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第 1 章 

 

 生態学は Haeckel により、動物に関して「非生物的および生物的環境との間の全ての関

係、すなわち生物の家計に関する科学」と初めて定義された。Krebs （1972）は、さらに明

確な生態学の定義として、「生物の分布と存在量を規定している相互作用を解明する科学」

を提案した。この定義の相互作用という言葉には対象とする生物に外から影響を与える生

物的あるいは非生物的な環境との相互作用も含まれると考えられている（Begon et al. 2002）。

したがって、生態学は、対象とする生物がどこに、どれほど多く出現するかを評価し、それ

らを制限する環境要因について探求する科学である。 

 菌類の生態学は、動物や植物の生態学に比べ大きく立ち遅れている（徳増, 2006）。その

要因の一つとして、菌類の個体性が不明瞭であり、多くの動物や植物のように個体数によっ

て存在量を計ることが困難であることが挙げられる。この困難を克服するため、菌類の生態

学では “個体”の代わりに“コロニー”を用いて存在量を評価してきた。木材腐朽菌やリティ

ズマ科菌類などの落葉分解菌は、異なる系統に由来するコロニーの境界に帯線が生じるこ

とが知られている（Rayner and Todd, 1979）。これらの菌類では、存在量を評価するため、

基質を占めるコロニーの大きさや数を帯線を指標として計測してきた（Tateishi et al., 1989; 

Masuhara and Katsuya, 1992; Mabuhay, 2003; Hirose and Osono, 2006; Matsukura et al., 

2017）。マツ属やモミ属植物の落葉に定着する腐生菌では、基質の明瞭な個体性に着目し、

存在量を評価してきた。個体性の明瞭な落葉では単葉を 1 個の方形枠と考えて出現頻度（＝

ある種のコロニーが得られた針葉数 / 調査した針葉数×100）を求めることができる。複数

の調査地点において同数のマツの葉を用いて、出現頻度を算出することで、各地の菌の存在

量を相対的に比較してきた（Iwamoto and Tokumasu, 2001; Tokumasu, 2001; Tokumasu and 

Aoki, 2002）。 

サビキン目（Pucciniales）は担子菌門（Basidiomycota）、サビキン亜門（Pucciniomycotina）

に所属する植物病原菌であり、トウモロコシ、ダイズ、ムギ類といった主要作物をはじめ、
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経済的に重要な多くの植物に感染し、被害を与えている重要病害の一群である（Cummins 

