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紅葉の仕組みとその役割について

北尾　光俊 1)

　紅葉はクロロフィルの分解と同時に赤い色素であるアントシアニンが集積することによって生じる．
アントシアニンの働きとしては，１）遮光効果と抗酸化作用によって低温下での光ストレスから葉を守
り，窒素回収に貢献するという「光防御仮説」と，２）植食性昆虫に対して防御物質が多く窒素栄養が少
ないことを知らせるシグナルとして働くという「共進化仮説」が主流であった．本稿では，ハウチワカ
エデの季節変化を調べた研究を例に取り，アントシアニンがデンプンの代替として光合成産物の消費
先となることで糖濃度の上昇と光阻害を抑え，窒素回収に貢献するという新しい説を紹介する．

Mechanisms and roles of autumn coloring

Mitsutoshi Kitao1

Two major hypotheses regarding the role of anthocyanins are the 'photoprotection hypothesis' and the 'co-
evolution hypothesis.' The former suggests that anthocyanins function as a sunscreen and antioxidants, while the 
latter proposes that anthocyanins serve as a signal indicating a higher amount of defensive substances and poor 
nutrient conditions. Based on the seasonal changes in physiological traits of a typical anthocyanic tree species, Acer 
japonicum, we propose a novel hypothesis: anthocyanins act as alternative sinks for carbon and energy in response 
to a decline in starch synthesis, contributing to nitrogen resorption by circumventing photoinhibition.
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1．はじめに

秋の山を眺めると，葉が紅く色づく木（紅葉），黄色く

なる木（黄葉），そして緑のまま冬を迎える樹と様々であ

り，それぞれが相まって美しい景観を織りなしている．

とりわけ落葉広葉樹と常緑針葉樹が混交する北海道では，

長い冬を迎える前のひととき，色とりどりの木々が私た

ちの目を楽しませてくれる．紅葉は，赤い色素であるア

ントシアニンが集積すると同時に緑の色素であるクロロ

フィルが消失することで生じる．黄葉は，アントシアニ

ンは集積せずにクロロフィルが消失し，残存するカロテ

ノイドの黄色が顕わになることで生じると考えられてい

る．紅葉の原因となるのはアントシアニンという赤色の

色素である．アントシアニンは糖を基質として合成され

るフラボノイド化合物のアントシアニジンに糖が結合し

た配糖体の総称であり，結合する糖の種類や結合部位の
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違いによって数多くの種類がある．カエデ類の紅葉では

