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植物の越冬と凍結抵抗性について

荒川　圭太 1)，鈴木　伸吾 2)

　植物は夏から秋にかけて成長が停止し，休眠を始める．さらに秋から冬にかけて低温馴化過程を経
て凍結抵抗性が高まり，越冬が可能となる．また，冬から春にかけて気温が上昇するにつれて脱馴化
過程を経ることで凍結抵抗性が低下すると共に，開芽・開葉など成長が始まる．越冬する植物にとっ
て必要な低温馴化や凍結抵抗性の上昇などの現象は休眠過程と並行して起こるもので，多くの生理反
応が関与する．本章では，越冬する植物にとって必要な低温馴化や凍結抵抗性などの生理機構や凍結
に対する細胞の応答 (凍結挙動) について概説する．

Title: Freezing Resistance of Overwintering Plants

Keita Arakawa1, Shingo Suzuki2 

Plants gradually stop growing in late summer and enter dormancy. From autumn to winter, plants undergo a 
cold acclimation process, which increases their freezing resistance, enabling them to survive the winter. As the 
temperature rises from winter to spring, plants undergo a deacclimation process, which reduces their freezing 
resistance, and they also begin to grow, with buds opening and leaves expanding. Cold acclimation and increase in 
freezing resistance, which are necessary for overwintering plants, occur in parallel with the dormancy process and 
involve a number of physiological responses. This chapter outlines the physiological mechanisms including cold 
acclimation and freezing resistance that are necessary for overwintering plants and the cellular response of plants to 
freezing.
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1．緒言

成長に適した春や夏の季節と成長に適さない秋や冬の

季節を交互に迎えるような地域に生息する植物は，こう

した季節の変化に見合った生活環を示す．例えば一年生

植物であれば，春に発芽した芽生えが成熟し，冬を迎え

る前に種子散布を終える．二年生植物であれば，実生が

越冬する際に春化し，翌春に生殖成長することで開花結

実する．多年生植物の木本植物であれば，発芽したあと

は複数年にわたって成長を続け，成熟してから種子散布

を行うことになる．日本のように明確な季節変化がみら

れる環境では，夏から秋へと季節が移り変わるにつれて

日長は次第に短くなり，外気温は徐々に低下するので，

このような気候の変化が端緒となり，越冬する植物は成
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長を止める一方で，低温馴化過程を経ることで凍結抵抗

