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光合成生物にとって、光はエネルギー源であるが故に、最重要な情報ともいえ、光合成生物は高度な光応答シス
テムを備えている。光応答システムは、光感知、シグナル伝達、細胞・個体レベルの光応答で構成されており、そ
の各段階を詳細に解析することで、光応答システムを理解することができる。本稿では、光合成生物の中でも、ゲ
ノム情報や遺伝学的ツールが充実しているシアノバクテリアに着目し、その光応答システムを分子から細胞レベル
まで簡単に概説し、基礎研究としての今後の展望、更には、理解したシステムを基にした応用研究の展望を記す。

1. はじめに
　光合成生物は地球上のほぼ全ての生命にエネル
ギー源を供給しているという観点で、現在の生態系に
おいて最も重要な生物群の一つと捉えることができ
る。近年では、我々人間の生活で使用するエネル
ギーに関しても、光合成を利用する試みがなされてお
り、基礎的側面に加えて、応用的側面でもますますそ
の重要性が増している。また、光合成研究といって
も、光合成の素過程を原子・分子レベルで解明する
研究から、細胞から個体・生態レベルのマクロな視
点で光合成を捉える研究まで非常に幅広い。さら
に、光合成そのものを研究対象とするだけでなく、
光合成の制御、光合成生物の代謝や環境応答などの
研究も光合成研究と捉えることができる。実際、私
自身も卒業研究からこれまで一貫して、光合成生物で
あるシアノバクテリアを材料に研究を行っている
が、“光合成”そのものではなく、シアノバクテリアの
環境応答、特に光応答を研究対象としている。このよ
うに、非常に多岐に渡る研究領域に跨がっている“光
合成研究 ”の3 0年後を展望するのは非常に挑戦的な
テーマであるが、本稿では私がこれまで従事してきた
シアノバクテリアの光応答システムについて、私も含
めた様々な研究グループによる研究を簡単に概説し、
基礎研究としての今後の展望、更には、理解したシス
テムを基にした応用研究の展望を記したい。

2.  シアノバクテリアの光応答システム

 光合成生物にとって光はエネルギーであり、それ故
に最重要な情報といえ、変動する光環境下で効率良
く光合成するために、光合成生物は高度な光応答機
構を備えている。光合成生物が光に応答する仕組み
は大きく二つに分けられると私は考えている。一つ
は、光合成装置自身が応答するもので、ステート遷
移やキサントフィルサイクルなどがその代表例であ
る。もう一つは、光合成装置とは別の光応答システム
が光を感知し、転写制御やタンパク質の活性制御を通
じて光合成を制御するものである。この場合、わざ
わざ光応答システムを別個に構築しなければならない
が、その分、精緻なシステムが構築可能であり、実際
に、そのような光応答が多く同定されている。陸上植
物では、フォトトロピンを介した葉緑体定位運動、
屈光性制御、フィトクロムを介した避陰応答、芽生え
制御などがよく知られ、シアノバクテリアでは、走光
性制御、補色順化などが挙げられる1 - 3 )。このような
光応答システムのモデルを図1に示す。色素を結合し
た光受容体が光を感知すると、色素とその周辺のタ
ンパク質ドメインの構造が変化し、その後、ドメイン
間・タンパク質間のシグナル伝達を経て、最終的に細
胞レベルや個体レベルの光応答現象が発現される。
つまり、これら各段階を詳細に解析することで、光
応答システムを分子レベルから細胞・個体レベルまで
理解することができる。私はその中でも、最初の光
受容体が光を感知する仕組みを分子レベルで詳細に
解析してきた。

