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C3植物における光合成速度はCO2固定反応を触媒するRubiscoによって主に律速されていると考えられる。
Rubiscoは光呼吸の原因となるオキシゲナーゼ反応も触媒するという欠点を持つことから、C3植物のRubiscoは触
媒速度よりもCO2に対する特異性を高めることを優先して進化してきた。そのために触媒速度が低く、C3植物は
多量の窒素をこの1つの酵素に投資し窒素利用効率を低下させている。しかし現在大気CO2濃度は上昇してお
り、将来的な高CO2環境下では光呼吸はおのずと抑制されると予想される。よって、今後はCO2に対する特異性
よりも触媒速度の高いRubiscoを持つ方が有利な状況となる。本稿では、我々が進めているC4植物ソルガムの高
活性型RubiscoをC3植物のイネに導入する試みを紹介するとともに、最近のRubiscoエンジニアリングに関する研
究の現状について解説する。

1. はじめに
　三大作物の一つであるイネは、主食として世界で最
も消費されている作物であるとともに、単子葉植物に
おけるモデル植物でもある。イネの生産を世界的に見
ると、現在においても供給が需要を上回っておらず、
今後イネを主食とするアジア、アフリカでの人口増加
が予想されることから、さらに需要は増加すると考
えられる。作物の飛躍的な増産を達成するには、こ
れまでに目立った成功例のない葉面積ベースでの光合
成能力の改良のようなブレークスルーが不可欠であ
る。しかしながら、光合成能力は様々な要因によって
決まる量的形質であり、どこを改変すれば良いのか
が不明確であった。そこで、現在の地球上で起こって
いるCO2濃度の上昇を考えると、ターゲットを絞り込
むことが可能である。
　イネ、ムギ類、ダイズなど主要な作物の多くは、そ
の光合成様式から C 3植物に分類される。リブロー
ス-1,5-ビスリン酸カルボキシラーゼ/オキシゲナーゼ
（Rubisco）は光合成におけるCO2固定反応を触媒す
る酵素であり、触媒速度が著しく低いこと、CO2だけ
でなくO 2との反応も触媒して光呼吸を引き起こすこ
とから、 C 3植物における光合成の主な律速要因と
なっている1 , 2 )。そのためC 3植物では多量の窒素（緑
葉の全窒素の15-35%）をRubiscoに投資している3,4)。

しかしR u b i s c oが常に光合成を律速するわけではな
く、光合成の律速因子はCO2濃度によって変化する。
C3植物の光合成速度のモデルから5)、低CO2から現在
の大気条件ではRubiscoが主に光合成を律速するが、
CO2濃度が高まるにつれてRubiscoではなく、代わりに
R u b i s c oの基質であるリブロース - 1 , 5 -ビスリン酸
（R u B P）の再生速度が光合成を律速するようにな
る。よって、将来的に訪れる高CO2環境における光合
成能力を改良するには、R u B P再生能力を強化して
Rubisco含量を減少させることが有効と考えられる。
しかし、RuBP再生能力はカルビンサイクルのRuBP再
生系に働く酵素群や電子伝達系によって決まる複雑な
過程であり、特定のターゲットを決めて遺伝子工学
的に改変することは難しいと思われる。これまでに
カルビンサイクルを構成する酵素であるセドヘプチュ
ロース- 1 , 7 -ビスリン酸ホスファターゼやフルクトー
ス-1,6-ビスリン酸アルドラーゼを高発現させることに
よりRuBP再生能力を強化し、タバコの光合成能力を
高めた例はあるが6 , 7 )、他の植物種において同様の効
果があるかは不明である。一方Rubisco含量の減少に
関しては、アンチセンス法でRubisco含量を減少させ
たイネで高CO2条件における窒素当たりの光合成速度
が増加することが報告されている8)。この場合、減少
したRubisco分の窒素が他の光合成関連酵素に分配さ

