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<総 説>

εe 
三ヨ 腐 病 (2) 

3)雪腐病菌の生存戦略

すべての雪腐病菌がもっぱら積雪下のみで活

動するわけではなく，いくつかの種においては，

積雪のない横物生育期にも病気をおこす。この

ような雪腐病藷を条件的雪臆病菌といい，その

生育適温は高めで，分布範囲は空間的にも時間

的にも広い (Matsumoto: 1994，表 3)。代表

的な条件的雪腐病菌である Microdochium

nivaleは，秋播コムギなど冬穀物の全生育ステー

ジにおいて，病原菌として関与している (Cook:

松 本 直 幸*

表3 絶対的雪腐病菌および条件的醤腐病蔵本
とそれらの凍結培地における菌糸伸長
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1981)。すなわち，M. nivaleは，出芽前後の

笛立枯病を引き起こし，発芽した幼撞物の地際

を犯し，積雪下では紅色雪腐病の原因となる O

さらに越冬後は葉に病斑を形成し，最後に穏に

赤カビ病を起こす。これに対し，絶対的雪腐病

薗の生育適温は抵めで，冬期間にのみ活動する。

条1'1的雪!潟病的

P. paddi印 m 褐色'~~凶病言語

P. gramini印 la 母色雪lTi!lwJi笥
Microdochium nit αle 紅色雪!潟病的 ート

寸一

十

S trifoliorum マメ科牧市的技続的

植物の生育期間中lこ活動する通常の病原菌は，

植物組織を利用し尽くすと，未利用の健全植物

語旦織へ抱子を飛散させ，二次伝染する(空気伝

染)。しかし，積雪下ではこのような移動は不

可能で，事前(根雪前)に空気伝染により荷主植

物に到着するか，積雪下で手近な植物を利用する

かで，雪腐病においてニ次伝染は基本的にない。

また，積雪のため植物は，光合成ができない。い

いかえれば，穣雪下という生息場所は，雪腐病菌

の利用するバイオマスが増加しないので，資源に

限りのある環境であるといえる。このような条件

下で，雷腐病態は対称的な生活史戦略を採用して

いる。

限られた資源を利用するやり方は，

collectivism (集産主義)と individualism(個人

主義)の二つに分けられる。襲雪がなくても活動

できる条件的雷腐病菌は，通常の病原菌と同じく

*北海道農業研究センター Naoyuki MATSUMOTO 

もおもsumoto(1994)を改変。
件Hoshinoら(2009)を改変。
判官oshinoら未発表
i耳lsfi処環:-20oCで24時1m線総処F干した後 IOCでほ設。
j容EZ添lJII:O.4MのKCIあるいはソノレピト ルを添加。
í!l~処EヰJ対照区・ IOCで府議。
十十:書!~処照対象じ互に比べ生育がiJlj:んになった。
+白紙処fIP.対象区とI計等に生育。
土・無担mR互によりわずかに'1:育，あるいは溶質添加lにより生育低下。
一生育せず。

