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多くの藻類は、二酸化炭素（CO2）欠乏ストレス環境においても光合成を維持するために、膜輸送体

やチャネルを用いて積極的に細胞外から葉緑体に無機炭素（Ci: CO2と HCO3
–
）を取り込み、固定酵素

周辺に CO2を濃縮する仕組み「無機炭素濃縮機構」を持つ。「光合成のターボエンジン」にも例えら

れるこの仕組みは、シアノバクテリア、緑藻、珪藻を用いた研究でその共通性と多様性が明らかになっ

てきた。本稿では、無機炭素濃縮機構の駆動とその制御について、クラミドモナスを中心に最新の知

見を紹介する。 
 
1. はじめに 
	 人類は、温暖化・食糧不足・エネルギー枯渇な

ど様々な問題を抱えている。これに対して、藻類

が持つ無機炭素濃縮機構（Carbon-concentrating 
mechanism: CCM）を利用し、光合成の能力を極
限まで高めた植物を創出することで解決しよう

とするプロジェクトが世界的規模で進められて

いる。その研究の土台となる CCMの基礎的な知
見が相次いで報告されるなど、CCM 研究はホッ
トトピックスのひとつになりつつある。本稿では、

その発見から約 40 年に渡る CCM の分子機構の
解明の歴史について、最新の知見を踏まえながら

振り返り、緑藻の CCMの分子機構の理解がどこ
まで進んだのかをクラミドモナスを中心に紹介

する。 
 
2. 水圏における光合成の CO2欠乏ストレス 
	 植物は太陽光のエネルギーを利用して水と

CO2から有機物と O2を作る光合成を行い、地球

上の全ての生命活動を根底から支えている。特に、

光合成に必要な CO2 を効率よく細胞内に取り込

む過程は、光合成の律速となる要因の一つである。

陸上植物では、葉の表皮にある気孔が開閉して

CO2 を取り込む量を調節し、また受動的な CO2
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輸送に関わるアクアポリンが同定されている 1)。

C4 植物では、維管束鞘細胞と葉肉細胞の複雑な

相互作用による有機酸の脱炭酸反応を介する濃

縮経路が存在するが、CO2や HCO3
–
を能動的に葉

緑体に運ぶ輸送体は見つかっていない。 
	 微細藻類の光合成による一次生産は、地球上の

光合成全体の約 50 %を占めることから、水圏環
境における光合成を理解することは重要である
2,3)。微細藻類にとって電子供与体である水は豊富

に存在するが、以下の i) – vi) に述べる理由から
光合成の基質である CO2が欠乏し、Rubiscoによ
る CO2の固定能は理論値の約 25%に制限される
4)。 
 
i) 現在の大気と平衡状態にある淡水を模した系
において、水圏環境の CO2濃度は通常 15 µM以
下 で あ り 、  CO2 固 定 酵 素 Ribulose 1, 
5-bisphosphate carboxylase/oxygenase (Rubisco)の
最大反応速度の半分を与える CO2濃度「Km(CO2)
値」よりも低い。Jordan and Ogren（1981）の試
算によると、シアノバクテリアと緑藻の Km(CO2) 
値はそれぞれ 105–320 µM および 25–38 µMであ
り、9–19 µMを示す高等植物の Km(CO2) 値に比
べて高く、そのため CO2 に対する親和性が低い
5)。 

解説 
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ii) Rubiscoは、Ribulose 1, 5-bisphosphate (RuBP)
に CO2を結合して 3-Phosphoglycerate (3-PGA)を
生成することでカルビン・ベンソン回路に入るカ

ルボキシラーゼ反応だけでなく、RuBP に O2を

結合して 3-PGAと 2-Phosphoglycolate (2-PG)を生
成するオキシゲナーゼ反応も触媒する。CO2の供

給が限られる水圏環境においては、Rubisco の触
媒反応はカルボキシラーゼ反応よりもオキシゲ

ナーゼ反応に傾きやすくなる。 
iii) 光合成生物の細胞密度の増加に依存して、溶
存 CO2の 50–80 %が光合成によって消費される
6)。 
iv) 水中におけるCO2の拡散速度は大気中の場合

に比べて 10,000分の 1と低い 7)。 
v) CO2は中性以上の pH条件では水と反応して重
炭酸イオン（HCO3

–
）の形で多く存在する。例え

ば、pH 7.8では HCO3
–
は CO2の約 30倍、pH 9.0

では 400倍以上になる。 
vi) 電荷を帯びた HCO3

–
は細胞や葉緑体を覆う生

体膜を通過することができない。 
 
3. 藻類の無機炭素濃縮機構 
	 藻類はこのような CO2 欠乏環境においても光

合成能を維持するために、無機炭素（Ci: CO2と

HCO3
–
）を積極的に細胞内に取り込み、CO2 を

Rubisco の周囲に濃縮する仕組み「無機炭素濃縮
機構（Carbon-concentrating mechanism: CCM）」
を持つ。 
	 光合成が律速されない 3–5%程度の高い濃度の
CO2を含む空気を通気する「高 CO2条件」で生育