光合成研究　23 (1)   2013

24

‡ 解説特集「植物とCO2」
* 連絡先 E-mail: fukayama@people.kobe-u.ac.jp

解説



れ、RuBP再生能力が高まったために窒素利用効率が
改善されたと考えられる。この戦略は比較的簡単で
あるが理に適っており、多くの植物種に応用可能と
思われる。さらにCO2濃度が高い条件でRubiscoを働
かせるC4植物を考えると、C4植物は多くの種において
触媒速度の高いRubiscoを持ち、Rubiscoに投資する窒
素を減少させて窒素利用効率を高めている9,10)。これ
と同じこと、つまりイネのようなC 3植物に高活性型
Rubiscoを導入するとともにRubisco含量を減少させれ
ば、将来的な高CO2環境で有利に光合成を行う植物を
作出できると考えられる。
　本稿では、最近我々が進めているC4植物ソルガムの
高活性型Rubiscoをイネに導入する試みについて紹介
する。またそれに関連して、Rubiscoの酵素特性の種
間差、Rubiscoの生合成と活性化、酵素特性の決定に
おけるRubisco小サブユニット（RbcS）の重要性、植
物Rubiscoの触媒能力の改良に関係する研究例につい
て解説する。

2. Rubiscoの酵素特性の種間差とイネの光合成改
良に適したRubiscoの探索
　生物界に存在するRubiscoはアミノ酸配列、サブユ
ニット構造、触媒機能により大きく4種類（Form I - 

IV）に分類することができる11)。Form I のRubiscoは8

個の大サブユニット（RbcL）と8個のRbcSから構成さ
れるヘテロ16量体（L8S8）であり、プロテオバクテリ
ア、シアノバクテリア、真核藻類、高等植物に広く分
布している。それに対して、異なる種のプロテオバク
テリア、渦鞭毛藻類はRbcSを持たずRbcLの2量体を基
本単位として構成されるForm II のRubiscoを持つ。こ
の他に、Pyrococcus horikoshiiやArchaeoglobus fulgidus

などの古細菌に存在するForm III のRubiscoも2個の
R b c Lで構成されるホモ2量体で機能するものが多い
が、Form II のRubisco　とのアミノ酸配列の相同性は
低い12)。Form III　のRubiscoでは、Thermococcus 

kodakaraensisのように5つの2量体RbcLで構成される
ホモ10量体のRubiscoを持つ種も存在する13)。さらに
古細菌、真正細菌においてR u b i s c o活性を持たない
Rubisco-like Protein (Form IV) が同定されている14)。酵
素特性に関してはForm II のRubiscoは触媒速度が高く
CO2/O2特異性（VcKo/VoKc；Vcはカルボキシラーゼ反
応の最大速度、Voはオキシゲナーゼ反応の最大速度、
K cはカルボキシラーゼ反応のミカエリス定数、K oは

オキシゲナーゼ反応のミカエリス定数。この値が高
いほどC O 2に対する触媒反応の特異性が高い）が低
い、Form III のRubiscoはCO2/O2特異性が低い、Form I

のRubiscoはCO2/O2特異性が高いものが多いといった
特徴がある11)。しかしForm I　のRubisco　の中でも
R u b i s c oの酵素特性の種間差はそれなりに大きく、
CO2濃縮回路を持つシアノバクテリア、クラミドモナ
スなどの藻類は、触媒速度が高くCO2/O2特異性が低
いRubiscoを持っている。一方、Galdieria sulphuraria

やGriffithsia  monilisなどの紅藻類はCO2/O2特異性が非
常に高いRubiscoを有している15)。
　Form I のRubiscoについては高等植物内に限定して
もRubiscoの酵素特性に種間差がある。C3植物におい
ては固定した炭素の約30%が光呼吸によって失われる
と見積もられている。そのため、C3植物のRubiscoは
光呼吸を抑制するためにCO2に対する反応の特異性を
高めるように進化してきたと考えられる。一方、CO2

