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光合成におけるエネルギー生産について



植物におけるエネルギー生産：

１．光と植物
２．光を化学エネルギーに作り変える
３．化学エネルギーを利用したCO2固定・還元の仕組み

４．光合成への環境ストレスと生産性
５．光合成反応の場である葉緑体の形成と反応の未解明領域
６．光合成機能解明に期待される社会的・産業的成果
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ルビスコは地球上のすべての有機化合物の
源となる反応を担っている

水

酸素

葉緑体チラコイド膜

高エネルギーリン酸結合

還元力
（高エネルギー
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（遺伝子発現の調節）

光形態形成
（開花、発芽、葉緑体形成など）

赤色光赤色光 遠赤色光遠赤色光

Pr型 Pfr型

発色団
（phytochromobilin）

光は植物にとってエネルギーであり、シグナル

タンパク質 タンパク質

光可逆的相互変換

フィトクローム



植物におけるエネルギー生産

１．光と植物

２．光を化学エネルギーに作り変える

３．化学エネルギーを利用したCO2固定・還元の仕組み

４．光合成への環境ストレスと生産性

５．光合成反応の場である葉緑体の形成と反応の未解明領域

６．光合成機能解明に期待される社会的・産業的成果





葉緑体の電子顕微鏡写真
チラコイド：光を化学エネルギーに変換する膜
クロロフィルはここに存在する

ストロマ：CO2を有機化合物に変える反応が進行する場所

葉緑体は1つの植物細胞に約１００個



光合成色素の吸収波長

ラン藻のフィコシアニン

クロロフィルa

クロロフィルb

ラン藻のフィコエリスリン

βーカロチン



光合成色素の化学構造

カロチン

クロロフィルa

CHO
クロロフィルb

植物はクロロフィルaと
クロロフィルｂを使う。

補助色素として、β-カロチン
なども利用している。

これらの色素に共通している
化学構造は
長鎖の共役二重結合
である。
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光化学系II（photosystem II, PSII）における
光化学初期反応と電化分離（Charge Separation）
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光合成における化学エネルギー産生機構

ADP
+ Pi

ATP

ストロマ

チラコイドルーメン

集光クロロフィル
Light-harvesting chlorophyll, LHC

ATP合成酵素
この酵素の基本的な機能と役割は
ミトコンドリアのATP合成酵素に
同じである。

ルーメン

ストロマ



PS II

QA/QB
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シトクローム
b6/f
複合体
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フェレ
ドキシン

フェレドキシン：
NADPレダクターゼ

H2O ½ O2

酸
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電
位

+ 600 mV

- 800 mV

- 400 mV

NADP           NADPH
- 340 mV

光合成電子伝達系

Z Scheme

このエネルギー差
を利用してＡＴＰを合成
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ルビスコの性質とCO2/O2濃度がRuBPの行方を決める

CO2

CO2・O2 固定ステップ

ATP, NADPHの化学エネルギー
を固定炭素に注入するステップ

リブローズビスリン酸（RuBP）
再生ステップ

ルビスコによるO2固定

が引き起こす不利益反応

炭素酸化サイクル
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RuBisCO反応の反応機構
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Sr値

SS欠失細菌型

細菌

ラン藻

ユーグレナ

緑藻

C４ 植物
C３ 植物

嫌気性

直接能動輸送
によるCi濃縮

代謝的Ci濃縮

陸棲境界

ルビスコの機能進化とCi濃縮補助機構の獲得

正味の光合成 ＝
総光合成固定量
－ 光呼吸によるCO2放出量
－ 夜間の呼吸による放出量

Sr = （Vcmax/Kcm)/(Vomax/Kom)
CO2固定とO2固定の反応の比

現在の大気中では
２回のCO2固定毎に
必ず１回はO2固定が
起こる。



葉緑体ストローマ

葉緑体包膜

カルビン回路
代謝中間物

トリオースリン酸
（C3)

デンプン（Cn）

貯 蔵

細胞質

トリオースリン酸
（C3)

フルクトース-1,6-
ビスリン酸（C6）

フルクトース-6-
リン酸（C6）

ショ糖リン酸
（C12)

ショ糖（C12)
アンチポート
輸送系

貯蔵組織
への転流

液胞内貯蔵

光合成産物の
貯蔵と転流

一般に、固定された炭
素は、日中はデンプン
として葉緑体内に貯蔵
され、夜間ショ糖とし
て貯蔵組織や成長中の
組織に運ばれる。

ルビスコ
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RuBisCOと光合成炭素還元・酸化サイクル

CO2
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結
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RuBP再生
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ルビスコによるO2固定

