
1. はじめに

生物の体の60～70 %を占める水は，生命の営みにとっ

て必須のタンパク質，核酸，及び細胞膜の構造と機能を維

持する役割を担っている。この為，生物が極度の脱水状態

に陥ると多くの場合は死に至る。しかし，ある種の生物達

は，水が欠乏し干からびても，蘇生可能な状態のまま代謝

活動を完全に停止し，再び水に巡り合うまでの逆境を生き

抜くことができる。この現象は英語ではanhydrobiosis（無

水生命）と呼ばれるが，日本語では「乾眠」と訳されるこ

とが多い。乾眠は，クマムシ（緩歩動物）及びワムシ（輪

形動物）のような微小動物（体長数百µm）を中心に見られ

ることが，18世紀初頭から知られている。しかし，個体サ

イズの微小さ及び飼育の難しさが壁となり，これらの乾眠
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Anhydrobiosis is an extremely dehydrated state in which organisms show no detectable

metabolism with the ability to revive upon immersion into water. Larvae of an African chironomid,

Polypedilum vanderplanki, are the largest multicellular animal capable of anhydrobiosis. Recently

we have successfully clarified the physicochemical mechanism of their anhydrobiosis. When

larvae of P. vanderplanki fell into an anhydrobiotic state, they accumulated endogenously non-

reducing disaccharide, α,α-trehalose, as high as 25 % of their dry body mass, which was found

to be uniformly distributed throughout the dehydrated body by Fourier transform infrared (FT-

IR) microscopic mapping image. Differential scanning calorimetry measurements indicated that

the anhydrobiotic larvae were in a glassy state up to ca. 65 ℃. Changing from the glassy to

rubbery state by either heating or allowing slight moisture uptake led to their very poor

survival ability. FT-IR spectra showed that the cellular membrane of the anhydrobiotic larvae

remained in the liquid-crystalline state throughout formation of hydrogen bonds between its

phospholipids and the endogenous trehalose. Taken these findings together we concluded that

trehalose plays important roles in biological glass formation as the water replacement, although

other compounds would be also involved in these phenomena.
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分子機構に迫る生体直接の科学的知見は殆ど無い。現在ま

でのところ，乾眠現象を示す最も大型且つ高等な動物は，

ネムリユスリカ（節足動物）の幼虫（体長3～5 mm程度）

である。これは，アフリカ中西部半乾燥地帯の岩盤表面の

窪みにできた水溜り等に生息する。乾季には岩盤表面と共

に幼虫も干上がってしまうが，次の雨季に水が張ると幼虫

は吸水して生命活動を復活する。この現象はHinton1)によ

って報告されたが，その後詳しく解明されることは無かっ

た。しかし，近年になって，ネムリユスリカの幼虫をある

条件で乾燥させると，体内にトレハロースと言う二糖類

（Fig.1）が大量に合成・蓄積されることが農業生物資源研

究所の奥田隆らのグループによって明らかにされた。2-4)

