるかの評価である。 

Rubisco は、その性能の低さから多量に葉に蓄積する酵素であり、その蓄積量の最適化は、

窒素の利用と光合成の効率を決める鍵を握る。牧野 G は、Rubisco の蓄積量を上昇させる技

術を開発している。しかし、蓄積量の増加に伴い、Ribusco の活性化率が低下することを明ら

かにした。そこで、Rubisco の活性化を調節するいくつかの因子について研究を行い、電子伝

達からの制御は、Rubisco の活性化を介するものではないことを明らかにしている。さらに、葉

の発生ステージにおいて、Rubisco activase（RCA）の発現が、Rubiscoの発現に対して遅れる

事実を見いだした。そこでRCAの発現をRubiscoと同調させるようにプロモーターの改変を行

い、Rubisco高蓄積イネに交配で導入を行った。 

全体として、PSII の基本反応の改変という挑戦的なテーマにおいて、一定の成果をあげた

のに加え、シアノバクテリアで見つかった Flvの機能をシロイヌナズナで評価し、最終的にイネ

の光合成の光ストレス耐性に結びつけるグループ研究としての大きな成果を得ることができ
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た。 

（２）顕著な成果 

 

＜優れた基礎研究としての成果＞ 

１． 

概要：Flavodiiron タンパク質 (Flv)は、酸素を水まで還元し、シアノバクテリアから裸子植物に

保存されるが、被子植物は Flv を失っている。ヒメツリガネゴケの Flv をコードする遺伝子を単

離し、シロイヌナズナに導入した。Flv依存の偽サイクリック電子伝達は PGR5依存のサイクリッ

ク電子伝達の機能の多くを相補した。野生株背景では、Flvは、PGR5依存のサイクリック電子

伝達と競合できないが、変動光条件下で大きな電子シンクをつくり、PSI に変動光耐性を与え

ることを明らかにした。 

 

２． 

概要：フィコビリソームは、本来 PSIIに結合する集光アンテナである。窒素固定シアノバクテリア

からフィコビリソームを結合する PSIを単離精製し、その構造を単分子解析で明らかにし、また

結合に関わるタンパク質を同定した。 窒素固定に ATP を供給する特殊な光化学系の機能を

支えるアンテナの構造を明らかにした。 

 

３． 

概要：KEA3 はチラコイド膜に局在する H+/K+アンチポーターである。シロイヌナズナ dpgr変異

株は KEA3の活性を抑制できない優性の変異株であった。KEA3のノックアウト変異株との表

現型の比較から、KEA3の活性（ルーメンからの H+排出）は光合成の開始時に抑制され NPQ

誘導に寄与するが、光合成の継続とともに活性化され、∆pH から膜電位へのプロトン駆動力

の成分変換を行うことで NPQ を解消し、効率の良い光合成を行うために必須であることを明ら

かにした。 

 

＜科学技術イノベーションに大きく寄与する成果＞ 

１． 

概要：ヒメツリガネゴケの Flv をコードする遺伝子をイネの野生株と PSI サイクリック電子伝達変

異株に導入した。シロイヌナズナの場合と同様、PSI の変動光に対する耐性強化を確認した。

これは、PSI の変動光耐性強化の初めての成功例である。また耐性のメカニズムをシロイヌナ

ズナとイネで明らかにし、この技術が極めて汎用性の高いものであることを示した。 

 

２． 

概要：PSIIのプロトン排出チャネルを構成すると考えられるアミノ酸残基に網羅的に変異を導入

した。膨大で貴重なリソースの中には、野生型の機能を凌ぐものが含まれ、光合成の最も基本

的な反応（水分解）の強化の可能性を示唆した。 

 

３． 

概要：Rubisco 量は、窒素の有効利用と光合成の効率を決める最重要の要因である。その蓄積

量を上昇させる技術を開発し、その効果を隔離圃場試験に持ち込んだ。また、Rubisco の蓄

積量を上昇させても、その活性化率が低下する問題を見いだし、Rubisco activase の同調的

な発現が必要であることを見いだした。 
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§２ 研究実施体制 
（１）研究チームの体制について 

①「鹿内」グループ  

研究参加者 

 氏名 所属 役職 参加時期 

○ 鹿内利治 京都大学理学研究科 教授 H23.12～ 

 槻木竜二 同上 助教 H23.12～ 

 西村芳樹 同上 助教 H23.12～ 

＊ 山本宏 同上 ＣＲＥＳＴ研究員 H23.12～ 

＊ Melanie J Mermod 同上 ＣＲＥＳＴ研究員 H23.12～H27.3 

＊ 佐藤望 同上 研究補助員 H23.12～H.28.3 

産休２回 

＊ 高木麻友子 同上 研究補助員 H23.12～ 

＊ 杉澤恵利香 同上 研究補助員 H23.12～H.25.3 

 杉本和彦 同上 D3 H24.4～H26.3 

 王彩娟 同上 D1〜D3 H25.4～H.28.3 

 横山 諒 同上 M1〜D3 H24.4～ 

 大谷卓人 同上 M1〜D3 H24.4～ 

 加藤義宣 同上 B4〜D2 H24.4～ 

 石橋幸大 同上 M1〜D2 H25.4～ 

 矢野晴菜 同上 M１〜D1 H26.4～ 

 孫啓翔 同上 M１〜M2 H2７.4～ 

 飯田健一  同上 B4〜M1 H27.4～ 

 木村真由子 同上 B4〜M1 H27.4～ 

 

研究項目 

・ シロイヌナズナを用いた研究全体の統括（鹿内担当） 

・ 光化学系Ⅰの強化（山本担当） 

・ サイクリック電子伝達の最適化（Mermod担当） 

・ 炭酸固定の強化と光合成系全体の最適化（王担当）   

 

②「池内」グループ  

研究参加者 

 氏名 所属 役職 参加時期 

○ 池内 昌彦 東京大学総合文化研究

科 

教授 H19.10～ 

 榎本 元 同上 助教 H19.10～ 

＊ 奥田 裕紀子 同上 学術支援職員 H20.4～H28.12 

＊ 渡辺 麻衣 同上 特任研究員 H20.4～ 

 鈴木 布美子 同上 Ｄ１～３ H23.4～ 

 吉野 宏明 同上 M１～D３ H20.4～ 

 前田 海成 同上 M１～D２ H24.4～ 

 陳 泰駿 同上 Ｄ１～２ H27.4～ 

 松村 雅子 同上 M１ H27.4～ 

＊ 清田 浩史 同上 特任研究員 H23.12～H28.3 

 緑川 貴文 同上 助教 H27.4～H28.6 

 神谷 綾子 同上 M１～２ H25.4～H27.3 
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 成川 礼 同上 助教 H23.12～H27.3 

 長尾 遼 同上 Ｄ３ H23.12～H24.3 

 早乙女 敏行 同上 Ｄ３ H23.12～H24.9 

 田村 洵也 同上 M2 H23.12～H24.3 

 

研究項目 

・光化学系Ⅰの修復能の強化 

・光化学系Ⅰの機能の強化 

・光化学系Ⅰの還元側の機能の強化 

・光化学系Ⅱの水分解系の強化と最適化 

 