性を上昇させ，厳寒期を乗り切ることが可能となる．本

章では，越冬して翌春に成長を再開するために必要な低

温馴化や凍結抵抗性といった植物の生理機能に関して概

説する．
 

2．植物の越冬

2.1　越冬する環境 （条件） について
越冬と一言で表現しても，どのような発達段階で，どの

ような状態で冬を迎えるかは植物によって様々である．そ

のため，越冬に関する植物の生理・生態について詳しく知

ることは，植物の越冬能力を理解する上でとても重要なこ

とである （酒井 1995）．例えば，越冬する植物の発達段階（形

態）として，種子や芽生え，幼植物体 （実生，幼木），成熟

個体などが挙げられる．また，越冬する状況（環境条件）と

しては，水中や土壌中，落葉層に埋もれている場合，積雪

層の下に埋もれる場合，寒風にさらされている場合など，

様々な状況がある．土壌中や積雪層の深くに埋もれるよう

な場合には，外気温が低下する影響を直接的に受けにくい

環境といえる．一方，積雪量が少ない地域や風が強くて雪

が堆積しにくいような場所，また積雪層上面よりも高い場

所に位置する組織・器官などは，気温の影響を直接受けや

すい環境といえる．そのため，水中や土壌深くに存在する

個体や組織は凍らない程度の低温で，また積雪層下に埋

まってしまうような植物個体は比較的高い氷点下温度で，

さらに積雪層より高い場所に位置する植物個体や組織は厳

しい凍結温度で，それぞれ越冬することになる．しかも，

深い積雪層や被陰環境は，同時に日照量にも影響を及ぼし

うる．そのため，融雪時期の気温上昇の程度や植物が受け

る光強度などは，越冬する植物の生育環境や生存率にも影

響を及ぼす環境要因とみなすことができる．しかも，秋か

ら冬，冬から春のような季節の移行期には，気温や降雪量

の変化は毎年同じではないため，例年より気温低下が遅れ

たり時として一過的に大きい気温低下が起きたりすること

で植物の成長 （停止や再開） や低温馴化・脱馴化の程度に

影響が出るため，霜害や凍害を被る可能性にも影響が生じ

る．一方，厳寒期では，凍結抵抗性が十分に発揮された時

期であるため，その凍結抵抗性の最大値に応じて凍霜害の

程度が異なる．そのため，低温馴化や脱馴化の進行程度と

生育環境の変動の大きさによって傷害の有無，程度が影響

される．このような観点から，近年顕在化している気候変

動による秋〜冬，冬〜春の極端な気温変化などが生産性に

大きく影響することが予想される．

2.2凍結抵抗性の評価と凍結傷害
植物が有する凍結抵抗性の能力を超えるほど低い氷点

下温度まで冷却されて凍結すると，凍結傷害を被る （酒井 

1995, Sakai and Larcher 1987）．このように過度の凍結スト

レスを受けると，例えば，凍結融解後に開芽や開葉，再成

長がみられなくなったり，葉が褐変して枯死・落葉したり

する．植物の凍結抵抗性を調べる際，多くの研究者が実施

する試験では，様々な設定温度まで凍結させた組織を融解

させた後，植物の生存率を検定する．個体レベルで生存率

を検定する場合，凍結融解後の植物個体の再成長が対照区 

（未凍結試料） と比べてどれだけ低下したのかを調べるこ

とが一般的である．再成長の割合をどのように判断するの

かは，試験の目的や試験に使用した植物試料の発達状態な

どによって異なるが，開芽や開葉の割合を調べたり，個体

の背丈や重量などの成長量を調べたり，種子生産量を調べ

たりするなど，研究目的に応じて選択される．この場合，

生存率の検定を終えるまでに相応の時間を要する．そのた

め，生存率の検定までの時間を節約して，組織や細胞レベ

ルで生存率を検定する事例も多々みられる．凍結融解に

よって致死的な傷害を被ると，細胞膜を筆頭に生体膜の機

能損傷が生じるため，細胞の選択的透過性が解消されてし

まう．そのため，凍結融解後の組織を一定量の水に浸して

緩やかに振とうするとイオンなどの細胞内容物が漏出して

くる．そこで組織外の水の電気伝導率を測定し，対照区（未

凍結試料）と比べてどれだけ電気伝導率が高まったかで傷

害率を算出し，その逆数でもって生存率をもとめることが
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図1：冬コムギ緑葉の凍結傷害について．
低温馴化した冬コムギの緑葉切片を酸性条件下で凍結処理もしくは
過冷却処理した後で生存率を測定して，酸性雪ストレスの影響をシミュ
レーションした．凍結, 植氷して凍結処理した試験区; 過冷却, 植氷
せずに過冷却を維持した試験区; 水, 超純水を添加した試験区; 酸: 
3 mM 硫酸溶液 （pH 2） を添加した試験区． この図は，Inada et al. 

（2006） Plant Cell Physiol. 47: 504–512 のFig. 3を改変して転載した．
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できる （Uemura and Yoshida 1984）．また，組織や細胞の生

