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研究成果の概要（和文）：一般的に植物は低温下において、光合成電子伝達が原因となる傷害を起こすことが知
られている。常緑樹はこのような傷害を防ぐため、冬季は光化学系IIでの持続的な熱放散を行っている。本研究
では、この熱放散の分子機構を明らかにするため、イチイ、トドマツなどの常緑針葉樹を材料として、複数の光
環境下において、RNA、タンパク質、タンパク質複合体、光合成色素、光合成エネルギー移動に関する総合的な
解析を行い、ELIPとよばれる色素結合タンパク質がこのプロセスに関わることを示した。

研究成果の概要（英文）：Generally, it is known that plants suffer damage due to photosynthetic 
electron transport at low temperatures. Evergreen trees prevent such damage by performing sustained 
thermal dissipation through photosystem II during wintertime. In this study, we conducted 
comprehensive analysis of RNA, proteins, protein complexes, photosynthetic pigments, and energy 
transfer related to photosynthesis with several different evergreen species including Taxus 
cuspidata, Abies sachalinensis, and a few other species, and indicated that a pigment-binding 
protein called early light-induced protein is involved in this thermal dissipation process.
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研究成果の学術的意義や社会的意義
植物が低温で光傷害を起こすという現象は広く知られている。このような光傷害への感受性には種間差がある。
また、さまざまな環境要因が光傷害への感受性に影響をしている。本研究は、なぜ常緑樹は低温での光傷害に強
いのか、という疑問を出発点として、その仕組の一端の解明につながる発見をした。とくにELIPという色素結合
タンパク質が冬季の光化学系での熱放散に関わることを示すデータを得た。また、樹種によって、複数の熱放散
の分子機構を持つ可能性を示す知見を得た。このような知見は、常緑樹の低温での光感受性の分子基盤として、
将来、森林学、生態学の分野において活用されることが期待される。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
(1) 寒冷圏で常緑樹が越冬するためには、細胞や組織が凍結耐性をもつだけでなく、光化学系が
光傷害をうけないことが重要である。寒冷圏では、冬季においては、細胞内の代謝活性が大きく
低下することにより、光化学系電子伝達で発生する電子を受容する物質が不足するため、電子伝
達によって活性酸素が生じるリスクが高くなる。活性酸素による傷害を防ぐためには、光化学系
電子伝達を抑制する必要がある。一般的に常緑樹においては、冬季に光化学系 II において励起
エネルギーを熱として放散することにより、光化学系 II における電荷分離が抑制されることが
知られており、この応答は持続的な熱放散として知られている。しかし、このような冬季の熱放
散を引き起こす分子的な実体や機構については明らかになっていなかった。 
 
(2) 冬季の持続的な熱放散の分子機構に関する仮説としては、カロテノイドの一種であるゼアキ
サンチンの蓄積が熱放散を引き起こす、強光で蓄積すると言われる Early light-induced protein 
(ELIP)が関与している、光化学系 II の分解（光阻害）がおきる、などいくつかの仮説が提唱さ
れていた。また、この研究を開始してまもなくのころ、Bag ら(2020)によって、光化学系 II か
ら光化学系 I への励起エネルギーの移動（スピルオーバー）がこの分子機構の実体である、とい
う論文が報告された。これらの仮説、および本研究における結論を図１にまとめた。 

 
図 1:冬季の持続的熱放散の
分子機構に関する主な仮説
および本研究の結論 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
２．研究の目的 
 
 本研究の目的は、北海道に生息する代表的な常緑樹を材料として、各種の光合成に関するパラ
メーターの測定、RNA-Seq、光合成色素の変動、タンパク質およびタンパク質複合体の変動を
解析することにより、これまでに提唱されていた仮説を検証しつつ、冬季の持続的な熱放散の分
子機構を明らかにすることである。 
 
 
 
３．研究の方法 
 
森林総研北海道支所にて、イチイ、ドドマツ、エゾマツ、エゾアカマツの苗を栽培し、それぞれ、
Open 条件（直射日光があたる条件）と Shaded条件（寒冷紗によって被陰した条件）で生育した。
（ヒノキアスナロも当初育成していたが、生育がよくなかったため、後日、実験から外した。）
また、北大・低温研にてイチイの成木（8 m 程度）およびツルマサキも研究に供した。これらの
樹木の光化学系 II 最大量子収率（Fv/Fm）や環境光における量子収率（Phi2）の測定および光合
成色素（クロロフィル２種およびカロテノイド７種）の測定を年間を通して行った。 
 さらに、光化学系のサブユニットのタンパク質量を正確に行うため、多数のサンプルを扱う方
法を開発した（この手法については一部、改良中）。光化学系 IIや光化学系 I、アンテナタンパ
ク質 LHCなどの定量を行った。また、光化学系を Clear-native PAGEで分離し、光化学系の量を
見積もった。また、持続的熱放散に関わるタンパク質の同定のため、電気泳動を行ったゲルを網
羅的に切り出し、質量分析によってタンパク質を同定した。 
 さらに、上記の常緑樹のチラコイド膜の抽出方法を開発し、チラコイド膜の時間分解クロロフ
ィル蛍光測定を行い、夏および冬のイチイおよびツルマサキにおけるチラコイド膜内でのエネ