トレハロースは，今日，食品や化粧品分野で鮮度保持

剤・保湿剤等として広く利用されているほか，医療では臓

器保存液に不可欠な構成成分として注目されている。5) トレ

ハロースは生物の細胞や蛋白質を乾燥から効果的に保護す

る糖として，過去十数年に渡り学術見地からも多くの研究

が報告されてきた。これらの主としてモデル系を用いた研

究から，乾燥時にはトレハロースが水に代わって細胞膜や

蛋白質等の生体物質に結合し（水置換仮説），同時にこの糖

がガラス状に固化してこれら生体物質を包み込み（ガラス

状態仮説）保護すると考えられてきた。6) しかし，生きたま

まの動物を用いてこれらの仮説を実証した報告はなかった。

最近，筆者らは，乾燥したネムリユスリカ幼虫のどこにトレ

ハロースが蓄積され，またそれが物理的にどのような状態に

なっているのかを物質科学の手法を用いて調べることによ

り，同幼虫が示す乾眠現象に秘められた物理化学的なメカ

ニズムを解明することに成功した。7) 本稿では，その概要を

紹介する。尚，トレハロース単体の基礎的な熱物性及び相

転移に関する情報は，例えば文献8～11を御覧頂きたい。

2. トレハロースの蓄積と分布

研究では，トレハロース含有量が異なる2種の乾燥幼虫

を調製し両者の特性を比較した。

Slow サンプル：常温で1日毎に相対湿度を段階的に下げ

（100 % → 76 % → 5 %），その結果，体内に乾燥体重の約4

分の1に及ぶトレハロースを蓄積した乾燥幼虫。これは，

常温乾燥保存しておけば水に戻したときの蘇生率は90 %に

達する。

Quick サンプル：常温にて半日程度で急速に乾燥させた

幼虫。体内にトレハロースは蓄積されず，蘇生不可。

尚，これら両サンプルの含水率は3 %で，タンパク質及

び脂質の含有量に差はない。また，糖の定量は高速液体ク

ロマトグラフィー（HPLC）によるが，Slowサンプルから

トレハロース以外の糖類は検出されていない。

Fig.1に示すように，トレハロースはα,α-1,1,-グリコシ

ド結合という他の糖及び生体分子には無い特異的な結合を

もつため，振動分光学的にも特徴的な吸収スペクトルを示

す。12) 故に，生体から直接にトレハロースを選択的に観測

することが原則的に可能である。Slow及びQuickサンプル

のフーリエ変換赤外吸収（FT-IR）スペクトルをFig.2に示

す。Slowサンプルではトレハロースに特有の992 cm－1の

ピークが明瞭に現れたが，Quickサンプルでは該当する吸

収は見られなかった。これは，HPLCによるトレハロース

含有量の測定結果と矛盾しない。

筆者らは992 cm－1のピークをトレハロースのプローブと

して用い，フーリエ変換顕微赤外吸収分光法によってSlow

サンプルのトレハロース分布を調べた。その結果，この糖

は乾燥幼虫の体内全域に渡ってほぼ均一に分布することが

分かった（Fig.3(b)）。ネムリユスリカの体内でトレハロー

スの合成が行われるのは脂肪体というヒトの肝臓に相当す
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Fig.1 Schematic representation of α,α-trehalose

molecular structure. Two glucose molecules are

linked by α,α-1,1-glycosidic bond.
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Fig.2 FT-IR spectra of anhydrous glassy trehalose

(bottom), a slowly dehydrated larva (middle), and

a quickly dehydrated larva (top), respectively. The

arrow denoted by a in the middle spectrum

indicates the peak at 992 cm－1 characteristic of

α,α-trehalose. The arrow with denotation of b

indicates the spectral region, 3800-3000 cm－1,

of O-H and N-H stretching vibration bands.



る組織のみである。13) 脂肪体はこの昆虫の特定部位に偏在

するわけではなく，しかもネムリユスリカはトレハロース

を特異的に細胞の内外に輸送するために必要な膜貫通型ト

ランスポータを備えている。14)