存率を評価するため，生命力のひとつの指標として組織や

細胞が有する還元力を指標とする方法も利用されており，

還元力がどの程度残存しているかを調べることで生存率を

算出することが可能である （Steponkus and Lanphear 1967）．

このような還元力を利用する方法では，還元力を利用して

組織を染色することができるので，どの組織が健全性を

保っているかを視覚的に確認することもできる．組織が染

色された後，有機溶媒を使用することで還元された化合物

を組織から抽出することで定量化もできる．

同様に細胞レベルで生存率を測定する方法として，細

胞に基質を投与して酵素活性によって得られる化合物の有

無でもって細胞の生死を判断するものもある．例えば，二

酢酸フルオレセインを細胞に投与すると，細胞内のエステ

ラーゼ活性によって分解されて蛍光を発するようになる 

（Murai and Yoshida 1998）．また，細胞が致死的な傷害を被

るとエステラーゼ活性を損なうので蛍光を発しなくなる．

そのため，蛍光を発する細胞の有無で生死判定が可能とな

る．草本植物の場合，プロトプラストを調製しやすいため，

モデル実験として用いることがある．プロトプラストの場

合，細胞壁が無いので膨張して破裂しないよう細胞の浸透

圧よりもわずかに高張な溶液に細胞を懸濁しているため，

外液に加える溶質 （主に糖アルコールのような適合溶質） 

が凍害保護効果を示して実際よりも高い凍結抵抗性を示す

のではないかと心配される場合がある．そのため，利用す

る植物材料に応じて組織とプロトプラストの間で凍結抵抗

性に違いがないかを事前に確かめて細胞の性質を知ってお

く必要がある．実際，プロトプラスト化しても凍結抵抗性

が組織のものと同程度であった事例が知られている場合に

は，プロトプラストも植物組織と同様に扱いやすいものと

考えられている （Gordon-Kamm and Steponkus 1984）．一方

で，プロトプラスト化することで凍結抵抗性が高まってい

た事例も知られている （Murai and Yoshida 1998）．この場合

には，細胞壁の除去による影響や懸濁液に利用した浸透圧

調整用の溶質による影響などが原因のひとつとして考えら

れるので，組織切片の細胞間隙にプロトプラスト懸濁用の

溶液を満たしたものを用いて凍結抵抗性を測定するなどし

て，プロトプラストを懸濁する高張な溶液が凍結抵抗性に

及ぼす影響を事前に評価しておく必要がある．特に，溶質

による細胞膜の保護効果によって凍結による膜傷害を軽減

している可能性が十分に考えられる．

元来，細胞外凍結が進行することで発生し始める凍結傷

害は，細胞膜の不可逆的な構造変化の発生頻度と相関性が

みられることや，凍結傷害が生じると細胞から電解質漏出

が起こることなどから，細胞膜が凍結傷害の初発部位と考

えられてきた （Steponkus 1984）．そのため，凍結傷害が発

生する細胞膜の健全性を維持することが凍結抵抗性には重

要であるという考え方に則って，低温馴化過程における細

胞膜の構造的・機能的変化に注目して研究が行われてきた

経緯がある．厳しい気温低下にさらされて細胞外凍結が過

度に進むと，凍結脱水によって細胞が著しく収縮変形した

り （Steponkus and Webb 1992），細胞外氷晶に挟まれて押し
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図2：凍結融解後の冬コムギ緑葉に対する光照射の影響について．
低温馴化した冬コムギ実生に3 mM 硫酸水溶液 （pH 2） を添加して酸性条件下で凍結融解する
ことで酸性雪ストレスをシミュレーションした後，成熟葉 （A） と若葉 （B） からそれぞれクロ
ロフィル粗抽出画分を調製し，吸収スペクトルを測定して対照区 （超純水で凍結融解した試
料） 由来のものと比較した．黒色のグラフ, 試験区 （pH 2.0の硫酸水溶液を使用した試料）; 灰
色のグラフ, 対照区 （二酸化炭素を飽和させてpH 5.6にした超純水を使用した試料）．この図は，
Inada et al. （2007） Environ. Sci., 14 （Suppl）: 53-71のFig. 1を改変して転載した．
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つぶされたりする （Fujikawa 1995）．これによって細胞膜