and Hiratsuka, 2003）。サビキンは生きた植物の細胞からのみ栄養を得ることができる絶対

寄生菌であり、最大で 5 つの機能的・形態的に異なる胞子（精子・さび胞子・夏胞子・冬胞

子・担子胞子）を形成する。多くのサビキンは分類学的に全く無関係な 2 つの植物を宿主と

して利用する複雑な生活環（異種寄生性生活環）を有しており 5 つの胞子を有するサビキ

ンの異種寄生性生活環では、精子・さび胞子世代をある植物種で、夏胞子・冬胞子・担子胞

子世代を別の植物種上で過ごす。 

サビキンの分布に関しては野外において病徴を示す植物体を採取し、胞子堆や胞子の形

態的特徴を基に種同定を行うことで調査が行われてきたが（Chung et al., 2009; Mauricio 

and Anibal, 2013）、存在量に関する研究は少ない。サビキンに対しては、一般的な植物病原

菌と同様に、葉面積に対する病徴の割合、胞子形成度などを基にスケール化された値

（Disease Severity）を指標として存在量が評価されてきた（Inglis et al., 1988; Ishii et al., 

2007; Talukder et al., 2013; Huang et al., 2015）。しかし、Disease index は菌の系統間の病

原力や、宿主植物の品種間の抵抗性を比較するための指標であり、サビキンの存在量を計測

するという目的で設定された指標ではない。また、この方法では同一植物上に形態的に類似

した種が複数種存在している場合、各種を識別し、その存在量を評価することは現実的に難

しい。そのため、異なる種間の存在量を比較した研究例はこれまでなかった。 

Coleosporium 属菌は、サビキン目（Pucciniales）のコレオスポリウム科（Coleosporiaceae）

に属するマツ葉さび病を引き起こす植物寄生菌であり、日本では 28 種が報告されている

（Kaneko, 1981; Zinno and Kaneko, 1984）。28 種うち 7 種が五葉マツ類を精子・さび胞子

世代宿主とし、12 種が二葉マツ類を精子・さび胞子世代の宿主とする。マツ属植物針葉上

のさび胞子堆は、高湿度条件下で護膜が裂開すると、さび胞子が風に乗って種ごとに特異的

な中間宿主へと飛散すると感染し夏胞子堆を形成する。夏胞子は無性的に形成され、繰り返

し感染をしながら分布域を拡大しつつ、やがて冬胞子堆を形成する。１細胞性の冬胞子は休

眠能力を有せず、冬季に入る前に成熟し４細胞の内生担子器へ変化すると、好適条件下で担
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子胞子を飛散させる。多くの場合、マツ属植物の当年葉に感染した担子胞子は翌年に精子器

およびさび胞子堆を形成すると考えられている（佐保, 1969; Kaneko, 1975a; Kaneko, 1978）

（図 1-1）。 

本属菌が感染にすることよってマツ属植物は早期の落葉が起こり、深刻な場合は枯死に

至ることもある。各地の造林地や自然林、苗畑等においてしばしば発生し、大きな被害を与

えるため、経済的に重要な病原菌の一つとして認識されている（Baxter, 1931; 陣野＆遠藤, 

1964; Nicholls et al., 1968）。加えて、夏胞子・冬胞子世代の宿主（中間宿主）の中には、キ

ハダ、サンショウ、シソなど、経済的に重要な植物が含まれており（佐保, 1963a; Kaneko, 

1975b, 1987）、マツ葉さび病菌はこれらの一次感染源ともなる。効率的な防除法を確立する

ためにも、マツ属植物上の Coleosporium 属菌の生態的情報は重要である。 

しかし、野外のアカマツ(Pinus densiflora)上における Coleosporium 属菌の種構成や存在

量はこれまでほとんど研究されていなかった。二葉マツをさび胞子世代の宿主とする 12 種

の Coleosporium 属菌の全てがアカマツを精子・さび胞子世代の宿主として用いることに加

え（佐保, 1969; Hiratsuka and Kaneko, 1976; Kaneko, 1977, 1981; Hiratsuka and Saho, 1984）、

Coleosporium 属菌のさび胞子世代は種間で形態的特徴が非常に類似している（Kaneko, 

1981）。そのため、マツ属植物上のさび胞子世代を形態的に種同定することは非常に難しい。

マツ葉さび病菌の生態に関する先行研究では、さび胞子世代の種同定のために調査地に分

布している中間宿主種、あるいはその近縁種に対しさび胞子を用いた接種試験を行い、その

結果生じた夏胞子・冬胞子世代の観察を必要とした（佐保, 1963a; 陳野ら, 1965; 陣野・千

葉, 1967; 浜, 1972）。こうした従来の方法では種同定までに長い時間と労力を必要とする。

多数のさび胞子堆を同定する必要がある Coleosporium 属菌のさび胞子世代の生態的研究を

行うためには、より迅速かつ正確に種同定する手法の確立が求められた。 

近年では、形態的に識別することが困難な種を分類あるいは同定するために、分子生物学

的手法が用いられている。制限酵素断片長多型（PCR-RFLP）法は菌の種同定に頻繁に用い

られる手法の一つである（Moricca et al., 1998; Nakamura et al., 1998; Imazu et al., 2000; 
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Santos et al., 2010）。PCR-RFLP 法は、PCR 増幅した DNA 領域を、特定の配列を検知する

制限酵素によって切断し、断片長の違いを電気泳動によって検出する方法である。制限酵素

の数が豊富で多様な配列を切断できるため、様々な DNA 領域に適用することができる。ま

た、シークエンスに比べ、簡便で迅速、かつ安価に種同定ができるため、野外において多量

に採取される Coleosporium 属菌のさび胞子堆を種同定する手法として適していると考えら

れる。 

筑波大学山岳科学センター菅平高原実験所（以下菅平高原実験所）は長野県上田市菅平高

原に位置する。菅平高原実験所の敷地内では、異なるタイプの植生が遷移の段階に沿って並

び、半自然的に維持されている（図 1-2）。ススキ草原からアカマツ林を経て落葉広葉樹林

を形成する過程は、中部山岳地帯における典型的な二次遷移のパターンであり（Kashiwagi, 

1991）、自然に近い環境が人工的ではあるが整えられている。アカマツ林と隣接するススキ

草原をはじめとして、菅平高原実験所の内外には Coleosporium 属菌の中間宿主が複数種分

布しており、2006 年から 2008 年に行われた菅平高原実験所内の菌類インベントリー調査

において、二葉マツに感染することが知られている 4 種の異種寄生性 Coleosporium 属菌 

[C. asterum (Dietel) Syd. & P. Syd., C. clematidis-apiifoliae Dietel, C. lycopodis Syd. & P. 