3. 幼虫個体のガラス化と蘇生

乾燥したネムリユスリカ幼虫は，一見単なる固形状の物

質である。筆者らは，この物体が物理的にどのような状態

であるのかを調べるため，示差走査熱量（DSC）測定を行

った。その結果，Slowサンプルは約65 ℃まで物理的に安

定なガラス状態であることが分かった（Fig.4）。おそらく

Slow サンプルの場合，体内全体に分布するトレハロースが

ガラス状のカプセルを形成することによって，細胞膜，タ

ンパク質及び核など生体組織を構成する各成分の分子構造

及びそれらの集合体としての秩序が維持されたまま代謝活

動が停止した状態であると考えられる。尚，ネムリユスリ

カ幼虫個体のガラス化に寄与する化学成分の議論は次の節

であらためて述べる。

一般に，ガラス状態の物質が流動性の高いラバー状態へ

と相転移する条件として，周囲の温度が物質のガラス転移

温度Tgよりも高い場合，或いは，物質自身の吸湿に伴いTg

が周囲の温度よりも低くなる場合（水による可塑効果）が

ある。これらのことを念頭に筆者らは，乾燥幼虫のガラス

化と蘇生の関係を調べるため，Slowサンプルの耐熱及び吸

湿試験を行った。耐熱試験では，乾燥幼虫を一定時間オー

ブンで所定の温度に曝露した後，常温まで冷ましてから水

に戻して蘇生率を調べた。Fig.5に，その蘇生率の熱処理温

度依存性を，SlowサンプルのDSCサーモグラム（Fig4と

同一）と対比して示す。明らかに，熱処理温度がSlowサン

プルのガラス転移終点（＝ 71 ℃）を越えると蘇生率は急

激に低下した。しかし，注意深く見るとガラス転移に対し

て，蘇生率曲線はやや温度ラグがあるとの見方もできる。

このような結果は，次のように解釈できる。ガラス転移温

度より高い温度では，ラバーと呼ばれる流動的な状態にな

るものの粘度は高いため，5分或いは1時間程度の熱処理時

間では，幼虫体内の組織が致命的な程度までには崩壊しな

かったのであろう。

一方，吸湿試験では，乾燥幼虫を所定の相対湿度環境に

常温で5日間又は15日間静置した後，これらのトレハロー

ス含有量，蘇生率，ガラス転移等を調査した。結果をTable

1に示す。Slowサンプルの含水率が10 %程度迄であれば，

水による可塑効果によってガラス転移温度が約30 ℃（中

点）まで下がるものの，蘇生率に対する影響は殆ど見られ

なかった。しかし，Slowサンプルの含水率が30 %近くに

増加するとガラス状態は失われ，蘇生もしなくなることが

分かった。一方，トレハロース含有量に大きな違いは見ら

れず，吸湿後も幼虫には乾燥体重4分の1に相当するトレハ

ロースが含まれていた。このことは，幼虫が体内にトレハ

ロースを単に蓄えているだけでは，幼虫の乾燥耐性に結び

つかないことを示している。

以上の結果から，ネムリユスリカ幼虫の乾眠発現には，
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Fig.3 (a) Optical, and (b) FT-IR imaging data for a

slow sample.
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Fig.4 DSC thermograms of slow and quick samples,

respectively, measured at a heating rate of 5 ℃

min－1.
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Fig.5 Dependence of the recovery rates upon
rehydration after exposure to high temperatures
for the slow and quick samples, respectively.
Open circles and triangles show recovery data
of samples subjected to the heat treatments for
5 min. and 1 hour, respectively.



幼虫個体のガラス化が必須であることが明らかとなった。7)

