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のように，様々な環境ストレスに適応
した作物を開発するうえで，根系形態
の改良は今後重要なテーマになる。し
かし，根は地面の下にあるため，根を
掘り起こして調査するには大変な労力
と時間を浪費する。そのため，従来の
交雑育種における選抜過程では根の大
規模な調査は困難であり，現在まで根
の改良はほとんど進んでいない。

根の改良を簡単に実現するために
は，表現型選抜を必要としない新しい
育種法の発想が必要である。例えば，
工業分野では，デザイン・素材・方法
の 3 つの要素を組み合わせることで
新しい製品を開発する。同様に，目的
に合わせて根をデザインし，そのデザ
インを実現する遺伝子（素材）を準備
できれば，近年開発の盛んなゲノム編
集技術（方法）を用いて根を自在に改
良できると考える（Uga 2021）。

しかし，素材や方法の研究開発は進
展しているが，根をデザインする技術
は確立されていない。我々は環境スト
レスに頑健な根の形をデザインするた
め，年間を通して干ばつなどの環境ス
トレスを再現し，栽培試験ができる屋
内型の自動栽培制御システムを開発し
た（Numajiri et al. 2021）。さらに，
最新の X 線 CT を導入し，土中の根
系形態を非破壊で可視化・計測できる
ハイスループットな技術を開発した

（Teramoto et al. 2020; Teramoto 
et al. 2021）。現在，これらの技術を
一体で運用できる栽培・計測プラッ

トホームを研究所内に設け（https://
rootomics.dna.affrc.go.jp/），イネを
モデルに環境ストレスに強い根系形態
とはどのようなものかを明らかにしよ
うと試みている。今後，これらの研究
成果の充実とともに根を自在にデザイ
ンできる時代が来ると期待する。
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はじめに

世界人口は 2050 年には 95 億人に
達すると予想され，それに伴う食料需
要の急増を満たすためには，現在より
作物生産量を 60% 増加させる必要が
あると試算されている (Godfray et al. 
2010)。この課題を解決するため，育
種的改良による作物の多収化を目指す
研究が長らく行われてきた (Long et al. 
2006)。植物の葉で行われる光合成は，
大気から体内に取り込んだ CO2 分子
を光エネルギーによって糖やデンプン
へと変換する生理的プロセスであり，
植物の物質生産量を決定する主要因の
1 つに位置づけられている (Zhu et al. 
2010; Yamori et al. 2016)。これまで，
シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ (Arabidopsis thaliana

(L.) Heynh) や タ バ コ (Nicotiana 

tabacum L.) などのモデル植物，イネ 
(Oryza sativa L.) やダイズ (Glycine max

(L.) Merr) などの主要作物を対象に，
分子育種による光合成の改良が試みら
れてきた。そして，物質生産量や収量
の増加に結び付いた結果も報告される
など，光合成の改良が多収化育種にお
ける重要なターゲットであることが
実証されている (Kromdijk et al.2016; 
Adachi et al. 2019; López-Calcagno 
et al.2019; South et al. 2019; Yoon et 

al. 2020; Zhang et al. 2021)。
圃場など実験室外で栽培される作物

は，複雑に変動する環境に応答しなが
ら生長する。作物の群落内における光
の強度は，雲や風，自己・相互遮光な
どによって 1 秒未満～数分の時間ス
ケールで変動している（図 -1）(Tanaka 
et al. 2019)。弱光から強光への急な
変化に対し，光合成速度は緩やかな曲

線を描きながら増加し，定常状態へと
到達する（図 -2） (Pearcy 1990)。「光
合成誘導」と呼ばれるこの現象は，誘
導が起こらないと仮定した場合と比
較して，1 日の積算光合成量を 20%
以上損失させ得ると試算されている 
(Taylor and Long 2017; Tanaka et 

al. 2019)。重要なことに，モデル植
物であるシロイヌナズナにおいて光合
成誘導を迅速化することで，変動光条
件下での積算光合成量とバイオマスが
増加することを示した研究例もある 
(Papanatsiou et al. 2019; Kimura et 

al. 2020; Sakoda et al. 2020)。一方，
強光から弱光へと変化した場合，光合
成速度は急激に減少した後，緩やか
に増加しながら定常状態に達する （図
-2）。タバコでは，強光後の弱光条件
における光合成速度の増加を迅速化す
ることで，圃場環境においてバイオマ