させた細胞は、C3 植物型の光合成特性を示す。

これに対して、大気レベルの 0.04 %の濃度の CO2

を含む空気を通気する「低 CO2 条件」で生育さ

せた細胞は、CO2が欠乏しているにも関わらず細

胞は Ci に対して高い親和性を示し、効率的な光
合成を行うことができる 8, 9)。藻類細胞の Ciに対
する親和性の指標の一つとして、光合成における

酸素発生の最大反応速度の半分の値を与える Ci
濃度「K0.5(Ci)値」を用いることが多い。例えば、
緑藻クラミドモナスでは高 CO2 条件における

K0.5(Ci)はpH 7.8において約300 µMであるのに対

して，低 CO2条件では親和性が上昇し、約 35–40 
µMを示す 9)。 
	 C4 型光合成における有機酸の脱炭酸反応を介

する濃縮経路（BiochemicalなCCM）とは異なり、
藻類の CCM は細胞膜や葉緑体包膜に局在する

Ci輸送体やチャネルを介した Ciの直接的な輸送
（Biophysical な CCM）による。これは、「細胞
外から葉緑体内への Ci の輸送」→「HCO3

–
から

CO2への変換・濃縮」→「CO2の固定」→「漏れ

た CO2のリサイクル」からなる 4 つの過程と、
それを制御する仕組みとして捉えられる。これは、

自動車などのターボ（チャージャー）エンジンが

燃料を燃やすために使う酸素を圧縮し、より多く

のパワーを作り出す仕組み「酸素の吸入」→「圧

縮」→「燃焼・膨張」→「排出」に似ていること

から、CCM は「光合成のターボエンジン」にも
例えられる 10)。 
 
4. CCMの起源と多様性 
	 シアノバクテリアが地球史に出現した約 30 億
年前の地球の大気の CO2 濃度は、現在の数百倍

であったと考えられている。従って地球史初期の

シアノバクテリアは CO2 欠乏ストレスにさらさ

れることなく、CCM をもつ必要はなかった。そ
れ以降の時代における CCMの起源について実際
に特定することは難しいが、微細藻類の CCMに
多様性が生じたのは、大気中の CO2 濃度が急激

に減少した環境変化に起因すると考えられる。大

気中の O2と CO2の濃度に関しては、少なくとも

6 億年前には O2濃度は現在とあまり変わらない

レベルにあり、CO2濃度は現在の 15–20倍（0.6–
1.0%）含まれていたとするモデルが報告されてい
る 11)。従って、光強度の高い環境では相対的に

光合成の基質となる CO2濃度が減少し、CO2の欠

乏ストレスにさらされる可能性が考えられ、藻類

はこの時点ですでに CCMを持っていた可能性が
ある。さらに、約 4.5億年前に始まった陸上植物
の出現と活発な光合成により、大気中の CO2 濃

度が急激に減少し、逆に O2の濃度が 30 %以上に
まで上昇した。この急激な大気組成の変化は、水

圏環境の微細藻類に極端な CO2 欠乏ストレスを

生じさせたと考えられ、その結果として微細藻類
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は多様な CCMを進化的に獲得したのではないか
と考えられている 12)。つまり、現在の藻類が持

つ多様な CCMは、地球史初期のシアノバクテリ
アに由来する単系統ではなく、約 4億年前に存在
していた微細藻類がそれぞれ独立に獲得した多

系統のシステムであることが示唆される。シアノ

バクテリアが持つ CCMに関与する膜輸送体やカ
ルボキシゾームの構成因子などの遺伝子群が緑

藻や珪藻には保存されていないことからも、

CCMの起源が多系統であることが示唆される 11)。

シアノバクテリアの CCM は、Synechocystis sp. 
PCC6803 や Synechococcus elongatus PCC7942 な
どをモデルとして精力的に研究されているが
13,14)、本稿では緑藻の CCMを中心に紹介する。 
 