主としてアントシアニジンの1種であるシアニジンにグル

コースが結合したCyanidin 3-O-glucoside が集積することが

報告されている（Iwashina and Murai, 2008）．

紅葉する樹木の中でも特にカエデ類は鮮やかな赤色を

呈するものが多い．ちなみに「カエデ」というのはカエル

の手（蛙手）に由来しており，切れ込みが浅いものが「カエ

デ」（イタヤカエデ，ハウチワカエデなど），切れ込みの

深いものが「モミジ」（イロハモミジ，ヤマモミジなど）と

呼ばれている．本稿は，カエデ類の中でもひときわ美し

く紅葉するハウチワカエデ（Acer japonicum）の生理機能の

季節変化をもとに紅葉の仕組みとその役割について概説

する（図1）．

2．転流阻害と紅葉

葉の糖含量とアントシアニンの集積には密接な関係が

あることが知られている．インターネットで紅葉について

検索すると「秋になると離層形成により師管がブロックさ

れることで転流が阻害され，葉の糖濃度が上昇すること

でアントシアニンの集積が生じる」という解説が散見され

る．事実，枝への環状剥皮処理（Murakami et al., 2008）や冷

却処理（Schaberg et al., 2017）によって転流を抑制すること

でアントシアニンの集積が誘導されることから，離層形

成による転流阻害が紅葉の一因であると考えられていた．

ハウチワカエデを対象として紅葉期の離層形成について

顕微鏡観察を行ったところ，離層による師管のブロックは

確認されなかった（図２）．サトウカエデ（Acer saccharum 

Marsh.）では赤い葉より黄色い葉の方が離層形成のタイミ

ングが早いという研究例（Schaberg et al., 2008）も離層によ

る師管のブロックがアントシアニンの集積を必ずしも誘

導するわけではないことを示唆している．さらに，ハウ

チワカエデの葉のアントシアニン量と窒素含量の定量を

行ったところ，紅葉期の葉の窒素含量の低下（すなわち転

流による枝や幹などの貯蔵器官への窒素回収）とアントシ

アニンの集積は同時に進行していることが明らかとなり

（Kitao et al., 2024），転流阻害が生じることでアントシアニ

ンの集積が誘導されるのではないことが示唆された．

3．日の当たり方と紅葉

 紅葉が鮮やかな赤色を呈するためには，日がよく当た

り気温が低い方がよいと言われている．ハウチワカエデ

の樹冠外側と樹冠内部の葉でアントシアニン量を比較す

ると日当たりの良い樹冠外部の葉の方に顕著に高いアン

トシアニンの集積が観察された．紅葉の初期段階では樹

冠を外側から眺めたときには全体が赤くなっているよう

に見えるが，樹の下から上を眺めると日の光が差し込む

ところだけが赤くなり，葉が重なり日の当たらないとこ

ろは緑のままである（図３）．このような光と紅葉との関

係はアントシアニンが光を遮ることで葉を守る「光防御仮

説（後述）」の根拠の一つとなっている．

活性酸素が葉緑体での光合成反応に付随して発生する

ことを考えると葉緑体内に抗酸化作用のあるアントシア

ニンを集積するほうが有利であるが，実際にはアントシ

アニンは液胞内に局在し酸性条件で安定する．アントシ

アニンが抗酸化物質として機能する際には，葉緑体内で

図1：ハウチワカエデの紅葉．森林総合研究所北海道支所樹木
園に生育する樹齢約50年，樹高約10ｍのハウチワカエデ成木．
2020年と2021年で紅葉と落葉のタイミングはほぼ同じであった．

図2：ハウチワカエデ紅葉期における葉柄部の顕微鏡切片（矢
崎未発表）．紅葉期（2020年10月26日）においても明確な離層の
発達は認められない．
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生じた活性酸素を過酸化水素として液胞まで移動して消