変動する光に対する植物葉内の
CO2 挙動

図 -1　ダイズ群落上部における光強度の日変化
　京都大学大学院農学研究科附属京都農場にて栽培したダイズの群落上
部において，2020 年 8 月 1 日 4:00~20:00 間の光合成有効光量子束密
度（PPFD) を 10 秒間隔で測定した。PPFD は，弱光と強光の間で頻繁
に変動し，日中 には 2500µmol photons m-2 s-1 もの強度まで到達す
ることがわかる。

図 -2　変動光に対する光合成の応答
　変動光環境でみられる光合成誘導反応を模式的に表した。 弱光から
強光への変化に対し， 光合成速度は緩やかに増加しながら定常状態に
達する。 また， その後に続く弱光への変化に対し， 光合成速度は急激
な減少をみせた後， 緩やかに増加しながら定常状態に達する。
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スが増加することが報告されている 
(Kromdijk et al. 2016)。これらの知
見は，変動光に対する光合成の応答が，
作物の多収化に向けた次なるターゲッ
トとなる可能性を示している。

近年，変動光に対する光合成応答は
多くの研究者の注目を集め，遺伝的・
生理的な制御メカニズムや種間・種内
に存在する自然変異など，様々な側面
からその実態が明らかとなりつつある。
本稿では，変動光に対する光合成の応
答を制御するメカニズムについて，主
に CO2 拡散の観点から概説したい。

変動光環境において光合成
を律速する要因は？

光合成の改良を目指すうえで，光
合成を律速する要因の理解は重要な
研究課題となってきた。C3 光合成の
生化学モデル (Farquhar et al. 1980; 
Sharkey 1985) によると，定常状態
にある光合成は，葉緑体ストロマにお
ける CO2 濃度に応じて，リブロース
-1,5- ビスリン酸 (RuBP) のカルボキ
シル化速度または再生速度，トリオー
スリン酸の輸送速度のいずれかに律速
される。各反応に律速される場合の光
合成速度は次式によって表される。

ここで，Vcmax は最大カルボキシ
ル化反応速度，J は最大電子伝達速
度，TPU はトリオースリン酸の輸送
速度，Cc と O は葉緑体ストロマにお
ける CO2 と O2 濃度，Rd は光照射下
における呼吸速度，Γ*は Rd を無視
した場合の CO2 補償点，Kc と Ko は
Rubisco の CO2 と O2 に対するミカ
エリス・メンテン定数をそれぞれ表す。

誘導過程にある光合成も上記いずれ
かの反応により律速されると考えられ
るが，これは誘導前に植物が順応した
光条件に大きく影響を受ける。植物が
比較的長時間の暗黒や弱光条件に順
応している場合，その後の強光条件
下での光合成誘導は，カルボキシル
化反応を触媒する酵素 Rubisco の活
性化に律速されることが示唆されて
いる (Yamori et al. 2012)。一方，短
時間の暗黒や弱光条件に順応している
場合，その後の光合成誘導はカルビ
ン・ベンソンサイクルで働く酵素，特
に FBPase と SBPase に 律 速 さ れ る
ことが示唆されている (Kaiser et al. 
2015)。これは，強光後の弱光条件に
おける FBPase と SBPase の不活性化
が，Rubisco の不活性化よりも速いこ
とに起因している。そして，これらの
生化学的プロセスは，誘導過程の比較
的初期段階において光合成を律速する
と考えられる。