5. CCM研究の幕開け 
	 宝月と宮地らは、4%と 0.04%の CO2を含む空

気をそれぞれ通気して生育させたクロレラの光

合成特性を調べ、細胞に与える Ci濃度と CO2固

定量をプロットした。すると、0.04%の CO2を通

気した細胞は Ci への親和性が上昇することを見
出し 8)、その低 CO2条件で誘導される炭酸脱水酵

素（Carbonic anhydrase: CA）が細胞の Ciへの親
和性を変化させる重要な因子であることを示し

た 15)。さらに、CA を利用した間接的な Ci 輸送
を伴う濃縮機構の存在を示した 16)。時を同じく

して、アナベナやクラミドモナスでも CO2 を濃

縮する仕組みがあることが示され 9,17)、CCM研究
は世界的に広まっていった。初期の CCM研究に
おいては、阻害剤を用いた実験や様々な環境条件

における CCMの生理学について精力的な研究が
行われていたが、微細藻類における Ci の輸送・
濃縮に関わる CA については生化学的な解析が
進んだ 18)。さらに、CA の遺伝子構造が解かれ、
一次配列の類似性から、緑藻の酵素がヒト赤血球

の酵素と同じグループに含まれる真核型α-CA
に属しており 19)、陸上植物の葉緑体やシアノバ

クテリアの酵素が属するβ-CA とは別のグルー
プに属することが示された 20)。しかし、CCMを
実際に駆動する膜輸送体やその制御にどのよう

な遺伝子群が関わるのかは長らく不明であった。

藻類の光合成の仕組みを解明するうえで重要と

なるこの問題は、分子遺伝学の力により解決され

ていくことになる。 
 
6. CCM研究の分子遺伝学的解析 
	 微細藻類の CCMの分子遺伝学的研究は、主に
単細胞緑藻クラミドモナス Chlamydomonas 
reinhardtiiを用いて進められてきた。クラミドモ
ナスは、ゲノム情報が解読されていること 21)、

エレクトロポレーションによる迅速かつ容易な

形質転換系が開発されていること 22,23)、大規模挿

入変異株ライブラリーやゲノム編集を始めとし

た分子遺伝学的ツールが整備されていること
24-26)、四分子解析を用いた遺伝解析（分子育種）

が可能であること 27)などの理由から、光合成、

脂質蓄積、鞭毛運動などの生命機能を遺伝子レベ

ルで明らかにすることができるモデル生物であ

る 28)。 
	 これまでに、高 CO2 条件では正常に生育でき

るが、CCMの駆動が必要な低 CO2条件では生育

できない、あるいは生育速度が遅延する変異株が

複数単離され、その変異原因遺伝子を同定するこ

とで、CCM の駆動や制御に必要な因子が遺伝子
レベルで同定されてきた（表 1）。これらの因子
の詳細な機能ついては後述する。 
	 また以前は、培養中の CO2濃度について高 CO2

条件と低 CO2 条件の二条件に分けて議論されて

きたが、少なくともクラミドモナスは溶存 CO2

濃度に応じて少なくとも三段階の順化機構を持

つことが分かってきた 6)。すなわち、溶存 CO2

濃度が 70 µM以上の高 CO2条件（high-CO2: HC）、
6–70 µMの低 CO2条件（low-CO2: LC）、6 µM未
満の超低 CO2条件（very low-CO2: VLC）にそれ
ぞれ順化することができる 29)。例えば、後述す

る LCIBの変異株は、HCと VLC条件では生育で
きるが、LC 条件では生育できない表現型を示す
30,31)。 
 
7. クラミドモナスの葉緑体内構造 
	 多くの藻類において、Rubisco は葉緑体ストロ
マのピレノイドと呼ばれる構造に集積している。

従って、藻類は少なくとも細胞膜と葉緑体包膜の

障壁を乗り越えて Ci を輸送し、Rubisco 近傍に
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CO2を濃縮する必要がある。クラミドモナスの特

徴的な葉緑体内構造（図 1）を利用して、巧みに
CO2濃縮を行う仕組みが見えてきた。 
	 クラミドモナスは細胞内に 1 つのカップ状の
葉緑体を持つ。細胞の鞭毛がある方向を apical、
反対側を basal とした時、葉緑体の basal 側にピ
レノイドを持つ。また左右に lobeと呼ばれる尖っ
た構造を持つ。この特徴的な構造の生理学的な意

義については不明であるが、光化学系（PS）II

複合体のアセンブリと修復が葉緑体内で区画化

されていることに関係する可能性がある 32)。 
	 藻類の多くは、葉緑体の中に鮮明な顆粒として

観察されるピレノイド（pyrenoid: ギリシア語で
pyren：果実の核、eidos：形）と呼ばれる細胞内
微細構造を持つ。ピレノイドの有無、位置、形状、

数は同一種内で安定しているため、ピレノイドの

形態や個数は微細藻の種同定に用いられる。ツノ

ゴケ類の例外を除いて、植物が陸上化するに伴っ

てピレノイドは消失したため、ピレノイドは水圏

 

