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研究成果の概要（和文）：光合成反応は太陽光エネルギーを生命に取り込む。しかし、過剰な光は、光合成系を
破壊する。この回避には「非光化学的消光機構：nonphotochemical quenching mechanism :NPQ」が働き、光エ
ネルギーを熱に変え、水の蒸散で冷却することが現在ではよく知られている。従って、乾燥下ではNPQはとま
り、殆どの植物は枯死する。それにもかかわらす、乾燥耐性光合成種も多い。本研究では多様な乾燥耐性種に分
布する“乾燥誘導性の過剰光エネルギー散逸機構（drought-induced NPQ; d-NPQ）”の存在を示し、その同定
法、分布、機構、を確定し、利用方法を考察した。

研究成果の概要（英文）：　Excess solar light absorbed into photosynthetic system is known to be 
dissipated to heat to prevent damages of the system by the “so called nonphotochemical quenching 
mechanism (NPQ)” and then the produced heat is dissipated by transpiration of water. The light 
stress under dry condition, therefore, cannot be avoided by the sjmple NPQ mechanism so that most of
 plants die under sunshine under drought conditions. However, some photosynthetic organisms are 
known to survive even under drying conditions under strong sunshine. It is due to the 
drought-induced NPQ mechanism (d-NPQ). We identified this mechanism and showed that a new strong 
energy-quencher state is formed inside photosynthetic reaction center-II of these organisms. A new "
d-NPQ" mechanism became visible and detectable only after the development of picosecond fluorescence
 measurement analysis. We identified it in more than 50 lichens, mosses, algae, cyanobacteria and 
plants, and discssued its identification and usage. 

研究分野： 生物物理学

キーワード： 光合成　乾燥耐性　励起エネルギー移動　地衣類　光傷害　励起状態　クロロフィル　光合成モデル

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　光合成生物の乾燥耐性の機構と分布の理解は、農業にとっても、光合成生物の地上進出の過程を考える上でも
重要である。維管束系の出現過程の考察にも役立つ。本研究による乾燥耐性の分子機構の解明は、今後さらに遺
伝子レベルでの研究に役立つ。さらに光合成分子装置上での、励起エネルギー移動過程の直接理解のために、反
応中心上のクロロフィル色素間での、エネルギー移動過程を理論解析した。解明された分子構造をもとに励起子
理論で検討を進め、計算機上に４種の1型反応中心の理論モデルを構築し、その分光特性、エネルギー移動過程
を再現した。このモデルを利用して、色素系改変効果の理論検討を進めた。

※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。



 
１．研究開始当初の背景 

 
 植物は、過剰な光エネルギーを受けると光合成系が光障害を受け、色素系が壊され枯死する。
日本の日中では、太陽光強度は、光合成系の能力に対して過剰なエネルギーをもたらす。植物
は、吸収された光エネルギーの過剰部分を熱として、散逸させ蒸散系で冷やすしくみを持つこ
とがしられている。重要なものとして、 非光化学的消光（nonphotochemical quenching; NPQ）
機構が知られている。強光下では NPQ 機構が発動され、光合成電子伝達反応➡イオ ン移動
➡酵素反応➡アンテナタンパク質の修飾による消光、がおこる。アンテナタンパク質中に、光
エネルギーを熱に変換して放散する消光センター（クエンチャー）が生成され、光傷害が防止
されると推定されている。 
 
 ほとんどの酸素発生型光合成生物（植物、藻類、シアノバクテリア）がもつ NPQ 機構は、
昼働き、夕方には停まり、光合成系の安全管理をしている。しかし、乾燥（あるいは凍結）下
では、蒸散による冷却が必要な NPQ は働かず、光はラジカルを作り出し、光合成色素系を破
壊し、植物は枯死する（干害、冷害）。強い乾燥に耐える光合成生物がいることはわかっていた
が、その正確な分布、耐性機構は未知であった。 本研究では、乾燥や低温に強い耐性をもつ光
合成生物種を広く同定し、長く不明であった乾燥下での光耐性機構(乾燥誘導-非光化学的消
光:d-NPQ)を明らかにした。  
 
２．研究の目的 
 
 乾燥耐性の植物中に、乾燥で誘導される「過剰光エネルギー散逸機構＝d-NQP」を調べ、そ
の分子機構を解明する。広範な乾燥耐性光合成生物（地衣類：菌類と藻類の共生体、 コケ、維
管束植物、藻類、シアノバクテリア） を対象に、d-NQP 現象の分布、特製を探索する。 
 
 新たな 研究連携のもと、同定や扱いが困難であった「典型的な d-NQP 生物」である共生型
の光合成生物＝地衣類を主対象に、乾燥条件下で の光合成反応解析方法を開発する。これを利
用して、同様な乾燥耐性をもつと期待される一部の乾燥耐性高等植物、コケ、藻類、シアノバ
クテリアの乾燥耐性光合成の研究をすすめる。 
 