③「高橋裕一郎」グループ  

研究参加者 

 氏名 所属 役職 参加時期 

○ 高橋 裕一郎 岡山大学大学院

自然科学研究科 

教授 H23.12～ 

＊ 黒田 洋詩 同上 特別契約職員・助教 H24.4～H25.5 

 黒田 洋詩 同上 特別契約職員・助教 H25.6〜H28.3 

 黒田 洋詩 同上 特別契約職員・准教授 H28.4〜 

＊ 兒玉 なつ美 同上 非常勤研究員 H24.2～H24.2 

＊ 兒玉 なつ美 同上 特別契約職員・助手 H24.3〜 

＊ 小澤 真一郎 同上 特別契約職員・助教 H25.12〜H27.3 

＊ 小澤 真一郎 同上 非常勤研究員 H27.4〜 

＊ Nellaepalli Sreedhar 同上 特別契約職員・助教 H24.11〜H2５.5 

 Nellaepalli Sreedhar 同上 特別契約職員・助教 H25.6〜 

 西村 美保 同上 助教 H26.4〜 

＊ Sireesha Kodru 同上 非常勤研究員 H26.4〜H27.10 

＊ 森田 典子 同上 技術職員 H26.4〜 

 松崎 英典 同上 大学院博士前期課程 H23.12〜H24.3 

 石堂 廣士 同上 大学院博士前期課程 H23.12〜H24.3 

 井坂 敬文 同上 大学院博士前期課程 H25.4〜H26.3 

 松本 洋平 同上 大学院博士前期課程 H25.4〜H27.3 

 孫 小羽 同上 大学院博士前期課程 H25.4〜H27.3 

 

研究項目 

・ 「真核藻類の光化学系機能の最適化」全体の総括（高橋担当） 

・ 光化学系 IIの形質転換体の作出（黒田・西村・孫担当） 

・ 光化学系 IIの形質転換体の解析（黒田・兒玉・孫・高橋担当） 

・ タバコの形質転換体の作出（黒田担当） 

・ 光化学系 Iを強化した形質転換体の作出（Sreedhar・小澤担当） 

・ 光化学系 I形質転換体の解析（Sreedhar・小澤・兒玉。松崎・石堂担当） 

・ アンテナ複合体の解析（兒玉・小澤・松崎・Kodru担当） 

 

④「牧野」グループ  

研究参加者 

 氏名 所属 役職 参加時期 

○ 牧野 周 東北大学大学院農学研究科 教授 H23.12～ 

 石田 宏幸 東北大学大学院農学研究科 准教授 H23.12～ 
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 鈴木 雄二 東北大学大学院農学研究科 助教 H23.12～ 

 三宅 親弘 神戸大学大学院農学研究科 准教授 H23.12～ 

 
近藤 依里 東北大学大学院農学研究科 技術職員 

H23.12～ 

H26.11～H28.4産休 

＊ 田副 雄士 東北大学大学院農学研究科 特任助教 H25.4～ 

＊ 石山 敬貴 東北大学大学院農学研究科 CREST研究員 H26.7～ 

 菅波 眞央 東北大学大学院農学研究科 M2 H27.4～ 

 眞野 和久 東北大学大学院農学研究科 M2 H27.4～ 

 井上 史崇 東北大学大学院農学研究科 M1 H28.4～ 

 三浦 尚 東北大学大学院農学研究科 M2修了 H26.4～H28.3 

 保科 絢子 東北大学大学院農学研究科 M2修了 H25.4～H27.3 

 山岡 千尋 東北大学大学院農学研究科 M2修了 H25.4～H27.3 

研究項目 

・ 全体の総括、作物の光合成機能評価（牧野担当） 

・モデル植物の遺伝子タンパク質解析(石田・三宅担当) 

・作物の遺伝子タンパク質解析(鈴木担当) 

・作物の形質転換体作製(近藤・鈴木担当) 

・作物の光合成解析(田副・菅波・眞野・井上・三浦・保科・山岡担当) 

・作物の炭素と窒素分析(石山担当) 

 
（２）国内外の研究者や産業界等との連携によるネットワーク形成の状況について 

KEA3などチラコイド膜を介したイオン輸送についての基礎研究は、Ildiko Svabó博士を代表と

するヒューマンフロンティアとして国際的な連携に発展している。また国内でも皆川純博士を代

表とする新学術領域がスタートし、大きく展開する兆しがあり。 
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§３ 研究実施内容及び成果  
 

３．１ シロイヌナズナを用いた解析（京都大学 鹿内グループ） 

 

シロイヌナズナにおいて、PSIの変動光に対する耐性を強化する目的で、ヒメツリガネゴケの FlvAと

FlvB遺伝子を単離し、シロイヌナズナ野生株とサイクリック電子伝達を欠損するpgr5変異株に導入

した。両遺伝子産物はシロイヌナズナの葉緑体でヘテロテトラマーを形成した。Flv は、NADPH あ

るいはフェレドキシン（電子供与体については結論が出ていない）を電子供与体とし、酸素を水ま

で還元する。したがって、水から水への偽サイクリック電子伝達（water-water cycle）を触媒するが、

活性酸素の生成を伴うメーラー反応とは異なる。pgr5 変異株背景では、Flv は有効な電子受容体

として機能する。酸素吸収速度の質量分析から、強光下では、PSII の酸素発生で生じた電子の

25%が、Flv に依存する酸素還元に使われることを明らかにした。Flv 依存の偽サイクリック電子伝

達は、pgr5変異株で見られる PSIの過還元と電子伝達速度の低下を完全に回復させ、サイクリック

電子伝達の欠損による ATPの不足が偽サイクリック電子伝達により相補されたと考えられる。 

 一方、Flvを導入した pgr5変異株では、強光下での NPQ（qE）の誘導が、部分的にしか回復しな

かった。qE の誘導は、サイクリック電子伝達によってもたらされるチラコイドルーメンの酸性化（∆pH

の形成）に依存する。Flv 導入株では、ATP 合成に寄与するプロトン駆動力 (∆pH と膜電位から成

る)の大きさは、野生株のレベルまで回復していたが、膜電位の貢献が大きく、その結果、チラコイド

ルーメンの pH を充分に下げられないと考えられる。被子植物が Flv を保持しなかった理由は完全

に理解できないが、PGR5 依存のサイクリック電子伝達は、プロトン駆動力の成分の調節機構

（KEA3 などのイオントランスポーターやチャネル）と連動していることが示唆された。一方、野生株

背景においては、定常状態において Flv に依存した酸素還元は見られず、Flv は PGR5 依存サイ

クリック電子伝達と競合できないと考えられる。しかしながら、野生株背景においても、Flvは光合成

の誘導時に有効な電子シンクとして機能することを明らかにした。 

 変動光（弱光/強光）下では、PSI が光阻害を受けるが、pgr5 変異株では特にこの問題が深刻で

あり、生存することさえできない。Flv導入により、pgr5変異株の変動光に対する耐性が大幅に改善

された。さらに、野生株背景においても、Flv の蓄積は、PSI の変動光に対する耐性を強化すること

を示した。Flvを発現しない野生株においては、弱光から強光に移行すると PSIは強く還元する。こ

のことが、PSI の光阻害をもたらすと考えられている。しかし、Flv 蓄積株では、Flv が大きな電子シ

ンクとして機能し、逆に PSIは強光移行後に酸化しており、このことが PSIに変動光耐性を与えるメ

カニズムであると考えられる。Flvの導入により、シロイヌナズナの PSIに変動光耐性を付与すること

に成功した。牧野 G と協力し、イネでの評価に移行した。 

 