表 1 .	 クラミドモナスにおける無機炭素濃縮機構の変異株と原因遺伝子 

変異株名 遺伝子 コードされるタンパク質 細胞内局在 参考文献 

炭酸脱水酵素 

ca1-3, cia3 CAH3 α-type carbonic anhydrase 
チラコイド膜 
ルーメン 

61, 62, 63, 64 

pmp1, ad1 LCIB Putative carbonic anhydrase 葉緑体ストロマ 29, 30, 31, 79, 90, 91 

輸送体・チャネル 

ycf10 Ycf10 
CemA-like proton extrusion 

protein-like protein 
葉緑体包膜 92 

Ain-1, lcia LCIA Anion channel 葉緑体包膜 29, 51, 52, 79, 93 

Hin-1 HLA3 ABC-type transporter 細胞膜 50, 51, 52, 71 

cia8 CIA8 Sodium:bile acid symporter subfamily N.D. 94 

制御因子 

ccm1, cia5 CCM1, CIA5 Zn2+-binding regulatory factor 核 49, 73, 74, 75, 76, 77, 78, 79, 95 

lcr1 LCR1 MYB-transcription factor N.D. 81 

H82 CAS 
Ca2+-binding protein with 

rhodanase-like domain 
チラコイド膜 82, 83, 85 

光呼吸酵素 

pgp1 PGP1 Phosphoglycolate phosphatase N.D. 67, 68, 96 

hcr89 GDH1 Glycolate dehydrogenase N.D. 69 

その他 

lci5 EPYC1/LCI5 Rubisco interacting protein ピレノイド 39, 41, 42 

rca1 RCA1 Rubisco activase ピレノイド 97 

had1 HAD1 Putative dehydrogenase N.D. 98 

cia6 CIA6 SET domain methyltransferase N.D. 99 

cia7 CIA7 Putative protein N.D. 100 

N.D., not determined. 
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環境における光合成の機能に密接に関連するこ

とが示唆される。 
	 クラミドモナスのピレノイドはデンプン鞘に

囲まれ 33)、多方向からチラコイド膜が陥入して

おり、このチラコイド膜は特に「ピレノイド

チューブ」と呼ばれる。この構造は少なくとも

60 年以上前の電子顕微鏡像で記述されており 34)、

後述するようにピレノイドチューブを介して

CO2を濃縮するモデルが提唱されている。さらに、

クライオ電子顕微鏡を用いて構築された葉緑体

とピレノイドの三次元構造像から、ピレノイド

チューブ（直径が約 100 nm）の中に複数のミニ
チューブ（長軸の直径が約 20 nm）が通っている
様子が鮮明に観察された 35)。ミニチューブの内

腔は葉緑体ストロマと通じており、ストロマとピ

レノイドマトリックスの間で炭素固定代謝にお

ける低分子を拡散させるための管として働く説

が提唱されている 35)。実際に、CCMが駆動され
る時に、RuBPと 3-PGAの代謝フラックスがピレ
ノイドとストロマの間で高くなることが示され

ている 36)。また、このミニチューブの構造につ

いても、50 年以上前の電子顕微鏡観察によりす
でに指摘されていたことは特筆すべきことであ

る 37)。 
	 これまで、クラミドモナスのピレノイドの実体

はRubiscoの集積による静的な結晶構造体である
と考えられてきたが、その分裂と合成をリアルタ

イムで観察した結果から、ピレノイドは「液-液

 
 

 
 
図1.  
（A）単細胞緑藻クラミドモナスの細胞内構造。（B, C, D）ピレノイド領域の微細構造。ピレノイドはデンプ
ン鞘に囲まれ、チラコイド膜の一部はピレノイドに貫入したピレノイドチューブを形成している（B）。ピレ
ノイドチューブの中にさらにミニチューブ構造が観察される。（C）はピレノイドチューブの断面のクライオ
電子顕微鏡像、（D）はクライオ電子顕微鏡像から構築したピレノイドチューブとミニチューブの三次元構造
を示す。（A）はマックス・プランク研究所の Benjamin Engel博士から提供された図を改変した。（B, C, D）
は文献 35の図を改変した。 

 

A
 

細胞壁

細胞膜

核

デンプン鞘
Basal 
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相分離（liquid-liquid phase separation: LLPS）」さ
れた非膜系のオルガネラである可能性が示唆さ

