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冬季の常緑植物における持続的熱放散

叶　子豪 1), 2)，田中　亮一 1)

　寒冷圏の常緑植物は，冬期は，光合成電子伝達を抑制する必要がある．光化学系IIを夏季の半分程
度までに減らすことで電子伝達を抑制している植物も存在するが，もっとも重要なのは光化学系IIに
おいて励起エネルギーを熱として放散し，電子伝達を抑制することである．冬季の常緑植物において
持続的に活性化している熱放散（持続的熱放散）の分子メカニズムについて，本稿では，提唱されてい
る主要な6つの仮説，すなわち，光阻害，スピルオーバー，ゼアキサンチンによる熱放散，Early light-
induced proteinによる熱放散，電荷再結合について概説する．

Sustained energy dissipation in overwintering evergreens

Zihao Ye1, 2. Ryouichi Tanaka1

Evergreen plants in cold regions need to suppress photosynthetic electron transport during winter. Some plants 
achieve this by reducing the level of photosystem II (PSII) to about half of its summer level, but the most important 
mechanism in general is increasing the dissipation of excitation energy as heat in PSII, thereby suppressing electron 
transport. This article summarizes recent progress toward understanding the molecular mechanisms of thermal 
dissipation (sustained heat dissipation) that are continuously active in evergreen plants during winter, focusing on 
six main hypotheses: photoinhibition, spillover, zeaxanthin-dependent thermal dissipation, thermal dissipation by 
Early light-induced protein, and charge recombination.

 キーワード： 常緑植物，葉緑体，光化学系
	 chloroplast, evergreen, photosystem

1．冬季の常緑植物における光合成活性の調節

1.1 冬季に針葉樹は光合成をしているのか？
冒頭から大雑把な質問で申し訳ないが，植物科学に携

わる研究者のみなさんは「冬季に常緑樹は光合成をしてい

るのか」と聞かれることはないだろうか？このように誰か

に聞かれたら，我々は，「みなさんが思っているほど，光

合成はしていませんよ．とくに札幌ぐらいの気温だと1月，

2月はほとんど光合成はしていません．」と答えるようにし

ている．実際，1月，2月の北大構内のニホンイチイ（Taxus 

cuspidata）を例に取ると二酸化炭素の吸収速度は，検出限

界以下で（Tanaka, 2007）また，蛍光の測定によって見積もっ

た光化学系IIの最大量子収率も大きく低下している（図1）．

このように答えると，次に聞かれるのは，「それでは常

緑針葉樹が緑色を保つのは何のためなのか？」という質問

である．この質問に対する答えは（研究者の視点によって，
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答え方は異なると思われるが）「常緑針葉樹は気温が少し