光合成調節の鍵をにぎる PSI サイクリック電子伝達の最適化を目指して、NDH-PSI 超複合体の蓄

積量を人為的に操作する技術の開発を目指した。NDH 複合体は、葉緑体と核の二つのゲノムに

30 以上のサブユニットがコードされる。核コードサブユニト遺伝子の統括的な発現制御に加えて、

葉緑体と核の間のクロストークによる発現制御があると考えられ、NDH-PSI 超複合体は、電子伝達

超複合体の量を操作する最も挑戦的なモデルとなる。戦略として、（１）超複合体アセンブリの律速

点を明らかにし、それを解除する生化学アプローチ、（２）複合体の蓄積量を決める調節因子を特

定する遺伝学アプローチをとった。想定した以上に困難な課題であり、（１）に関しては、アセンブリ

因子の解析結果をとりまとめ、二つの論文を作成した（一報は改訂中）。（２）に関しては、CREST と

しては研究を中断した。葉緑体コードのサブユニット遺伝子の発現が細胞特異的に制御される C4

植物トウモロコシを材料に、核による葉緑体遺伝子の発現調節に焦点を絞り、別予算で研究を継

続している。 

（１） PSI との超複合体形成は、NDH を安定化させるため、計画時には、超複合体形成を仲介する

Lhca6 の高発現に注目した。しかしながら、それによって NDH-PSI 超複合体の蓄積量を上昇

させることはできなかった。フェレドキシンからプラストキノンへの電子伝達を行う subcomplex A

の前駆体は、ストロマに多量に蓄積していることを示しており、アセンブリの律速点は、膜に埋

まった subcomplex B, M あるは、ルーメン側の Lにあると考えられる。そこで、研究の遅れてい
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る膜結合部分のアセンブリについて解析を行った。 

CRR3 は、NDH を欠損する変異株から単離された。当初の考察とは異なり、CRR3 は、

subcomplex BとMの一部のサブユニットのアセンブリに関わることを明らかにした。CRR3の高

発現はNDH-PSI超複合体の蓄積量を上昇させることはなかった。現在のところ、葉緑体コード

遺伝子（ndhB あるいは ndhD）の発現が、超複合体蓄積を律速する可能性が考えられる。

CRR3 を含むアセンブリ中間体の解析から、NDH 複合体のアセンブリは、PSI と結合した状態

で進行する興味深い事実を明らかにした。 

NDH 複合体の蓄積に必要な機能未知タンパク質 CRR9 の解析を行った。CRR9 は、

subcomplex A の蓄積に必須で、NDH 複合体の蓄積を律速しなかったが、NdhK の蓄積に特

異的に必要な因子であることを明らかにした。 

（２） NDHの蓄積量が、光環境適応により制御されるのであれば、様々な光環境に適応した植物で

は、NDH の蓄積量が異なる制御を受けているかもしれない。この可能性を検討するため、シロ

イヌナズナの様々なエコタイプを集め、NDH 複合体の蓄積量が顕著に異なるものがないかス

クリーニングを行った。しかしながら、複合体量は、考えていた以上に一定であった。そこで、

酸化ストレス、浸透圧ストレスなど、公開されているトランスクリプトームデータをもとに、NDH 複

合体の蓄積量が変わる栽培条件を検討した。複数のサブユニット遺伝子の転写が変化する条

件を見出したが、複合体の蓄積量の変動には繋がらなかった。一方、イネを用いた研究から、

NDH複合体が、弱光でのプロトン駆動力の形成に貢献することが示された（牧野G）。NDH複

合体は、当初考えたいたように光環境ストレスの緩和に働くのではなく、プロトン駆動力が小さ

い時に（弱光時）、ATP 合成に寄与するための基本的な光合成装置であることが考えられる。 

 

サイクリック電子伝達と同様に、電子伝達調節の鍵をにぎるのが、プロトン駆動力の成分（∆pH と膜

電位）制御を行うチラコイド局在のトランスポーターやチャネルである。この数年、制御に関わる因

子が幾つか特定され、その重要性が理解されはじめ、注目されている。dpgr（disturbed proton 

gradient regulation）変異株は、CO2フリー低酸素下で、高いクロロフィル蛍光を発することで単離さ

れた。dpgr 変異株は、チラコイド膜局在の H+/K+アンチポーターKEA3 に優性の異常をもたらすア

ミノ酸置換を持つことを明らかにした。KEA3 の膜トポロジーを決定し、このアンチポーターがチラコ

イド膜から H+を放出し、K+を取り込むことを示唆した。dpgr は、KEA3 の活性の抑制ができない変

異株であった。ノックアウトアリルとの表現型の比較から、KEA3 の活性は、光合成誘導時に抑制さ

れ、NPQ 誘導がされる。一方、弱光〜中光域では、定常状態で KEA3 は活性化され、∆pH から膜

電位への置き換えが起こり、NPQが解消されることで効率の良い光合成を行うと考えられる。したが

って、KEA3 は、変動する光環境の中で、効率の良い光合成を行うために重要であることを明らか

にした。 

 

池内Gの研究から、シアノバクテリアにおいて、PSIのアセンブリ因子である Ycf3の高発現により、

PSIの光阻害が緩和されることが明らかになった。真核光合成生物において、Ycf3は葉緑体コード

である。そこで Ycf3に葉緑体移行シグナルを繋いだものを高発現するシロイヌナズナ（PSIが光阻

害を受けやすい pgr5 変異株）を作成した。また、Ycf3 と相互作用する Y3IP を高発現するラインも

作成した。後者において、PSIIが強光に対して若干の耐性を示すラインを選抜した。今後、導入遺

伝子をホモ化し、変動光下での PSI の耐性を評価したのち、野生株での効果を評価する必要があ

る。 
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３．２ シアノバクテリアを用いた解析（東京大学 池内グループ）  

 

研究のねらい 

光化学反応はシアノバクテリアから藻類、高等植物までよく保存されているので、遺伝子改変の容

易なシアノバクテリアを用いて、光化学系の強化の可能性を重点的に追求し、その成果を藻類や

植物に応用できるものとして提案すること、および逆に、植物や藻類の成果に基づく実験をシアノ

バクテリアで行ない、それを迅速に検証することができる。本研究では、このようなねらいで、モデ

ル系の開発と評価、遺伝子強化を行った。 

 

実施方法 

・本研究では、遺伝子改変の容易な中温性のシアノバクテリア Synechocystis sp. PCC 6803を主に

用いて、PSI の光感受性モデル系を構築した。複数の候補株から光感受性の強いフィロキノン

合成変異株（∆menD）を選定した。これに、PSI のアセンブリや電子伝達にかかわる因子の強制

発現を導入し、その効果を評価した。効果が見られた因子の強制発現を野生株で行い、効果

を検証した。 

・PSIIの評価モデル系（∆psbA1/∆psbA3）を構築し、緑藻クラミドモナスの解析で特定された PSIIの

変異に相当するものを導入し、その強光耐性を評価した。 

・好熱性シアノバクテリアは絶対光独立栄養のため、光合成機能の致死的変異を導入して、結晶

解析や機能解析などをす る こ と ができない 。本研究では 、光化学系複合体

Thermosynechococcus vulcanusにグルコース輸送体遺伝子を導入することで、光合成に依存し

ない従属栄養増殖系を確立し、光化学系の致死変異体のレスキューを試みた。 

 