生化学的プロセスに加えて，CO2

の拡散プロセスもまた光合成を律速す

る要因となる。陸上植物が光合成を行
う際，CO2 は大気から葉面境界層や
気孔，葉内細胞間隙，葉肉細胞の細胞
壁と細胞膜，葉緑体包膜を介して葉緑
体ストロマへと拡散する (Evans et al. 
2009)。各段階における抵抗の逆数と
して拡散のしやすさ（コンダクタン
ス）は定義され，特に，気孔を介した
大気～葉内細胞間隙におけるコンダク
タンス（気孔コンダクタンス）と葉内
細胞間隙～葉緑体ストロマにおけるコ
ンダクタンス（葉肉コンダクタンス）は，
光合成を律速する主要因となる。様々
な植物種において，定常状態にある光
合成速度は，気孔コンダクタンスおよ
び葉肉コンダクタンスと強い相関を示
すことが報告されている。最近の著者
らの報告も含めて，これら 2 つのコン
ダクタンスは，順応した光条件に関わ
らず誘導過程にある光合成を律速し得
ることが明らかとなってきた (Yamori 
et al. 2020; Sakoda et al. 2021a)。以降
では，気孔コンダクタンスと葉肉コン
ダクタンスに着目し，変動光条件にお
ける光合成に与える律速性を議論する。

変動光に対する気孔コンダク
タンスと葉肉コンダクタンス
の応答

暗黒や弱光条件から強光への急な
変化に対して，気孔コンダクタンス
は緩やかな曲線を描きながら増加す
る（図 -3）。このとき，気孔コンダク
タンスの応答は CO2 固定に関わる生
化学的プロセスの応答よりも遅い場合
が多く，誘導過程を通して光合成を

(式 1; カルボキシル化速度が律速
する場合）

Ac =
Vcmax (Cc - Γ*)

Cc+Kc (1 +O/Ko)
 - Rd

(式 2; RuBP再生速度が律速する場

Aj =
J (Cc - Γ*)
4Cc + 8Γ*

 - Rd

(式 3; トリオースリン酸の輸送
速度が律速する場合）

Ap = 3TPU - Rd

合）
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律速し得る (Kaiser et al. 2015)。実
際，変動光条件では気孔コンダクタン
スが光合成を律速することが多数の植
物種で報告されている。そして，誘導
時の気孔コンダクタンスの初期値が低
いほど，また生化学的プロセスの活性
化程度が高いほど，気孔コンダクタン
スによる光合成への律速程度は大きく
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成速度をカルボキシレーション反応と葉緑体ストロマの CO2 濃度により説明される関数として
表し，偏微分により光合成速度の変化量に対する各変数の寄与の大きさとして律速を算出した。
誘導過程にある光合成は気孔コンダクタンスに強く律速される一方で，葉肉コンダクタンスによ
る律速程度は比較的小さいことがわかる。各プロット上の縦棒は標準誤差を示し，図内の灰色部
と白色部は光合成有効光量子束密度が 0 および 1000 または 1500 µmol photons m-2 s-1 で
あることを示す。（引用文献 Sakoda et al . 2021a より改変）
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et al. 2013)，イネ科の植物種では反
対の傾向が報告されている (Zhang et 

al. 2019)。著者らは，遺伝子組換え
により気孔の大きさと密度を改変し
たシロイヌナズナを用いて解析を行
い，気孔コンダクタンスの変動光への
応答は，気孔密度に大きく影響を受け
ることを明らかにしている (Sakoda 
et al. 2020)。一方，この気孔密度が
与える影響は，シロイヌナズナを用
いた先行研究の間でも結果が一貫し
ておらず，さらなる検証が必要であ
る (Papanatsiou et al. 2016; Vialet-
Chabrand et al. 2017; Sakoda et al. 
2020)。多くの植物種では，気孔と気
孔の間には最低 1 つの表皮細胞が存
在するが，何らかの理由によって複数
の気孔が集まる「クラスタリング」と
いう現象が起こる。ベゴニア属の中で，
恒常的にクラスタリングが起こる植物
種は，クラスタリングが起こらない植
物種と比較して気孔コンダクタンスの
変動光への応答が遅い傾向にあること
が報告されている (Papanatsiou et al. 
2017)。以上のように，気孔の形態的
特性は変動光環境における気孔コンダ
クタンスの応答に影響を与えており，
その程度には大きな種間変異が存在す
ると考えられる。

土壌や空気中の水分量，光条件，
CO2 濃度などの外環境の変化をシグ
ナルとして，陸上植物における気孔
の開閉は巧妙に制御される (Qi and 
Torii 2018)。このシグナル伝達によ
り制御される気孔開閉は，気孔コンダ
クタンスの変動光への応答に密接に