れている 38)。LLPSとは、よく振ったドレッシン
グの中で振る舞う油滴のように、分散していた小

滴が素早く融合して、より大きい液滴を形成する

性質を示す。また、単離したピレノイドのプロテ

オーム解析から、ピレノイドには Rubiscoの他に
デンプン・カロテノイド・アミノ酸の代謝、RNA
代謝・翻訳、テトラピロール・クロロフィルの合

成に関わる因子や多くの機能未知タンパク質が

約 200 種類も含まれていることが分かってきた
39,40)。 
	 Essential pyrenoid component 1 (EPYC1)はピレ
ノイドに局在するタンパク質の 1 つである。
EPYC1 は、低 CO2条件で発現誘導を受ける遺伝

子として同定され 41)、コードされるタンパク質

が低 CO2 条件でリン酸化されることが報告され

ていた low-CO2 inducible protein 5 (LCI5)と同一の
タンパク質である 42)。EPYC1/LCI5は Rubisco小
サブユニットと相互作用し、ピレノイド内部への

Rubisco のアセンブリに必須であることが示され
たが 39)、リン酸化との関係はまだ分かっていな

い。また、細胞から抽出した Rubiscoと大腸菌で
合成した EPYC1/LCI5を in vitroで混合すると相
分離された小滴を形成することも示されている
43)。オミクス解析からは、分子量が約 80 kDaを
超えるタンパク質はピレノイドから排除されて

いることが分かり 44)、LLPSによって生じる表面
張力がピレノイドへ移行するタンパク質の選抜

に関わる可能性が示唆されている 45)。さらに、

ピレノイド欠損株の解析から、ピレノイドは炭酸

固定の場としてだけでなく、CCM 関連タンパク
質の蓄積や代謝の制御に影響を与えることも分

かってきた 46)。 
 
8. クラミドモナスの Ci輸送・濃縮モデル 
	 上記の変異株の表現型解析、変異原因遺伝子の

同定、葉緑体内構造、CCM の誘導に伴って発現
する遺伝子群の情報から 47-49)、クラミドモナスの

Ci 輸送・濃縮経路に関して、以下のような分子
メカニズムが推定されている。 
 

i) 細胞外から葉緑体ストロマへの Ci輸送 
	 VLC条件では、Ciは主に HCO3

–
の形で輸送さ

れると考えられている。HCO3
–
の輸送には細胞膜

に局在する ATP-binding cassette (ABC)型輸送体
high-light activated 3 (HLA3)と葉緑体包膜に局在
するアニオンチャネル low-CO2 inducible protein 
A (LCIA)が協調して働く 50-52)。ATPaseの阻害剤
であるバナジン酸を添加すると CCM駆動時にお
ける HCO3

–
依存的な光合成が阻害され 53)、VLC

条件ではミトコンドリアが細胞膜近傍へ移動す

ることから 54)、HLA3はミトコンドリアから供給
される ATPのエネルギーを利用して HCO3

–
を輸

送することが示唆される。また、細胞膜に局在す

る膜タンパク質 low-CO2 inducible protein 1 (LCI1)
も Ci 輸送に関わり 55)、HLA3 とタンパク質間相
互作用することが報告されているが 44)、LCI1が
HCO3

–
と CO2 のどちらの輸送に関わるのかは明

らかでない。 
	 LC条件では、Ciは主に CO2の形で輸送される

と考えられている。CO2輸送体はまだ明らかでな

いが、ストロマに流入した CO2 は後述する

LCIB/LCIC 複合体によって HCO3
–
へ変換される

と考えられている。LC条件と VLC条件で発現誘
導される遺伝子群に違いが認められないことか

ら 49)、LC条件では HLA3と LCIAの HCO3
–
輸送

活性が翻訳後調節やアロステリック調節によっ

て不活性化される可能性がある 56)。 
	 HC条件では、ヒト赤血球膜に存在する Rhesus 
(Rh)の相同タンパク質 Rh-1 が細胞膜に局在し、
CO2の受動的な取り込みを担う

57)。Rh-1 の発現
は HC 条件で誘導され、VLC 条件では抑制され
る。HC条件における発現を RNAiによって抑制
させた株では、HC条件で生育が遅延し、VLC条
件では違いが見られないことから、Rh-1 は VLC
条件で誘導される CCM の Ci 輸送には直接関わ
らないと考えられる。 
ii) Ciプールの形成 
	 光照射条件における葉緑体ストロマの pHは約
8.0 の弱アルカリ性に保たれているため、輸送さ
れた Ciは主に HCO3

–
の分子種で存在し、葉緑体

包膜に囲まれた Ci プールを形成する。CO2は生

体膜を容易に透過するため、細胞外への漏出を避
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けるには CO2が迅速に HCO3
–
へ変換されること