 地衣類は非植物の菌類の細胞中に光合成をする藻類、シアノバクテリアが細胞内共生する共
生生物であり、植物学の対象としては異端で、専門家も少ない。樹木や壁などに付着し、乾燥
すれば可逆的に光合成をとめる。しかし、地衣類の光合成系はほとんど研究されていなかった。
これを主に用いて乾燥耐性光合成の分子機構、発動条件、多様性を明らかにする。さらに、非
地衣類の光合成研究や、新型光合成植物の作成にもこの知識を活用できる。 
 
 
３．研究の方法 
 
 当時大学院生であった小村理行氏が偶然に地衣類光合成系のクロロフィル蛍光寿命を測定し、
他生物で観測されたことのない異常な短寿命を観測したことがこの研究の端緒となった。そこ
で、新型光合成系の研究で協力していた岩崎郁子氏（当時秋田県立大）に、地衣分類学者の山
本好和氏（当時秋田県立大）を紹介していただき、地衣類の網羅的採取を共同で行った。採取
した地衣体の半分は山本氏が分類同定に使用し、残り半分は当方の実験室に持ち帰り、超高速
蛍光寿命測定を行うという方法で日本各地の地衣類試料の測定を行った。 
 
 乾燥時のピコ秒領域での光エネルギー移動促進現象は我々が開発した超高速ストリークカメ
ラ・レーザ分光装置により、「低温 77K でのクロロフィル蛍光寿命の変化」 として直接観察し、
さらに結果を理論解析した。コケ、多様なシノバクテリア、藻類、乾燥耐性緑色植物なども対
象に蛍光寿命を検討し、未知、複数の過剰エネルギー散逸機構を同定し、その分子機構を検討
した。遺伝子情報も検討した。d—NPQ の機構を知るため、さらに多様な生物の反応中心上での
クロロフィル分子配列と、励起エネルギー移動過程や蛍光特製を理論面からも検討した。 
 
４．研究成果 
 
 一部の光合成生物は、乾燥耐性や低温耐性をもつ。その中でも樹皮や岩石表面に広く分布す
る地衣類（緑藻やシアノバクテリアを内部共生する菌類）は、乾いて長時間強光にさらされて
も死なず、雨や霧で再湿潤するとすぐさま光合成を再開することを確認した。しかし、地衣の
光合成系やその乾燥耐性の分子機構は、地衣自体の乾燥耐性の機構とともに、長く不明であっ
た。 
 
 我々は偶然地衣類を乾燥下で観察し、乾燥条件下では、地衣内部共生藻の光化学系Ⅱ（PSⅡ）



上の励起エネルギーが超短時間（10 ps 程度）で完全消失することを、超高速レーザ分光法に
よる蛍光寿命測定で発見した(Komura ら 2010, BBA)。 この短寿命化は可逆的で、水の再添加で
数分以内に回復する。これ以前にコケのクロロフィル蛍光が乾燥で低下するという、Heber ら
の報告があったがその機構はわかっていなかった。 
 
 我々の蛍光寿命研究の結果は、この分子機構を探るための新しい手がかりを与えた。それま
で通常植物で連続光照射下で見られてきた NPQ よりも 10 倍以上強力な蛍光減少が乾燥時の地
衣にはみられた。 これを「乾燥誘導性の非光化学的消光機構 drought induced NPQ」（d-NPQ と
略称）」と名付けた。 d-NPQ 機構は、湿潤状態で見られる NPQ 機構と似ている。 しかし NPQ
は脱水状態では起こらず、蛍光寿命の促進も桁違いに小さい。 一方 d-NPQ では 100 倍近い蛍光
寿命の促進があり、両者ははっきり区別され、分子機構が異なることがあきらかとなった。そ
こでこの顕著な蛍光寿命促進現象を指標にして新たに発見した d-NPQ 機構の分布、発動条件、
分子機構を探った。 
 
 d-NPQ 現象は地衣類でまず発見されたが、「細胞内共生生物」の光合成研究は境界領域でもあ
り、困難であった。国内外の地衣類研究者数も少なく（日本地衣類学会は学生会員をいれた会
員数 50名）、分類研究に偏っており、地衣類の光合成についてはほとんどわかっていなかった。
「ピコ秒蛍光測定装置中に置かれた、小石表面上の地衣類の発する超高速短寿命の蛍光減衰過
程」は、我々のこれまでの光合成系の常識を覆した。幸運にも恵まれ、地衣類研究者との連携
が進み、55 種の地衣類を日本各地で採取、同定、測定できた。発表論文を媒介に海外（ド イ
ツ、オランダ）研究者との協力も生まれた。 
 
 さらに乾燥耐性コケについても蛍光寿命測定を行い、 d-NPQ 機構の存在を確認した。コケ採
取分類では岩月善之助氏（故人：服部研究所）の協力を得た。さらに乾燥耐性光合成植物研究
の先駆者「独 Tubingen 大 U. Heber （1931-2016）博士(先述)からの提案で、近縁で乾燥耐性
のコケ２種 Rhytidium rugosum と Rhytidiadelphus sqauarrosus （図１）の比較研究を開始
した。20年以上の Heber 氏の野外観察では、これら２種はともに乾燥耐性だが、陰性：日陰に
適応（R. sqauarrosus）と陽性：日向に適応（R.rugosum）である。色素系自体は乾燥してもほ
ぼ変わらず、ともに乾燥耐性だが、後者は強光下で枯れる。しかし、Heber 氏の行ってきた蛍
光収率のみを測定する PAM 測定では同様に見えていた。 
 