関与すると考えられる (Lawson and 
Blatt 2014)。光照射により誘導され
る気孔開口では，まずフォトトロピン
が青色光を受容すると自己リン酸化
され，H+-ATPase を活性化すること
で孔辺細胞の細胞膜の過分極が誘導
される (Inoue et al. 2008)。これによ
り，内向き整流性 K+ チャネルを介し
て孔辺細胞内に K+ が流入し，膨圧上
昇によって気孔が開く。一方，S 型ア
ニオンチャネルである SLOW ANION 

CHANNEL ASSOCIATED 1 (SLAC1) は
孔辺細胞膜に存在し，乾燥ストレス条
件下でアブシジン酸（ABA）などの
シグナル伝達因子によって活性化され
る (Negi et al. 2008)。 ま た，SLAC1

は SnRK2 型 キ ナ ー ゼ で あ る OPEN 

STOMATA 1 (OST1) のリン酸化によっ
て活性化される。これにより孔辺細胞
膜の脱分極が誘導されることで外向き
整流性 K+ チャネルを介して孔辺細胞
外に K+ が流出し，膨圧低下によって
気孔が閉じる (Mustilli et al. 2002)。

これまで，気孔開閉に関わる諸因子
が変動光環境における気孔コンダク
タンスの応答において重要な役割を
担うことが報告されてきた。細胞膜
における H+-ATPase の局在に関与す
る Proton ATPase translocation control 

1 (PATROL1) をシロイヌナズナにおい
て過剰発現することで，変動光に対す
る気孔コンダクタンスと光合成速度
の応答が迅速化することが報告され
て い る (Hashimoto-Sugimoto et al. 
2013; Kimura et al. 2020)。また，青
色光によって活性化される K+ チャネ

ル で あ る BLUE LIGHT-INDUCED K+

CHANNEL 1 (BLINK1) をシロイヌナズ
ナの孔辺細胞特異的に過剰発現するこ
とで，気孔コンダクタンスや光合成速
度の応答が迅速化することが示されて
いる (Papanatsiou et al. 2019)。シロ
イヌナズナやイネにおいて SLAC1 ま
たは OST1 をノックアウトした場合，
誘導時の気孔コンダクタンスの初期値
が大幅に高くなり，光合成速度の応
答が迅速化することも報告されてい
る (Kimura et al. 2020; Yamori et al. 
2020)。これらに加え，Shimadzu et 

al.(2019) は，シロイヌナズナにおい
てアブシジン酸トランスポーターを
ノックアウトすることで変動光に対す
る気孔コンダクタンスの応答が迅速化
することを報告しており，葉内のアブ
シジン酸レベルがこの応答に関与して
いる可能性も示唆されている。

以上のように，変動光環境における
気孔コンダクタンスの応答に関与する
要因は明らかになりつつある一方，葉
肉コンダクタンスの応答に関与する要
因は明らかとなっていない。細胞膜を
介した CO2 拡散の経路となるアクア
ポリンや，CO2 と重炭酸イオン間の
反応を触媒するカーボニックアンヒド
ラーゼの関与が予想されるものの，そ
れを実験的に示した例はいまだなく，
今後の解明が望まれる。

おわりに

野外環境では，光強度だけでなく温
度，湿度，風速といった様々な環境要
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因が同時に変動し，光合成に作用して
いる (Yamori 2016)。加えて，乾燥
や塩害など，作物栽培上問題となる諸
ストレスもまた，変動光に対する光合
成の応答に影響を与える。作物を用い
た最近の先行研究により，乾燥ストレ
ス (Sakoda et al. 2021b) や塩ストレ
ス (Zhang et al. 2018, 2020) が変動
光に対する光合成の応答に与える影響
が検証されている。これらのストレス
条件下では，主に気孔コンダクタンス
の低下によって変動光に対する光合成
の応答が鈍化し，積算の CO2 固定量
が大幅に減少する（図 -4）。このこと
は，不良環境下において，変動光に対
する光合成の応答が作物の生産性を大
きく制限する要因となる可能性を示し
ている。今後は，様々な環境要因が複
合的に変動する環境において光合成が
どうふるまうのか，そしてどの要因が
光合成を律速するのかを明らかにする
ことが重要な課題となるだろう。
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