去していると考えられている（Agati et al., 2020, 2021）．葉

内でのアントシアニンの分布は，表皮細胞に集積する場

合と表皮細胞の下に位置する柵状組織を中心に集積する

場合がある．常に赤色を呈するバジルの品種の場合は表

皮細胞にアントシアニンを集積する（Tattini et al., 2014）．

一方で，ノルウェーカエデ（Acer platanoides L.）では，春先

には表皮細胞にアントシアニンが集積するが，秋の紅葉

期には葉肉細胞に集積する（Merzlyak et al., 2008）．季節に

よるアントシアニン集積部位の違いは，それぞれの時期

におけるアントシアニンの機能の違いを反映していると

考えられる．

4．アントシアニンを巡る２つの仮説

アントシアニンの働きとして２つの有名な仮説が

存在する（Archetti et al., 2009）．一つ目は「光防御仮説

（photoprotection hypothesis）」と呼ばれるもので，アントシ

アニンは光を遮る働きを持ち，強い光によるストレスを回

避して葉を守り，秋季の養分回収，特に窒素回収に貢献

すると考えられている．また，アントシアニンが持つ抗

酸化作用も強光による活性酸素の発生に対処するための

「光防御」に含まれる．もう一つの仮説は「共進化仮説（co-

evolution hypothesis）」と呼ばれるもので，アントシアニン

の赤色は，植食性昆虫に対して窒素などの栄養が少ない

ことや被食防衛物質が多いことをアピールして昆虫を忌

避するというものである．具体的には昆虫による秋の産

卵を避けることで，翌春の食害被害を抑える効果がある

とされている．

北米ではヨーロッパと比べて日射量が多く，気温の変

動も大きいため紅葉する樹種が多いことを示して光防御

仮説の正当性を主張した論文（Renner and Zohner, 2019）

から端を発し，学術雑誌「New Phytologist」の誌面上で繰

り広げられた一連の議論は，2000年頃から始まったと言

われる光防御仮説（生理学者）と共進化仮説（生態学者）の

論争を垣間見ることとなり非常に興味深かった（Agati et 

al., 2021; Hughes et al., 2022; Pena-Novas and Archetti, 2020, 

2021; Renner and Zohner, 2020）．光防御仮説の立場からは

アントシアニンによる光防御が主たる役割であり，昆虫

の忌避は副産物であるとしている．一方で，共進化仮説

を唱える研究者はアントシアニンの遮光効果や抗酸化作

用は認めるものの，個体内また樹種間でも赤い葉と黄色

い葉に窒素回収の違いがない（実際には窒素回収に貢献す

るという結果と貢献しないという結果が混在する）という

データをもって，アントシアニンによる光防御の重要性

を否定している．

筆者はどちらかというと光防御仮説を支持している．

庇陰条件で育てたハウチワカエデのポット苗を紅葉期に

異なるタイミングで全天環境（強光条件下）に移動するこ

とで早期落葉による光阻害を想定した実験をおこなった

結果，窒素回収を盛んに行っている時に光阻害（活性酸素

による障害）が生じた場合には窒素回収に悪影響が出るこ

とが示された（Kitao et al., 2022）．このことは，光阻害の回

避が窒素回収を滞りなく遂行するために必須であること

を示唆している．

光阻害という言葉は，狭義には長時間持続する光合成

活性の低下と定義されるが，広い意味では，光合成での

光エネルギー消費に対する過剰な光供給による活性酸素

の発生とそれに伴う光酸化障害も含む．植物は光阻害を

回避するために幾重もの防御機構を備えている．よく知

られているのはキサントフィルサイクルが関わるアンテ

ナクロロフィルでの熱放散であるが，光合成の電子伝達

自体もエネルギーの消費という側面から重要であり，ク

ロロフィル量の減少や葉緑体の移動も吸収する光エネル

ギーの低減に貢献する（Long et al., 1994）．これらの防御機

構は相補的に働いており，乾燥，貧栄養，大気汚染など

のストレスがかかった際には，様々な防御機構の協調に

よって光阻害の危険性が一定範囲に収まるように制御さ

れている（Kitao et al., 2019）．逆に言うと，光阻害が顕在化

するような状況は防御機構の制御範囲を越える極端なス

トレスが掛かっていることを示している．

紅葉期の樹木においても，通常繰り返される秋季の季

図3：樹冠の下から見上げたハウチワカエデの紅葉の様子（2020
年10月13日撮影）
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節変化においては，紅葉，黄葉にかかわらず光阻害を回