上がればすぐに（数時間以内に）光合成をすることができ

るが，落葉樹は一度，葉を落としてしまうとすぐに光合

成をすることはできない．だから，気温が低い地域では，

年間の光合成量を考えると（春先や初冬での光合成を考え

ると）常緑針葉樹が落葉樹に対してアドバンテージを持つ

ケースも多い．」となる．実際に上述のニホンイチイの例

では，野外のニホンイチイの枝を20 °C程度の室温に持っ

てくると3時間程度で二酸化炭素の吸収活性が検出される

ようになる（Tanaka, 2007）．

では，上述のように冬季に常緑針葉樹の光合成活性が

抑制されているのはなぜであろうか？それは，光合成の

電子伝達において，電子を受け取る分子が不足するため

と考えられる．光化学系IIの水分子の分解で始まる電子伝

達は，光化学系Iを経由するいくつもの過程を経て，通常

はNADP+に電子が渡される（図2）．光合成反応が活発な条

件では，NADPHの多くはカルビン反応などの代謝経路で

消費されるが，低温下ではこれらの代謝経路の活性が低

下し，NADP+を十分に消費できなくなる．このような条

件では，光化学系Iから電子の行き場がなくなり，その結果，

電子と酸素分子が反応する確率が上昇し，活性酸素が発

生すると考えられる．活性酸素の発生する量が上昇する

と，葉緑体内のさまざまな分子が酸化され，機能を失う

と考えられる．

常緑植物の場合，クロロフィルがあれば気温に関わらず

光の吸収が起こるため，低温下でエネルギーの入力（光の

吸収）と出力（電子をNADP+に渡す）のインバランスが生じ

る可能性は高い．これを防ぐためには，エネルギーの入

力を抑える（つまり光化学系IIを分解する，光化学系IIの活

性を下げる）か，出力をあげる（NADP+以外の電子受容体

を利用して，光化学系Iに電子がたまらないようにする）必

要がある．なお，話はそれるが，この場合，光化学系Iの

循環的電子伝達の活性を上げることは，（結局は電子は光

化学系Iに戻ってしまうので）エネルギーのインバランスの

根本的な解決にならない．裸子植物にはflavodiiron protein 

（FLV）とよばれるタンパク質が存在し，光化学系Iのアク

セプター側（ストロマ側）で酸素分子を水に還元している

ことが報告されているが（Bag et al., 2023），電子伝達速度

が高い場合はFLVのキャパシティを超えることも十分に想

定されるため，やはり冬季の常緑樹の光化学系IIの分解あ

るいは活性の制御によって，電子伝達速度を抑える必要

があると思われる．

1.2 光化学系IIの量の減少
光化学系IIの減少は冬季の常緑植物で広く報告されて

いる（表1に本文中の植物名の英名，和名の対応表を記

載）．ヨーロッパアカマツ（Pinus sylvestris: Ensminger et al., 

2004; Ivanov et al., 2005; Ottander et al., 1995），クマコケモ

モ（Arctostaphylos uva-ursi: C. Ryan Zarter et al., 2006a），バ

ルサムモミ（Abies balsamea: Verhoeven et al., 2009），コント

ルタマツ（Pinus contorta: Verhoeven et al., 2009），ストロー

ブマツ（Pinus strobus: Verhoeven and Kornkven, 2023） ，シロ

図１
図1：イチイのFv/Fm（光化学系IIの最大量子収率）の年間変化
北大のキャンパス内のニホンイチイ（T. cuspidata）の３本の成木の南側（Sun side：赤）および北
側(Shade side：青）の光化学系IIの最大量子収率をMultispeQ (PhotosynQ Inc., USA)を用いて測定
した．Ye et al., 2025のデータをもとに再解析をしてプロットをした．
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トウヒ（Picea glauca: Verhoeven and Kornkven, 2023）といっ

