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イネの光合成能力の改良に向けた炭素同化関連タンパク質の生理・生化学的研究

深山浩（神戸大学大学院農学研究科）

　農業技術の発展により，世界の人口増加を補うペースで食糧生産の増大が図られてきた．しかし，地球環境の悪化とさらなる人

口増加により，将来的に食糧危機が訪れることが危惧されている．今後は，限られた耕地面積の中で作物生産量を大幅に増大させ

なければならない．それを達成するためには，従来の品種改良と栽培技術の改善に加えて，ゲノム情報と遺伝子工学的手法を利用

した光合成能力の改良が必要と考えられる．このような観点から深山氏は，主にイネを研究材料として「Rubisco の触媒能力の改良」

「C3 植物への C4 光合成回路の付与」「高 CO2 応答の分子メカニズムの解明」といった挑戦的な課題について精力的な研究を展開し，

先駆的かつ顕著な研究成果をあげてきた．研究業績の内容は以下のように要約できる．
1．Rubisco の触媒能力の改良

　Rubisco の触媒反応は他の酵素に比べて非常に遅く，光合成の主要な律速因子となっている．Rubisco の触媒速度には種間差が

あり，イネでは特に低く，C4 植物や寒冷地に適応した C3 植物では高いことがわかっている．触媒速度の高い高活性型 Rubisco は

CO2 に対する親和性が低いために，CO2 濃度の低い条件では植物にとって不利となる．しかし，今後の大気 CO2 濃度の増加を考え

ると，将来的にはイネも高活性型の Rubisco を持ち，Rubisco 含量を減らすことで光合成の窒素利用効率を高めることが，物質生

産にとって有利となると予想される．

　まず深山氏は，C4 植物と寒冷地型 C3 植物の Rubisco の酵素特性と遺伝子配列について解析し，イネの光合成能力の改良に適し

た Rubisco のスクリーニングを行った（業績 1）．その結果，C4 植物のソルガムの Rubisco が顕著に触媒速度が高く，イネ Rubisco
との遺伝子配列の相同性も高いことから適していると考えられた．Rubisco は大サブユニット（RbcL）と小サブユニット（RbcS）
の 2 種類のタンパク質から構成されている．深山氏は，ソルガムの RbcS を導入することで，イネ Rubisco の触媒速度の大幅な改

良に成功した（業績 2）．多くの研究者が Rubisco の触媒特性の改良に取り組んで来たが，目立った成功例が無かったことから，我々

の成功は Rubisco 研究におけるブレークスルーとなった．

　Rubisco activase は，Rubisco の活性化を担う分子シャペロン様タンパク質である．高温や変動光の条件では，Rubisco activase が

光合成の律速因子になることが知られている．深山氏は，イネ葉の Rubisco activase 含量を解析し，若い発達中の葉では Rubisco に

対する Rubisco activase の量比が低いために Rubisco の活性化速度が低くなることを明らかにした（業績 3，4）．そして光合成能力

の改良のために Rubisco activase を高発現する形質転換イネを作成したところ，予想に反して，Rubisco activase の高発現は Rubisco
含量の減少を引き起こし，光合成能力を低下させてしまうことが明らかとなった（業績 5–7）．葉緑体内での Rubisco の生合成には

多数の分子シャペロンや修飾酵素の働きが必要である．深山氏は，過剰に Rubisco activase が存在すると Rubisco の翻訳後の生合成

が阻害される可能性があることを示した（業績 7）．これらの結果は Rubisco 含量と Rubisco 活性の最適化を考える上で重要な知見

となった．

　その他 Rubisco に関しては，寒地型 C3 植物の RbcS（業績 8），光合成に関係しない RbcS（業績 9，10），Rubisco activase と高温耐性（業