成果 

・ 光化学系Ⅰ（PSI）の修復能の強化： Synechocystis sp. PCC 6803 のフィロキノン合成変異株

（∆menD）は、弱光では野生株より生育が遅いが、光合成に依存して増殖できる。しかし、通常

の光強度（30 µmol photons m-2 s-1）以上の光条件ではまったく増殖しなかった。キノン分析から、

PSIに存在する電子受容体（A1）にフィロキノンをまったくもたず、それに換わって一部プラストキ

ノンが挿入されている。このため生じる電子受容側の電子伝達の阻害が、特異な光阻害の原因

と考えられる。これは変動光において、サイクリック電子伝達の欠損によりPSIの光阻害が起きる

仕組みとよく似ている。この変異株にさまざまな遺伝子を導入し、光感受性の緩和効果を調べ

た。その結果、PSI 複合体のアセンブリ因子として報告されている Ycf3 の発現強化が特に強い

緩和効果を示した。つまり、弱光での光合成増殖を大きく改善し、通常の光条件での増殖も可

能にした。しかし、Ycf3強化株は、強光（100 µmol photons m-2 s-1）では増殖せず、光感受性の

原因そのもの（フィロキノン欠損）を解消したわけではない。一方、非常に強い光（>2000 µmol 

photons m-2 s-1）による光阻害からの回復実験によって、Ycf3 の発現強化による増殖の回復促

進が確認された。一方、強光（100 µmol photons m-2 s-1）処理では、∆menD 株が光阻害を受け

たのに対し、Ycf3 の発現を強化した∆menD 株は光阻害を受けにくかった。これは、PSI の光阻

害と回復が同時に進行していると解釈できる。 

Ycf3 発現を強化した野生株を作出し、その光阻害耐性を評価した。通常の生育温度では、

Ycf3 発現強化株の増殖は野生株よりわずかによかった。一方、クロロフィルの含量が大きく低

下する低温（15℃）条件では、野生株の増殖阻害を示したのに対して、Ycf3 発現強化株の増

殖の回復が確認できた。以上のことは、Ycf3 が PSI 光阻害の回復促進にかかわることを示唆し

ている。Ycf3 は真核光合成生物では葉緑体 DNA にコードされており、作物となる植物ではそ

の操作は容易ではないが、Ycf3 と相互作用する因子（Y3IP1）が核コードタンパク質として知ら

れている。そのため、この遺伝子の発現強化の PSI の光阻害への緩和効果の有無を、鹿内 G

が現在解析中である。なお、PSIは従来光阻害を受けにくいといわれてきたが、最近の研究で、

PSIIもしくはサイクリック電子伝達による電子の一過的な過剰供給が PSIの光阻害を引き起すと

いわれている。一方、通常条件では、PSIIは光阻害を受けやすく、その反応中心タンパク質D1
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の速い代謝回転に依存して阻害と回復を素早く繰り返すことにより、PSI への電子流入速度を

調節している。PSII の光阻害のメカニズムはこれまで詳しく研究されてきたが、PSII の強化は

PSIの強化を伴わなければかえって危険なものになりかねない。高橋Gにより PSII強化の可能

性が示されており、本研究の Flv/Ycf3によるPSI光阻害の緩和（回復強化）とあわせて、光合成

系全体の強化への新たな可能性を提供するものと期待している。 

・ 光化学系Ⅰ（PSI）の機能の強化：通常条件で光阻害と回復を繰り返す PSII とはちがい、光阻害

を受けにくく、光条件の変化に対応して長期的な蓄積の調節を受ける PSI は、光合成の効率を

決定する重要な因子の一つと考えられる。そのため、PSI 蓄積を増強する技術の開発を行った。

クロロフィルやカロテノイド色素の増強、PSI反応中心遺伝子の発現強化を試みたが、影響が見

られない場合と発現強化が毒性をもつ場合があった。しかし、イソプレノイド合成経路を改変し

た株では、通常のカロテノイド蓄積につながる代謝フローが抑制された。この株を用いてカロテ

ノイド合成の前駆体供給にかかわる遺伝子のスクリーニングを行ない、カロテノイド蓄積の回復、

つまりイソプレノイド合成経路の基質供給系の増強に成功した。現在、この増強に必要な遺伝

子の強化をクロロフィル合成系や PSI 反応中心タンパク質をコードする遺伝子の強化と組み合

わせて解析を進めている。鹿内GのNDH蓄積量の操作の報告にあるように、基本的光合成装

置の活性や蓄積量は厳密に制御されているため、機能強化は容易ではない。本研究により、

光化学系の蓄積量を操作する技術の開発に向けて、関門を１つ超えたかもしれない。 

・ 我々は、シアノバクテリアでは PSI のアンテナとしてフィコビリソームが特殊なリンカータンパク質

を介して働いているという仮説を提唱してきた。本研究では、この延長線上で、窒素固定型シア

ノバクテリア Anabaena sp. PCC 7120を用いて、フィコビリソームと PSIの超複合体を単離し、そ

の構造を決定した。PSI は窒素固定におけるエネルギー供給に貢献すると期待されたため、こ

の超複合体の発現強化を試みた。研究期間内に作物への応用が難しいため、CREST としては

研究を収束させたが、別予算で研究を継続している。 

・ PSIの還元側の機能の強化： Flavodiironタンパク質（Flv3と Flv1）の効果を∆menD株背景で過

剰発現して確かめた。その結果、弱光での光合成増殖を大きく改善しただけでなく、増殖でき

ない通常の光条件でも光合成増殖を可能にした。この光感受性緩和効果は上記の Ycf3 とほ

ぼ同等であったが、光強度依存性に違いがあり、その作用機構の違いを示唆している。これら

の結果は、Flv タンパク質が電子受容側に過剰に蓄積した電子を酸素に渡すという考えと一致

しており、∆menD株がPSIの電子伝達能を評価する新たなモデル系となりうることを示している。

また、∆menD 株の光感受性の原因が電子受容側の電子伝達の阻害であることを支持しており、

PSI の機能や維持にかかわるさまざまな因子の評価のすぐれたモデル系であることを実証して

いる。シアノバクテリアでの解析は、本来 Flv をもたない被子植物を用いた鹿内 G と牧野 G の

研究成果を強く支持するものである。 

・ PSIIの水分解系の強化と最適化：高橋 Gの解析から推測された PSIIの強光耐性に効果が見ら

れた D1 タンパク質の保存残基 D1-Q304 と D1-D319の改変の効果を、Synechocystis sp. PCC 

6803の psbA2遺伝子への変異導入で解析した。その結果、強い赤色光では Q304A と D319H

が特に強い耐性を示した。この結果は、クラミドモナスの結果と一部対応している。光化学系の

構造は生物間で非常に保存性が高いが、構造の違いも想定されており、比較解析は重要であ

る。しかし、このアプローチには競合研究がいくつかあり、独自のアプローチ（次の従属栄養増

殖の確立）が求められる。 

・ 好熱性シアノバクテリアを、光合成に依存しない従属栄養増殖できるようにすることは、光合成分

野の基礎技術として非常に重要である。本研究では、大腸菌と中温性シアノバクテリア

Synechocystis sp. PCC 6803 のグルコース輸送体遺伝子を好熱性シアノバクテリアに導入し、後

者の発現株で従属栄養による増殖を確認した。従属栄養による増殖は、遺伝子発現を制御す

るプロモーターに依存しており、その最適プロモーターを同定した。これによって、光合成の阻

害剤DCMUの存在下でグルコースを取込み、グルコース濃度に比例した高密度培養が確立で

きた。この増殖の倍加時間は約 22 時間と、非常に速い。現在、PSII 複合体の結晶化を目指し

て、psbCや psbA1などに変異を導入した株の作出を進めている。なお、この増殖には光照射が

必要で、暗所では増殖が見られない。これは変異株作出の障害となっており、現在その原因を
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究明中である。これまで、シアノバクテリアで糖輸送体を導入することで従属栄養を可能にした