光合成研究　23 (3)   2013

141

‡ 解説特集「30年後の光合成研究」
* 連絡先 E-mail: narikawa@bio.c.u-tokyo.ac.jp

解説



　陸上植物にはフラビンを結合して青色光を感知する
クリプトクロムとフォトトロピンという光受容体と
開環テトラピロールを結合して赤色光と遠赤色光を感
知するフィトクロムという光受容体が存在する2 , 3 )。
陸上の光合成生物のほとんどがクロロフィル以外の補
助的色素をカロテノイド以外に持たない緑色植物であ
るため、均一な集団の中でクロロフィル同士が光を奪
い合っているといえる。その意味で、クロロフィルが
主に吸収する青色光と赤色光を感知するシステムを陸
上植物が持っているのは、適応的であると捉えられ
る。一方、シアノバクテリアには、フラビン結合型青
色光受容体とフィトクロムに加えて、シアノバクテリ
オクロムという光受容体群が存在する1)。その色素結
合領域はフィトクロムと同様であるが、紫／緑色光、
青／緑色光、緑／赤色光、赤／緑色光など、多様な
光質に応答する様々な光受容体が同定されている
4-9)。シアノバクテリアは水圏に存在することが多く、
水圏では補助色素の組成が異なるヘテロな光合成生
物の集団の中で光の奪い合いが起きていると推察さ
れる。そのため、シアノバクテリアはこのような多様
な光質を感知しているのかもしれない。
　近年の国内外の精力的な研究により、これらの多
様な分光特性は結合する色素の違いや光変換機構の
違いによって確立されていることが明らかとなりつつ
ある4-8,10-18)。中でも、シアノバクテリオクロムの光受
容ドメインの立体構造が複数報告されたことで、分子
レベルでの光応答機構解明により近づくことができ
た19,20)。現在は光受容ドメイン内部で、シグナル伝達
がどのように進むかが解明されつつあるが、ドメイ
ン・タンパク質間のシグナル伝達の分子機構解明が今
後の課題である。そのためには、光受容タンパク質全
長やタンパク質複合体での生物物理学的解析や立体構
造の決定が重要になるだろう。
　ドメイン・タンパク質間では、リン酸の受け渡し、

タンパク質間相互
作用、セカンド
メッセンジャーな
どを介してシグナ
ルが伝達され、最
終的に、転写制御
やタンパク質の活
性制御を介して、
光応答現象が発現

される。具体的な光応答現象としては、特に、走光
性、光合成アンテナ色素の補色順化、光依存的細胞凝
集などの現象について、その制御機構が詳細に解明さ
れてきている5,8,13,21-27)。中でも興味深いのは、走光性
や光依存的細胞凝集の解析から、紫～青色光がシアノ
バクテリアにとって、逃避すべき光であると示唆され
ていることである。陸上植物においても、葉緑体定位
運動の解析から、特に強い青色光は逃避すべき光と
なっている。陸上植物ではフラビンを結合するLOVド
メイン、シアノバクテリアでは、フラビンを結合する
BLUFドメインとシアノバクテリオクロムのGAFドメイ
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図1  光合成生物の光応答システムのモデル

図2  シアノバクテリアの光応答システムの概要
　シアノバクテリアの光応答システムについて、模式的に示
した。淡水や陸生のシアノバクテリアは多様な光質を感知し
て、走光性、細胞凝集、補色順化などを制御している。最
近、多様な光質を感知するシアノバクテリオクロムの結晶構
造が決定され、感知機構が分子レベルで解明されつつある。



ンが青色光を感知する光受容体である。つまり、“青
色光”を感知する分子は進化的に全く異なるにも関わ
らず、同様に青色光から逃避するシステムを構築して
いるのである。これに関連して、興味深い知見があ
る。酸素を発生する光化学系反応中心II複合体は強光
下で光阻害を受けるが、その光阻害は二段階で進行
し、最初の段階は紫外～青色光で誘導される28)。これ
は、酸素発生中心のマンガンが紫外～青色光を吸収
し、それにより酸素発生中心が壊れるからであると示
唆されている。つまり、酸素発生型光合成は青色光に
よって損傷を受けやすく、そのために、これらの種に
おいて共通して青色光を避けるシステムが構築された
と考えられる。
　これまでに記述してきたシアノバクテリアの光応答
現象は、主にSynechocystis sp. PCC 6803，
Thermosynechococcus vulcanus  RKN，Nostoc punctiforme