collectivism Iこより資源を共有する。このような

醤では向種内の遺怯的に異なる系統が，資源を共

有するので，一つの横物から複数の持原菌系統が

分離される。一方，後者では資源は系統ごとに分

配され，それぞれの系統がそれぞれの持ち分を排

他的に占有する。

Todd & Rayner (1980)は，糸状菌の中には

自己・非自己を認識する機構により， f也の生物と

向じく， 1個体Jというものが存在することを説

いた。個体性のある菌は穫極的に菌糸融合を行う

が，多くの場合融合細胞は死滅するので， {由体は

混じり合わなし、。この現象には細抱質不和合性が

関与している1(脚註)。典型的な例は木材腐朽菌

に見られる。切り株などの腐朽材には子実体(キ

ノコ)が多数見られるが，個々の子実体形成には

-13-
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それぞれの系統(個体)のテリトリーから得られ

たエネルギーを使われている。腐朽材の内部は，

腐朽商によって分解されもろくなった部分

Cdecay column)と，黒く国い，属朽の進んでい

ない周辺部が複雑に絡み合って，断面をみると大

理石模様をしている。個々のdecaycolumnが個々

の個体のテリトリーである O

雪腐病態において，個体関の排他的競争を最初

に報告したのは， Lebeau (1975)である。 f皮は，

LTB Clow temperature basidiomycete) の異

なる系統を混合してアルフアルファに接穣すると，

発病度が低下することを発見した。同様に，

Arsvoll (1976)は， 4種の雪腐病薗において，同

種の菌株を混合接種し発病度の低下を観察した。発

病度の低下は，雪腐黒色小粒菌核病菌と雪腐褐色小

粒窟核病菌で認められたが，子のう菌に属す紅色雪

腐病菌と雪商大粒薗核病菌では混合しでも発病に変

化は見られなかった(表 4) 0 Matsumoto & 
Tajimi (1983) は雪踏小粒菌核病簡混合接種に

よる発病の低下を， Todd & Rayner (1980)の理

論に照らし合わせ考察し，異なる接種源を混合す

ることは，個体間競争を全面的に拡げることにな

る考えた。{毘体問競争(排他的資源利用)の結果

は，雪腐黒色小粒菌核病による芝生のパッチとし

て，顕著に表れる(図4，Matsumoto & Tajimi : 

1993)。それぞれのパッチはそれぞれの個体のテ

リトリーを示し，二つのパッチが接する境界部分

ではしばしば植物が生き残っている。境界部分は，

双方の菌糸細胞が死滅し，発病の低下が起こった

と考えられる。雪腐病ではないが， Smith 

表4 4種雲腐病における混合接種による発病度変化*

1菌株ua事i 混合;愛媛

I塑株A 菌株B 的株C 長選株D A十B十C十D
雪!潟f陶器

雪IWJ~草色小*f1l\ヨ核病的 96.1 99 98.7 93.7 <5.0 

雪llZ褐色小粒王室核I!立医i 96.2 70.6 94.9 88.3 46 

紅色55腕病的 75.9 82.9 96.5 86.8 87.8 

5E腐大校長書紋病 89.6 81.9 78.4 89.3 87.1 

[..，菌株 A~B(ま任意の番号を示す。

(1980)は，Mαrasmiusoredesによるフェアリー

リングが発生した芝生を， I正常な土壌」と撤底

的に撹拝することで，生物訪除が達成されると報

告している。その成果にはこのような系統閣の競

争も関与していると思われる。

殴4 芝生に形成された雪腐黒色小粒箇核病のパッチ
2x2mの試験区には72のパッチがあり、これらはそれぞれ一つ

の個体(系統)で占められている。この試験阪には、 31の個体が

存在し、佼占がjな俗体lま9つものパッチを占有していた。

4)樹凍性

雪騎病菌の多くは農作物に加害する病原醤だが，

農作物の栽培に適さない，さらに環境の厳しい極

地にも雷腐病薗は分布している。すなわち，アイ

スランド(荘oshinoet al. : 2004)， グリーンラ

ンド CHoshinoet al. : 2006a)，スカンジナビア

北部 CMatsumotoet al. : 1996)，スバルパール

諸島 CHoshinoet al. : 2003a)など、北大西洋島

腕や半島海岸，および高桜 CBridgeet al. : 2008) 

からもその存荘が報告されている。これら沿海部

は，海洋の影響を受け冬期でも気温が上昇し，融

雪水や降雨がその後の低湛で凍結することがしば

しばある CArsvoll: 1973， Coulson et al. : 1995)。
腐病菌はまた，アラスカ，カナ夕、内陸部

CLebeau & Logsdon : 1958， Smith : 1987)やモ

スクワ，シベ 1)ア(狂oshinoet al. : 2001)のよう

に撞雪深が浅く，土壌が深くまで凍結し，農作物

がしばしば凍害により枯死するような地帯にも分

布する。通常雪腐病菌は，積雪により外気の低混

l細胞質和合性は， ヒトの臓器移植適合型に相当するもので，平板培地で遺伝的に異なる系統を対峠培養すると，コ

ロニーの接触部に死滅継胞を線状に生じ，褐色の境界線としてあらわれる。この方法は同種内の遺伝的に異なる系統を

検出するのに用いられる O
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から遮断された環境下で生育するが，周盟が凍結