Syd., C. phellodendri Kom.] が、これらの中間宿主上において発見されている（山岡 未発

表データ）。また、アカマツ林の針葉上ではさび胞子堆の形成が見られることから、菅平高

原実験所では複数種の Coleosporium 属菌がアカマツを共有しながら生活環を完了させてい

ると推察される。 

板井（2008 ）はこのような立地環境に注目し、 菅平高原実験所を調査地として

Coleosporium 属菌の発生生態を調査した。アカマツ林におけるさび胞子堆の発生状況を明

らかにするため PCR-RFLP 法を開発し、針葉上のさび胞子堆を解析した。その結果、アカ

マツ林からは C. phellodendri および C. lycopodis のさび胞子堆が種同定され、これら 2 種

が菅平高原実験所において生活環を完了させていることが示唆された。しかし、板井の開発

した PCR-RFLP 法では、C. clematidis-apiifoliae および C. asterum を識別することはでき
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なかったため、菅平高原実験所のアカマツ林における種構成を把握することはできていな

い。 

鈴木（2014）はこれら 4 種の Coleosporium 属菌を種同定できるよう、板井（2008）の

PCR-RFLP 法を改良し、2011 年と 2012 年に菅平高原実験所内のアカマツ林において採取

したさび胞子堆を種同定した。各年とも 300 サンプルを超えるさび胞子堆を種同定した結

果、針葉上から C. phellodendri, C. lycopodis, C. asterum, C. clematidis-apiifoliae の 4 種が

認められた。各年のさび胞子堆の割合は種によって大きく異なり、C. phellodendri が 2 年

を通じて全サンプル中の 85％以上を占め、アカマツ林で優占していた。しかし、存在量の

種間差やその差を生じる要因については、明らかにすることはできなかった。 

一般的に、感染源と被接種植物の距離が近いほど、また接種源が多いほど被接種植物への

感染の機会が増し、存在量が多くなると推測される。しかし、これまでの調査で、アカマツ

林内や隣接するススキ草原には、C. phellodendri の中間宿主であるキハダ（Phellodendron 

amurense）は認められず、鈴木（2014）が認めた本菌の感染状況を、この考え方で説明す

ることはできない。一般的なサビキンの担子胞子の感染可能な飛散距離は十数 m と言われ

ており（佐保，1968）、C. lycopodis は感染源となる中間宿主からおよそ 10m 離れたアカマ

ツにはほとんどさび胞子堆を形成しないことが報告されている（作山，1973）。一方、C. 

phellodendri は感染源からおよそ 200m 離れたアカマツにも多量のさび胞子堆を形成して

いることから、本種の担子胞子の感染可能な飛散距離は 200m 以上飛散と考えられている

（浜，1972）。菅平高原実験所には樹高 15m を超えるキハダが樹木園（アカマツ林縁から約

250m）に 3 本植樹されており、落葉広葉樹林に 1 本分布している。また、菅平高原実験所

から南西方向におよそ 250m 離れた場所に位置するキハダの植樹林には約 250 本のキハダ

が存在している（図 1-2）。これらのキハダが担子胞子の供給源になっている可能性が高い

が、これまで中間宿主上の冬胞子堆やそこから供給される担子胞子の量について種間で比

較した報告はない。また、Coleosporium 属菌の担子胞子による感染有効距離に差が生じる

理由についても不明である。 
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 感染源を供給する中間宿主と被接種植物（アカマツ）が、近くに存在していても必ずし

も感染に成功するとは限らない。感染源となる担子胞子を形成する冬胞子の形成時期、冬胞

子・担子胞子が発芽可能な環境や担子胞子が感染可能なアカマツの部位やそれが存在する

期間などが、感染の成功率に大きく影響を与え、存在量の差にもその影響が反映されると考

えられる。これらの生理的特性に関する情報はいくつかの種で報告はあるが(佐保, 1968; 