濃縮回路を持つC4植物、RubiscoのCO2/O2特異性と液
相中の[CO2] / [O2]が高くなる低温に適応したC3植物
は、触媒速度の高いRubiscoを持つことが知られてい
る16,17)。これらの植物が持つ高活性型RubiscoはC3植
物の光合成の改良に有効と考えられる。一方、
Rubiscoにおける触媒速度とCO2/O2特異性との間には
トレードオフの関係があることが示唆されている18)。
つまり、CO2/O2特異性が高いRubiscoは触媒速度が低
く、逆に触媒速度の高いRubiscoはCO2/O2特異性が低
いことが予想される。しかしながら、現在大気CO2濃
度は上昇し続けており光呼吸はおのずと抑制される
ことから、将来的な高CO2環境においては触媒速度の
高い高活性型Rubiscoを持つ方が光合成を有利に行え
ると考えられる。ただし、当然ながら高活性型であ
るとともにC O 2 / O 2特異性も高いに越したことはな
く、例外として紅藻Griffithsia monilisは、そのような
理想に近いRubiscoを持つことが報告されている15)。
　イネの光合成能力の改良を考えた場合、イネ科に
は多くのC 4植物や寒冷地に適応した種が含まれてい
る。後で述べるように、Rubiscoが生合成され触媒作
用を示すまでには宿主内の様々なタンパク質との相互
作用が必要であることから、できる限り遺伝的に近
縁のイネ科植物の中から有用なRubiscoを探索するこ
とが戦略的に望ましいと考えられる。そこで我々は
イネ科のC 4植物、耐寒性牧草類、高山植物について
Rubiscoの酵素特性を解析した19)。図1に示すとおり、
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解析したすべての植物がイネよりも高いRubiscoの触
媒速度を示した。次に、触媒速度が特に高かった植
物種についてRubiscoのCO2/O2特異性を決める上で重
要なKcを解析した。それらの植物種のRubiscoはイネ
のRubiscoに比べて有意に高いKcを示し、触媒速度と
K cには非常に高い正の相関が認められた（図1 B）。
この関係を見ると、Rubiscoの触媒速度とCO2/O2特異
性の間にあるとされるトレ－ドオフの関係は、触媒
速度とK cの間の高い相関に起因するものと考えられ
た。解析した植物の中で、C4植物のソルガム、寒冷地
牧草のチモシー、高山植物のウシノケグサのRubisco

は高い触媒速度の割にK cが低い傾向を示したことか
ら、イネの改良に有効であると考えられた。イネにソ
ルガムまたはウシノケグサのRubiscoを発現させた場
合の光合成速度のシミュレーションを行ったとこ

ろ、高CO2条件（葉緑体内CO2濃度: 50  Pa）における
光合成速度（R u b i s c oが律速すると仮定した場合）
は、ソルガムRubiscoの導入により40%、ウシノケグ
サRubiscoにより21%増加することが予想された19)。
ソルガムRubiscoの触媒速度はイネの2.5倍であり、ウ
シノケグサの1 .5倍よりも顕著に高かったことから光
合成速度の大きな促進効果につながるものと考えら
れた。

3. Rubiscoが生合成され活性化されるまでの過
程は複雑
　植物が持つForm IのRubiscoは、合成され活性を持
つL 8 S 8のサブユニット構造を取るまでの過程が非常
に複雑であり、様々なタンパク質との相互作用や修
飾を受ける必要がある（図2）。そのためForm Iの
RbcLを大腸菌などの再構成系の宿主や遠縁の植物内
で正しくフォールディングさせて、L 8 S 8の機能的な
Rubiscoを形成させることは困難であり、研究を進め
る上での障壁となっている。Rubiscoが生合成される
過程において、まず葉緑体内でRbcLより転写され生
じたmRNAの5’非翻訳領域に、MRL1というペンタト
リコペプチドリピートタンパク質が特異的に結合し
mRNAを安定化させる20)。また、RbcL mRNAの翻訳
はRbcSと会合していないRbcLがmRNAに結合するこ
とによりフィードバック阻害的な調節を受ける21)。こ
の現象によってRbcSとRbcLの量が協調的に調節され
ていると考えられている。そして翻訳後のR b c Lは
様々なN末端プロセシングを受ける22)。まず最初にホ
ルミル化されたN末端のMet1がペプチド脱ホルミル酵
素によって脱ホルミル化される。その後Met1とSer2が
除かれて、N末端になったPro3がN-アセチルトランス
フェラーゼによりアセチル化される。その他には、お
そらくRbcLが2量体になった後にLys14がRbcLメチル
トランスフェラーゼによりトリメチル化される。ただ
し、このトリメチル化が起こるかは種によって異な
る。翻訳後にN末端修飾されたRbcLはHsp70シャペロ
ンシステム（DnaK/DnaJ/GrpE）と相互作用してRbcL

の異常なフォールディングを防ぐ11)。Rubiscoの生合成
に特異的に働くBSD2 (bundle sheath defective2) は、こ
のHsp70シャペロンシステムに必要なタンパク質であ
ると予想されるが、作用点は解明されていない23)。そ
して部分的に折りたたまれたRbcLは、シャペロニン
60/21複合体の中でさらに高度に折りたたまれて最終
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図1  イネ科植物におけるRubiscoの触媒速度
(A) イネ科の高山植物（水色）、耐寒性牧草類（青）、C4植
物（黄）におけるRubiscoの触媒速度。矢印はそれぞれのグ
ループで触媒速度の高かった2種を示し、それらについてKc