するような条件下にあって，雪属病龍はどのよう

に凍結に対応しているのだろうか。 Hodkinson& 

Wookey (1999)は，越冬性に優れるツンドラの

土壌生物の生理生態的特徴として，脱水耐性，不

凍物質の産生，過冷却能力，耐寒性，耐凍性，生

息場所の選択，積雪下での活動，および無鍛素耐

性を挙げている。蘭類においては， トレハロース

やポリオール，膜の不飽和脂質，不凍蛋白，低温

酵素が低温適応に関連している (Robinson: 

2001)。雪臆病菌もまた， このような条件下で，

様々な方法で凍害から身を守る仕組みを発達させ

た (Hoshinoet al. : 2009)。
Hoshinoら (2009)は，様々な雪腐病菌の麗そ

うを 200Cで一日間凍結した後， -1 oCにおける

菌糸の伸長を比較した(表3)。すべての条件的

雪腐病菌と絶対的雪腐病のなかでも掲色雪腐病菌

は 200Cの凍結に耐えられず，凍結処理後一 1oC 

に戻しでもほとんど再生しなかった。絶対的雪腐

病藷のなかでも，凍結に耐えたのは培色雪腐病菌，

雪属大粒菌核病菌，雪腐褐色小粒菌核病菌，

黒色小粒閣核病菌，およびすっぽぬけ病菌であっ

た。すっぽぬけ病菌は凍結処理により死滅するこ

とはないが， -l
O

Cの凍結状態では生育できない。

このように雪腐病菌によって謝凍性に違いがある

ことは明白である。それぞれの菌が異なった生存

戦略をもち，耐凍性の程度やメカニズムの違いは

それぞれの薗の生育環境を反映している。

ノルウェー北部の沿岸では植物はしばしば凍害

の被害を受ける (λrsvoll: 1973)が，このよう

な所に害腐黒色小粒薗核病菌group顕は分布し

ている (Matsumotoet al. : 1996) 0 Hoshinoら

(1998)は，ノルウェーのT.ishikαriensis group 

I とEに属す麗株の謝凍性を比較した。菌そう

を1時間に20
0
Cの割合で-40

o
Cまで凍結して， 16 

時間かけ 2
0

Cまで温度を上げ融解した後，それぞ

れの生育適温 (10
0

Cおよび20C)に戻し，再生程

度を比較した。その結果， group I菌株の生育

は遅くなったが， group盟菌株は凍結の影響を

受けなかった。また， group m菌株の菌そうの

凍結温度は -9.80C~-6.1 oCと低く，細胞中に含

まれる不凍蛋白の量もgroupI瞳株よりも多かっ

た。積雪が少なく，土壌凍結深が 3mにまで達す

るシベ 1)ア・ノボシどリスクにも groupm頭株
は存在し，同様の耐凍性を示す (Hoshinoet al. : 