避するための防御機構が働いているはずであり，紅葉と

黄葉の比較において光阻害や窒素回収の程度に違いがな

くても不思議はない（図4D）．例えば，同一樹種内での紅

葉，黄葉を考える際には，強い光が当たる葉（陽葉）が赤

くなり，当たる光が弱い葉（陰葉）は赤が薄く黄色い葉を

呈する傾向がある（図４A，B）．陽葉に集積するアントシ

アニンは光防御を担うが，陰葉ではそもそも当たる光が

弱いためアントシアニンがなくても光阻害を受けにくい

（図4C，E，＊光化学系Ⅱの活性を示すFv/Fmの低下が光阻

害の指標となる）．結果として，樹冠内の光環境の違いに

関わらず，同じように光阻害が進行し，窒素の回収も同

じように進行することになる．樹種間での紅葉と黄葉の

違いについては後ほど考察する．

5．糖・デンプンの季節変化

「光防御仮説」と「共進化仮説」とは異なるアントシアニ

ンの働きとして，糖を消費することで糖濃度の上昇を抑

えて老化の進行を遅らせるとともに，エネルギーの消費先

として光阻害を回避する役割が提唱されている（Davies et 

al., 2022; Landi et al., 2015; Lo Piccolo et al., 2018; Lo Piccolo 

and Landi, 2021）．アントシアニンの合成には糖が基質と

して必要なこと，さらに配糖体の形で液胞内に存在する

ことから，アントシアニンは光合成で生じる糖の有効な

消費先として考えられている．また，糖を消費すること

で光合成の流れを滞らせないだけでなく，アントシアニ

ン合成のためにATPやNADPHを消費することで，さらな

るエネルギー消費にも貢献する（Soubeyrand et al., 2018）．

筆者は糖の挙動だけではなく，秋のデンプンの挙動が紅

葉にとって重要であると考えている．落葉樹では秋にな

るとデンプンの分解が進み，糖の濃度が上昇する（Keskitalo 

et al., 2005; Kim, 2019）．デンプンの分解によってもたら

される糖濃度の上昇にはエネルギー供給とともに老化の

誘因となるシグナルとしての働きがあると考えられてい

る（Kim, 2019; Ono et al., 2001; Wingler et al., 2006）．常緑針

葉樹では冬季の耐凍性を高めるためにデンプンから糖へ

の変換が生じ，冬季間はデンプン濃度がほぼゼロとなる

ことが知られている（Larcher, 1995）．一方で，冬季の休眠

状態から回復した針葉樹の葉は新しい葉を作るまでの間，

光合成によって得た光合成産物をデンプンとして葉内に

溜め込むため，開葉直前は年間を通してもっともデンプ

ン含量が高くなる時期となる（Kitao et al., 2004）．デンプ

ンは不溶性で生理機能に影響を与えないため光合成産物

の貯蔵物質として有用であり，バッファー的に必要に応

じた糖の供給源として様々な環境ストレスへの適応に関

わっている（Thalmann and Santelia, 2017）．

ハウチワカエデの葉の糖・デンプン含量の季節変化を調

べた結果では，10月初旬からデンプン量の低下が見られ，

アントシアニンの集積が進み紅葉化する10月下旬にはデ

ンプン量はほぼゼロになることが明らかとなった．一方

で，糖については10月初旬より上昇を始めるが，アント

図4：ハウチワカエデ成木の樹冠外部の葉（A）と樹冠内部の葉（B）のアントシアニン含量（C），
窒素含量（D），光化学系Ⅱ活性（Fv/Fm，E）および糖：非構造炭水化物比（F）の季節変化．夏季
は2021年8月17日，紅葉期は2021年10月22日にサンプリングした葉の測定値である．写真（A，B）
は2021年10月22日に撮影した．6月から11月の期間の日平均積算日射量は樹冠外部で18.5 mol 
m-2 day-1，樹冠内部で1.3 mol m-2 day-1であった．非構造炭水化物量は葉の糖含量とデンプン含
量の合計とした．（Kitao et al. 2024より作図）
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シアニンの集積が顕在化する10月下旬には若干の低下が