同幼虫が生息するアフリカ半乾燥地帯岩盤の表面温度は，

乾季に60 ℃に達することがある。実際には，乾燥幼虫は岩

盤窪みの土の中にもぐっているケースが殆どなので，彼ら

自身の温度は岩盤表面温度よりは低いかも知れない。しか

し，いずれにせよ，Slowサンプルのガラス転移温度が65℃

であることから，日々炎天下に曝される過酷な自然環境で

もネムリユスリカ幼虫は蘇生に不可欠なガラス状態を維持

することが可能と思われる。

ここで，乾燥幼虫を水に戻すことと吸湿との区別を捕捉

説明しておく。水に戻した場合には，体内に速やかに水が

行きわたり30分から1時間程度で幼虫は動き出す。物理的

に言えば，細胞の溶質がガラス状態から，ラバー状態を殆

ど経験せず水溶液へと変化したことになる。また，体内に

蓄積されたトレハロースは再水和後，16時間程度でほぼ分

解される。15) 一方，吸湿の場合には，水による可塑効果に

よってガラス転移温度が周囲の温度よりも低下すると幼虫

はラバー状態へと転移する。ラバー状態は直ちに生体組織

の崩壊を意味するわけではないが，数日間そのような不安

定な状態に置かれることによって，体内組織の秩序が回復

不可能なまでに失われたものと考えられる。

４．幼虫個体のガラス化と体内成分

SlowサンプルとQuickサンプルの化学組成の大きな違い

は，乾燥体重の約4分の1に及ぶトレハロースの有無である。

また，トレハロースはこれ自身の特質として，他の糖類と

同様，乾燥するとガラスを形成する傾向がある。6,16,17) それ

故に，Slowサンプルで観測されたガラス転移には，体内に

蓄積されたトレハロースによる寄与が含まれると考えてよ

いであろう。この推察は，次のように分光学的にも支持を

得ることができる。一般に糖分子が数多く有するOH基の

伸縮振動に由来する赤外吸収は，高波数領域（Fig.2の矢印

b）に現れる。Slow及びQuickサンプルについて，この波

数領域に観測された赤外吸収のピーク波数を温度に対して

プロットすると（Fig.6），前者はDSCで観測されたガラス

転移温度近傍に屈曲点を生じるが，後者では屈曲点は見ら

れない。このSlowサンプルと同様の結果は，非生体系でガ

ラス化した糖について報告されている。17) しかし，幼虫の

ような生体を直接測定した場合，赤外吸収の結果の解釈に

は注意を要する。と言うのは，タンパク質などに含まれる

NH基の伸縮振動による赤外吸収の波数領域が，OH基のそ

れと重なるからである。

果たして，幼虫体内でガラス化した成分が排他的にトレ

ハロースであるか否かを判断するためには，Slowサンプル

のガラス転移温度の含水率依存性を，トレハロースと水の

2成分系を仮定したガラス転移温度の計算値と比較すれば

よい。トレハロースを含め，糖と水の2成分系のガラス転

移はよく研究されていて，そのガラス転移温度はGordon-

Taylorの式に従う。18)

Tg ＝ (w1Tg1 ＋ kw2Tg2)/(w1 ＋ kw2) (1)

ここで，w1，w2は，それぞれ糖，水の重量分率，Tg1，Tg2

は，それぞれ糖，水のガラス転移温度（－135 ℃），19) そし

て，kは実験的に決められるパラメータである。トレハロー

スの場合，Tg1 ＝ 113.9 ℃，k ＝ 7.5 である。16) これらの数

値はそれぞれ，ガラス転移の始点の温度，及びその含水率

依存性から求められた経験的パラメータである。Slowサン

プルの場合，例えば含水率が3 %から11 %に増加すると，
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Table 1 Effects of humidity on the water and trehalose contents, recovery rate, and physicochemical properties of

slowly dehydrated larvae.

Water % Trehalose % Recovery rate Tg (onset) Tg (mid point) Tg (end)
Condition 

by mass per larval dry weight % ℃ ℃ ℃

Control (RH 5 %) a) 3 27 91 62 65 71

5 days treatment
RH 38 % 7 24 90 24 35 45
RH 60 % 10 24 93 19 32 43
RH 93 % 31 24 50 nd c) nd nd
RH 98 % 36 28 0 nd nd nd

15 days treatment b)

RH 38 % 7 24 90 23 31 42
RH 60 % 11 28 78 14 28 43

a) Slowly dehydrated larvae, referred to as the slow sample in the text, were kept in dry states as such.
b) When slowly dehydrated larvae were incubated for 15 days at RH 93 % or RH 98 %, they were spoiled.
c) Not detected.