2001)。このような本麗の性質は，土壌の凍結と

融解を繰り返す北大西洋北部の沿岸地方など，

患場所における特有の気象条件への適応を反映し

ている (Hoshinoet al. : 2008)。

もっとも一般的な謝凍性メカニズ‘ムは不凍蛋白産

生による氷品の成長抑制である。菌類も不凍蛋自を

産生する (Duman& Olsen : 1993)。水の凍結・

融解温度はooCである。このようなタンパク質は
熱ヒステリシス活性を示し，氷の融解温度はその

ままで，7.Kの凍結温度を低下させる作用をもって

いる。雪臆病爵においては，担子菌に}講す

Coρrinusρsychromorbidus (ニLTB)とTyphula

spp. (雪腐掘色小粒盟核病菌，雪腐黒色小粒菌核

病菌，およびT.ρhacorrhizα)は不凍蛋白を産生

するが，子のう菌の紅色雪腐病菌や雪腐大粒菌核

病菌と卵菌類の掲色雪腐病躍は産生しない

(Snider et al. : 2000， Hoshino et al. : 2003c)。
縮臨の内外に産生される不凍蛋白は，氷晶の成長

を遅らせ，氷点下における雪腐病醸の活動を可能

にしているが，発病には直接的には関与しないと

考えられる O また糸状菌は，細胞外に欝素を産生

し植物体から栄養を摂取するので，水分が凍ると

問題になる。したがって，不凍蛋白は薗が栄養摂

訳する場面においても機能していると思われる。

不凍蛋白は，菌類だけでなく他の生物においても

普遍的に存在するが (Dumanet al. : 1993)，菌

類の不凍蛋白存在下で、氷晶は「石器時代のナイフJ

のような独自の成長パターンを示し(日oshino

et al. : 2003b)，遺伝子の解析から，少なくとも

雪腐黒色小粒菌核病菌の不凍蛋自は新規なもので

あると考えられている (Hoshinoet al. : 2003c)。

雪腐大粒茜核病は，穣雪地帯の中でも根鎖|地方

のように土壌凍結の著しい地帯で多く発生する

(富山:1955， Nissinen : 1996)。しかし，土壌凍

結そのものが雪腐大粒菌核病菌の分布を決めるの

15-
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ではなく，分布は宿主横物謝凍性との相互関係で

決まる O 天野・尾関(1981)は，コムギ品種にお

いて雪腐大粒菌核病抵抗性と酎凍性の閤に相関が

あることを認めている。尾崎(1979)は，土壌が

凍結しない道央や道北においてペレニアルライグ

ラスに本病が発生するのは，耐凍性の低いぺレニ

アルライグラスは，これらの地域においても凍害

を受けるためであると考えた。一方，宿主葉面に

付着した子のう胞子は 22.2
0

Cの低温にも耐える

(罷崎:1979)。このように耐凍性は宿主植物だけ

でなく，雷腐大粒欝核病菌においても重要な生理

的要因である。

子のう菌に属す雪腐大粒菌核痛菌は，雪腐小粒

菌核病菌など担子菌の雪腐病菌とは異なった様式

で凍結に耐える O すなわち，後者が主として不凍

蛋白を産生し氷晶の成長を部えるのに対し，雪属

大粒醤核病菌では細脂質の浸透圧を高めて凍結に

1甘えていると考えられる。富山(1955)は，凍結

した培地における雪腐大粒閣核病菌が，同じ温度

で凍結していない培地で培養した場合よりも早く

生育することを観察している。 Hoshinoら(未発

表)は，より厳密な実験条件下でこの現象を再確

認し，凍結による蕗糸生育の向上を，培地の浸透

圧が高まることに原因があると推定した。すなわ

ち，培i也にソルビトールあるいはKClを添加する

と，雪腐大粒菌核病菌の窟糸生育は促進されたが，

紅色雪腐病圏，暗色雪踏病菌，すっぽぬけ病惑の

は低下し，同じように凍結耐性を示す雪腐黒

色小粒龍核病躍においても，生育速度は低下した

(表3)。また，培地の浸透圧を高めることで，

腐大粒蕗核病菌の菌糸伸長は{足進されるだけでな

く，その生育適温範閉も変化した。このように，

雪廃大粒菌核病留の菌糸伸長に関する潜在能力は，

通常の培養条件では評価されない。嘗腐病茜はそ

れぞれの環境において生物的，非生物的要因と妥

協しながら生きながらえているのである。

上述の通り，雪腐大粒菌核病菌は，雪腐黒色小

粒麗核病菌などの担子菌における樹凍性メカニズ