た常緑樹では，光化学系IIのコア複合体のD1タンパク質は

夏や秋と比べて，顕著に減少している．一方，ベイマツ

（Pseudotsuga menziesii: Ebbert et al., 2005）や 著者らの研究

ではニホンイチイでは，冬季でも目立ったD1タンパク質

の減少は見られなかった（Ye et al., 2025）．このような結果

を総合すると，冬季の常緑樹の応答は，光化学系IIの減少

を伴うわけではないと考えて良さそうである．

ただし，上述の研究でD1タンパク質の定量に用いられ

たイムノブロッティングは，そもそも定量という点では

精度が悪い手法であり，実験間の比較が難しい．この点で，

上述の植物のうち，冬季のストローブマツ，バルサムモミ 

においては，光化学系IIのコア複合体のD1タンパク質は減

少しているものの，周辺アンテナ複合体のLHCIIは減少し

ておらず，クロロフィルの減少も見られない（Verhoeven et 

al., 2009）という結果が得られているが，このような場合

は，クロロフィルを結合する何らかのタンパク質が増加

しているか，あるいは，D1タンパク質の定量に誤差があ

るか，どちらかの可能性を検討しなければならない．著

者らの研究室では，現在，定量の安定性を高めたイムノ

ブロッティングの手法を開発中であるが，D1タンパク質

のように20%-50%程度の小さな変動を議論するためには，

より安定性・再現性の高い定量的イムノブロッティング

の手法が必要であると考える．

1.3 持続的熱放散とは
上述のように，D1や光化学系IIは，札幌のニホンイチイ

の成木のようにほとんど減らないものから，夏と比べて

1/10程度まで減少するスウェーデン Umeåのヨーロッパア

カマツのようなものもある（Ottander et al., 1995）．いずれ

にせよ，カルビンサイクルなどの活性がほとんどない状

況では吸収した光エネルギーの大部分を熱として放散す

る必要があると考えられる．冬季に光化学系IIの量子収率

が低下する例は多数の植物で知られており，吸収した光

の持続的な冬の放散（Öquist and Hüner, 2003），あるいは，

持続的なエネルギー放散（A. Verhoeven, 2013），持続的な非

光化学的消光（Grebe et al., 2020）などと呼ばれている．本

稿では（光合成における）持続的熱放散とよぶことにする．

いずれも，冬季に観察され，気温の上昇によって，数時

間から数日で解消される（あるいは減少する）のが特徴で

ある（Grebe et al., 2020; Tanaka, 2007;  Verhoeven, 2013）．興

味深いことに，冬季間は量子収率と気温が直線的な関係

を示すが，秋にはそのような関係は見られない（図3）．こ

の量子収率の減少は，単純に気温によるカルビンサイク

ルの活性低下に伴う，電子伝達のシンクの不足では説明

がつかないのではないかと思われる．我々は持続的熱放

散のメカニズムにはなんらかの温度依存的な制御が含ま

れるのではないかと推測している．

2．持続的熱放散のメカニズム

以下の章では，現在，提唱されている持続的熱放散の

メカニズムに関する6つの仮説（図4）について概説する．

2.1 光阻害による持続的熱放散の可能性　
光阻害は光によって誘導される光化学系IIの不活性化

で，葉緑体のタンパク質合成なしには回復しない不可逆

LHC LHC 光光化化学学系系II
D1

D2

CP43CP47

光光化化学学系系IIII

電電子子伝伝達達系系

NNAADDPP++

OO22
冬季の常緑樹ではNADP+が不足する
ため、酸素が電子を受け取り、活性酸
素が発生するリスクが高まる

コア複合体
周辺
アン
テナ

周辺
アン
テナ

図２

図2：光合成の電子伝達経路の模式図
光化学系IIはD1， D2，CP47，CP43などのサブユニットから構成されるコア複合体とLHCIIな
どLHCスーパーファミリーのタンパク質から構成される周辺アンテナからなる．春から秋に
かけて，光合成活性が活発な時期は水分子の分解によって得られた電子は最終的にはNADP+

が受け取るが，冬季にNADP+が不足すると酸素分子が電子を受け取り，活性酸素となるリス
クが高まる．そのため，冬季の低温下では光化学系IIの活性を抑える必要がある．
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的なものをさす（Tyystjärvi, 2013）．一般的には，長時間（数