の測定を行った。(B) Rubisco触媒速度とKcとの関係。文献18
に記載のデータを用いてグラフを作成または改変した。



的なRbcLの構造を取る11)。Rubisco特異的な分子シャ
ペロンRbcXは、RbcLのC末端と結合してシャペロニ
ン60/21複合体へのRbcLの再結合を防ぎ、RbcL2のダイ
マーを安定化させることにより(L2)4のコア形成を進め
る24)。その後、葉緑体移行シグナル配列が切断されN

末端がメチル化されたR b c SとR b c Xが置き換わり、
L8S8構造のRubiscoが完成する。しかしRubiscoが触媒
作用を示すには、さらにRubiscoに結合する様々な阻
害物質をRubiscoから解離させる分子シャペロン様タ
ンパク質Rubisco activaseの働きが必要である25)。この
Rubisco activaseとRubiscoの相互作用には種による特
異性があることがわかっている26)。Rubiscoの生合成
に関しては未だに不明な点も多く、近年になっても
RAF1 (Rubisco accumulation factor1) といったRubiscoの
生合成に特異的かつ必須の新規タンパク質が同定され
ている27)。また、Rubiscoの活性化に関してもカルボ
キシアラビニトール - 1 -リン酸ホスファターゼが
Rubiscoに結合する様々な阻害剤を分解することが最
近になって明らかとなった28)。Rubiscoが生合成され
触媒作用を示すまでには、我々が想像している以上に
複雑な要素が未だに隠されている可能性があることか
ら、異種のRubiscoを発現させる際には、できる限り
近縁の種が持つ遺伝子を用いた方が無難であると考
えられる。

4. Rubiscoの酵素特性とRbcS
　RbcSを持つForm IのRubiscoの種間における酵素特
性の違いがR b c LとR b c Sのどちらの性質によって決

まっているのか？という問題は長年議論されてきた。
Form IIとForm IIIのRubiscoはRbcSを含まないことか
ら考えても触媒作用にRbcLが重要であることは明ら
かであり、当然ながら触媒作用に重要なアミノ酸残
基はRbcLに存在している12)。一方、進化的に見ると
Form IのRubiscoはRbcSを獲得することによってCO2/

O 2特異性を高めることができたと考えられる2 9 )。ま
た、種間におけるアミノ酸配列の比較では、RbcLに
は変異が少なくRbcSには比較的変異が多い12)。これ
らのことから考えると、RbcSが酵素特性の種間差を
決める上で重要である可能性が考えられる。両者の
酵素特性におよぼす効果を比較する目的で、1 9 8 0年
代にコムギやタバコを用いた属間交雑の実験が行わ
れている。R b c Sは核ゲノムにコードされているが、
R b c Lは葉緑体ゲノムにコードされているため、その
性質は母性遺伝をする。コムギの属間交雑実験で
は、Rubiscoの触媒速度がおおよそ母性遺伝すること
が示された30)。また、RbcSの効果を検証したタバコ
の属間交雑実験では、RbcSの違いにより酵素特性の
パラメータは変化しなかった31)。近年のC4植物フラベ
リアの触媒速度の高いRubiscoのRbcLをタバコ葉緑体
に相同組換えした実験では、形質転換タバコにおけ
るRubiscoの酵素特性がC4植物フラベリアのものと同
等となった32)。これらの報告はRubiscoの酵素特性の
決定においてR b c Lが重要であることを示唆してい
る。しかしながら、これらの実験においてはRbcSの
効果については評価が不十分であった。属間交雑実
験では比較する対象の酵素特性の差が小さかったた
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図2　植物におけるRubiscoの生合成
LS: Rubisco大サブユニット、SS: Rubisco小サブ
ユニット、Hsp: Heat shock protein、NAT: N-アセ
チルトランスフェラーゼ、Pep: Met1、Ser2 ペプ
チダーゼ、DF: 脱ホルミル酵素、MRL1: ペンタ
トリコペプチドリピートタンパク質、50S/30S: 
葉緑体型リボゾーム、Cpn: シャペロニン、
RAF1: Rubisco accumulation factor1、BSD2: 
bundle sheath defective2、RLSMT: RbcLメチルト
ランスフェラーゼ、RbcX: Rubisco特異的分子
シャペロン、NMT: N-メチルトランスフェラー
ゼ、SPP: シグナルペプチドペプチダーゼ、TP：
RbcS葉緑体トランジットペプチド。