が重要である。ストロマにおけるCO2からHCO3
–

への変換反応には、β-CAである CAH6が関与す
ると考えられてきたが 58)、CAH6は鞭毛に局在す
ることが報告され 44)、モデルの修正が必要になっ

た。最近になって、low-CO2 inducible protein B 
(LCIB)の相同タンパク質かつ相互作用因子であ
る LCICが、亜鉛を配位したβ-CA型の反応中心
構造を持つことが明らかになり 59)、LCIB/LCIC
複合体がストロマにおける Ci プールの維持に関
わると推定されている。しかし、大腸菌でタンパ

ク質合成した LCIB、LCIC、LCIB/LCIC複合体の
in vitro における CA 活性は検出されなかったた
め 59)、in vivoでは葉緑体ストロマの HCO3

–/ CO2

比に応じて CA活性のオン・オフを調節するよう
な制御機構がある可能性が示唆されている。 
iii) ストロマからチラコイド膜ルーメンへの
HCO3

–
輸送 

	 葉緑体ストロマにある HCO3
–
は、チラコイド

膜に局在する HCO3
–
輸送体あるいはチャネルを

介して、ストロマからチラコイド膜ルーメンへと

輸送されると考えられている。この輸送体あるい

はチャネルはまだ明らかでないが、その候補とし

てLCIBと相互作用する因子でチラコイド膜に局
在が予測されるベストロフィンの相同タンパク

質が報告されている 44)。卵黄状黄斑ジストロ

フィー（ベスト病）の原因遺伝子として同定され

たベストロフィンは、その相同タンパク質がほぼ

すべての生物群で保存されているアニオンチャ

ネルである。シロイヌナズナのベストロフィン相

同タンパク質は、チラコイド膜に局在する Cl–

チャネルとして H+濃度勾配形成により生じる膜

電位を打ち消し、プロトン駆動力の調節に関わる
60)。クラミドモナスでは、LC/VLC条件で発現が
誘導されるベストロフィン相同遺伝子が複数見

出されている 47)。遺伝子重複により変異株の表

現型は解析が難しいが、今後はゲノム編集を用い

た多重遺伝子破壊株の作出による機能解析が期

待される。 
iv) チラコイド膜ルーメンにおける HCO3

–
から

CO2への変換 

	 光照射下で、チラコイド膜ルーメン内はプロト

ンの流入により約 pH 5の酸性に傾いている。そ
のため、HCO3

–
と CO2の平衡は CO2側に偏って

おり、輸送された HCO3
–
はルーメンに局在する

α-CA である CAH3 によって容易に CO2へ変換

される 61)。CAH3が CCMの機能に必須であるこ
とは、その変異株の解析により示された。

ca1-3/cia3株はHC条件では正常に生育できるが、
LCあるいは VLC条件において生育が停止する。
また、ca1-3/cia3 株は HCO3

–
の輸送は正常だが、

Rubiscoへ供給するためのHCO3
–
から CO2への変

換が損なわれているため、細胞内に大きな Ci
プールが形成される 61-64)。 
v) ピレノイドへの CO2の拡散と Rubisco による
固定 
	 上述したように、チラコイド膜の一部はピレノ

イドチューブとしてピレノイドに貫入している。

また、CAH3は HC条件ではストロマのチラコイ
ド膜ルーメンで PSII と相互作用しているが、
CCM 駆動時にはピレノイド内（ピレノイド

チューブのルーメン）に局在を変化させ、この移

動には CAH3 のリン酸化が関わることが示唆さ
れている 65)。従って、CAH3によって変換された
CO2 はピレノイドチューブを介して容易にピレ

ノイド内部に拡散し、Rubisco によって固定され
る。 
vi) ピレノイドから漏れ出た CO2の再利用 
	 Rubiscoによって固定されなかった CO2は葉緑

体から細胞質側へ漏出する可能性がある。これを

防ぐために、ピレノイドの周囲で CO2 をトラッ

プしHCO3
–
に再変換する機構が推定されている。

興味深いことに、LCIBと LCICは LC条件では葉
緑体ストロマに分散しているが、VLC 条件では
その局在を変化させ、ピレノイドの周りに集合す

る 31,66)。従って、β-CA型の反応中心構造を持つ
LCIB/LCIC 複合体がピレノイドから漏れ出た
CO2を HCO3

–
に変換することで、CO2を再利用す

るモデルが提唱されている 31)。 
 
9. CCMを誘導するシグナル 
	 真核生物において、CCM を誘導するシグナル
の実体はいまだに明らかでない。単純に細胞内あ
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るいは細胞外の Ci 濃度の低下がシグナルである
とする以外にも諸説ある。例えば、光呼吸酵素を