論文は数報あるが、増殖が十分でない場合が多く、光化学系の変異体の解析にまで到達した

例はない。また、好熱性シアノバクテリアのタンパク質の熱安定性は結晶構造解析などにおい

てすぐれていることは実証済みであるが、変異体を作製できないために、その発展的な研究は

滞っていた。本研究はこれまでの問題を解決するブレイクスルーになる可能性が高い。 

 

３．３ 真核藻類の光化学系機能の最適化（岡山大学 高橋グループ） 

 

研究のねらい 

光合成反応において、光化学系は光ネルギーを酸化還元エネルギーへ変換する場である。弱光

下では光律速となるため、光化学系の光エネルギーの利用効率の向上が重要となる。一方、強光

下では光化学系は光損傷を強く受けるため、光損傷からの防御機構の強化が重要となる。本研究

では、真核藻類を用いて光化学系 I と II（PSI と PSII）の機能強化・最適化を実現し、得られた結果

をシアノバクテリアの結果と比較しつつ、高等植物の改変のために成果をフィードバックする。その

ために、以下の研究を行う。（１）PSI の還元側の機能強化を進める、（２）損傷後の修復機能を強化

するためアセンブリ因子の高発現株を作出し、光合成生産への効果を評価する。（３）PSIII の酸素

発生系の機能強化をプロトン（H+）排出の観点から進め、光合成生産への効果を評価する。（４）ア

ンテナ量が減少した変異株の強光下でのバイオマス生産への影響も調べる。 

 

実施方法 

PSIは強い還元力を生成する場で、その還元側で活性酸素などが生成するため、強光下での光合

成器官の損傷を防ぐ機構の強化は重要である。また、損傷を一度受けると PSII と比較してその修

復系が脆弱である。そこで、緑藻クラミドモナスの高効率な葉緑体形質転換系を利用して、葉緑体、

核、外来遺伝子の高発現ベクターの導入を行った。葉緑体高発現ベクターは、psaA 遺伝子のプロ

モーターと 5’UTR、および 3’rbcLの制御下で目的の遺伝子を葉緑体内で高発現させるが、この時

HAタグをタンパク質のN末に融合させた。（１）および（２）：強光下での PSIの機能を強化するため、

PSI の還元側から電子を受け取るシアノバクテリアのフラボドキシンタンパク質（Fld）をコードする

isiB遺伝子とクラミドモナスの FNRをコードする核遺伝子（petH）の高発現体、PSIの分子集合因子

をコードする葉緑体遺伝子の ycf3と ycf4の高発現体を作出した。得られた形質転換体の光合成的

生育、光合成電子伝達活性、光合成タンパク質蓄積量を解析した。（３）：光を利用して高い酸化

力を形成する PSIIの酸素発生系が水を酸化すると酸素と H+が生成するが、速やかに酸素発生系

から排出されないと、周辺の pH を著しく低下させ、損傷の原因となる。結晶構造解析から酸素発

生系からチラコイドのルーメンへ延びる３つの水素結合ネットワークの存在が指摘され、それらがH+

チャンネルとして機能している可能性が提案されている。そこで、クラミドモナスの葉緑体形質転換

系を用いて、水素結合ネットワークに関与するアミノ酸残基を置換して、酸素発生活性への影響を

調べた。対象となるアミノ酸は、葉緑体遺伝子 psbA、psbC、psaD にコードされる D1、CP43、D2 タ

ンパク上にある。今回は、他の１９種のアミノ酸へ置換した形質転換株を全て作出する。得られた形

質転換体の液体および個体培地における光合成的生育を異なる酸素、二酸化炭素、光条件下で

調べる。また、光合成電子伝達活性を酸素電極、PAM 蛍光光度計、熱発光測定などにより測定し、

PSII タンパク質蓄積量、マンガン原子含量なども分析する。（４）：光捕集機能をもつアンテナ複合

体は多種類存在するが、PSIに結合するアンテナ（LHCIとマイナーLHCII）およびPSIIに結合する

（メジャーLHCII）のアンテナの量と機能を野生株およびクロロフィル b 欠損株を用いて免疫化学的

手法および分光光度計を用いて詳細に解析する。 

 

成果 

（１） PSI の還元側の強化について、HA タグを N 末に融合したシアノバクテリアのフラボドキシンタ

ンパク質（Fld）の高発現株の作出を行った。HAタグに対する抗体を用いた免疫化学的な検出

により Fld の蓄積を確認した。しかし、光合成的生育への影響はほとんど認めることができなか

った。また、HA タグを N 末に融合した核遺伝子にコードされたフェレドキシン-NADP-オキシド
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レダクターゼ（FNR）を高発現させる形質転換株も作出した。FNR の蓄積量は増加したが、光