とほかの生体膜とが異常接近した部位が生じると，脂質二

重膜同士で相互作用を起こして局所的に膜融合を起こすな

ど，不可逆的な構造変化が生じてしまう．それによって細

胞膜は機能を喪失し，膜傷害が発生すると考えられている．

当研究グループでは，以前，酸性降下物を含む雪 （すな

わち酸性雪） による影響を，冬コムギを使ったシミュレー

ション実験で調べたことがある．酸性雪の場合，積雪層の

下層では再結晶化によって氷晶表面や間隙に酸性降下物が

濃縮され，積雪層に埋まる植物は凍結濃縮された酸性降下

物と比較的長期にわたって接触する可能性が高くなるもの

と考えられた．そこで，低温馴化させた冬コムギ実生を用

い，硫酸の希釈水溶液を凍結してから製氷機で削って得ら

れた細氷で実生を覆ったり，少量の硫酸の希釈水溶液と共

に実生や緑葉切片を凍結させたりすることで酸性雪ストレ

スをシミュレーションし，その影響を評価した．例えば，

超純水で作った細氷で人為的に低温馴化させた冬コムギ実

生を覆ったものを対照区とし，3 mM 硫酸水溶液 （pH 2） で

作った細氷で覆ったものを試験区とし，両者を−4℃のフ

リーザーで3日間処理し，融解後に実生を通常の生育条件

で栽培したところ，数日後には試験区の成熟葉で局所的に

枯死した部位が観察され始め，3週間後には対照区に比べ

て成長量が顕著に低下していた．3 mM 硫酸水溶液 （pH 2） 

というと結構な酸性度だと感ずるが，凝固点降下の原理に

したがって考えると，濃度の異なる溶液を同じ温度まで凍

結させた場合，残存する未凍結な硫酸水溶液は凝固点に達

するまで濃縮されるはずなので，処理前に硫酸水溶液の濃

度が異なっていても，同じ氷点下温度で処理する限り，凍

結濃縮された硫酸溶液の濃度は同じになるはずである．そ

の代わり，凍結濃縮された硫酸水溶液の体積はpH 2の処理

区の方がpH 4の処理区の100倍多い計算になる．そのため，

雪のpHが低いほど，氷晶と氷晶との間で凍結濃縮された

硫酸溶液の量が多くなるので，植物が濃縮された硫酸水溶

液と接触する頻度や範囲が多くなることが考えられる．こ

のような凍結濃縮は酸性雪に限ることではなく，塩や重金

属などでも同様のことが起こりうるため，氷点下温度で水

が凍ることによって凍結濃縮された溶存物質の影響が融解

後に顕在化することによる負の影響は低温下特有のストレ

ス因子として位置付けられる．また，緑葉切片にpH 2の硫

酸水溶液を添加し，植氷せずに−12℃まで過冷却させても，

超純水を添加した対照区と比べ，昇温後の試料の生存率は

ほとんど低下しなかった．一方，植氷して酸性条件下で凍

結させると，対照区と比べて融解後の試料の生存率は顕著

に低下した （図１）．このことは，単なる気温低下という環

境刺激に比べ，それによって生じるアポプラストの水の凍

結の方が植物細胞の凍結脱水や収縮変形を誘発し，共存す

る有害な溶質を凍結濃縮しうるため，越冬する植物にとっ

ては負荷が大きいことを示唆している （Inada et al. 2006）．

また，凍結による損傷を受けた後で光照射されると，二

次的な酸化傷害が発生して被害が拡大することはよく知ら

れている．これは光合成器官を有する緑色植物にとって不

可避な問題ともいえる．すなわち，凍結融解によって生存

率 （=生命力） の低下した緑葉が太陽光を浴びることで，消

費しきれなかった光エネルギーによって活性酸素種が発生

し，それによってさらなる緑葉の傷害へと繋がることが予

想される．筆者らは，冬コムギ実生に対してpH 2の酸性条

件下で凍結融解処理を終えてから，光照射の有無の条件設

定のもとで10℃にて実生を栽培して酸性雪ストレス処理に

よる影響を調べたところ，超純水で凍結融解した対照区や

酸性条件下で凍結融解した直後から暗処理をおこなった試

験区の成熟葉の応答とは異なり，融解直後から光照射をお

こなった試験区の成熟葉では12時間以内に光化学系IIの最

大量子収率 （Fv/Fm） が低下しており，24時間以内に乾燥

重量や相対含水率も低下していた （Inada et al. 2007）．成熟

葉から得られたクロロフィル粗抽出画分の吸収スペクトル

を調べると，酸性条件下での凍結融解直後からクロロフィ

ル分解が生じた徴候が観察されたため （図２），その後の

光照射によって成熟葉では二次的な酸化傷害が発生して損

傷が大きくなった可能性が示唆された （Inada et al. 2007）．

2.3. 低温馴化
毎年冬を迎える多年生植物は，毎年成長と休眠のサイク

ルを繰り返す．すなわち，気温が高く成長に向いている

時期と，気温が低く成長に不向きな時期が交互に訪れる．

そのため，温帯や亜寒帯で自生する越冬植物は成長期と

休眠期を交互に迎える．このような植物は，秋から冬に

かけて日照時間が短くなるにつれ成長速度が低下して休

眠期へと移行する．それと並行するように，気温が低下

するにつれて低温馴化が進み，植物の凍結抵抗性は向上

する．休眠と凍結抵抗性の向上はほぼ同時期に生じるが，

休眠と低温馴化は異なる生理学的プロセスである （Welling 

and Palva 2006）．

低温馴化過程では様々な遺伝子の発現が伴う現象で

ある．近年の網羅解析 （オミクス解析） によって，遺伝

子転写産物レベル （トランスクリプトーム） （Fowler and 

Thomashow 2002），遺伝子翻訳産物 （タンパク質） レベル 

（プロテオーム） （Kawamura and Uemura 2003），代謝産物レ

ベル （メタボローム） （Guy et al. 2008）などでいろいろな植
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物の低温馴化過程が調べられているように，様々なレベル