など、淡水や陸上に生息しているシアノバクテリアで
観察される現象である。近年のゲノム解析技術の急速
な進展により、シアノバクテリアに関しても40種以上
のゲノム配列が利用可能となっている。これらのシア
ノバクテリアから、光受容ドメインなどのシグナル伝
達系のドメインを探索すると、興味深いことに、淡
水・陸生のシアノバクテリアではそれらのドメインが
豊富に存在するのに対し、海洋性シアノバクテリアで
は非常に少ない傾向がある29,30)。海洋においては、環
境変動はあまり激しくなく、海の深度に沿ったニッチ
の形成と光合成集光装置の多様化により、生育環境に
適応していると考えられる31-33)。一方、淡水や陸上に
おいては、多様な光受容体が変動する光環境を感知
し、転写制御やタンパク質の活性制御を介して、その
光環境に順化していると考えられる。また、光環境そ
のものは大きく変動せずとも、光を奪い合う競合相手
の動態が変動しているのかもしれない。とにかく、結
果的に変動した光環境に応じて、淡水・陸生のシアノ
バクテリアは走光性、細胞凝集、集光装置の色素組成
などを制御していると考えられる。
　これまで、試験管の中で個々のモデル生物の光応答
現象が詳細に解析されてきたが、実際の生育環境で
は、他の生物との相互作用の中で生育している。光合
成生物が持つ本来の光応答システムを理解するには、
野外での生態学的な研究が必須であろう。また、単
なる生態学的解析に留まらず、近年急速に発達したゲ
ノム解析技術を利用したメタゲノム・メタトランスク

リプトーム解析と各種環境因子（メタデータ）とを
統合し、光環境変動に応答して、へテロな光合成生物
群の動態がどのように変動するかを解析することで、
光応答システムを生態レベルで詳細に理解できると期
待される。そして、メタゲノム解析などの結果の解釈
には、これまでに分子レベルの詳細研究により解明
された知見が役立つだろう。最終的には、試験管の
中で複数の光合成生物を培養し、光環境を変動させ
ることで、野外での生物間相互作用を再構築する研
究へと着地するかもしれない。

3. 多様な真核藻類の光応答システム
　緑色植物とシアノバクテリアに関しては、モデル生
物を用いた精力的な解析から、光応答システムの詳細
が明らかとなりつつある。酸素発生型光合成を行う
多様な真核藻類（灰色植物、紅色植物、黄色植物、
クリプト植物など）に関しても、それぞれ独自の光応
答システムを保持していることが期待されるが、光受
容体や光応答システムに関する知見は限定的である。
これらの生物において、分子から個体レベルまでよく
分かっている光応答システムは、黄色植物であるフシ
ナシミドロにおける、オーレオクロムによる青色光依
存的な分枝形成くらいである34,35)。ゲノム配列が決定
されている種が少なく、形質転換系が確立されている
種も少ないことが、これらの生物における知見の蓄
積を遅らせているといえる。シアノバクテリアの場
合、淡水や陸生のシアノバクテリアが光応答系を発達
させ、海洋性シアノバクテリアは光応答系をあまり持
たない代わりに海の深度に沿ったニッチを形成してい
ると前項で述べた。これらの生物群においても、収
斂進化で同様の傾向が観察される可能性がある。淡
水性の真核藻類について網羅的に光受容体や光応答
現象を探索することで、多様な光応答システムが見つ
かるかもしれない。特に、緑色光集光システムを持つ
紅色植物やクリプト植物から、多様な光質に応答す
るものが発見されると期待している。