ムとは異なり，浸透圧ストレスに耐性で，細抱内

の浸透圧を高めることで細胞貿を凍らせないよう

にしている。また一方で，本菌の浸透圧ストレス

耐性は，ハードニングしたチモシーなどのイネ科

牧草が貯蔵養分を蓄えることで，細胞質を高張に

保ち，紅色雪腐病や雪腐黒色小粒麗核痛に対する

抵抗性を高める (Tronsmo: 1986) なかで，

腐大粒菌核病菌のみがこのような植物組織を利用

することを可能にしている。永久凍土中の細菌も，

同様に浸透圧ストレスに耐性で，凍土中に存在す

る不凍水中のなかで濃縮された溶質を利用しなが

ら， -20
o
Cにおいても増殖できると考えられてい

る (Rivkinaet a1. : 2000)。

紅色雲腐病菌は，本質的に夏に活動する病原菌

で特別な謝凍性機構をもっていないが，それでも

脂肪酸組成の質的・量的な変化により，低調に適

応することができる(Istokovicset a1. : 1998)。

培養温度を250CからlOoCに下げると，不飽和脂肪

酸のなかでもりノレン騒(18:3)含量が増加し，

リノール酸(18:2)やオレイン酸(18:1)は

減少した。このことは生体膜の流動性を保つため

に機能していると考えられる。培養温度をさらに

4
0

Cにまで下げると，菌体重は減少したが，脂肪

酸組成に変化はみられなかった。向時に，中性脂

質の主要成分であるトリアシルグリセロー jレの蓄

積割合は増加した。トリアシルグリセロールは貯

蔵物質として利用されると推定される。すなわち，

紅色雲腐病菌は， OOCに近い低温においては，低

温に対する適応として不飽和脂肪駿をさらに増加

させるのではなし脂費を蓄積する方向に代謝系

をシフトしていると考えられるので，十分な樹凍

性を発揮することはできない。

雪腐病菌が低混で生育するという特性は，低温

性欝素という新しい研究テーマをもたらしたが，

至適活性が低温域にある酵素はほとんど、見つから

なかった。紅色雪腐病菌のリパーゼ (Hoshinoet 

a1. : 1996)， Coprinusρsychromorbidus (LTB) 

のセルラーゼ，キシラナーゼ(Inglis et a1. : 

2000)や雪腐大粒菌核病菌のポリガラクチュロナー

ゼ、 (Takeuchiet a1. : 2002)は，低温において

も活性が比較的低下しにくいが，至適、温度は中温

性菌の欝素とほぼ同じであった。雪腐病菌が低温

16-
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で生育するということは，すべての生化学的，生

理学的過程が低温でも機能しているということで

ある CCairnset at. : 1995)。
褐色雪腐病菌の属す卵菌類については，あまり

fnt凍性に関する研究はなされていない。褐色雪腐

病は本州の水田転換畑などでも問題になっている

が(高松:1989)，グリーンランド CHoshinoet 

al. : 2006b入スバルパール(狂oshinoet al. 

1999)，および南極 CBridgeet al. : 2008)のコケ

からも，Pythium属菌が分離されている。このよ

うな地域では凍結の問題は，重要と恩われる。こ

れらの態のあるものは，菌糸の状態でo~ 5 oC以
下の低温に耐え， 生育することができる

CHoshino et al.: 2002)。しかし， -20
o
Cの凍

結処理に褐色雪腐病菌p. ωαyamazの菌そうは

耐えられない CHoshinoet al. : 2009)。また，極

地のPythiumも同様と盟、われる O 凍結処理は，

Pythiumの耐久体である卵胞子や hyphal

swellingの多くを死滅させる一方でラ生き残った

ものは活性化され，発芽しやすくなる(東篠元昭，

私信)0PythiumJ富閣の菌糸は凍結に耐えられな

いが，凍結に耐えた一部のi耐久体が休眠から覚重量

し，融雪水が櫨物を覆うようになると遊走予を放

出し，急速に蔓延すると考えられる。すなわち，

Pythium属蕗は凍結温度を活動再開のシグナルと

して利用しているのであろう。
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