作山, 1980)、それぞれの種の野外での生態にどのような影響があるか解析された例はほと

んど無い。 

そこで本研究では、筑波大学山岳科学センター菅平高原実験所を調査地として、

Coleosporium 属菌 4 種（C. asterum, C. clematidis-apiifoliae, C. lycopodis, C. phellodendri）

の生態、特にアカマツ林におけるさび胞子世代の存在量や分布に影響を与えている各種の

生理的特性を調査し、これら菌類の生活史戦略の多様性とそれに関わる要因を明らかにす

ることを目的とした。第 2 章では、まず、サンプルあたりの感染数、調査木あたりの感染強

度、アカマツ林の平均感染強度、流行度、ならびに葉齢ごとのサンプル当たりの感染数を求

め、これらの指標を用いてアカマツ林における 4 種の存在量の実態を把握し、その存在量

と林内での分布や葉齢の関係性を解析した。なお、この解析には鈴木（2014）が用いたデー

タも合わせて利用した。第 3 章では、4 種のうち C. phellodendri と C. lycopodis を対象と

し、それぞれの中間宿主のアカマツからの距離および中間宿主上の冬胞子堆の量とアカマ

ツ上での存在量の関係を考察した。第 3 章の結果から、C. phellodendri が他 3 種に比べ担

子胞子を長距離飛散させる必要があることが示されたため、第 4 章では、4 種の冬胞子およ

び担子胞子の発芽温度特性に加え、担子胞子の長距離飛散に関連すると考えられる担子胞

子の間接発芽能力および乾燥耐性を明らかにした。また、第 5 章では、異なる生育段階のア

カマツ苗に担子胞子による接種を行い、各種が感染可能なアカマツの葉齢と生育段階を明

らかにした。第 6 章ではこれらの結果を総合的に捉え、Coleosporium 属菌の生活史戦略の

多様性を考察した。 
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第 2 章 アカマツ林におけるさび胞子世代の感染状況 

 

2-1. 緒言 

 筑波大学山岳科学センター菅平高原実験所には二葉マツを精子・さび胞子世代宿主とす

る 4 種 の Coleosporium 属 菌 （ C. asterum, C. clematidis-apiifoliae, C. lycopodis, C. 

phellodendri）がそれぞれの中間宿主上で夏胞子・冬胞子世代を形成している（山岡 未発

表データ）。鈴木（2014）は板井（2008）の PCR-RFLP 法を改良して、4 種全てを同定可能

にし、2011 年および 2012 年の 2 年にわたり菅平高原実験所のアカマツ林から採取したさ

び胞子堆を種同定し、このアカマツ林における Coleosporium 属菌の種構成と存在量を明ら

かにした。アカマツ林には C. phellodendri, C. lycopodis, C. asterum, C. clematidis-apiifoliae

の 4 種がさび胞子堆を形成しており、両年とも採取した全さび胞子堆中の C. phellodendri

のさび胞子堆が 85％を超え優占していることが明らかになった。一方で C. asterum や C. 

clematidis-apiifoliae のさび胞子堆の割合は両年とも極めて低く、アカマツ林における各種

のさび胞子堆の存在量には違いが見られた。しかし、4 種の存在量を統計的に評価し比較す

ることや、存在量に影響を与える要因までは検討しなかった。 

 そこで本章では、アカマツ林における 4 種の存在量の実態を把握することを目的とした。

そのため、サンプルあたりの感染数、調査木当たりの感染強度、アカマツ林の平均感染強度、

流行度という 4 つの指標を用いた。感染数を用いてさび胞子堆の存在量に対する地上から

の高さや葉齢の影響を解析し、感染強度を用いて調査木あたりの、平均感染強度を用いてア

カマツ林全体の各種のさび胞子世代の存在量を相対的に比較した。そして流行度を用いて

全調査木中の感染木の割合を種ごとに比較した。また、ススキ草原に分布するアカマツ実生

とアカマツ林に形成されるさび胞子堆の種組成を比較した。本章では鈴木（2014）の修士研

究において、本研究と同様の手法によって得られた 2012 年および 2013 年のデータを加え、

2015 年のデータとともに解析を行った。 
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2-2. 実験材料および方法 