合成的生育条件化で生育や光合成活性に変化はほとんど認められなかった。 

（２） PSIの生合成に必須な因子 Ycf3およびYcf4をN末もしくは C末に HAタグを融合させて高

発現させる株を作出した（Ycf3ox と Ycf4ox）。予想外のことに、Ycf3ox 株は光合成的生育が

悪くなった。必要以上の量のYcf3の蓄積は PSI複合体の生合成には阻害的に働くようである。

Ycf3 が PSI 複合体の生合成にどのように関与するのかを解明する上で重要なヒントを与える

結果であると言える。一方、Ycf4ox 株は約 20%光合成的生育が促進された。Ycf4ox 株の光

合成活性や PSI タンパク質はコントロール株のそれと明確な差が認められなかった。Ycf4 の

高発現によりPSIの蓄積量が増加したのではなく、機能が強化もしくは損傷の回復が促進され

た可能性が考えられる。 

また、アフィニティー・スピンカラムにより HAタグを融合した Ycf3 と Ycf4をそれぞれかなり

の純度で精製することに成功した。その結果、Ycf3 にはすでに報告されている Y3IP1（Ycf3 

Interacting Protein 1）がほぼ等量結合することが示された。得られた標品には PSI反応中心タ

ンパク質（PsaA と PsaB）がわずかに存在し、クロロフィルも存在した。ラジオアイソトープでタン

パク質をパルスラベル・チェースラベルする実験を行うと、Ycf3 標品上の PSI タンパク質は代

謝回転していることが示された。これらの結果は、Ycf3 標品は PSI 反応中心の分子集合の初

期を担う因子であることを示している。一方、精製した Ycf4 標品を解析すると、Ycf4 はオリゴ

マーを形成することを示す結果が得られた。また、量は少ないが Ycf3 が存在した。Ycf4 と

Ycf3 が相互作用する証拠が本実験により初めて得られた。さらに、多くの PSI サブユニットと

LHCIサブユニットが検出された。タンパク質をパルスラベル・チェースラベルする実験を行うと、

Ycf4 標品上で PSI コア複合体が合成され、さらに PSI 複合体とは独立して合成された LHCI

複合体も分子集合することが分かった。おそらく、PSIアセンブリ中間体を安定化し、反応中心

以外のサブユニットを効率的に分子集合するのをアシストする役割を担っていると考えてい

る。 

（３）PSII 酸素発生系の H+チャンネルに関与すると想定されているアミノ酸{D1-Ｄ６１、D1-E65、

D1-N298、D1-H304（多くの光合成生物では D1-Q304）、D1-D319、D1-N322、D1-R323、

D1-R334 、D1-F339 、D1-N338 、D2-R294 、D2-E301 、D2-E312 、D2-323 、 CP43-A411 、

CP47-E364}を他の１９種の残基の置換した葉緑体形質転換体を作出した。 

これまでに最も解析が進んでいるのは、酸素発生系の近傍で H+排出に関与すると予想さ

れている D1-N298 を置換した株である。G、A、C、M、S、Q、H に置換すると酸素発生活性が

低下した。しかも、酸素発生活性は光感受性が極めて高くなり、強光下では速やかに失活し

た。これら以外のアミノ残基に置換すると酸素発生活性は失われたが、D、E に置換した株は

マンガンが存在し、酸素発生系の S 状態（S0、S1、S2、S3、S4）は閃光照射により S1から S3へと

酸化されることが熱発光測定により分かった。したがって、D1-N298 の置換により酸素発生系

の構造・機能が影響を受けた可能性が考えられるが、水分解により生成した H+が正常に排出

されないため酸素発生活性の光感受性が増加したと考えることもできる。本研究により、これま

で重視されていなかったD1-N298が酸素発生反応のH+移動に極めて重要な役割を果たして

いることを明らかにできた。 

次に、D1-N298と同じ水素結合ネットワークに関与し、ルーメン近傍に存在するD1-Q304、

D1-D319、D1-R323 を他の１９種の残基に置換した株についての解析を進めた。D1-Q304 は

機能上あまり重要でないことが分かったが、D1-D319 と D1-R323 を置換した株では予想外の

表現型が観察された。D1-319をR、F、もしくはWへ置換した株は、酸素発生活性が十分に残

っているにもかかわらず光合成的な生育ができなかった。しかし興味深いことに、嫌気条件下

にすると光合成的に生育できるようになった。そこで、細胞を好気条件から嫌気条件下で生育

させると、PSII タンパク質の蓄積量と酸素発生活性が大きく増加した。これらの結果は

D1-D319 と D1-R323 が酸素排出に関与することを示しているのかもしれない。嫌条件下で生

育がよくなるという表現型はこれまでに報告がなく、新しい現象であると言える。しかし、生育が

良くなる理由はまだわからず、今後の詳細な解析により解明したい。 

D1-Q304変異株に興味深い表現型が観察された。D1-Q304AやD1-Q304N株は、強光条
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件下（200 μmole photons m-2 s-1）でコントロール株より光合成的に速く生育した。その原因はま

だ解明できていないが、損傷を受けやすい PSII の強光下における機能が強光下で強化され

ていると期待される。このアミノ酸置換による PSIIの機能強化に一般性があるのかどうかを明ら

かにするため、タバコの葉緑体の形質転換を行っている。また池内Gと共同してD1-Q304Aと

D1-Q304Nに相当するシアノバクテリアの変異株を作出中である。 

（４）クロロフィ b（Chlb）はアンテナ複合体の主要な色素の一つである。この欠損株はこれまでに単

離され、様々な研究に材料として使われてきた。特に、光合成的生育とアンテナサイズの関係

については、バイオマス生産にとっては重要な課題である。本研究により、Chlb 欠損がアンテ

ナ複合体（LHCI と LHCII）へどのような機能的および蓄積量に影響を与えるかについて明ら

かにした。Chla が十分に合成される条件では、LHCI と LHCII の蓄積量には大きな差は認め

られなかった。また、アンテナサイズも著しい減少は認められず、Chlb結合部位に十分に存在

する Chla が結合した結果、アンテナ複合体が安定化し、機能的にも大きな問題はなかったと

結論した。今後、バイオマス増産のためにアンテナサイズの小さい植物や藻類を検討するとき

に重要な参考になると期待される。 

 

３．４ 作物の炭酸固定系の強化と光合成系の最適化（東北大学 牧野グループ） 
 

・イネの電子伝達系からの炭酸固定制御 

作物における電子伝達系からの炭酸固定制御の機構を明らかにするために、イネを材料にサイク

リック電子伝達系の変異体であるNDH欠損変異体 crr6（農業生物資源研ミュータントパネルより入

手）と PGR5-RNAi 発現抑制体（pgr5、鹿内グループ作製）および crr6 と pgr5 の二重変異体イネ

（牧野グループ作製）の光合成の生理解析を行った。測定は着葉のままクロロフィル蛍光測定、PSI

の P700 酸化還元測定およびガス交換の３つのパラメーターが同時測定できる光合成測定装置で

行った。 

NDH 欠損変異体 crr6 では、低照度から中程度の照度で PSII と PSI の量子収率（それぞれク

ロロフィル蛍光と P700 の酸化還元測定より求める）および CO2同化速度の若干の低下が認められ

たが、強光下での差は非常に小さかった。一方、PGR5-RNAi発現抑制体 pgr5では弱光から強光

にかけて若干の PSII と PSI の量子収率の低下、および CO2同化速度の低下が認められた。pgr5

では、とくに強光での NPQの低下と Y(ND)の低下が大きかった。このことは、pgr5が PSII と PSI と

もに光阻害を受けやすい変異体であることを意味した。次に、crr6とpgr5の二重変異体を調べたと

ころ、弱光領域から強光での PSII と PSI の量子収率および CO2同化速度の低下が著しかった。

NPQ も Y(ND)も著しく低く、きわめて光阻害を受けやすい変異体であることがわかった。これらのこ

とは、サイクリック電子伝達系が、イネにおいても強光耐性に非常に重要な機能を果たしていること

を意味した。これらの変異体の光合成炭酸固定酵素 Rubisco の活性化状態を調べたところ、弱光

領域でRubiscoの活性化状態は下がるものの、変異体イネと野生型イネには差がなかった。一方、

強光下では、変異体の Rubisco の活性化率が野生型イネに比べやや下がることがわかった。しか

し、crr6 pgr5二重変異体では CO2同化速度の低下に比べ、Rubiscoの活性化状態の低下は小さ

かった。Rubiscoの活性化状態は Rubisco activaseを介して、電子伝達系からの ATP生産、フェレ

ドキシン（Fd）を介した還元力およびチラコイド膜上のΔpH により制御されると理解されているが、

光強度変化に対応する CO2固定速度は、サイクリック電子伝達系の制御による Rubisco 活性化状

態の変化を介するものではく、サイクリック電子伝達系の直接の機能による制御による低下であるこ

とが示された。 

一方、鹿内 G によって、ヒメツリガネゴケ由来の FlvA および FlvB 遺伝子をシロイヌナズナ野生

型とサイクリック電子伝達の主経路を欠損する pgr5 変異体に導入したところ、Flv は PSI からの電

子シンクとして機能し、サイクリック電子伝達の機能をほぼ相補することがわかった。そこで、その特

性が作物イネに応用できるかどうかを調べるため、鹿内 Gが作製した Flv導入イネの解析を行った。

Flv 導入イネでは、CO2固定速度の増加は見られないものの PSI の量子収率と Y(ND)の明確な向

上は認められ、PSI の光阻害耐性が強化されていることがわかった。また、上記 3 種のサイクリック

電子伝達系の変異体イネに Flv遺伝子を導入した形質転換体（crr6、pgr5及び、その二重変異体
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背景）では、いずれもサイクリック電子伝達の機能が完全に相補され、さらに PSI の光阻害耐性が