時間以上）に渡って光化学系IIの活性が低下する場合やD1

タンパク質の減少が観察される場合に光阻害が起きてい

る，と判断されることが多い．光阻害においては，（1）光

化学系IIにある種のダメージが起こって不活性化した後，

（2）光化学系のD1タンパク質の分解が起こり，（3）その後，
D1タンパク質が再合成されることにより，光化学系IIの活

性が回復すると考えられる（Nawrocki et al., 2021）．この過

程において，光化学系IIにどのようなダメージ（あるいは

変化）が起こることによって光化学系IIが不活性化するの

か，という点は現在でもさまざまな議論があり，明らか

になっていない（Nawrocki et al., 2021; Tyystjärvi, 2013）．持

続的熱放散の研究では，そもそも，光化学系IIの活性低

下とD1タンパク質の減少が見られた場合には光阻害が起

きて持続的熱放散が起きていると判断されるようである

（Ottander et al., 1995）．ただし，上述のようにイムノブロッ

ティングの定量性には種々の問題があるため，D1タンパ

ク質だけが減っているのか，それとも光化学系IIのコア複

合体全体が減っているのかという判断は難しいように思

われる．顕著なD1の減少なしにも持続的熱放散は起きる

と思われるが，光阻害の初期に起こると考えられる光化学

系IIの不活性化については，持続的熱放散の際に必ず見ら

れるのかという点は不明である．そもそも，光阻害に特

徴的な光化学系IIの不活性化を定量的に検出する方法も確

立されていないので，光阻害であるか，それ以外のメカニ

ズムなのか，それを検証する方法から考える必要がある．

一つ考えられるのは，Decay-associated spectra（DAS: クロ

ロフィル蛍光の減衰スペクトル）を解析するという方法で

ある．我々が秋と冬のイチイのチラコイドのDASを比較

したところ，30 psから40 psの速い領域で，周辺アンテナ

（LHC）からの強い蛍光の減衰が観察された(Ye et al., 2025)．

一方，Nawrockiら（2021）のChlamydomonas reinhardtiiでの

解析では，光阻害の後で蛍光寿命が短くなっていたにも

関わらず，DASに変化はみられなかった．この結果は，

光阻害の場合は反応中心近傍で熱放散が起きていて，常

緑樹の持続的熱放散は周辺アンテナで起きていると解釈

される．ただし，これらの結果のみから持続的熱放散は

光阻害でないと結論づけるのは早計であり，今後，さま

ざまな条件，生物で光阻害と持続的熱放散のDASを比較

してみる必要があると思われる．

2.2 LHCIIおよびPsbSタンパク質のリン酸化
光化学系IIの周辺アンテナにおいて熱放散を誘導するタ

ンパク質としては，PsbSが知られている．PsbSはLHCIIと
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図3：気温とY(II)（光化学系IIの量子収率）の相関
北大のキャンパス内のニホンイチイの成木の北側の葉の光化学系IIの量子収率をMultispeQ 
(PhotosynQ Inc., USA)を用いて年間を通して測定し，測定時の気温とY(II)をプロットした．Ye 
et al., 2025の図2(B)を再掲．各点の色は測定時の月を表す．気温がおよそ15°C以下の場合は気
温とY(II)の相関が見られるが，11月と12月前半（図中の左上の丸で囲んだ部分）は気温が低く
なってもY(II)は高く保たれている．
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同じスーパーファミリーに属するタンパク質で，構造的