が引き起こす不利益反応

炭素酸化サイクル
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植物光合成のエネルギー収支

植物体が受ける全太陽エネルギー １００

光合成に有効な可視光エネルギー ５０

葉緑体が受けるエネルギー ４０

２つの光化学系が受ける
エネルギー ３０

植物葉で吸収されるエネルギー ４５

炭素固定に利用可能エネルギー

光呼吸による損失後のエネルギー

暗呼吸による損失後のエネルギー

理想状態
CO2から１分子のブドウ糖合成に必要な光量子数：
４８ photons／ブドウ糖
これに必要な可視光のエネルギー：
８６４２ｋＪ
ブドウ糖の持つエネルギー：
２８７４ｋＪ／ブドウ糖

最大光合成エネルギー効率は
３３．２％

１０

７

３

理
想
状
態
で
進
行
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植物光合成生産性へのストレス要因と
改良の２つの研究方向

生

産

性

葉緑体ゲノム形質転換

この生産力で、
地球規模で年間
2000億トンの
CO2を固定

新生産ポテンシャル

新生産性植物の創成

生産性ポテンシャル

乾燥・強光
ストレス
応答の解析と
改良 野生スイカ

ルビスコ

代謝制限段階
（ボトルネック）
の改良

高度形質転換系



100 200 300 400 500 600

最大活性を増加させたルビスコ

植物生産性向上のために求められるルビスコ機能の改良点

現植物の光合成

理想的な光合成

最大活性
CO2/O2比特異性
CO2への親和性向上

葉内 CO2 濃度 (ppm)

自然環境下では、植物はこの条件で光合成している

他の生理段階が制限要因となる

SuperーRuBisCO
の創成

光
合
成
速
度



PCR/PCO cycles

RuBPRuBP

核遺伝子 (rbcS)

葉緑体遺伝子
(rbcL)

Cross-talk

mRNA機能構造
CO2/O2

光合成機能改良を目指したルビスコ研究

mRNA

worse RuBisCO
Form I of
cyanobacteria,
green algae and
higher plants

Form II

kcat:3-8 s-1 site-1

Srel:10-90

better RuBisCO
Form I of
Galdieria and
some red algae

Srel:240

Engineered Form I
kcat:16 s-1 site-1

BBRC (2003)
JMB (2002)
JBC (1997)

FEBS Lett. (2002)
JB (2001)
JBC (1999)
BBRC (1997)

PNAS (1997)

ル
ビ
ス
コ
の
生
き
た
化
石
遺
伝
子
を
枯
草
菌
に
発
見

Science 
(2003)



RuBisCO

CO2
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RuBisCO

CO2 O2

RuBisCO

CO2 O2

枯
草
菌
ル
ビ
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コ
様
蛋
白
質

RuBisCO

カルビン回路

小サブユニット

E60
T65

N123
K177

R295

loop 6

RuBisCOの進化モデルとタイムマシンバイオテクノロジー

CO2 固定能力

O2固定能力

ルビスコ様蛋白質から光合成ルビスコへの進化のどの段階でO2固定活性が持ち込まれたのか？

光合成細菌

紅藻など
非緑色植物

緑色植物

本申請研究において試験管内で再現



1分子のCO2
500-1000分子の水

ルビスコ

糖合成原料

CO2

カルビン回路

根からの
水の大量供給

光合成と水

気孔



CO2流入低下

蒸散低下

ルビスコ

糖合成原料

CO2

カルビン回路

根からの水供給低下

光合成への水供給が低下すると

気孔

根からの水供給が止まると
１．気孔の閉鎖
２．CO2の流入停止

３．化学エネルギーの利用不可
４．熱発生
５．活性酸素生成
６．細胞の死滅
７．枯死



・適合溶質（マニトール、プロリン、ベタインなど）の合成による

浸透圧調節と細胞成分保護

プロリン合成は一般的。他の適合溶質は植物で異なる。

・乾燥から細胞成分を守る蛋白質の誘導

Late Embryogenesis Abundant (LEA)蛋白質、デヒドリンなど

・細胞質の活性酸素分解系の誘導

活性酸素がもっとも大量に生成される葉緑体の活性酸素消去系は誘導されない。

極度の強光ストレス下では葉緑体活性酸素消去系は活性を失う。

・細胞の硬化

細胞壁のリグニン化などによる水の蒸発抑制

植物の乾燥・強光ストレス応答

マニトール

プロリン
グリシンベタイン



光（化学）エネルギー過剰時に引き起こされる光合成装置の失活
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QA QB
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ADP + PiATP