ルギー移動を解析した。 
 
 
４．研究成果 
 
(1) 年間を通した Fv/Fmおよび Phi2の変化 
 森林総研における４つの樹種、および、低温研にて育成している２つの樹種に関して、いずれ
においても冬季において、Fv/Fm および Phi2 の低下が観察された。ほぼ例外なく、冬季におい
ても、Fv/Fm が Phi2 よりも若干高くなる現象がみられたことから、冬季においてもチラコイド
膜における光合成電子伝達およびチラコイド膜でのΔpH 形成がある程度行われていることが確
認できた。上記の樹種において、森林総研において、Open 条件で育てた４つの樹種においては
とくに Fv/Fmおよび Phi2の低下が顕著であった。森林総研において、一定光条件下で測定した
クロロフィル蛍光の結果可から、冬季には PhiNO が高いことが示されたが、これは、冬季におけ
る持続的熱放散の増大を示している。 
 冬季の Shaded 条件において、イチイとトドマツは比較的高い、Phi2、Fv/Fm の値を示し、春
先の持続的熱放散からの回復が早かった。一方、エゾマツ、アカエゾマツは同じ条件では比較的
Phi2、Fv/Fmともに低い値を示し、持続的熱放散からの回復はイチイ、トドマツに比べて２週間
程度遅くなった。Open 条件においては、いずれの樹種も Phi2、Fv/Fm ともに低い値を示し、春
先の持続的熱放散からの回復も遅かった。 
 
(2) 光合成色素の解析 
 いずれの場合にも冬季において、zeaxanthin の顕著な増加と violaxanthin の減少が観察され
た。とくに、chlorophyll あたりにおいても zeaxanthin の増加が顕著であったことから、これ
らの zeaxanthin は光化学系タンパク質には結合していない可能性が示唆された。一方で、Open
条件では、chlorophyll 量自体の現象がみられた。この結果は、Open 条件では葉がダメージを受
けて、チラコイド膜自体が減少したと考えられた。この結果は Open 条件における光阻害を示唆
している。森林総研の４つの樹種は Open 条件では年間を通して、比較的高い zeaxanthin量を維
持したが、Shaded条件では、夏には大きく減少した。これらの結果は、光合成色素の応答には、
季節に応答している要素と光強度（あるいは光ストレス）に応答している要素があることを示唆
している。これらの光合成色素の変化は、低温研のイチイやツルマサキにおいても基本的に同様
であった。 
 
(3) RNA-Seq解析 
 RNA-Seq解析は低温研のイチイおよびツルマサキを材料として行った。いずれにおいても、冬
季に顕著な ELIP mRNAの蓄積が見られた。とくにイチイにおいては、冬季の mRNAの 20%程度を
占めるまでに ELIP mRNAが増加した。イチイにおいては、ELIP mRNAは 40種類程度のアイソフ
ォームがあると推定された。光化学系のサブユニットの遺伝子発現は冬季は全体的に減少して
いたが、この結果は、下記に述べるタンパク質発現の結果とは完全には一致せず、光化学系タン
パク質に関しては、転写後制御や安定性が蓄積に大きく影響すると推測される。 
 
(4) タンパク質複合体および光化学系タンパク質の解析 
 Open 条件においては、光化学系 II の D1 タンパク質の量は冬季に大きく減少した。一方、
Shaded条件においては、D1タンパク質の量は緩やかに減少した。この結果は、Open 条件では強
い光阻害が起きていることを示唆している。一方、Shaded条件での緩やかな D1の減少は、持続
的熱放散を説明できるほどは大きくはなく、光阻害以外の持続的熱放散の機構が存在している
ことが示唆された。 
 Clear-Native PAGEによる複合体の解析では、低温研のイチイは冬季も相当量の光化学系 II、
光化学系 Iを維持していることが示されたが、ツルマサキにおいては、光化学系 IIが顕著に減
少した。これは光化学系 IIの応答、とくに光阻害に関して樹種、および、環境の差が大きく影
響することを示している。 
 抗 ELIP 抗体を数種類作成したが、これらは、イチイおよびツルマサキにしか反応をしなかっ
たので、その他の樹種については、質量分析の結果などを加味して ELIPの量を推定した。イチ
イおよびツルマサキに関しては、冬季に大量の ELIPが蓄積しており、その量は光化学系アンテ
ナタンパク質と比較できるほどのレベルに達していた。トドマツ、エゾマツ、アカエゾマツにお
いても、冬季に ELIPの蓄積がみられたが、イチイの数分の一程度の量ではないかと推定された。 
 
(5) 時間分解クロロフィル蛍光測定 
 イチイのチラコイド膜（夏及び冬の試料）の時間分解クロロフィル測定を行ったところ、冬季
の試料に置いては、非常に早い時間帯(30 - 40 psec)において、光化学系 IIのアンテナにおい
てクエンチングが起きていることが示唆された。ツルマサキにおいても光化学系 IIの領域での
蛍光寿命が短くなる現象が観察されたが、季節ごとのばらつきが大きいため、どの時間帯での変
化が大きく寄与しているか、という点に関してはさらなる解析が必要な状況である。 
 一方、Bagら(2020)が指摘していたスピルオーバーに関しては、イチイおよびツルマサキにお



いて、夏季と冬季で大きな変化は観察されなかった。その他の樹種で持続的熱放散へのスピルオ
ーバーの関与を排除できるものではないが、別途、横野ら(2008）がイチイでチラコイド膜のス
タッキンの増減を調べた結果を考慮しても、必ずしも持続的熱放散の強い時期にチラコイド膜
のスタッキングが緩むわけではないことから、スピルオーバーの関与は必須ではないと考えら
れる。 
 
 本研究を通じて、冬季の持続的熱放散をタンパク質、タンパク質複合体、光合成色素、RNA-Seq
の解析によって、これまでよりも詳細に解析することができた。とくに、冬季の光化学系 IIア
ンテナでのクエンチング、そして、ELIP の関与を示唆することができた。また、樹種や光条件
に応じて、光阻害（光化学系 IIの D1サブユニット）を伴う量子収率の低下とこれによらない量
子収率の低下の２種類があることを示すことができた。 
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