コードする Phosphoglycolate phosphatase 1 (PGP1)
とGlycolate dehydrogenase 1 (GDH1)の欠損変異株
は CCMが駆動できずに生育が停止し 67-69)、これ

らの遺伝子の発現は CO2 欠乏条件で一過的に誘

導されることから 47,49)、光呼吸経路の活性やその

代謝産物が CCMの誘導に必要であることが示唆
されている。また、DCMU の添加によりペリプ
ラズム炭酸脱水酵素をコードする CAH1 と LCI1
の発現誘導が抑制され 19,70,71)、細胞内への Ci 濃
縮が阻害されることから 9)、電子伝達鎖における

レドックス状態の変化が CCMを誘導するシグナ
ルの出発点である可能性も考えられる。また概日

リズムが CCMの誘導に関わることも示唆されて
いる 72)。近年、分子遺伝学的なアプローチによ

り、CCM の制御に関わる因子が以下のように複
数同定されてきた。 
 
10. CCM1/CIA5と LCR1による CO2シグナル伝

達カスケード 
	 生育に高 CO2が必要な CO2要求性変異株 cia5
株 73)と C16 株 74)は最初に単離された CCM 調節
変異株であり、その変異原因遺伝子として Zn2+

結合タンパク質をコードする CCM1/CIA5が同定
された 75, 76)。CCM1/CIA5は、mRNAならびに
タンパク質レベルで CO2 濃度条件に関わらず恒

常的に発現しており、in vivoで約 280–500 kDaの
高分子複合体を形成する 77)。また、CCM1/CIA5
は CO2 濃度条件に関わらず核に局在することか

ら、CCM1/CIA5 が核内で転写因子複合体として
機能することが示唆されている 78)。CCM1/CIA5
の変異株では、LC/VLC条件で誘導される多くの
遺伝子群（LCIA、LCIB、LCIC、HLA3、CAH1、
LCI1 など）の発現誘導が損なわれていることか
ら、CCM1/CIA5が CO2のシグナル伝達の最上流

に位置するマスターレギュレーターであると推

定されているが 49,78,79)、実際にCCM1/CIA5がCO2

あるいは HCO3
–
と結合してセンサーとして機能

しているかどうかは不明である。マイクロ流体デ

バイスを用いた実験から、クラミドモナスは約

30 mMの HCO3
–
に対して正の走化性を示すが、

cia5 株ではこの走化性が失われたという興味深
い結果も報告されている 80)。 
	 ペリプラズム層に局在する CA をコードする
CAH1 のプロモーター配列を用いたレポーター
アッセイから、CAH1 と LCI1 の発現制御を担う
MYB転写因子 low-CO2 stress response 1 (LCR1)が
同定された 81)。LCR1 はそれ自身が CCM1/CIA5
によって発現制御を受けることから、LCR1 は
CO2 シグナルを増幅し、下流の遺伝子に伝える

transmitterとして機能すると考えられている。 
 
11. 葉緑体から核へのレトログレードシグナル
による CCM遺伝子の転写制御 
	 CO2 欠乏条件下で生育できない表現型を指標

としたクラミドモナス変異株のスクリーニング

により、HLA3と LCIAの蓄積量が低下した変異
株H82が単離された 82)。H82株の原因遺伝子は、
植物に特有な Ca2+結合タンパク質 calcium sensing 
receptor (CAS)のオルソログをコードしていた 83)。

CASは疎水領域を挟んで N末端側に Ca2+結合領

域、C 末端側に機能未知の rhodanase-like ドメイ
ンを持つ 84)。 
	 H82株におけるHLA3と LCIAの蓄積量の低下
は、HLA3 と LCIA が転写レベルで抑制されてい
ることによる 83)。興味深いことに、VLC 条件に
移して 20 分後では、H82 株でも野生株と同様に
2 つの遺伝子の転写は誘導されるが、2 時間後に
はその発現量が維持されない。従って、CAS は
CCM1/CIA5 によって初期に転写誘導された
HLA3と LCIAの発現維持に関わると考えられる。 
	 CASの細胞内局在は、HC条件では葉緑体全体
に分散するが、VLC 条件ではピレノイドチュー
ブに沿ってピレノイド内部へと集合する 83,85)。こ

の時、ピレノイド内部の Ca2+濃度も上昇している

ことから、CAS はピレノイド内で Ca2+と結合し

て、何らかのシグナルを発信していると考えられ

る。すなわち、CAS を介したピレノイドから核
へのレトログレードシグナルが、HLA3 と LCIA
の転写の維持に関わり、CCM の制御に関わると
いうモデルが考えられる（図 2）。藻類の CCM
は主に CO2 の濃度変化により制御されると多く