めにRbcSの効果が明確に出なかった可能性が考えら
れる。一方、植物以外の宿主を用いてRbcSの効果を
検証した研究がある。シアノバクテリアのR b c Lは大
腸菌内で正しく折りたたまれ、RbcSと機能的な活性
のあるサブユニット構造を取ることができる。大腸菌
内で高等植物のRbcSとシアノバクテリアのRbcLのハ
イブリッドRubiscoを形成させたところ、そのハイブ
リッドRubiscoはシアノバクテリアRubiscoに比べて低
いKcを示した33)。また、クラミドモナスにおいて作出
した植物由来のRbcSとクラミドモナスRbcLのハイブ
リッドRubiscoは、クラミドモナス野生型Rubiscoに比
べて高いCO2/O2特異性を示した34)。これらの報告に
おけるハイブリッドRubiscoでは触媒速度が低下する
など、酵素特性に不具合を生じている可能性も考えら
れたため確定的とはいえないが、R b c Lだけでなく
R b c Sも酵素特性の種間差の決定に関係していること
を示唆した。後ほど詳しく述べるが、近年我々は
R b c Sの重要性を示す明確な証拠をソルガム高活性型
RubiscoのRbcSを高発現する形質転換イネで得た35)。
形質転換イネにおけるR u b i s c oは部分的にソルガム
RbcSが組み込まれたイネRbcLとのハイブリッドとな
り、ソルガムRbcSの発現が高い系統ではRubiscoの触
媒速度がイネ野生型R u b i s c oに対して約5 0 %増加し
た。ソルガムRubiscoの触媒速度はイネの約2.5倍であ
るので、酵素特性の違いを部分的にしか説明できな
いが、少なくともRbcSがRubiscoの酵素特性に大きく
関わっていることは確かであるといえる。以上のこと
からRbcLだけではなくRbcSもRubisco酵素特性の重要
な決定因子であるという結論となり、酵素特性の改
良を考えた場合にRbcLとRbcSの両方がターゲットと
なり得ると考えられる。

5. 植物におけるRubiscoエンジニアリング
　Rubiscoの酵素特性の改良を目指して多くの研究が
行われてきた。ここでは主に植物を実験材料に用いて
行われたRubiscoエンジニアリングについて紹介する 

（表1）。RbcLを形質転換する場合、RbcLは葉緑体ゲ
ノムにコードされていることから、高等植物の中で葉
緑体形質転換法が確立されているタバコを用いた研究
が多い。タバコのR b c Sを残したまま葉緑体形質転換
により様々な種のR b c Lの導入が行われてきた。タバ
コ葉緑体はForm II、Form IIIのRubiscoを発現させるこ
とができるが36,37)、生合成が複雑なForm Iに関しては
特異性があり、シアノバクテリアやイネ、コムギ、ト
ウモロコシといった単子葉植物のRbcLを正常に発現
させることができない38,39)。また、紅藻のCO2/O2特異
性が非常に高いRubiscoについても導入が試みられた
が、正常にタンパク質を発現させることができなかっ
た15)。しかし双子葉植物のRbcLについては、比較的
遠縁の種の R b c Lであっても活性のある機能的な
Rubiscoが形成される。ヒマワリのRbcLを導入した例
では、タバコRbcSと正常な活性のあるハイブリッド
Rubiscoが形成された40)。ヒマワリとタバコのRubisco

の酵素特性には差が少ないためハイブリッドRubisco

の酵素特性は変化しなかったが、Rubisco量の低下に
より光合成や生育が阻害された40)。一方、タバコと同
じナス科に属するトマトのR b c Lを導入した場合は、
大気条件で生育するのに十分な発現量が得られた41)。
よって、遠縁の種のR b c Lを導入すると発現量が低く
なるが、近縁の種の遺伝子を用いればその問題は克
服できると考えられる。しかし、遠縁であれば必ず
不具合を生じるというわけではないようで、ヒマワ
リと同じキク科のフラベリアのRbcLを導入した場合
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宿主 導入したRubisco 酵素特性 特徴 文献