見られた．結果として，糖の非構造炭水化物（糖＋デンプ

ン）に対する比率（糖：非構造炭水化物比）は10月下旬には

ほぼ１となり，糖ばかりが存在する状態となっていた（図
4F）．糖・デンプン含量の絶対値は光環境により顕著な

違いがあるが（日当たりのよい葉の方が糖・デンプン量が

多い傾向），秋季における糖：非構造炭水化物比の季節変

化は，樹冠内の光環境によらず同じ傾向を示した．また，

対象としたハウチワカエデ成木で2020年と2021年で同じ

タイミングで上昇が見られただけでなく，異なる光環境

で生育したハウチワカエデのポット苗でも同じタイミン

グで糖：非構造炭水化物比が紅葉期に上昇していくこと

が明らかとなった．さらに，遺伝子発現解析の結果，光

環境の異なる樹冠外部と内部の葉で同じタイミングでデ

ンプン分解に関連する酵素の遺伝子発現量が増加し，合

成に関わる酵素の遺伝子発現量が低下することが明らか

となった．以上のことから，デンプン合成の停止と分解

の促進は光環境にかかわらず，季節的に厳密に制御され

た生理反応と考えることができる．

樹冠外部の日がよく当たる葉では，デンプン合成が抑

えられた状態でも光合成による糖の生成とATPやNADPH

などの化学エネルギー物質の生成は続くため，デンプン

の代替物質としてアントシアニン合成が促進されたと考

えられる．一方で，日当たりの悪い樹冠内部では糖の生

成とATPやNADPHの生成速度が遅いため，顕著なアント

シアニンの集積は見られなかったと考えられる．前述の

ノルウェーカエデで観察された季節によるアントシアニ

ン集積部位の違いは（Merzlyak et al., 2008），若い葉では表

皮細胞に集積して遮光効果を発揮し，老化した葉では光

合成を盛んに行う柵状組織でデンプンの代替としてアン

トシアニンの集積が見られたと考えるとつじつまが合う．

アントシアニンは遮光，抗酸化，デンプンの代替などの

複数の機能を持ち，それぞれが状況に応じて相補的に働

いていると考えるのが妥当であろう．

6．フラボノイドの役割

秋季のデンプンの合成停止と分解促進による糖への転

換は紅葉か黄葉かにかかわらず生じており，落葉広葉樹

の窒素回収のためのエネルギー供給と老化の誘因となる

シグナルの役割を担っていると考えられる．デンプン合

成が停止することで生じる光阻害の危険性と糖濃度上昇

による早期落葉に対しては，アントシアニンを合成せず

葉が黄色くなる樹種でも何らかの対応が必要となるはず

である．二次代謝産物であるフラボノイド化合物にはア

ントシアニン，フラボノールを始めとして様々な種類が

あり，抗酸化作用や紫外線の低減効果によって環境スト

レスに対する植物の防御機能に関与すると考えられてき

た（Agati et al., 2024）．一方で，フラボノイド化合物は合成

経路を共有し，配糖体の形で液胞内に遍在することから，

アントシアニン以外のフラボノイド化合物も糖濃度調節

や光阻害回避の機能を有すると予想される（Hernández and 

Van Breusegem, 2010）．例えば，フラボノイド化合物の一

種であるフラボノールは白から淡黄色の色素であり，ク

ロロフィルやカロテノイドの色に隠れてしまうため葉色

に対する影響はほとんどない．一方で，フラボノールに

ついては葉の老化に伴い増加する傾向がSilver birch（Betula 

pendula）やブドウ（Vitus vinifera L.）において報告されてい

る（Bouderias et al., 2020; Mattila et al., 2018, 2021）．紅葉と

黄葉の違いにかかわらずフラボノイド化合物がデンプン

の代替として働いているのであれば，紅葉する樹種（アン

トシアニン合成）と黄葉する樹種（例えばフラボノール合

成）を比較した際にアントシアニンの光防御作用，特に窒

素回収への貢献が顕在化しなかったとしても不思議では

ない．以上を踏まえて，筆者は落葉広葉樹すべてに共通

するフラボノイドの機能として「デンプン合成停止後の余

剰エネルギー消費のための代替経路の確保と糖濃度の抑

制」が存在すると考えている．この仮説を検証するために，

様々な落葉広葉樹を対象としてアントシアニンとフラボ

ノールをはじめとするフラボノイド化合物の量的評価を

おこなうことが今後の研究課題である．
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