PCR/PCO cycle
RuBisCO

P680は光化学系 II の
反応中心クロロフィル

P700は光化学系 I の
反応中心クロロフィル

　カルビン回路　
　ルビスコ　
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ADP + PiATP

PCR/PCO cycle
RuBisCO

P680は光化学系 II の
反応中心クロロフィル

P700は光化学系 I の
反応中心クロロフィル

　カルビン回路　
　ルビスコ　

Ｘ：失活装置

Ｘ Ｘ

Ｘ
Ｘ

Ｘ

Ｘ

＝ ＝

熱生産

活性酸素
生産

極度の酸性化？



動植物における活性酸素分解酵素系

O2
-

H2O2

H2O

V.C

MDV.C

酸化型
V.C

GSH
グルタチオン

GSSG NADPH

NADPGSSG

GSH

NADPH

NADP

GPXGR APX DHAR GRMDAR

SOD OHOH

植物動物

もっとも反応性の高い活性酸素
ヒドロキシルラジカル
この分解酵素は知られていない
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Transformants

タバコ葉緑体に活性酸素分解酵素である大腸菌カタラーゼを導入



大腸菌カタラーゼ導入タバコから学んだこと
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植物環境応答機構解明のストラテジー

モデル植物 ゲノム情報

環境応答の
基礎的、普遍的機構

普遍性 個別性

野生植物、作物

基礎的、普遍的機構

＋

独自の環境応答機構

有用応答機構



１万年前 ５千年前 現在１億年前 ５千万年前
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の
多
様
化

隕
石
激
突

植
物
の
栽
培
化

寒
冷
・温
暖
植
物

巨
大
爬
虫
類
の
死
滅

南半球南部の高温乾燥地帯

ホウレンソウ
イネ
キュウリ
ラディッシュ
タバコ

セロリー
オオムギ

野生トマト

野生スイカ
など

地球環境の変遷と植物の進化と適応についての横田案

乾
燥
・
強
光
抵
抗
性
遺
伝
子

？
？
？

？

？

？

？

？

？

？
？？

？

？

？

？

？

？

？

？

？

？



水生植物

中性植物

乾性植物

湿潤を好む

乾燥に弱い

乾燥に強い

乾燥期からの回避

生物季節的可塑性：
雨依存1年生植物
地中植物

脱水回避 吸水効率の改善

水の通導性の改善

蒸散の抑制

貯水組織

脱水耐性 脱水状態での休眠
水分欠乏に対する
原形質の耐性

植

物

強
光
・
高
温

植物と水

バ
オ
バ
ウ

サ
ボ
テ
ン

ス
イ
カ

バ
ウ
バ
ブ

復活草

Craterostigma イワヒバ



ラディッシュ

野生スイカ

キュウリ

強光＋乾燥ストレスに耐える植物は？

３５度Ｃ
１０万ルクス
湿度４５％
十分な潅水

５日間潅水停止３週間十分な潅水





枯
死
す
る
た
め
の
遺
伝
子
を
発
現

生存するための遺伝子の発現

過酷な環境で生育する野生植物に何を期待するか
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Kawasaki et. al., (2000) Plant Cell Physiol., 41, 864-873

Citrulline
Arginine
Glutamic acid
Glutamine
Alanine
Serine
Aspartic acid

シトルリン: 野生スイカ葉での蓄積とその機能

# ０．５％に濃度が上昇.

# これまでに知られている適合溶質の内で
ヒドロキシルラジカルをもっとも強力に分解.

# 細胞への悪影響はまったく無し.

ストレス付与中の遊離アミノ酸含量の増減
様々な適合溶質とヒドロキシルラジカルの反応性

シトルリン
湿重量の0.5%

CH2
CH2
CH2
CH
COOH

NH
C=O
NH2

H2N

遊
離
ア
ミ
ノ
酸
含
量

ストレス付与日数

適合溶質 ２次反応速度常数
(M-1 s-1)

シトルリン (3.9 + 0.82) X 109

マンニトール (2.1 + 0.58) X 109

プロリン (5.4 + 0.94) X 108

グリシンベタイン (8.2 + 0.31) X 107

Akashi, et al., (2001) FEBS Lett. 508, 438-442



メタロチオネイン、
シトクロムb561の誘導

水
の
回
収

下位葉のルビスコ分解

シトルリン合成

シトルリン高濃度蓄積

上位葉の細胞と
光合成系の維持

ε-サブユニット
解離による膜保護

野生スイカの強光・乾燥ストレス耐性機構の一断面

ストレス前



植物におけるエネルギー生産

１．光と植物

２．光を化学エネルギーに作り変える

３．化学エネルギーを利用したCO2固定・還元の仕組み

４．光合成への環境ストレスと生産性

５．光合成反応の場である葉緑体の形成と反応の未解明領域

６．光合成機能解明に期待される社会的・産業的成果



葉緑体DNA
１２０遺伝子

葉緑体DNA

複
製

10,000 copies/cell
Gene Dosage

rbcL
mRNA

未完成蛋白

DNA
核

Gppp AAAAA

葉緑体蛋白前駆体

未完成蛋白

転写

翻訳

転写

翻訳輸送

巻き戻し

会合

葉緑体形成に必要な３５００遺伝子の全体像？？？

ﾁﾗｺｲﾄﾞ

RNA/蛋白
複合体

3500遺伝子は核に存在



植物生産性向上に向け解明が求められる葉緑体形成・光合成過程

葉緑体形成過程（核遺伝子による制御）
１．葉緑体ＤＮＡの複製機構
２．核による葉緑体遺伝子の転写制御機構
３．葉緑体mRNAの翻訳制御機構
４．葉緑体蛋白質フォールディング機構
５．環境による葉緑体形成制御機構