で変化が生じることが明らかにされている．これらの網羅

解析結果からも明らかなように，低温馴化過程では様々な

変化が生じることで，結果的に凍結抵抗性が向上して植物

は越冬が可能となる．

オーソドックスな研究では，越冬する草本植物として

秋蒔きのコムギ （Triticum aestivum） （Tanino and McKersie 

1985） や ラ イ ム ギ （Secale cereale） （Uemura and Steponkus 

1994），ペレニアルライグラス （Lolium perenne） （Abeynayake 

et al. 2015） などのようなイネ科の単子葉植物のほか，ア

ル フ ァ ル フ ァ （Medicago sativa）（Mohapatra et al. 1987），

セイヨウアブラナ （Brassica napus） （Kubacka-Zębalska and 

Kacperska 1999）， シ ロ イ ヌ ナ ズ ナ （Arabidopsis thaliana） 

（Gilmour et al. 1988），バレイショ （Solanum tuberosum） （Palta 

et al. 1993）などの双子葉植物を利用した研究が多くみら

れた．この他，木本植物ではヤマグワ（Morus bombycis） 

（Yoshida 1984）やCornus （ミズキ属） （Li et al. 1966），モモ 

（Prunus persica） （Buchanan et al. 1976） などを用いた研究が

知られている．例えば，季節変化に伴う細胞成分の組成変

化を精査して，低温馴化による凍結抵抗性の向上と正の相

関性を示す主成分に着目する研究がいくつかみられた．そ

の主たる成分が凍結傷害の初発部位と考えられている細

胞膜の膜脂質 （Uemura and Steponkus 1994） や膜タンパク質 

（Kawamura and Uemura 2003） を始め，可溶性糖やLEA （Late 

Embryogenesis Abundant） タンパク質のような熱可溶性タン

パク質群などである （Fujikawa et al. 2006）．

可溶性糖については，適合溶質として機能するといわ

れている．最も典型的な低温誘導性の可溶性糖はスクロー

スであり，多くの植物種で多量に蓄積するものとして知ら

れている．このほか，多量ではないが，ラフィノースやス

タキオースのようなラフィノース族オリゴ糖も低温誘導性

の可溶性糖として検出されている．これらの糖は，種類に

かかわらず多量に蓄積することで細胞内の溶質濃度が高ま

り，凝固点降下度が増すという利点がある．このほか，凍

結脱水時には細胞内の自由水の量がかなり減少するため，

これらの可溶性糖に水和している結合水が細胞内高分子の

構造安定化 （凍害保護） に寄与するともいわれている．ま

た，リポソームなどを利用した実験系では，膜脂質表面に

結合した糖がガラス化を起こすことで，リポソーム同士の

膜融合を阻害することも報告されている．このように，適

合溶質としての可溶性糖は，濃度が高ければ浸透圧調節に

関与するし，濃度が高くなくても保護物質として安定化に

関与するものと考えられている．

また，細胞壁を構成する多糖類の組成の変化を示唆する

結果がいくつかの植物種で示されている．これらの変化は，

細胞壁の化学的，物理的性質に影響を及ぼすため，特に細

胞外凍結する細胞において，細胞壁の強度が増すことで極

度の細胞の変形が防がれ，細胞膜と生体膜との間の相互作

用を抑制して細胞膜の凍結傷害の発生頻度を低下させる可

能性が考えられる．この他にも，細胞壁内部での氷晶の伝

播の程度は細胞間隙や細胞壁内部の微小な空隙の大きさに

依存することが考えられる．細胞間隙や細胞壁内部に分布

するペクチンは，メチル化修飾されているとカルシウムを

介したペクチン間での架橋構造が形成できないので物質の

透過性が向上すると共に細胞壁の柔軟性が向上するといわ