ﾀﾊﾞｺ ﾗﾝ藻 (L) ND 発現なし 39
ﾀﾊﾞｺ ﾋﾏﾜﾘ (L) 変化なし Rubisco低発現、生育不良 39, 40
ﾀﾊﾞｺ ﾄﾏﾄ (L) 変化なし Rubisco発現、生育、光合成が少し低下 41
ﾀﾊﾞｺ ﾌﾗﾍﾞﾘｱ C4(L) 高活性 Rubisco発現、生育、光合成が少し低下 32
ﾀﾊﾞｺ 紅藻Galdieria (L:S) ND 発現するが不溶性

紅藻Phaeodactylum (L:S) ND 発現するが不溶性 15
ﾀﾊﾞｺ R. Rubrum (Form II) R. Rubrum Form IIのL2が発現。生育不良、低光合成 36
ﾀﾊﾞｺ M. burtonii (Form III) M. burtonii Form IIIのL10が発現。生育に高CO2が必要 37
ｼﾛｲﾇﾅｽﾞﾅ ｴﾝﾄﾞｳ (S) 変化なし ｴﾝﾄﾞｳRbcS発現低い。活性化率低下 42
ｲﾈ ｿﾙｶﾞﾑ C4(S) 高活性 Rubisco高発現。光合成変化なし 35

表1  植物におけるRubiscoエンジニアリング

ND: 測定不可



については比較的高い発現量が得られている32)。この
研究ではアミノ酸配列の異なるC3型、C3-C4中間型、
C4型のフラベリアのRbcLを導入しており、Rubiscoの
発現量はC3-C4中間型において最も少なく非形質転換
フラベリアの約50%、C3型で最も多く75%であった。
この3種におけるアミノ酸配列の違いはわずかに3個
であるが、転写量に差異がないことから転写後の段
階でRubiscoの蓄積量に違いが生じるようである。ま
た重要なことは、C4型フラベリアのRbcLを導入した
形質転換タバコのRubiscoは、触媒速度がタバコに比
べて約40%増加したことである。この戦略は有効であ
るが、葉緑体形質転換が可能な限られた植物種にし
か適用できない。我々もイネにおいてソルガムR b c L

の葉緑体形質転換を試みているが、今のところ成功
していない。
　R b c Sに関する研究例は少なく、イネにソルガム
R b c Sを導入した我々の研究の他に、シロイヌナズナ
にエンドウのRbcSを導入した研究がある42)。この場
合、形質転換体におけるエンドウRbcSの発現量が少
ないこと、エンドウRbcSが部分的に組み込まれたシ
ロイヌナズナRubiscoでは活性化率の低下が起こるこ
とを報告している。R b c Sについても遠縁の種であれ
ば、Rubiscoの発現や機能に問題を生じる可能性があ
ると考えられる。
　植物以外を宿主とした研究としては、大腸菌や光合
成細菌を用いて遺伝子シャッフリングなどにより
RbcLにランダム変異を導入してRubiscoの酵素特性を
改良する試みが行われてきた。これらの方法では、
Rubiscoの触媒速度やRuBPに対するKm値にプラスの効
果をおよぼす新たなアミノ酸残基の同定につながっ
た43-45)。ただし、期待されたほどの大きなRubisco酵
素特性の改良には至っていないのが現状である。

6.　ソルガムRbcSを高発現する形質転換イネ
　これまでに述べてきたように、ソルガムの高活性型
Rubiscoが将来的な高CO2環境におけるイネの光合成
の改良に有効であると考えられたため、イネへの導入
を試みた。今のところソルガムR b c Lの葉緑体形質転
換には成功していないが、通常のアグロバクテリウム
法によりソルガムR b c Sを高発現する形質転換イネの
作出に成功した3 5 )。形質転換イネにおけるソルガム
RbcSの発現レベルは非常に高く、最大で全RbcSの約
80%に達していた。形質転換イネで発現するRubisco