 我々の蛍光寿命測定から、この２種は異なる d-NPQ 特性をもつことが直接示された（図２）。
陽性コケでは乾燥下で PSII 色素系内部に quencher を生じ（A 型）蛍光寿命が早まり、陰性コ
ケでは弱い寿命促進で少量のエネルギーだけが消光された（B 型）（Yamakawa、Heber, Itoh、
2017）。この他、コケ種によっては、A, B 型が協奏的に働くことがわかった。 陰性の R. 
sqauarrosus では PSII 蛍光強度の減少は、uphill エネルギー移動(spill over) により PSII 
内から、短波長の（エネルギーレベルの高い）アンテナクロロフィルを介して、PSI にエネル
ギーが移動する。低温 77K では spill over がとまることから活性化エネルギーを必要とする
uphill のエネルギー移動過程の存在が推定された。 
 
  両種ともに、室温では PSII に吸収された過剰な励起エネルギーを散逸可能だが、陰性種で
は過剰エネルギーは PSII 内で消滅せず、uphill 移動で PSI に移動して消費される。励起エネ
ルギーの一部は PSII にとどまり、損傷をおこす。乾燥下では弱光だけでも損傷をうけやすいの
で陰性種でも過剰エネルギー散逸機構の存在が有用ではある。陽性コケ R. rugosum の PSII
は、乾燥下で内部に Quencher を出現させ励起エネルギーを直接減らすので、強光下でも過剰
エネルギーを効率よく熱散逸できるとわかった。 
 
 まとめると（１）地衣類や、一部のコケ、植物、藻類、シアノバクテリアは、乾燥下で太陽
光にさらされても、死なない。（２）これらの多くは、乾燥状態で, 光化学系 II 上の励起エネ
ルギーを超短時間（10ps）で熱散逸させ得ることが、 超高速レーザ分光解析で示された。（３）
この現象を drought-induced NPQ：d-NPQ と名づけ、その分子機構の解明を進めた。（４）
乾燥下では光化学系 II の光合成色素系中に新たな消光センターが生じ、加湿で消える。（５）
複数の d-NPQ 機構があることも明らかにした。（６）さらに、多様な光合成生物種の反応中心
色素タンパク質複合体上での励起エネルギー移動過程を、既知の分子立体構造を利用して、理
論モデルを構築し、計算機内で実験を再現した（図３）。理論計算を用いて d-NPQ 関連現象の
解析をさらに進めている。 
 
 地衣類内部の共生種となるシアノバクテリア Nostoc 種については、単離培養後に乾燥耐性
を研究し、地衣類内部に共生する時と同様の d-NPQ 特性の発現を確認した。しかし、共生し
ない他のシアノバクテリア種（Synechocystis 等）では d-NPQ 特性を確認できなかった。一方、
地衣類から単離培養した緑藻 Treboxia sp.は d-NPQ 特性を失い、トレハロース共存下での乾
燥でのみ d-NPQ 特性が確認されたので、地衣類内部の環境も影響することがわかった。 



 一般的には、地衣類は乾燥耐性のある共生藻やシアノバクテリアを選び共生させ乾燥耐性を
強めているようにも見える。一方 コケの多く、特に苔類は d−NPQ 特性をしめさなかった。 
 
 
考察と将来への展望  
 
 共生系であり、細胞内部構造と内部共生藻類細胞の所在部分が複雑な地衣類だけでなく、外
部培養された蘚類コケや Nostoc でも d-NPQ 機構が誘導されることを確認したことで、多くの光
合成生物に広がる乾燥耐性機構の研究が可能となり、複数の機構が同定された。 
 
 コケ、単細胞性の緑藻,シアノバクテリアでは、培養方法、細胞の破壊法、葉緑体や光合成タ
ンパ ク質の単離方法がほぼ確立されているので、今後は in vitro の研究を展開できる。これ
までに研究されてこなかった乾燥耐性現象や、乾燥耐性光合成生物についても研究を広げるこ
とが可能となった。 
 
 典型的な d-NPQ 型の乾燥耐性機構は、維管束植物の光合成系では未確認である、しかし、一
部の乾燥耐性維管束植物は似た能力を持つ。蛍光寿命測定による解析法は、d-NPQ 能力の同定、
解明に必要な直接情報を与える。簡易な蛍光測定系でも類似情報が得られることも示した。 
 
 乾燥耐性の発達、多様化は光合成の分子機構を考える上で重要であり、光合成生物の進化や
地上進出、さらに維管束系の進化などを考える上でも貴重な新規情報を与える。それらの機構
の解明にも新視点が開けるであろう。 
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