れている．さらに，ペクチンのガラクタン含量を低下させ

ると細胞壁の強度が低下傾向を示すだけでなく，凍結抵抗

性も低下することがシロイヌナズナの形質転換体を用いて

実証されている（Takahashi et al. 2024）．また，器官外凍結

する冬芽では，凍結感受性の高い原基と細胞外氷晶を蓄積

する空隙・細胞間隙との間に位置する組織において細胞壁

や細胞間隙にペクチンを堆積して，原基組織への細胞外氷

晶の伝播を抑制する役割を担っているとも考えられている 

（Kuprian et al. 2017）．そのような組織では冬を迎える前ま

でにペクチンの蓄積が進む事例も知られており，ペクチン

の化学組成や構造特性が凍結挙動に与える影響はとても興

味深い．

このほか，低温馴化過程ではLEAタンパク質群の蓄積

も知られている（Thomashow 1999, Welling and Palva 2006）．

これらは，植物組織から得られるタンパク質の粗抽出液を

沸騰水中で10 〜 20分間くらい加熱しても熱変性による不

溶化を起こしにくいという性質を表す熱可溶性タンパク質

として称されている．この性質を示すものの多くは，親水

性の高いものや低分子で単純な構造を有するタンパク質が

多いとされている．これらのタンパク質を調べると，LEA

タンパク質やHSPs （Heat Shock Proteins） の一部などが検出

される．LEAタンパク質であれば，細胞内の高次構造を有

する成分 （タンパク質や膜脂質） などを保護・安定化する

ような作用を示す報告が多い．HSPsであれば，分子シャ

ペロン活性によって構造変化の防止や変性タンパク質の回

復に貢献するものと予想される．いずれも植物細胞の凍結

脱水時に細胞内成分の機能損傷を防ぐことで細胞内代謝系

の酵素群や膜輸送系などの活性を維持するものとして位置

付けられる （Fujikawa et al. 2006）．

また，細胞膜の脂質 （特にリン脂質） の組成変化に注

目すると，凍結脱水によって細胞膜と他の生体膜とが異

常接近する場合において，膜脂質の極性基に結合水が多

いことは，膜脂質同士の相互作用を抑制するのに都合が



206 荒川　圭太，鈴木　伸吾

良い性質といえる．実際，極性基への結合水の多い膜脂

質が低温馴化過程で増加する傾向にあった （Uemura and 

Steponkus 1999）．

さらに，抗酸化に関与する様々な成分も低温誘導性を

示すため，酸化ストレス防止に貢献する．特に，凍結傷害

を受けた組織では，光照射によって発生する活性酸素種に

よって凍結傷害が助長される．これは，いわゆる光傷害と

同じような症状のため，抗酸化酵素などの誘導は，二次的

な酸化傷害の抑制に効果的である．また，前述したような

保護や安定化に関わる成分の増加は，結果的に細胞全体の

保護・安定化に貢献することが期待される．さらに，光合

成組織において光合成活性はストレス感受性が高い因子な

ので，凍結傷害の指標とみなす実験系も確立されている．

光合成組織のクロロフィル励起能を調べることで地上部の

凍結によるダメージを評価する研究も知られており，凍

結抵抗性の指標としても用いられる事例がある （Ehlert and 

Hincha 2008）．

2.4. 凍結挙動
気温が低下して周囲の水が凍結するような時，植物細

胞の凍結に対する応答の様式は，気温の低下に応じて平衡

的に脱水する「細胞外凍結」と，気温が低下しても脱水しな

いもしくは脱水量が気温の低下に伴っていない「深過冷却」

の２つのタイプに大きく分類される （Fujikawa 2006）．多

くの草本植物や樹木の樹皮の細胞のように多くの植物細胞

で見られるのは細胞外凍結である．氷点下温度に気温が低

下した場合，土壌や植物体表面などで水分が凍結すること

がきっかけとなって植物体内の細胞外（アポプラスト）の水

も凍結が始まる．土壌微粒子などの塵芥や氷核細菌などが

