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<総説>

腐病(1)

はじめに

近年の温暖化傾向は，北海道農業においても影

響を与えている。その結果，多くの夏作物におい

ては，生育期間の延長，作付け地帯の拡大，冷害

発生頻度の低下などにより，生産の増大や品質の

向上がみられる O 冬期閣を積雪下ですごす牧草や

秋播コムギにおいては，このような顕著な影響は

今のところみられていないが，道東では，土壌凍

結が弱まり積雪量が多くなっている O このような

冬期気象条件の変化は，雪腐病の発生様相に大き

な変化をもたらしている。それに伴い，従来の栽

培法を改める必要も認められる。また，秋播コム

ギの雪腐病対策は依然、農薬に依存している。本稿

は，関係者が雪腐病をより深く理解し，今後の対

策に役立てるため，雪腐病に関する今までの知見

をまとめたものである。

1.積雪下:雷腐病菌の生患場所

1)雪腐病とは

寒冷積雪地帯にある北海道では，夏にイネなど

が冷害(物理的要因による)の被害を受けるのと

同じく，牧草や秋掻コムギなどの冬作物は，雪腐

病(生物的要困)により被害を受けることがある。

植物は冬期間，種雪下にあるため，我々は被害の

発生過程を見ることができず，融雪後しばらくし

て萌芽の運れや枯死などの被害に気づく。北海道

では，品種・作物の導入過稜である程度の生産性

を犠牲にして，越冬性の優れたものが選ばれてい

るので，単に物理的な要因で枯死することはあま

りない。融雪直後の植物は枯死したように見える

だけで，やがて萌芽・再生してくる(図1)。こ
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のような現象を，牧草では「冬枯れJ，秋播コム

ギにおいては「冬損」という原因を特定しない護

昧な用語で説明されてきた。しかし，冬枯れや冬

援の原因は，ほとんどが雪腐病である。 Abe& 
Matsumoto (1981)は， 12品種のオーチヤード

グラスを用いて，札幌におけるこれらの越冬性に

関与する要因を解析し，雪腐小粒菌核病に対する

抵抗性がもっとも重要であることを明らかにした。

図1 ゴルフ場ベントグラスナーセリーに
おける醤腐黒色小粒麗核病の発生様穏

根雪前に適当な産量薬を散布すると芝生は敬三雪量主後から青々とし
ているが(左の試験区)，農薬を数布しないと芝生は枯死したよ
うに見える(右の試験区)。しかし，無処E票区の芝生は完会に枯
死しているわけではなく，やがて再生し奇くなってくる。

雪臆病には，毎年きまって発生するものと，年

により発生程震が変動するものとがある O 後者の

発生は，しばしば大問題になるo 1975年の春には，

道東を中心にイネ科牧草オーチヤードグラスに雪

腐大粒菌核病が大発生した。その結果，自給飼料

の供給が危ぶまれ，政治問題にまで発展した(荒

木:1975)。発生後の処置として，道東4支庁の

牧草地15，000haのうち， 62%が追播， 28%が吏

新，そして10%は転作された。この年の雪腐大手立

蕗核病大発生の理由は，①根雲開始時期が遅く，

植物は寒さによるストレスにさらされ，雪蕗大粒
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菌核病に対する感受性が高まり，そして②根雪開

始後の降雪量が多く，特に 3月下旬の大雪は雪融

けを大幅に遅らせたことにある。その結果1975年

以降，イネ科牧草では，オーチヤードグラスの生

産性よりも，チモシーの雪腐大粒菌核病抵抗性

(弼凍性)が重要視されるようになった。一方，

雪腐黒色小粒菌核病の発生はあまり気象条件に左

右されず，秋矯コムギの栽培体系では，雪腐黒色

小粒菌核病を中心に農薬散布が病害防除体系に紐

み込まれている。しかし，根雪の開始が早まり薬

剤訪掠ができないと，深刻な被害が発生すること

があるo 1998年は11月中に根雪になったため，農

家は秋播コムギの薬剤散布を徹鹿することができ

なかった。翌1999年の調査では，網走地方では30

%の被害圃場が転作を余儀なくされた CMatsumoto

et al. : 2000)。

雪腐病菌は，積雪下で植物に加害する病原菌の

総称で，分類学的に特別なグループの菌を示すも

のではない(表1)。多くの子のう菌や担子騒が

雪騎病龍として知られており，また厳密には龍類

i迩w

表1 我が箇に発生する主要な雪腐病菌

イえさ手毛組物門

子のうじまH"l

t日子菌1"1

Pythium i叩ayαmα1m色'主将病的
P. oA叫 noganense

P. paddicum 

潟色雪!符病的
褐色雪!向f丙lAi

Microdochium ni叩 le 紅色雪腐病的
Phacidium infestar阻 ブァシディウム労協約泊料

P. abietis ファシテ'ィウム舌'腐病的判

Racodium therryanum Ul}色'主'腐病的特
Sclerotinia borealis 雪!潟大役ITI核i¥iJrJli
S. ni悶 lis 当協約iお