光合成過程
１．酸素発生蛋白質の同定と酸素発生機構解明
２．葉緑体内膜構造と電子伝達系の効率化
３．光合成で生成される電子の生化学反応への分配機構
４．ルビスコオキシゲナーゼ反応の抑制とCO2親和性向上
５．光合成生産物の貯蔵機能拡大
６．圃場レベルでの光合成効率の最適化



第１３回国際光合成会議（カナダ・モントリオール）
2004年8月29日～9月3日

ポスター発表演題分布

研究分野 発表演題数

１．光の受容からエネルギー産生に至る分子構築と制御 ２２４

２．炭素およびその他の無機物同化機構と葉緑体形成 ８８

３．光合成のストレス適応と反応調節 ２２２

４．農業とバイテク、生態系と環境など地球問題 ７６



植物におけるエネルギー生産

１．光と植物

２．光を化学エネルギーに作り変える

３．化学エネルギーを利用したCO2固定・還元の仕組み

４．光合成への環境ストレスと生産性

５．光合成反応の場である葉緑体の形成と反応の未解明領域

６．光合成機能解明に期待される社会的・産業的成果



乾燥地、砂漠地緑化

耐塩性能力強化

乾燥強光ストレス耐性

植物バイオテクノロジー

高
温

水

乾燥地、砂漠地緑化

耐塩性能力強化

乾燥強光ストレス耐性

植物バイオテクノロジー

高
温

水

環境保全



太陽エネルギーのサイズ

堂免一成：化学と工業, Vol. 52, 14 (1999)

太陽のエネルギー 1.2 x 1034 J/y

地球の受ける太陽エネルギー 5.5 x 1024 J/y   （相対値）

地表、海面に達するエネルギー 3.0 x 1024 J/y   1000

光合成で固定されるエネルギー 3.0 x 1021 J/y 1

食糧となるエネルギー 1.5 x 1019 J/y        0.005

世界のエネルギー消費量 2.9 x 1020 J/y      0.1

（うち化石燃料分） 2.8 x 1020 J/y       0.095



植物葉緑体における異種蛋白質大量発現系

葉緑体

核

有用遺伝子

葉
緑
体
遺
伝
子
組
換
え
体

野
生
型

物質生産

・医薬品等、工業用酵
素類、脂肪酸、油
脂、等

・家畜飼料、養殖魚飼
料

環境保全

・大気CO2削減、

複合環境対応

ルビスコ

タ
バ
コ
葉
の
タ
ン
パ
ク
組
成

タ
バ
コ
葉
の
タ
ン
パ
ク
組
成

目
的
タ
ン
パ
ク
質

葉緑体工学



RuBP

PGA

DPGA

GAP

DAHP

FBP

R5P

Ru5PXu5P
SBP

S7P
Xu5P

Ru5P エピメ ラーゼ

PGA キナーゼ

GAP デヒ ド ロゲナーゼ

アルド  

ラーゼ

F6P

アルド  

ラーゼ

E4P

ト ランス 

ケント ラーゼ

ト ランス 

ケント ラーゼ

RuBisCO

ホスフォリ ブロキナーゼ

FBPアーゼ

SBP アーゼ

 PCR サイクル

R5Pイソメ ラーゼ

TPイソメ ラーゼ

GAP

TPイソメ ラーゼ

CO2 O2

P-glycolate

glycolate

glyoxylate

glycine

serine

hydroxypyruvate
glycerate

 PCO サイクル

ルビスコと光合成炭素還元・酸化サイクル

CO2

カルビン回路
結
合

電子注入

RuBP再生

ケトラーゼ

ケトラーゼ

異化反応同化反応ボトルネック

ルビスコCO2固定 O2固定



カルビン回路
CO2

RuBisCO

これら３段階の反応がカルビン回路のボトルネック

タバコ植物の生産性５０％UPを実現

生産性が５０％UP

遺伝子導入



O=C=O

H-C=O

H-C-OH

HO-C-H

H-C-OH

H-C-OH

H2-C-OH

炭酸ガス

ブドウ糖

ATPとNADPH

食糧

繊維

飼料

家具・建築

医薬

生活用品

植物体

植物光合成：
究極のエネルギー生産過程

RuBisCO：ルビスコ

無
機
の
世
界

有
機
の
世
界

ルビスコは地球上のすべての有機化合物の
源となる反応を担っている

水

酸素

葉緑体チラコイド膜
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