植物体表面に付着していると，それらが核となって氷晶形

成 （凍結） が始まり，それがきっかけとなって気孔などを

通じて植物体内のアポプラスト水まで凍結が進む．このよ

うな氷核の形成を促すような成分を氷核活性物質と呼ぶ．

このような環境因子のほかにも，アポプラスト水を凍結さ

せうる植物由来の氷核活性物質が存在するという報告が

ある．例えば，花粉表面の多糖類 （Pummer et al. 2012） や

レンギョウの枝髄から検出されたシュウ酸カルシウム一水

和物 （石川ら 2016），カツラの樹皮の細胞壁成分 （古賀ら 

2021）などに凍結を促す氷核活性が検出されている．特に，

枝髄から検出されたシュウ酸カルシウム一水和物やカツラ

樹皮の細胞壁成分は，植物体内からアポプラスト水の凍結

を誘導する可能性も考えられる．すなわち，0℃以下に気

温が低下したにもかからず外環境由来で凍結が生じない場

合でも，植物体自身が有する氷核活性によって一過的な過

冷却が解消されて細胞外凍結が始まる可能性があることを

意味する．一過的な過冷却が過度に進行してから凍結する

よりも少しでも高い温度で凍結が始まった方が脱水速度は

緩やかになるため，最終的に脱水量が同じでも細胞にとっ

て負荷が小さくなる．そのため，ある程度まで気温が低下

すると細胞外凍結が始まるような仕組みになっていると考

えることもできそうである．

アポプラストの水は細胞内部に比べて溶質濃度が低いこ

とや，氷核活性物質が細胞外に存在することなどの理由に

よって細胞外の水が凍結を始めると，細胞膜の内側の水と

の間で生じた蒸気圧差に応じて細胞内から細胞外へと水が

移動することで細胞が脱水する （凍結脱水）．それによっ

てさらに細胞外氷晶が大きく成長するので，脱水収縮だけ

でなく大きくなった細胞外氷晶によっても変形する．この

ような凍結脱水は，原形質分離とは異なり，細胞壁ごと細

胞を潰す （サイトリシス）．能力を超えた気温低下によっ

て過度の凍結脱水が生じると，それが原因となる著しい収

縮変形が起き，細胞膜が細胞内の他の生体膜と異常接近

することで両者の間で不可逆的な微細構造変化が生じて

膜傷害が発生すると考えられている （Steponkus 1984）．札

幌近郊のイネ科草本植物だと，LT50 （50%が致死的傷害を

受ける凍結温度）は−30℃よりも高いことが多いが，同じ

く札幌近郊の木本植物の樹皮の柔細胞では，LT50が−40℃

以下のものも多くみられる．ヤマグワの樹皮の柔細胞も

その一例であり，緩速凍結で−60℃以下まで処理した後に

液体窒素処理しても50%近く生き残ることが実証されてい

る．このような非常に高い凍結抵抗性を示す理由として，

小胞体 （ER） の構造変化が関与するという仮説がある．こ

れによると，季節的な低温馴化過程でER由来の膜小胞が

増加した柔細胞が比較的高い氷点下温度で細胞外凍結され

ると，膜小胞が融合して嚢状のERが何層にも細胞膜直下

に配置する多重層構造を構築することが明らかになった 

（Fujikawa and Takabe 1996）．季節的な低温馴化によってこ

のER多重層構造が構築される頻度が高くなり，季節的な

脱馴化が進むほどER多重層構造がみられる頻度が低くな

るため，凍結抵抗性の季節変化と正の相関性がみられた．

このようなER多重層構造は，凍結抵抗性の低いシロイヌ

ナズナでは観察されなかった．そのため，このような構造

変化は樹木のように高い凍結抵抗性を有するものにみられ

るものであり，凍結脱水によって形成されるERの多重層

構造が細胞膜の直下に配置されることで，細胞膜と内膜と

の直接的な相互作用を妨げるという仮説が立てられている 

（Fujikawa et al. 2006）．現時点では，このようなER多重層

構造がみられる樹種は限られている．
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一方，氷点下温度で深過冷却する木部の柔細胞の場合は，