S. trifoliorum 溺核病的

Athelia spネ すっぽぬけ病的

TYPhula incamatα '51間話色小手立自主核病ITI
7: ishikariensis 雪隠黒色小牧i岩手段病l治

ではないが，原生生物の卵窟のなかにも雪腐病を

起こすものがある O しかし，ツボカビや接合菌な

どの菌類においては，雪属病菌は報告されていな

し、。

代表的な雪騎病菌の生活史は以下の通りである。

①春~秋:融雪直後の被害植物体上に形成された

菌核などの耐久体で植物の生育期を休眠して過ご

すl。菌核は休眠中に種々の糸状菌の侵害を受け

CMatsumoto & Taiimi: 1985)，調寄生による
菌核の生存率低下程度には，それぞれの種の繁殖

戦略が反映されている CMatsumoto& Taiimi: 

1988)。またワラジムシも盟核を食害する(星野:

2003)。②晩秋:雪腐病菌は休眠から覚め，活動

を再開する。雪腐大粒菌核病麗においては，子の

う胞子が飛散し感染源となる。雪腐褐色小粒菌核

病薗の担子胞子も感染源と機能しているが，

黒色小粒薗核病躍の担子胞子に感染性はない。こ

のような感染性の違いは，両者における菌核の生

存率の違いとも関係している CMatsumoto& 

Taiimi : 1985)。③初冬:多くの雪腐病菌は植物

が積雪に覆われてから，感染し始めるが(尾峰:

1979)，雪腐褐色小粒醤核病龍では積雪前に感染

していることもある CMatsumoto& Araki : 
1982)。菌核から発芽した雪腐黒色小粒薗核病菌

および嘗腐褐色小粒菌核病菌(本稿では，両者を

併せて，雪腐小粒麗核病菌とする)の古くなった

子実体からは，菌糸が伸長し，このような菌糸も

感染源となる O 雪踏黒色小粒菌核病菌においては，

このような醤糸が特に重要である CCunfer& 

Bruehl : 1973)。④冬:積雪下という特異的な環

境下で，雪腐病菌は休眠中の植物を加害しながら

増殖し，冬期後半には窟核などが形成され融雪期

に鍛える。

積雪下の環境では，低温，暗黒，そして多湿と

， ITS綴j或の塩基配列に基づく推定(JlI上室長，私信)。 いう条件が安定的に維持される。このような環境
林木に発生。

1紅色雪臆病態(明日山:1940)やマメ科牧草態核病菌 CScott: 1984)は冬だけでなく，成育中の植物
にも加害することがあり，これらの菌の生育適温は他の雪腐病関に比べ高い。
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表2 異なる環境下で植物が発達させた3つの戦略キ

芸:aiL

ネGrime(977)による。

低

競争力l

ノレーデラノレ2

ストレス

f司

ストレス商jf't'J

1 森林などでは植物は互いの競争力を始めようとする。
2 燃や荒れ地などでは，雑草のように綬j境問jで生手守し結実する
ものが有利である。
3 寒さや乾燥などのストレスに耐性の植物が優占する。
4 生息場所としては適さなL、。

下で，低温ストレスに耐性のある誓縞病蘭は，日

和見感染する。 Grime(1977) は，植物のバイ

オマス生産を盟害する環境要閣を擾乱とストレス

に大別し，これらの要因の組み合わせによって，

3つの戦略が存在することを提唱した(表 2)。

積雪下は典型的なストレス尉性生物の生患場所で

ある。低温ストレス耐性の雪腐病菌において，増

殖の成否に係わるのは，低温そのものではなく，

という安定した環境が，いつ始まりどれくら

い続くか，言い換えれば積雪の予測性である。こ

のことについては，後述する。

は外気の低温を遮断し，地表面温度を約O

。Cに保つ。積雪下の低温は多くの微生物を不活発

にさせるが，雪腐病菌はoOC以下の低湿条件でも
生育することができる O また，培地上の宮糸生育

適温も100C前後と概して抵い。しかし，多くの雷

腐病菌は居間の温度が100Cの時には，休眠から覚

醒し活動を再開することはあっても，植物を加害

することはない10Matsumoto & Taiimi (1988) 