績 11）の研究においても，光合成能力の改良に関係する成果をあげている．
2．C3 植物への C4 光合成回路の付与

　C4 植物は，C4 光合成回路により Rubisco 周囲の CO2 濃度を増加させ，Rubisco の触媒効率を高めることで，高い光合成能力を示す．

C4 光合成には，ホスホエノールピルビン酸カルボキシラーゼ（PEPC），ピルビン酸リン酸ジキナーゼなどの 4 種類の酵素と維管束

鞘細胞が光合成的に発達したクランツ構造が必要である．クランツ構造の形成に関する分子メカニズムは不明であり，遺伝子工学

を適用できないが，水生植物のクロモは単細胞で C4 光合成回路を駆動させていることが知られている．そこで深山氏らは，クロ

モをモデルとした単細胞 C4 光合成回路をイネに導入することにより，光合成能力の改良を試みた．

C4 光合成関連酵素は C4 植物において非常に発現が高い．深山氏らは，トウモロコシ由来の C4 光合成酵素を C3 植物のイネで C4 植

物並みに高発現させる手法を開発した（業績 12–14）．また，PEPC の単独の高発現により，光合成の見かけの酸素阻害が軽減さ

れることを明らかにした（業績 12，15）．しかしながら，4 種類の C4 光合成関連酵素の全てを同時に高発現させても，C4 光合成回

路を駆動させることはできなかった（業績 16）．これらの結果から C3 植物内で C4 光合成回路を駆動させるためには，やはりクラ

ンツ構造の導入が必要であろうことが示唆された．しかし，C4 光合成回路において初期炭酸固定を担う PEPC が，イネ内では明期

において低活性型（リン酸化されていない）となることも，イネで C4 光合成回路が駆動しない原因の 1 つと考えられた（業績 15，
17）．この点について解析を進め，イネが持つPEPCリン酸化酵素が，他の植物と異なり明期で機能していないことを明らかにした（業

績 17）．さらに，イネが持つ PEPC 遺伝子に着目して解析を進め，イネは葉緑体型 PEPC を持つことを発見した（業績 18）．つま

り，イネでは葉緑体型 PEPC が明期で働くために，通常の細胞質型 PEPC は明期で働く必要がないことが示唆された．イネへの C4

光合成回路の付与には未だ成功していないが，PEPC に関して学術的に有用な知見を得ることができた．
3．高 CO2 応答の分子メカニズムの解明

　大気 CO2 濃度の増加に対する植物の応答を遺伝子レベルで解明し，将来的な高 CO2 環境で高い光合成能力や生産性を示す作物を

開発することを目的に研究を行った．まず最初に，様々な施設（環境制御室，雫石 FACE など）を用いてイネを高 CO2 条件で育成

し，遺伝子レベルでの高 CO2 応答をマイクロアレイを用いて網羅的に解析した．その結果，多くの CO2 応答性遺伝子を同定するこ

とに成功した（業績 19，20）．その中でも高 CO2 条件で顕著に発現が促進される CCT タンパク質（CRCT）について着目し，機能

解析を行った（業績 21）．CRCT を高発現する形質転換イネでは葉鞘や稈といった栄養器官においてデンプン含量が 3-5 倍に増加し，

発現抑制イネでは減少した．遺伝子発現解析を行ったところ，形質転換イネでは多くのデンプン合成関連遺伝子の発現が顕著に変

化していた．以上の結果から，CRCT はデンプン合成を一括制御するマスター因子であり，イネの収量に関わる栄養器官の一時貯

蔵デンプン量を決定する上で重要な遺伝子であることが明らかとなった．さらに，CRCT 高発現イネを高 CO2 条件で育成した場合，

非形質転換イネに比べて有意に光合成速度が高くなる傾向が得られた（業績 22）．CRCT 高発現イネでは，葉鞘のデンプン含量が

増加する一方で，葉身の糖含量が低下していた．つまり，CRCT の高発現により葉鞘のシンク能力が高まり，葉身における糖の転



流が促進されることで，光合成能力を改良することができたと言える．CRCT は，将来的な高 CO2 環境での光合成能力を改良する

上でも有用な遺伝子であることが明らかとなった．

その他 CRCT に関しては，CRCT 高発現イネのわらがバイオエタノール生産のための原料として有用であることについても明らか

にしている（業績 23）．

　以上のように深山氏は，これまで目立った研究成果のない光合成能力の改良という研究分野で多岐にわたる顕著な成果をあげ，

この分野の研究推進に大きく貢献した．発表した業績は，国内外の研究グループから高く評価され，数多く引用されている．また，

これらの研究成果については日本語の総説にも著しており，広範囲の読者に発信している（業績 24–26）．深山氏の業績は日本作

物学会賞に値するものと考える．
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