細胞外凍結とは異なり，アポプラストの水が凍結し始めて

も脱水が起きない．そのため，細胞内部で過冷却する水は

気温が低下するほど細胞内凍結の発生するリスクが高まる

が，現実的には樹幹や枝が強い風や積雪などで物理的な刺

激を受けても木部組織の柔細胞が細胞内凍結を起こさない

くらい安定的に過冷却が維持されているので深過冷却と呼

ばれている．しかも，札幌近郊の樹木では，日常的に体験

できるような一過的な過冷却とは異なり，−30 〜 −40℃近

くまで冷却されても細胞内凍結を起こさないものも多い．

木部組織における柔細胞の占有率や含水率に依存する

が，細胞内の水の凍結によって生じる発熱 （潜熱の放出） 

のピークを熱分析や示差熱分析によって検出することがで

きれば，その発熱開始温度が深過冷却の解消された温度と

して認識できるので，木部柔細胞の深過冷却能は比較的容

易に評価できる （Sakai and Larcher 1987）．ただし，この発

熱量が検出感度以下であると，細胞外凍結の場合と同様の

発熱パターンを示すので両者を区別するのが困難となる．

このような場合，低温走査型電子顕微鏡 （cryo-SEM） のよ

うな装置を使用して細胞内氷晶のサイズを調べることで細

胞内凍結の有無を判断する （Fujikawa and Kuroda 2000）．

前述したように，示差熱分析で容易に細胞内凍結の発

生を判断できる木部組織を用い，ペクチンを消化するペク

チナーゼ処理したり，カルシウムイオンを捕捉するような
EGTA処理してから熱分析や示差熱分析をおこなうと，過

冷却が解消して細胞内凍結が生じることで得られる発熱

ピークが高い温度側にシフトしたり，ピークそのものが

小さくなって検出しづらくなったことが示された．これ

らの結果などからもわかるように，深過冷却能における

細胞壁構造の重要性が示唆されている （Wisniewski 1995, 

Wisniewski et al. 2014）．このような深過冷却の維持するメ

カニズムとして，木部柔細胞の内部の水が細胞外氷晶の影

響で植氷されないように，細胞壁構造によって隔離されて

いる微小な水滴のように存在することが重要だといわれて

いた （Ashworth and Abeles 1984）．その後，細胞内に蓄積す

るポリフェノール成分である一部のフラボノイド配糖体や

加水分解性タンニンから，氷核活性を抑制して凍結温度を

低下させる抗氷核活性が検出されたことから，細胞内成分

にも過冷却の維持に貢献する可能性があると考えられてい

る （Fujikawa et al. 2018, Kasuga et el. 2008, Wang et al. 2012）．

なお，余談ではあるが，このような抗氷核活性は凍結を遅

延・抑制する効果が期待されるため，筆者らの研究グルー

プでは抗氷核活性を利用して凍霜害抑制を試みたことも

ある．表面に氷核細菌を塗布した緑葉でも凍結抑制効果

を示すような緑葉粗抽出物をいくつか選抜し （Suzuki et al. 

2017），それらを鉢植えに噴霧すると氷核細菌に起因する

凍結を回避することが可能であった．そのうちの１つであ

るチャの粗抽出物を茶畑の一部に散布する試験を複数年に

わたって実施したところ，実施した年度の気象条件などに

かなり影響を受けたと思われるが，チャの凍霜害の抑制効

果がみられた年度もあったことから，限定的ではあるもの

の，抗氷核活性を有する緑葉粗抽出物の野外での有効性も

確認できたと考えている （荒川ら 2023）．

また，カラマツやカツラなどの冬芽でみられる器官外凍

結という凍結挙動では，凍結抵抗性の低い原基組織が凍結

抵抗性の高い組織 （芽鱗など） によって細胞外氷晶から隔

離されながら越冬するものである （Sakai and Larcher 1987, 

Ashworth et al. 1989）．この原基組織は，気温の低下に応じ

て非平衡的に脱水するため，細胞外凍結とは異なり脱水量

が限られる．そのため，原基細胞内に残存する水は深過冷

却状態にある．一方，脱水された水は，原基組織から離れ

た領域 （芽鱗と芽鱗の間や芽鱗内部の細胞間隙など） に蓄

積されるため，器官外凍結する冬芽を採取して垂直方向に

剃刀刃で割断すると，芽鱗の基部に細胞外氷晶の集積する

様子が観察される （Ishikawa et al. 2015, Neuner et al. 2019）．

このような凍結挙動を示す冬芽から原基だけを取り出して

緩速凍結を始めると，無傷の冬芽の時とは大きく異なり，

原基細胞の凍結傷害が容易に発生することから （Endoh et 

al. 2009），冬芽の構造が保持されていて初めて正常な器官

外凍結が成立し，相応の凍結抵抗性が発揮されることが理

解できる．おそらく，原基から脱水された水が芽鱗のよう

な細胞外氷晶を蓄積する部位まで正しく移動して細胞外氷

晶を形成することや，原基が細胞外氷晶の伝播から隔離さ

れることのために，冬芽を構成する組織が協同して器官外

凍結を成立させるものと考えられている．

2.5. まとめ
近年のテクノロジーの進歩によって研究の進展は目覚ま

しいものがあるが，日常的に目にする草本植物や木本植物

の越冬だけでもまだ未解明な現象が残されている．また，

気候変動の影響なのか，今までの我々の常識の範囲を超え

る様な降雨（雪）量や気温の変動が生じるため，環境応答に

関する研究では，これまでよりも柔軟な発想やきめ細やか

な条件設定などが必要となってきているように思われる．

なかでも季節の移り変わりの時期に生じる低温馴化や脱馴

化という生理変化をもたらす過程は，凍結抵抗性の上昇・

下降に直接影響するため，越冬する植物の生存戦略にとっ

て重要である．今回は触れていないが，脱馴化過程では，
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凍結抵抗性の低下に加えて休眠解除による成長の再開が始

まる時期のため，気温の変化などの環境変化の影響を受け

やすい状態といえる．そのため，脱馴化過程の植物生理を

明らかにするため，低温馴化と同様に丁寧な解析が進めら

れている．今後もいろいろなアプローチによって植物の越

冬機構に関する理解が深まることが期待される．
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