は，雪臆病菌が生育適温で活動できない理由を{患

の微生物との競合に求めた。すなわち，雪腐小粒

菌核病菌のooCにおける菌糸生育は培養適温100C
の約半分であるが，培地を無殺菌土壌で覆って培

養すると， lQ
o
Cでは薗糸伸長はほとんど認められ

なかったのに対し， OOCでは純粋培養とほぼ同等

の生育を示した(図 2)。雪腐病菌は他の微生物

との競争を避け，積雪下に逃れた糸状菌である。

積雪下では，低温性の生物のみが活動できるの

で，糸状菌相も単純で、ある。 Bruehlet al. (1966) 

は，冬と早春に秋播コムギから55種の糸状閣と34

の未開定菌を分離した。また， Arsvoll (1975) 

図2 ~雲腐病菌が他の微生物との競争を避け，

穣雪下!こ逃げ込んだことを示す培養実験
雲隠主黒色小殺菌核病菌のoocにおける生育(右上)は，適温の10
ocにおける生育(友之)の半分である。しかし，培地を熊殺菌の
土壌で穣って培養すると， lOoCではほとんで佐官干できない(左下)
のに対し， OoCでは生育に影響を受けない(右下)。

は，越冬藍後のイネ科牧草から33穣の糸状菌を記

載した。しかし，これらの多くは中温性の薗であ

り，実際に積雪下で活動していたというよりも，

休眠していた可能性が高い。コムギ詰を犯す糸状

菌として40種が知られているが，そのうち

で加害するものはわずか5穏に過ぎない (Wiese:

1977)。我が国で知られているオーチヤードグラ

スの29の糸状菌病のうち 4つの雪腐病が7種の

糸状菌に起因する (EI本植物防疫協会:2000)。

このように抵温という過酷な条件は，そこで活動

可能な菌の種数を制限している。北海道では，年

間の穣雪日数が140日以上にも達するところがあ

る。わずか数種の雪腐病窟が，このような長期間

にわたって資源を独占しているのも，積雪下とい

う環境の特鎮である。

しかし，最近の分子生物学的手法の発達により

新しい知見も得られ始めている。従来のように，

積雪下あるいは融雪直後の植物から菌を分離する

方法では，多くの中祖性糸状菌が検出され，夏と

冬とで糸状茜棺に大きな変化はないように考えら

れていた。しかし，北米のスゲの優占する草地で

土壌微生物のDNAを融雪の前後で比較したとこ

ろ，再方のサンプルに大きな違いが認められ，冬

期間の土壌微生物相は，夏のものと大きく異なる

ことが示唆された (Lipsonet al. : 2002)。また，

12-



このように雪腐病蕗は，低温下における生育能

力を獲得することで，積雪下という競争相手が少

ない環境下で，穣雪により衰弱した植物を独占的

に科用する，典型的な日和見感染する菌であると

結論される。

2)生態系における積雪下環境

積雪下は雪腐病菌の生息場所として重要である

が，一般の病原誼がそうであるように，雪腐病躍

も本来は，自然生態系においては分解者として有

機物のリサイクルに係わっている。病害の発生は

人工的な環境でより顕在化するが，自然生態系に

おける雪腐病の発生に関しては，林木の

除いて，ほとんど未解明である。ここでは，生態

系における微生物の役割という観点から，穣雪下

におけるリターの分解について述べる。

湿度が高く温度が一定に保たれる積雪下は，低

j益性の微生物の活動に好適で，生態系における物

質循環に関して重要な場面となっている。器葉や

落枝などのリター(植物遺体)は，地表に蓄積し

146 松本雪腐病(1)

冬期閣には細窟に比較して，糸状菌の増加が顕著

であった。このような糸状菌相には，担子菌の優

占する森林土壌と異なり，未知の分類群に属すと

推定される多くの子のう菌が含まれ，非常に多様

性に富んでいることが明らかになった CSchadt

日tal. : 2003)。これらの子のう菌の機能は不明で

ある。

積雪に覆われると，植物は光合成を妨げられ，

呼吸によりそれまで蓄積してきた貯蔵養分を消耗

する一方となり，雪腐病に対する抵抗性は低下す

る。 Nakaiima& Abe (1994)は，秋播コムギ

が積雪下で消耗する過程で紅邑雪腐痛に対する抵

抗性が低下することを，簡易評価法 CNakaiima

& Abe: 1990) によりに明らかにした。越冬性

の異なる 3つの品種はいずれも， 150C暗黒中で貯

蕗養分を消耗し(函 3A)，また紅色雪腐病に対

する抵抗性も同じように衰微した(図 3B)。ま

た，抵抗性の品種間差は貯歳養分の減少率に一致

B 
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た当年にかなりの量が分解され，その過程は養分

リサイクノレの最初の段措である。 40cm程度の厚

さの穣雪があると，地表面温震はその断熱作用に

より ooC近くに保たれ，土壌小動物 (Aitchison: 