にはLHCIIとの類似性を示すが，ほとんど光合成色素を結

合していないという点で，LHCIIとは根本的な違いがある．
PsbSは二量体化するとクロロフィルaを一分子結合するこ

とが報告されているが，カロテノイドなどを結合してい

ないので，それ自身が励起エネルギーを放散するのでは

なく，LHCIIなどの構造変化を誘導することで熱放散を誘

導すると考えられている（Fan et al., 2015）．Grebeら（2020）

はドイツトウヒ（Picea abies）において持続的熱放散が見ら

れる時期にLHCに3つのリン酸基が添加されること，また，
PsbSのリン酸化が見られることを質量分析によって見出

した．興味深いことに，これらのリン酸化はドイツトウ

ヒの葉を室温に戻すと持続的熱放散の消失とともに消失

した．これ以外にも，リン酸化タンパク質に対する抗体

を用いて持続的熱放散とベイマツのD1のリン酸化の相関

が示されており（Verhoeven et al., 2009），ストローブマツ

およびシロトウヒにおいては，光化学系IIのコア複合体の

サブユニット（D1， D2，CP43）およびLHCとのリン酸化の

関連を報告している（Verhoeven and Kornkven, 2023）．また，

ストローブマツおよびシロトウヒにおいても持続的熱放

散の消失とこれらのタンパク質の脱リン酸化の関連が示

されている（Merry et al., 2017）．これらのリン酸化が持続

的熱放散に直接関与するかどうかは不明であるが，持続

的熱放散のメカニズムの一つとして興味深い．

2.3 スピルオーバーの持続的熱放散への関与
光化学系IIにおける熱放散のメカニズムとして，さまざ

まな植物で光化学系IIから光化学系Iへの励起エネルギー

移動（スピルオーバー）が報告されている（Yokono et al., 

2019）．Bagら（2020）は，クロロフィル蛍光のキネティク

スをターゲットモデリングすることにより，持続的熱放

散の活性が比較的高いと思われる初春のヨーロッパアカ

マツにおいて，スピルオーバーの活性が高いという報告

をしている．彼らはさらに同じ時期にチラコイド膜のグ

ラナラメラが減少することから，グラナラメラの減少が

スピルオーバーの活性の増加と持続的放散につながると

いう仮説を提唱している．しかし，ニホンイチイでは，もっ

とも持続的熱放散が活発な冬にはグラナラメラはむしろ

増加しており（Yokono et al., 2008），スピルオーバーの活性

の増加も観察されていない（Ye et al., 2025）．樹種や季節に

よっては，スピルオーバーが持続的熱放散に関わる可能

性は十分に考えられる．

2.4 ゼアキサンチンの持続的熱放散への関与
光化学系IIに結合するカロテノイドのうち，ゼアキサン

チン，アンテラキサンチン，ビオラキサンチンの3つのキ

サントフィルは，相互に変換しうる環状の代謝経路を形成

している．通常は，ゼアキサンチン，アンテラキサンチン，

ビオラキサンチンの順番で代謝され，弱光条件ではビオ

ラキサンチンが主に光化学系IIの周辺アンテナのタンパク

質に結合している．強光条件（すなわちチラコイド膜内腔

が酸性化している条件）ではビオラキサンチンは脱エポキ

シ化されてゼアキサンチンに戻り，やはり光化学系IIの周

辺アンテナに結合する．主にシロイヌナズナ（Arabidopsis 

thaliana）を用いた研究から，ゼアキサンチンの蓄積は光化

学系IIにおける熱放散を誘導することが示されている（Lee 

et al., 2024; Niyogi et al., 1998）．しかし，強光条件下にお

いて，ゼアキサンチン自身は周辺アンテナにおけるクエ
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図4：持続的熱放散の分子メカニズムに関する6つの仮説
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ンチャー（注：励起エネルギーを消光する分子）として機