ガラス転移の始点は62 ℃から14 ℃へと低下した（Table

1）。一方，これらの含水率に該当する上記2成分系のガラ

ス転移温度を計算すると，それぞれ，67 ℃，－6 ℃である。

即ち，吸湿によるSlow サンプルのガラス転移の低下は，

単純なトレハロース－水2成分系に比べて緩やかである。従

って，ネムリユスリカ幼虫のガラス化には，吸湿によるガ

ラス転移温度の低下を抑制する働きをするトレハロース以

外の成分（便宜上，第三成分と呼ぶ）が寄与していると考

えざるを得ない。

植物の乾燥耐性機構の場合には，乾燥時に特異的に発現

することで有名な所謂 LEA（ Late embryogenesis

abundant）タンパク質が，スクロース（蔗糖）のような糖

と共にガラス化し，且つ糖が形成するガラスを強固なもの

にする可能性が報告されている。20) 興味深いことに，ネム

リユスリカ幼虫でもこの種のタンパク質が発現することが

分かっている。21) 現在までのところ，乾燥ネムリユスリカ

幼虫でガラス化したタンパク質の存在を示す証拠は得られ

ていない。しかし，上の段落で述べた第三成分の1つが

LEAタンパク質であることは充分に考えられる。

5. 水代替物質としてのトレハロース

トレハロースがどのように細胞膜を保護しているのかを

調べるため，Slow及びQuickサンプルの赤外吸収スペクト

ルを詳細に解析した。例えば，波数1200～1280 cm－1の領

域に現れる吸収は，細胞膜の極性ヘッドグループなどに含

まれるリン酸基のO＝P－O－非対称伸縮振動に由来するが，

Slowサンプルの該当する吸収バンドのピーク位置はQuick

サンプルに比べて4 cm－1ほど低波数側であった。これは，

前者では，トレハロースがリン酸基に水素結合してその伸

縮振動が抑制されたことを示唆している。但し，生体内に

はリン酸基を含む重要な分子としてDNA等も存在すること

に注意せねばならない。筆者らが非生体系で行った実験に

よると，トレハロースは乾燥DNAに対しても水代替物質と

して保護作用をする22)ことから，上記の結果が細胞膜の極

性ヘッドグループの状態を直接反映したものであるか否か

判断できない。そこで，我々は，脂肪鎖の主要な赤外吸収

であるCH2対称伸縮バンドのピーク位置ν [CH2] の温度依

存性に注目した。これは，トレハロースなどの糖が人工リ

ン脂質二重膜（リポソーム）のゲル－液晶相転移温度Tmに

与える影響を評価する際に採用されてきた調査項目であり，

(a) 昇温に伴う相転移によってν [CH2] は3～4 cm－1高波

数シフトし，また，(b) トレハロースが極性ヘッドグループ

に水素結合しているとTmは低下する（水置換仮説の根拠）

ことがよく知られている。23) Fig.7に示すように，Slowサ

ンプルのν [CH2] の温度シフトは全体としてQuickサンプ

ルのそれよりも低温領域で起こり，前者のTmは後者のそれ

よりも低いことがはっきりと分かる。この結果と，上で述

べたリン酸基の吸収バンドの結果を組み合わせると，「Slow

サンプルの体内に満遍なく分布したトレハロースが，乾燥

によって失われた水和水の代わりに細胞膜と水素結合する

ことによって，細胞膜は常温で液晶状態を保持している。」

と考えるのが合理的である。

さて，Fig.7から，Slowサンプルの場合，温度が下がっ

ても15 ℃付近迄であれば細胞膜は液晶状態であることが分

かるが，本段落では，乾燥した膜の物理的状態と再水和時

の出来事の関係について述べる。乾燥してゲル状態の膜に

ついて注意すべき点は，再水和したときにゲル－液晶相転移

が起こり得ることである。例えば，水という媒質が無い状

態での，昇温による膜の相転移であれば，リン脂質の相分

離による細胞膜の非可逆的な構造劣化やこれに付随する細

胞内部からの溶質の漏れが生じる可能性はほとんど無い。

しかし，再水和によって細胞膜のTmが水温よりも低くなり，

水が豊富な状態で膜のゲル－液晶相転移が起こると，これ

らの問題が発生する恐れがある。生体にとって，このよう
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Fig.7 Temperature dependence of ν [CH2] for slow and
quick samples, respectively.