強化されていることがわかった。さらに重要なことに、シロイヌナズナの場合同様、イネ野生株での

Flv の蓄積が、PSI の変動光に対する耐性を強化することを確認した。このように、ヒメツリガネゴケ

Flv 遺伝子の作物への導入は、ポテンシャルとしての光合成機能の増強には結びつかいないもの

の、PSI の光阻害保護には確実に有効であることがわかった。外来遺伝子導入による PSI 光阻害

耐性強化の成功は世界初の事例である。 

次に、リニア電子伝達系の鍵複合体 Cytb6f のサブユニットの一つリスケタンパク質をコードする

petC 過剰発現体イネと発現抑制体イネを作製し、上記と同様な方法で光合成の生理解析を行っ

た。発現過剰イネでは、リスケタンパク質の著しい増加が認められたものの、b6f 複合体としての増

強は確認されず、測定した範囲の光合成機能には違いが認められなかった。また、petC 発現抑制

体では、リスケタンパク質の減少に応じて b6f複合体の減少が確認され、PSIIの量子収率と CO2同

化速度も同じ割合で低下し、バイオマス生産減と最終的な収量減にもつながった。これらの変異体

での光合成低下に比べると Rubisco の活性化状態の低下は小さく、リニア電子伝達系も Rubisco

の活性化に影響を及ぼす要因ではあるもの、Rubisco の活性化状態の低下が直接光合成機能を

律速する要因ではなく、リニア電子伝達系の機能低下が直接の光合成の機能低下であることが示

された。 

・イネの炭酸固定系の強化 

Rubiscoの小サブユニット遺伝子RBCSを過剰発現したイネにおいて、Rubiscoタンパク量の過剰生

産に世界で初めて成功した。約 20から 30%ほどの増加が認められ、その組換え体イネのバイオマ

ス生産について解析した。その結果、Rubisco の律速性の高い低 CO2環境ではバイオマス生産が

10%ほど増加すること、逆に、Rubisco律速性が失われる高CO2では効果が無くなることがわかった。

窒素吸収量との関係を調べたところ、Rubisco が過剰生産されることで、植物体の窒素の要求量も

増えることがわかった。このように、低CO2環境での効果は、Rubisco量増加による葉の窒素含量の

増加でも説明できることがわかった。現在、Rubisco 過剰生産イネに関しては文科省より第 1 種使

用承認を得て、P1P隔離圃場水田にてバイオマス生産と収量調査中である。 

 一方、Rubisco量過剰生産イネでは、部分的な Rubiscoの不活性化を生じ、必ずしも光合成の向

上には結びつかなかった。そこで、Rubisco量過剰生産イネで生じる部分的なRubiscoの不活性化

の原因を解明するため、Rubisco の核遺伝子 RBCS の発現と Rubisco の活性化を制御する酵素

Rubisco activase (RCA)の遺伝子RCAの発現を調べたところRBCSの発現時期とRCAの発現時期

に大きなずれがあり、RCA がかなり遅れて発現することがわかった。両者の発現時期に明確なタイ

ムラグあるということは、両者を同時に過剰発現させる時、それらの量比に与える影響が大きいもの

と判断し、RCAの発現過剰イネは、RBCSプロモーターを使ったものとRCAプロモーターを使ったも

のの 2種類を作成することにした。ともに約 1.5倍量程度まで過剰発現した系統をすでに作製済み

で、現在 Rubisco過剰生産イネとの交配種を作製中である。 

 また、Rubiscoの部分的な不活性化は、メタボローム解析の結果、RuBP再生産にかかわるカルビ

ン・ベンソン回路の一部の主要代謝産物（セドヘプチュロース７-リン酸、S7P）のプール減少が認め

られた。すなわち、光合成の律速要因とのアンバランスで生じることも要因の一つとして考察された。

そこで、S7P 代謝に直接かかわるカルビン・ベンソン回路酵素セドヘプチュロースビスリン酸ホスフ

ァターゼ（SBPase）と Transketolase（TK）の増強イネの作製を試みた。SBPase と TK の過剰生産系

統を選抜し、Rubisco過剰生産イネと交配を進め、SBPaseと TKおよびRubiscoの両者が増えた同

時増強二重組換え体イネの選抜に成功し、F2ホモ系統を得た。次に、それらの光合成生理解析

を行った。しかしながら、残念なことに SBPase と TKおよび Rubiscoの両者が増えた同時増強二

重組換え体イネにおいても、Rubisco の部分的な不活性化は回復することなく、Rubisco単独増

強イネとの光合成速度にも差は認められなかった。 

 一方、この Rubisco 過剰生産イネにおいては、葉の老化初期にすみやかに Rubisco が減少し、

親品種と同レベルになってしまうことが観察された。要因は、Rubisco の生成が完全展開直後に速

やかに止まってしまうこと、さらに、オートファジー機構を介した分解系が働くことが示唆された。そ

こで、完全展開後に発現が上昇する RCAプロモーターを用いた RBCS過剰発現イネ作製も試み、

葉の老化初期においてもRubisco量を多量に維持するRubisco量過剰生産イネの作製にも成功し
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た。このイネに対しても上記 2種の RCA過剰発現イネを交配導入していく予定である。 

最後に、光合成の改変の試みの一つとして、F1 雑種強勢の光合成解析を行ったが、明確な差

は見出せなかった。 
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35. 吉野宏明，井上康則，池内昌彦（東京大）P700 光酸化活性でみた光化学系 I 再構成. 第７回

日本光合成学会年会およびシンポジウム，東京理科大葛飾キャンパス，2016.5.27−28. 

36. 渡邉麻衣，松村雅子，吉野宏明，奥田裕紀子，池内昌彦（東京大）アセンブリー因子による

光化学系 I 複合体の光阻害からの回復. 第７回日本光合成学会年会およびシンポジウム，東

京理科大葛飾キャンパス，2016.5.27−28. 

37. 榎本元，奥田裕紀子，池内昌彦（東京大）光質依存的な細胞凝集を制御する c-di-GMP シグ

ナリング因子の定量的解析，第７回日本光合成学会年会およびシンポジウム，東京理科大葛

飾キャンパス，2016.5.27−28. 

38. 陳泰駿，池内昌彦（東京大）代謝改変シアノバクテリアによるソルビトールの光合成生産. 第
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７回日本光合成学会年会およびシンポジウム，東京理科大葛飾キャンパス，2016.5.27−28. 

39. 清田浩史，奥田裕紀子，梅野太輔，平井優美，池内昌彦（東京大）シアノバクテリアにおけ

るイソプレノイドの光合成生産の改良，第７回日本光合成学会年会およびシンポジウム，東

京理科大葛飾キャンパス，2016.5.27−28. 

40. 池内昌彦（東京大），清田浩史，松村雅子，奥田裕紀子，高市真一，代謝経路改変による

カロテノイド含量の操作，日本植物学会，沖縄，2016.9.16-18. 

41. 前田海成、広瀬侑、藤澤貴智、兼崎友、吉川博文、池内昌彦（東京大）繰り返し配列を

介したゲノムシャッフリングによる好熱性シアノバクテリアのゲノム構造の進化．日本

ゲノム微生物学会、2017.3.2-4. 慶応大学湘南藤沢キャンパス 

42. 榎本元、奥田裕紀子、池内昌彦（東京大）シアノバクテリアの光質依存的な細胞凝集を

司る c-di-GMP シグナリングネットワーク．日本ゲノム微生物学会、2017.3.2-4. 慶応大

学湘南藤沢キャンパス 

43. 鈴木雄二、近藤衣里、牧野 周、イネにおける Rubisco とトランスケトラーゼの同時増

強が光合成に及ぼす影響、日本土壌肥料学会、佐賀大、2016.9.21. 

44. 和田慎也、山本 宏、鹿内利治、牧野 周、ヒメツリガネゴケ flavodiiron protein (PpFLV) 

を導入したイネの成長と光合成特性の解析、日本土壌肥料学会、佐賀大、2016.9.20. 

45. 和田慎也、鈴木雄二、三宅親弘、牧野 周、イネにおける Rubisco 量の特異的増減が低

CO2 条件における光化学系 I の酸化還元状態に及ぼす影響、日本植物生理学会年会、鹿

児島大、2017.3.18. 