能するわけではないと考えられており，間接的に周辺ア

ンテナや他のタンパク質に作用することにより，周辺ア

ンテナにおける熱放散を誘導すると考えられている（Kress 

and Jahns, 2017; Ruan et al., 2023; Sacharz et al., 2017）．

持続的熱放散が起こっている植物では，例外なくゼア

キサンチンの蓄積が見られる（Demmig-Adams et al., 2020）．

また，シロイヌナズナなど，持続的熱放散が報告されて

いない植物種では，キサントフィルサイクルの色素のう

ち，最大でも50%程度までしかゼアキサンチンの比率が上

昇しないが，持続的熱放散が起こる植物では，持続的熱放

散が起こっている状況ではキサントフィルサイクルの色

素のうち，80%以上をゼアキサンチンが占める（Demmig-

Adams et al., 2020）．冬季の常緑樹では，ゼアキサンチン

だけでなく，ほかのカロテノイドの蓄積も増加するため，
βカロテンからゼアキサンチンが合成される経路も活性化

していると考えられる．その結果，クロロフィルあたり

のキサントフィルサイクルの色素の量とゼアキサンチン

の比率の両方が上昇する（Demmig-Adams et al., 2020）．も

し，ゼアキサンチンが周辺アンテナにしか結合をしない

とすると，周辺アンテナのタンパク質においてクロロフィ

ルとカロテノイドの比率は一定であると考えられるので，

クロロフィルあたりのゼアキサンチンの量の増加は説明

がつかない．（1）周辺アンテナ以外のタンパク質にゼアキ

サンチンが結合している，（2）ゼアキサンチンはタンパク

質には結合していない，（3）ゼアキサンチンは周辺アンテ

ナに結合しているが，結合している場所は本来カロテノ

イドが結合している場所ではない，という3つの可能性が

考えられる．ゼアキサンチンの局在は，持続的熱放散の

理解に重要であると考えられることから，今後のゼアキ

サンチンの局在に関する研究の進展が待たれる．

2.5 Early light-induced protein （ELIP）の役割
持続的熱放散に関わると考えられるタンパク質の一つ

が，Early light-induced protein （ELIP）である．ELIPは1980

年代にオオムギ（Hordeum vulgare）などの黄化芽生えが光

照射時に誘導されるタンパク質として同定された（Grimm 

et al., 1989; Grimm and Kloppstech, 1987）．ELIPは チ ラ コ

イド膜に存在する3回膜貫通タンパク質で，LHCIIと同じ

タンパク質スーパーファミリーに属する．Adamskaらは

エンドウ（Pisum sativum）からELIPを精製し，クロロフィ

ルaとカロテノイドを結合していることを報告している

（Adamska et al., 1999）．また，近年，Skotonicováらは，シ

ロイヌナズナのELIPをシアノバクテリアの細胞で発現，

精製し，同様にクロロフィルとカロテノイド（ゼアキサン

チン）が結合しうることを報告している．また，このELIP

では，Ultrafast transient absorptionの解析から，クロロフィ

ルの励起エネルギーが 非常に早く放散されると見積もら

れている（Skotnicová et al., 2021）．我々は，常緑植物のツ

ルマサキ（Euonymus fortunei）のELIPを解析し，クロロフィ

ルaと複数種類のカロテノイドを結合し，高い熱放散能力

を持つ，という結果を得ている（未発表）．
Zarterら（2006a, 2006b）はクマコケモモ， ポンデローザマ

ツ（Pinus ponderosa），コントルタマツ， ミヤマバルサム， 

エンゲルマントウヒ（Engelmann spruce）といった幅広い

樹種で冬季に蓄積していることを報告している．Zarterら

（2006b）は当時すでにELIPが持続的熱放散に関わるのでは

ないか，という可能性を指摘している．国内でも宇梶と原

が冬のニホンイチイにおいて，Established Sequence Tag解

析（注：cDNA libraryのクローンをランダムに解析する手法）

を用いてELIPのmRNAが大量に発現していることを報告

している（Ukaji and Hara, 2007）．しかし，近年まで，ELIP

と光合成の関連を明確に示した研究結果は報告されてい

なかった．シロイヌナズナにおいて，ELIPの過剰発現や

欠損では，光合成に関する形質の変化は見られない（Hutin 

et al., 2003; Rossini et al., 2006）が，過剰発現株において，

稀に葉緑体の発達の欠損が見られる（Tzvetkova-Chevolleau 

et al., 2007）．したがって，これらの結果からはELIPの機

能は明らかにはなっていなかったが，前述のSkotnicováら

の結果（Skotnicová et al., 2021）は，ELIPの蓄積が熱放散を

誘導しうる可能性を示している．

我々の研究室では，2007年頃から断続的に持続的熱放散

の研究を行ってきたが，2017年に本格的に持続的熱放散の

研究を再開した．この時点では，単に冬季に蓄積するタ

ンパク質の一つとしてELIPがある，というだけで，ELIP

が持続的熱放散に関わるかどうかは不明であった．我々

は，持続的熱放散のメカニズムを解明する糸口をつかむ

ため，野外のニホンイチイの葉において，日光のよくあ

たる南側，陰となっている北側，当年葉，一年葉におい

て，光化学系IIの量子収率を毎週測定し，色素の変動，ト

ランスクリプトーム，タンパク質の発現については，月

ごとに詳細に比較した．その結果，いずれの葉において

も冬季に同じようなタイミングで量子収率の低下が起き

ていた．同じタイミングで，ELIPのmRNAの増加が見ら

れ，その割合はトランスクリプトームのおよそ20%，タン

パク質のレベルでは，LHCIIのおよそ半分（分子数でみる

とLHCIIと同等）と見積もられた（Ye et al., 2025）．また，改

めてELIPに着目して先行研究のトランスクリプトームの
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データを見てみると，ベイマツにおいても，冬季のELIP