な出来事自体が直ちに死を意味するとは限らないが，少な

くとも好ましいことでは無い。そして，見方を換えれば，

乾燥して蘇生可能な状態の生体であっても，再水和する際

の温度は重要な因子である。この具体例としてよく知られ

ているのは乾燥酵母（トレハロース含量8.6 wt%）で，この

Tmは約40 ℃である故，酵母の細胞膜を液晶状態に保ちつ

つ水に戻して高い蘇生率を得るには温水を用いる必要があ

る。24) これに対しSlowサンプルの場合，再水和の温度が15

℃を下回ると生存率は急激に低下することが分かっている

（未公表データ）。一方，Quickサンプルの場合，細胞膜が液

晶状態となるような温水に浸しても全く蘇生しないので，

この幼虫はそもそも乾燥時点で死んでいることが分かる。

6. おわりに

以上，現時点で明らかになっているネムリユスリカ幼虫

による乾眠現象の主要な物理化学的背景をまとめると，「ト

レハロースが体内に満遍なく分布し，且つ同糖がガラス状

に固まって細胞膜等を包埋し保護している」というFig.8の

ような描像に達する。

乾眠現象を示す他の動物種としては，線虫（A. avenae）25)

や甲殻類アルテミア（A. franciscana）の卵26)など，乾燥時

に体内に比較的多量（乾重量10数%）のトレハロースを蓄

積するものが見受けられる一方で，クマムシ（A. coronifer）

の場合にはトレハロースの蓄積量は2.3 %に過ぎない。27) ま

た，ある種のワムシ（P. roseola, A. vaga）に至っては，ト

レハロースの蓄積無しに乾眠現象を示すことが報告されて

いる。28) 更に，ここ数年の間に，クマムシを除く上記いず

れの動物種にも，ネムリユスリカと同様，LEAタンパク質

が発現していることが相次いで発見されている。29) これら

ネムリユスリカ以外の動物種の乾眠分子機構はいずれも未

解明であるが，体長数100 µm程度の微小動物では乾燥保護

剤としてトレハロースの必要性は薄く，肉眼で見える大き

さの動物種では多量のトレハロースを必要とする傾向が見

てとれる。このことは，トレハロースとLEAタンパク質の

細胞内における作用機序仮説「LEAタンパク質は言わば鉄

筋として細胞の機械的強度を維持し，ガラス化したトレハ

ロースはコンクリートとして鉄筋間の空隙を埋めると共に，

細胞膜や他のタンパク質を保護する。（細胞骨格説）30)」の

検証へ向けて極めて示唆に富んでいる。動物種が示す乾眠

分子機構の解明はまだ第一歩を踏み出した段階である。今

後，この分野が発展していくためには，より一層高感度且

つ高精度の熱測定による助けが必要と思われる。「必要は発

明の母」のことわざの如く，本稿で紹介したネムリユスリ

カの物理化学的な研究を契機として無水生命科学への関心

が高まると共に，熱測定とこの分野がお互いに協調しつつ

飛躍していくことに期待を寄せたい。
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要　　旨

ある種の生物は極度の乾燥状態に陥っても，再び水に浸

ると生命活動を回復する。これは，英語でanhydrobiosis

（無水生命）と呼ばれる。最近，筆者らは，この現象を示す

最も大型且つ高等の動物であるネムリユスリカの幼虫を用

いて，その物理化学的なメカニズムを明らかにした。蘇生

可能な同乾燥幼虫には，乾燥体重の約4分の1に達する量の

α,α -トレハロースと言う非還元性二糖類が体内に万遍なく

分布していた。また，そのような乾燥幼虫は約65 ℃までガ

ラス状態にあることが分かった。更に，トレハロースは細

胞膜に水素結合し，これによって細胞膜は通常の代謝活動

時のように，常温で液晶状態を維持していた。以上，一連

の結果と，乾燥幼虫の蘇生率に関する耐熱及び吸湿試験の

結果を総合し，筆者らは，体内全体に広がり且つガラス化

したトレハロースがいわばカプセルを形成し，水代替物質

として乾燥幼虫の生体を保護していると結論づけた。
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