4. 応用研究に向けて
　これまでの解析で、シアノバクテリアの光応答シス
テムが詳細に理解できたといえる。そこで、この理解
したシステムを応用利用できないか、検討している。
光は可逆的で時間・空間分解能が非常に高いツール
であり、光質と強度という二つのパラメーターで細か
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く制御可能である。また、光受容体は二つの光質の
間で光変換を示すものや、暗反転を示すものが多い
ため、多くの光受容体では光の効果は可逆的であ
る。これらの利点から、光を用いて細胞を制御する
オプトジェネティクスや分子の局在を細胞レベルで可
視化する分子イメージング技術が、フラビン結合タン
パク質、ロドプシン、GFP系蛍光タンパク質などを活
用することで、近年、急速な発展を遂げている36-39)。
しかしながら、光合成生物を対象にしたオプトジェ
ネティクスや分子イメージングを行う場合、利用する
タンパク質が吸収する光や発する蛍光が、光合成装置
が吸収する光や発する蛍光と被らない必要がある。
その意味で、遠赤色光～近赤外光はクロロフィルの吸
収する赤色光より長波長であり、それらの光を吸収
するタンパク質は、非常に有用であると考えられる。
また、これらの長波長の光は、光合成生物だけでな
く、動物の個体レベルでのオプトジェネティクス・分
子イメージングにも適した光である。これらの光は、
細胞に豊富に存在するヘモグロビン、メラニン、水な
どによって、あまり吸収されたないため、組織の奥深
くの細胞や分子まで浸透しやすい。しかしながら、
上記のタンパク質群に関しては、650 nmより長波長の
光を吸収するタンパク質の開発は進んでいない。
　そのような状況の中で、長波長の光を吸収する色
素・ビリベルジンを結合したバクテリオフィトクロム
という光受容体に注目が集まっている。バクテリオ
フィトクロムはビリベルジンを共有結合し、700 nm と
750 nm の間で可逆的に光変換する光受容体である40)。
このタンパク質を土台として、変異導入により、蛍光
の量子収率が改善された蛍光プローブがこれまでに二
つの研究グループから報告されている41-43)。これらは
ともに700 nm付近の光を吸収し、725 nm付近の蛍光を
出す。これらの蛍光特性は、光合成生物や動物の個体
への適用に適しているが、いくつかの改善すべき点が
残っている。1つ目は、色素を結合するタンパク質領域
が大きい点、二つ目はタンパク質が二量体以上の多量
体を形成する点である。一方、シアノバクテリオクロ
ムにおいては、色素の結合には25 kDa 程度のGAFドメ
インが必要十分であり1)、また、GAFドメインの結晶
構造解析等から、単量体で存在することも分かってい
る2 0 )。これらの特徴から、シアノバクテリオクロムは
バクテリオフィトクロムで改善すべき点を既に克服し
ていることが分かる。しかしながら、天然のシアノバ

クテリオクロムにおいては、最も長波長でも、赤色光
を吸収するタンパク質が知られているのみである。そ
こで、結合色素の改変や色素近傍アミノ酸の変異導入
により、吸収波長を長波長にシフトさせることができ
れば、好ましい。現在、実際に赤色光と緑色光の間で
可逆的光変換を行うシアノバクテリオクロムに対し、
本来結合する色素よりも長波長を吸収する色素を結合
させることで、両方の吸収型を50-60 nm ほど長波長に
シフトさせることに成功している（Narikawa et al. in 

preparation）。また、シアノバクテリオクロムは光受容
ドメインと酵素活性ドメインとの組み合わせが多様で
あるため1)、キメラタンパク質を作製することで、新規
の組み合わせを創出しうる。このように、吸収する光
の波長や制御ターゲットを変えることで、目的に合っ
た多様な光制御系を構築可能であると期待される。蛍
光プローブとしては、安定的に高い蛍光量子収率を実
現するために、変異導入による光変換を示さないタン
パク質の取得が求められる。最終的には、光スイッチ
や蛍光プローブを植物細胞や動物細胞に導入すること
でその性能を評価し、実用可能なレベルまで開発した
いと考えている。

5. おわりに
　私はこれまで、シアノバクテリアの光応答に着目
し、分子から細胞レベルまでの基礎研究を行ってき
た。今後は、真核藻類なども用いて生態レベルまで
解析の枠を拡げ、また、基礎研究だけでなく応用研究
にもアプローチしていきたい（図3）。多岐に渡った
領域での展望を記載したので、全体の統一感があま
りなく、発散した内容になってしまったが、読者の
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図3  今後の研究展望



方々の今後の研究展開への一助に少しでもなれば幸い
である。
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