の発現は全トランスクリプトームの15%程度におよぶと

見積もられた（Cronn et al., 2017）．一般的に大量に発現す

る遺伝子はゲノム上のコピー数が多いことが知られてい

るが，ニホンイチイのIso-Seqの結果では，ニホンイチイ

のELIPのisoformは37種類以上あると見積もられる．また，

アブラマツ（Pinus tabuliformis: Niu et al., 2021）の詳細なゲ

ノム解析では，この種においては100コピー以上のElip遺

伝子がゲノム上に存在すると見積もられた．これらの結

果は，越冬中の常緑樹においては，大量のELIPを発現す

る必要があるということを示唆している．

なお，我々のトランスクリプトーム解析において，冬

季は転写も翻訳もほとんど止まっているのではないか，

という質問をよく受けるが，我々の実験においては，冬

季のmRNAの量（葉の重量あたり）やタンパク質の量は夏季

とさほど差は見られず，季節に伴ったトランスクリプトー

ムの変化は越冬中でも見られる．また，同様に北米オレ

ゴン州Pacific Northwestのベイマツにおいても冬季には秋

季に比べてむしろトランスクリプトームのカウントは増

加している（Cronn et al., 2017）ことから，寒冷圏の冬季だ

からといって，転写や翻訳が停止しているとは考えられ

ない．もちろん，地域によって，常に-10°Cや-20°Cを下回

るような場所では，転写や翻訳が停止しているかもしれ

ないが，札幌の場合は，冬季の気温は激しく変動しており，

気温がプラスとマイナスを行き来するのは珍しくはない．

札幌のような環境では，光合成の応答やトランスクリプ

トームも気温にすぐに応答するような状態にあり，転写

や翻訳も含めて冬でも基本的な代謝プロセスは動いてい

ると考えるのが妥当である．
ELIPが仮に光化学系IIと相互作用をしていないとする

と，ELIPは，それ自身が吸収した光エネルギーを放散す

るだけということになり，冬季の常緑樹で見られるよう

な劇的な量子収率の低下は説明ができない．ELIPが光化

学系IIと相互作用をするかどうか，という点は，ELIPの持

続的熱放散における役割を考える上で非常に重要である．

しかし，PsbSの研究例をみてみると，ELIPと光化学系II

の相互作用を証明するのは容易ではないのかもしれない

とも予想される．PsbSは発見から20年以上も経っており，

変異体の解析からは光化学系IIの熱放散に関わることが確

実であるにも関わらず，どのように光化学系IIと相互作用

するのかという点については，いまだに諸説あるという

状況である．PsbSと光化学系IIの相互作用は非常に弱く，

一時的であるという可能性があり，PsbSと光化学系IIの安

定的な複合体を検出するのは難しいという可能性がある．

ELIPと光化学系IIが弱く相互作用しているのであれば，そ

の相互作用を捉えるのは難しいかもしれない．そのため，
ELIPがもし光化学系IIと相互作用するのであれば，例え

ばELIPの過剰発現体の光合成活性を分析するなどの生理

学的な手法が有効であると予想される．もし，ELIPが持

続的熱放散の制御に関わっていないとすると，ELIPの機

能としてもう一つ考えられるのは，光化学系IIから外れた

色素のリザーバーとしての役割である（Hutin et al., 2003）．

つまり，冬季に光化学系IIを一時的に分解する必要があり，

その際にクロロフィルを保持しておくのがELIPである，

という仮説である．この説は，なぜELIPが大量に必要な

のか，という説明にはなっているが，一方で，なぜクロ

ロフィルを保持しておく必要があるのか，一度保持され

たクロロフィルをもう一度，光化学系に取り込めるのか，

という疑問も残る．いずれにせよ，ELIPの機能に関しては，

さらなる研究が必要であることは間違いがない．

2.6 電荷再結合による熱放散
田中歩（2007）は，光化学系IIのコア複合体に結合してい

るQAと反応中心P680+の電荷再結合よって持続的熱放散が

おきる，という可能性を提唱している．その根拠の一つは，

冬季のニホンイチイの葉にさまざまな温度条件で340 μmol 

m-2 s-1の光を照射し，暗所に戻したときに，クロロフィル

蛍光の戻りが低温では遅くなる，という観察である．低

温下で，常に一定量のQAが温度に逆比例して還元状態に

あるとすると，図3の結果の説明にはなると思われるが，

暗所にしても常に一定量のQAを還元状態に保つことが可

能なのかどうかは不明である．この仮説に関して，我々

の研究は，持続的熱放散は周辺アンテナで行われている

ことを示唆しているので，この点では支持されていない．

しかし，コア複合体における熱放散の可能性自体は排除

されたわけではないため，今後は，他の方法でQAの還元

状態を調べることによって，この仮説を検証できるので

はないかと考えている．

まとめ

冬季の常緑植物では，持続的熱放散という現象が広く

観察されるが，熱放散の分子メカニズムは不明である．

光阻害，スピルオーバー，LHCIIやPsbSのリン酸化，ゼ

アキサンチン，ELIP，電荷再結合などがそのメカニズム

に関与すると提唱されているが，いずれに関しても決定

的な証拠はない．樹種によって異なるメカニズムを用い

ている可能性もあるので，複数の樹種を対象とした持続
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的熱放散の研究も重要であろう．近年，針葉樹の光化学

系の構造解析が少しずつ進んでいるが（Kouřil et al., 2020; 

Opatíková et al., 2023），今後，冬季の常緑植物の光化学系
IIのクライオ電顕を用いた構造解析などがブレークスルー

になる可能性がある．また，さまざまな仮説を検証する

ためには，時間分解クロロフィル蛍光測定に基づくDAS

解析なども必須であると考えられ，複合的な研究領域か

らのアプローチが持続的熱放散のメカニズムの解明につ

ながると期待される．
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