はblue native - PAGEにおける移動度が非形質転換イネ
のRubiscoと同等であったことから、正常なL8S8構造
のR u b i s c oを形成していると考えられた。ただし、
RbcSに関してはイネとソルガムのキメラとなっている
と予想される。先にも述べたとおり、このソルガム
RbcSが組み込まれたRubiscoは有意に高い触媒速度を
示した。少し詳しく述べると、ソルガムR b c Sの発現
量が高い系統では触媒速度とK cが3 0 - 5 0 %増加し、
CO2/O2特異性が若干低下する傾向があった。このよ
うな酵素特性はソルガムとイネの中間的な値であるこ
とから、RbcSの形質転換のみである程度はRubiscoを
高CO2に適した高活性型に改変できることが明らかと
なった。このように形質転換イネRubiscoの酵素特性
は高活性型になり、さらにRubisco含量が増加したこ
とから、Rubiscoの触媒ポテンシャルは大きく増加し
たと考えられる。しかし、形質転換イネの光合成速度
はRubiscoによって律速される低CO2条件、RuBP再生
系により律速される高CO2条件のいずれにおいても非
形質転換イネと同程度であり、違いは認められな
かった。低CO2条件における光合成速度が促進されな
かったのは、形質転換イネRubiscoにおけるKcの増加
やCO2/O2特異性の低下が光合成速度に対して負の効
果をもたらしたことが一つの要因と考えられる。一
方もとよりR u b i s c oが律速しない高C O 2条件では、
Rubiscoの触媒速度を増加させても光合成に変化がな
いのは当然と考えられる。高CO2条件では非形質転換
イネにおいてもRubiscoの能力は過剰であり、アンチ
センス形質転換イネを用いた解析から、非形質転換
イネの65%程度のRubisco含量が最適であると見積も
られている8)。高活性型となったソルガムRbcS形質転
換イネのRubiscoでは、さらに50%以下にまでRubisco

含量を減少させることが可能となる。形質転換イネ
のRubiscoを適切に減少させることができれば、その
分の窒素は他の光合成関連タンパク質に分配されると
予想されることから、高CO2条件での光合成能力のポ
テンシャルを高めることができるはずである。
　したがって次に、ソルガムR b c S高発現イネにおい
てRubiscoをRNAi法によりノックダウンすることを試
みた。イネは5つのRbcS (OsRbcS1-5) を持ち、そのう
ちのOsRbcS1は葉身でほとんど発現していない。そし
て残りの4遺伝子 (OsRbcS2-5) の塩基配列は非常に相
同性が高い。一方、OsRbcS2-5とソルガムRbcSの塩基
配列はコード領域の3’側が比較的異なっている。そこ
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で、できる限りイネR b c Sのみをノックダウンするよ
うに、イネで最も発現が高いOsRbcS3の3’側コード領
域をRNAiのトリガーとしてソルガムRbcS高発現イネ
RbcSノックダウン2重形質転換イネを作出した。この
戦略はうまく機能し、Rubisco含量が減少しイネRbcS

の発現がほとんど認められない2重形質転換イネが得
られた（図 3）。また、ソルガムR b c S高発現イネ
（S S 1 0系統）の後代からコサプレッションにより
R u b i s c o量が減少した系統も得ることができた（図
3）。不思議なことに、このコサプレッション系統に
おいてもイネR b c Sが特異的にノックダウンされてい
た。現在、これらの系統を用いて光合成特性、高CO2

条件での生育特性など生理解析を進めている。

7.　おわりに
　我々は、高CO2環境下での光合成能力を改良するこ
とを目的に、高CO2環境に適応したC4植物の高活性型
Rubiscoをイネで発現させることを試みた。そして、
高活性型RubiscoのRbcSを導入するだけで、ある程度
の高活性型の酵素特性を持たせることが可能である
ことがわかった。RbcSのみでも有効ということは、
葉緑体形質転換が必要なRbcLとは異なり、イネ以外
の多くのC 3植物においても適用可能と思われる。コ
ムギ、ジャガイモ、ダイズのような主要作物や多くの
野菜類はC 3植物であることから農学的な意義は大き
いと考えられる。イネは単子葉植物であるが、双子葉
植物の中ではC 4植物のアマランサスが非常に高活性

のRubiscoを持つことがわかっており16)、そのRbcSを
同じく双子葉植物のタバコやシロイヌナズナに導入す
ることも興味深い。また、我々はイネを用いた研究
で寒地型の植物が持つ高活性のRubiscoのRbcSの導入
など、C4植物のRubiscoとは異なるタイプの高活性型
RubiscoのRbcSの効果を検証し、イネの光合成の改良
に最適なRbcSの探索も進めている。
　将来的な実用化に向けた問題点として、我々は手法
的に遺伝子組換えを用いていることから、屋外におけ
る栽培実験が現状では困難であることが挙げられ
る。したがって、FACE実験についても当然できない
ことから、高CO2環境における効果を圃場レベルで詳
細に検証することは難しい。遺伝子組換え作物に対
する国民の理解を得ることも重要であり、世界が
Rubisco律速から解放されるような高CO2環境になる
までに、解決しなければならない問題は多い。
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