の研究者が考えてきたが、CASが CCMを制御す
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る発見は 「Ca2+による光合成の制御」という古

くて新しい問題を改めて提起するものとなった。 
	 陸上植物の CASもチラコイド膜に局在し、CO2

ガス交換を行う気孔の閉鎖や、葉緑体から核への

レトログレードシグナルにより植物の免疫応答

に関わる遺伝子発現を制御することが報告され

ている 86,87)。つまり、CAS による葉緑体を介し
たレトログレーシグナルは、緑色植物の進化の途

上で共生により緑藻が出現した早い段階ですで

に獲得されていたことが示唆される。また、藻類

の CO2濃縮と陸上植物の CO2ガス交換といった、

光合成維持のための CO2の獲得が、CAS という
共通の因子で制御され、植物進化の過程で保存さ

れていることも分かってきた。今後は、Ca2+と

CO2 のシグナル伝達のクロストークを調べるこ

とで、緑色植物が持つ光合成の調節機構の進化と

多様性が解明できると期待される。 
 
12. おわりに 
	 これまでに述べた数多くの研究によって、緑藻

の CCMにおける駆動と制御の全体像が少しずつ
明らかになってきた。とはいえ、まだ未解明な点

が多く残されている。例えば、チラコイド膜に局

在することが予測される HCO3
–
輸送体/チャネル

や、ピレノイドから核へのレトログレードシグナ

ルの実態は不明である。環境中の CO2 濃度に応

答してピレノイドの内部や周囲へと局在を変化

させる LCIB や CAS の局在変化の制御機構につ

 
 

 
 
図2. 
（A）緑藻クラミドモナスにおける CCMの駆動と制御のモデル。黒丸で示したチラコイド膜に局在する重炭
酸イオン輸送体/チャネル、黄丸で示したレトログレードシグナル、紫丸で示したカルシウムチャネルに関し
ては未解明である。（B）CCM の駆動に重要な LCIB の葉緑体内局在変化。Clover は改変型 GFP。スケール
バーは 5 µm。（C）CCMの制御に重要な CASの葉緑体内局在変化。スケールバーは 5 µm。文献 85の図を改
変した。 

 

A
 

高co,条件 超低co,条件

---- ---// ~ ', 

/ " 
編胞質 ( LC/A 

核
HLA3 ) 

ヽ ー ー ／'- / -- / -------

蜆 LCIB/LCIC複合体

● 遊離ca>•

…や co,の拡散

． 
[Ca' •]..,• 

3-PGA l tttt-"'1 , dlffi・. J • 

~c~. ..... ~....... .. .... : ・シ}....... co, 
＆ 

一
.. 

← → 

‘ 
／ 
/ ’’” ~ ...... , 
( LC/A I ¥ 

ヽ
'-. .!iiiilil- ~ A3 ) 
. ・.. ペ ー ／ . -----
[Ca"]叩 土 レトログレードシグナル HCO,-

HCO,-

B
 高CO2条件 超低CO2条件 c

 

高CO2条件 超低CO2条件

A
a
>
0
-
U
,
8
I
U
1
 ．ヽ．

 
ド、

J
.

心

―

．＞、
ーヽ
、:
``•と

ゞ
ゞ
紐”―

4
、
{、
ふ
蕊

ゞ
‘

ECII>

。-u'sv:>



光合成研究	 29 (1) 2019 
 

 23 

いても不明である。また、ピレノイドそのものの

機能や、その構築に関わる因子についても明らか

でない点が多い。ピレノイドの分裂様式の解明や、

藻類におけるピレノイドの多様性と陸上植物に

おけるその消失の謎は、相分離されたオルガネラ

の性質が植物の進化の過程でどのように変遷し

ていったのかを明らかにする上でも重要な課題

である 88)。 
	 このような現象を理解するためには、明確な表

現型を持つ変異株を用いた順遺伝学的解析は依

然として重要である。しかし、細胞内のタンパク

質の局在やオルガネラの形態などの観察によっ

て表現型を記述する必要がある場合は、顕微鏡に

よる変異株スクリーニングに非常に時間がかか

るという問題がある。最近筆者らは、蛍光顕微

鏡・計算機による機械学習・セルソーターの三者

を統合した「インテリジェント画像活性細胞選抜

法」によって、機械ベースのクラミドモナス高速

変異株スクリーニングが可能であることを示し

た 89)。今後は、このような先端技術を取り入れ

ることで、光合成分野における CCM研究がさら
に加速することが期待される。 
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