 

＜国際＞ 

1. Enomoto G, Narikawa R and Ikeuchi M (University of Tokyo) Three cyanobacteriochromes 

synthesize and degrade c-di-GMP in Thermosynechococcus. Cyanobacterial Workshop, St. 

Louis, USA, 8-11Aug 2013. 

2. Yokoyama R, Yamamoto H, Takeda S, Fukao Y and Shikanai T (Kyoto University) 

Identification and characterization of novel factors involved in induction of nonphotochemical 

quenching in Arabidopsis. The 16th International Congress on photosynthesis Research. St. 

Louis, USA, 11-16 Aug 2013. 

3. Watanabe M, Okuda Y and Ikeuchi M (University of Tokyo) Effects of modified expression of 

psaA on the high light acclimation in cyanobacteria. The 16th International Congress on 

Photosynthesis, St Louis, 11-16 Aug 2013. 

4. Yoshino H, Inoue Y and Ikeuchi M (University of Tokyo) Complete disruption of phylloquinone 

biosynthesis in Thermosynechococcus elongatus for biophotosensor. The 16th International 

Congress on Photosynthesis, St Louis, 11-16 Aug 2013. 

5. Watanabe M, Narikawa R and Ikeuchi M (University of Tokyo) Differentiation of the 

phycobilisome-photosystem I supercomplex in nitrogen-fixing Anabaena sp. PCC 7120. Light 

Harvesting Satellite Meeting of the 16th International Congress on Photosynthesis, St. Louis, 

USA, 11-16 Aug 2013. 

6. Suzuki Y, Fujimori T, Kanno K, Ohashi Y and Makino A (Tohoku University) Changes in 

photosynthetic and related primary metabolism in RBCS-transgenic rice plants. The 16th 

International Congress on Photosynthesis, St. Louis, USA, 11-16 Aug 2013. 

7. Sudo E, Suzuki Y and Makino A (Tohoku University) Growth of transgenic rice with an 

overexpression of RBCS under different CO2 partial pressures. The 16th International Congress 

on Photosynthesis, St. Louis, USA, 11-16 Aug 2013. 

8. Izumi M, Hirota T, Hidema J, Makino A and Ishida H (Tohoku University) Autophagy in plant 

energy availability” The 6th European Workshop on Leaf Senescence, INRA-Versailles, France, 

17 Oct 2013. 

9. Nellaepalli S, Kuroda H and Takahashi Y (Okayama University) Improved photoautotrophic 

growth of chloroplast transformants in which chloroplast ycf4 gene was overexpressed. 16th 

International Conference on the Cell and Molecular Biology of Chlamydomonas, Pacific Grove, 

CA, USA, 9-14 Jun 2014. 

10. Maeda K (Tokyo University) Identification and horizontal gene transfer of a novel 
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cyanobacterial UDP-glucose pyrophosphate (CugP). International Symposium on Phototrophic 

Prokaryoutes Tübingen, Germany, 2-5 Aug 2015. 

11. Enomoto G (Tokyo University) c-di-GMP mediates light-color dependent cell aggregation in 

Thermosynechococcus. International Symposium on Phototrophic Prokaryoutes, Tübingen, 

Germany, 2-5 Aug 2015. 

12. Yano H (Kyoto University) Analysis of regulatory mechanism of cell-type specific expression of 

chloroplast ndh genes in Zea mays. Satellite Meeting on Photosynthesis, Kyoto University, 1-2 

July 2016.  

13. Yamamoto H (Kyoto University) Artificial remodeling of alternative electron flow by 

flavodiiron protein in Arabidopsis. Satellite Meeting on Photosynthesis, Kyoto University, 1-2 

July 2016. 

14. Mermod M (Kyoto University) Interaction between copper and nitrogen in Arabidopsis thaliana. 

Satellite Meeting on Photosynthesis, Kyoto University, 1-2 July 2016. 

15. Suzuki Y, Kondo E and Makino A (Tohoku University) Co-overproduction of Rubisco and 

transketolase and its effects on photosynthesis in rice, The 17th International Congress on 

Photosynthesis Research, Maastricht, Limburg, Holland, 7-12 August 2016. 

16. Suganami M, Suzuki Y and Makino A (Tohoku University) Changes in the amounts of Rubisco 

activase in transgenic rice plants with increased or decreased Rubisco contents, The 17th 

International Congress on Photosynthesis Research, Maastricht, Limburg, Holland, 7-12 August 

2016. 

17. Yoshino H, Okuda Y, Ikeuchi M（東京大）Heterotrophic growth of Thermosynechococcus for 

photosystem mutations. The 17th International Congress on Photosynthesis Research, 

Maastricht, Limburg, Holland, 7-12 August 2016. 

18. Watanabe M, Matsumura M, Yoshino H, Okuda Y, Ikeuchi M（東京大）Recovery from 

photosystem I photoinhibition by the assembly factor. The 17th International Congress on 

Photosynthesis Research, Maastricht, Limburg, Holland, 7-12 August 2016. 

19. Kiyota H, Chin T, Matsumura M, Okuda Y, Umeno D, Hirai M, Ikeuchi M（東京大）Improving 

the photosynthetic biomass production in cyanobacteria. The 17th International Congress on 

Photosynthesis Research, Maastricht, Limburg, Holland, 7-12 August 2016. 

20. Maeda K, Okuda Y, Narikawa R, Midorikawa T, Ikeuchi M（東京大）Essential genes for 

photosynthetic accumulation of cellulose and cell aggregation in a thermophilic cyanobacterium, 

Thermosynechococcus vulcanus. The 17th International Congress on Photosynthesis Research, 

Maastricht, Limburg, Holland, 7-12 August 2016. 

21. Enomoto G, Okuda Y, Ikeuchi M（東京大）Blue light-induced cell aggregation of 

Thermosynechococcus vulcanus may be regulated by the two sequential c-di-GMP signaling. 

The 17th International Congress on Photosynthesis Research, Maastricht, Limburg, Holland, 

7-12 August 2016. 

 

(４)知財出願 

 

①国内出願 (0件)  

該当無し。 

② 海外出願 (０件) 

該当無し 

③その他の知的財産権 

該当無し 

 

 (５)受賞・報道等  

   ①受賞 

池内昌彦、日本植物学会学術賞 

 

   ②マスコミ（新聞・ＴＶ等）報道 
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   該当無し 

 

   ③その他 

   該当無し 

 

(６)成果展開事例 

①実用化に向けての展開 

 

 

③ 社会還元的な展開活動 

・ 5.1にあげるような活動を通して、研究成果を広く公開している。 

 

 

§５ 研究期間中の活動 
５．１ 主なワークショップ、シンポジウム、アウトリーチ等の活動 

 

年月日 名称 場所 参加人数 概要 

2013.9. 25 みやぎ県民大学講座 東北大学 70人 「地球の大気と植物の運命」

というタイトルで本CREST研

究の成果を紹介 

2013.12.12 CREST 国際シンポジ

ウム“Regulation of pho- 

tosynthesis and chloro- 

plast function” 

京都大学 １３５人 海外から３名の研究者を招

聘し公開の国際シンポジウ

ムを開催し、CREST の成果

を発表 

2014.10.2 平成 26 年度第２回環

境・エネルギー技術事

業化交流会 

ワークピア

広島 

40人 
 

中国地方の企業との技術事

業化に関する交流会であ

る。 

2015.10. 

29-31 
山田シンポジウム 奈良 40人 2015.10. 29-31 

2016.9.2 高大連携公開授業 京都大学 20人 膳所高校の学生に対する光

合成の授業 

 