1979)や微生物 (Bleak: 1970)などが活発にリ

ターを分解する。積雪寒冷地においては，秋にリ

タ一生産量が最大となり，積雪下においてかなり

のバイオマスが分解される。たとえば，米国ミネ

ソタでは，カシのリターの最初の 1年間における

分解量の55%は穣雪下でおこる (MacBrayer& 

Cromack : 1980)。マツのリターは最初の 1年で

9%の重量が失われるが，その80%は積雪下でお

こる (Stark: 1972)。亜北機の森林など栄養に

乏しい地帯においても，積雪下のリターの分解は

重要である (Moore: 1983)。すなわち， 10月下

旬あるいは11月上旬から 5月下旬まで雪に覆われ

るカナダ東部Quebec同Labradorの森林では， 9 

月中旬から 6月初旬の聞にその年に生じた新鮮な

リターの33~99% (平均63%)が分解される O 間

様にツンドラでは，分解率は33~82% (平均64%)

である。フィンランド中央部の荒麗草地では年間

の茎葉(地上部)生産量の 113に匹敵するリター

が積雪下で分解される (Tormala& Eloranta : 
1982)。微生物の活性をCOz発生量で評揺すると，

積雪前の微生物活性に比べて，積雪下の活性は6.6

倍にも高まる (MacBray巴r& Cromack : 1980)。

積雪下において，マツのリターは担子菌により

分解され，セルロースだけが残り，菌体には Ca

等の必須要素が75倍までに濃縮される (Stark: 

1972)。また，低温性の接合菌は，森林において，

冬の終わりに土壌と積雪の界面ににじみ出る養分

を利用し急速に成長して，融雪直後にリター表直

に大量の菌そうを残す (Schmidtetal. : 2008)。

米国ロッキ一山脈の土壌においては，微生物パイ

オマスは冬期に最高となり，窒素はバイオマス中

に圏定される (Lipsonet al. : 1999)。春になり

微生物が死滅すると，窒素は放出される。同様に

リターに含まれるアレロパシ一物費など，異種個

体問に作用する化学物質アレロケミカルも，翌春

植物が生育するまでに微生物により分解される

(Schmidt & Lipson : 2004)。

森林においては，これらの微生物の中にはりター

という植物遺体を分解するものだけでなく，種子

や稚樹など生きた植物組織を利用する糸状菌も知

られており，これらは森林の多様性維持に貢献し

ている。樹木は大量の種子を生産し，子孫を残そ

うとする O 森林における樹木の天然更新は，新た

に追加された種子が，枯死した老木の跡(ギャッ

プ)において発芽し成長することによってなされ

るが，すべての種子が発芽するわけではない。森

林のリター中には種子を蕗敗させる菌類が存在し，

母樹に近いほど種子の生存率は低下する。このよ

うな菌類は宿主特異性があり 2，母樹付近では同

種の稚樹が生育できず，他種の樹木が生育するこ

とから，熱帯林や温帯林における多様性維持メカ

ニズムのーっと考えられている (Packer& Clay : 

2000)。

我が圏においても同様の現象が報告されている。

ブナ種子は積雪下で Rhizoctoniα solaniや

Cylindrocarpon magηusisnumにより関数する

(市橋ら:2005)。さらに発芽しでも，当年生のブ

ナ稚苗はColletotrichumdematiumにより多数が

死滅する (Sahashiet al. : 1995)。ブナは純林

を形成するので， これらの菌の多様性創出への寄

与は不明で、あるが，林緩やギャップにおいて被害

は少ないことから， ブナの生息地拡大には間接的

に関与しているといえる(升罷勇人:私信)。ま

た，コナラやミズナラのCiboriabαtschiaηαによ

2 Packer & Clay (2000)の研究では，Prunus serotinα(black cherry)の穂子は一般的にはジェネラリ

ストとされるPythiumspに侵害されるが，ユリノキ (Liriodendrontuliρifera)やハナミズキ (Cornus
βoridα)などの温帯林における一般的な樹種の種子死亡率は， black cherryの土壌においては低い。
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る種子腐敗も積雪下で進行する(市橋ら:2008)。

これらの菌の系統分類学的検討を行い，宿主範囲

や生育段階ごとの植物に対する病原力を調べ，生

活史を明らかにすることは，森林の遷移や多様性

創出のメカニズムを知る上で重要である。

また，極地において一次定着者 (primary

colonizer) として，遷移段階において重要な役

割を果たしているコケに対し，Pythium属菌は感

染性を示すが，致命的な被害を与えるようなこと

はなく，むしろコケのコロニーの新陳代謝を促す

働きをしていると考えられる(東篠元昭:私信)。

また，パッチの中心には他の種類のコケやイネ科

が侵入していることから， これらのPythium属

菌は極地において植物相の遷移を促す働きもして

いる CHoshinoet al. : 2001)。
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