2-2-1. 調査地概要 

 筑波大学山岳科学センター菅平高原実験所は、長野県上田市菅平高原の中央部（北緯

36°31’50”，東経 138°20’50”，標高 1320m）に位置する。1981 年から 2010 年の気象デー

タによると菅平高原の年平均気温は 6.6℃であり、月平均気温は 8 月で最も高く 19.4℃，2

月 で 最 も 低 く － 5.5 ℃ と な る 。 年 平 均 降 水 量 は 1,342mm で あ る

(http://www.sugadaira.tsukuba.ac.jp/nature/weather.html)。ケッペンの気候区分によれば

亜寒帯湿潤気候区（Dfb）にあたり、夏季冷涼・冬季厳寒な気候である。センターの敷地は

樹木園、ススキ草原、アカマツ林、落葉広葉樹林に分けて管理されている。ススキ

（Miscanthus sinensis Andersson）を優占種とする草原は本州中部の典型的な山地草原であ

り、遷移の進行によってアカマツ林へと移行する（Kashiwagi, 1991）。 

菅平高原実験所におけるススキ草原は約 8.0 ha の面積を有し、優占種であるススキのほ

かにワラビ[Pteridium aquilinum (L.) Kuhn]、ヤマハギ（Lespedeza bicolor Turcz.）、ヨモ

ギ[Artemisia indica Willd. var. maximowiczii (Nakai) H. Hara]など多くの草本から成る本州

中部の典型的な山地草原（林, 2003）であり、その構成種の中には C. asterum の中間宿主で

あるユウガギク（Aster iinumae Kitam.）、ノコンギク[A. microcephalus (Miq.) Franch. & Sav. 

var. ovatus (Franch. & Sav.) Sejima & Mot.Ito]、C. clematidis-apiifoliae の中間宿主であるボ

タンヅル（Clematis apiifolia DC.）、そして C. lycopodis の中間宿主であるツリガネニンジ

ン[Adenophora triphylla (Thunb.) A.DC. var. japonica (Regel.) Hara]がある。特にツリガネ

ニンジンはこれらの中間宿主の中で被度が最も高く、ススキ草原の全域に広く分布してい

る（林, 2003）。 

アカマツ林はススキ草原と隣接する北西端から南東側へと広がっており、約 8.5 ha の面

積を有する。北西端の樹齢は約 50 年、落葉広葉樹林に向かって徐々に樹齢が高くなってい

き南東側では樹齢約 80 年のアカマツが分布している。アカマツの当年葉は 6 月中旬から展

葉しはじめ、8 月中旬に展葉を完了する（図 2-1; 鈴木, 2014）。林内は 400 m2 あたり 137 本
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のアカマツが分布しているが（Kashiwagi，1991）、点在するギャップの他は十分な日光が林

内に届かないために下枝の多くは枯れ落ちている。林床には Coleosporium 属菌の中間宿主

としてはボタンヅルが多くみられるが、広い範囲でクマイザサ[Sasa senanensis (Franch. & 

Sav.) Rehder]が繁茂している。 

アカマツ林に隣接している落葉広葉樹林には主にミズナラ（Quercus crispula Blume）が

分布している。それに加え、シラカンバ[Betula platyphylla Sukaczev var. japonica (Miq.) 

H.Hara]、カエデ属植物（Acer spp.）、そしてサクラ属（Prunus spp.）が分布している。

Coleosporium 属菌の中間宿主では、C. phellodendri の中間宿主であるキハダおよびボタン

ヅルも分布している。 

菅平高原実験所内の樹木園には、菅平本来の自然の森を復元するため、ブナ（Fagus 

crenata Blume）が多く植樹されている。その他、現在菅平に多く植樹されたカラマツ[Larix 

kaempferi (Lamb.) Carrière]や、菅平の亜高山帯や高山帯に分布するシラベ（Abies veitchii 

Lindl.）、コメツガ[Tsuga diversifolia (Maxim.) Mast.]、トウヒ[Picea jezoensis (Siehold & 

Zucc.) Carrière var. hondoensis (Mayer) Rehder]などの針葉樹が植樹されている。また、オ

ウシュウトウヒ[Picea abies (L.) H.Kart]、ヨーロッパアカマツ（Pinus sylvestris L.）、スト

ローブマツ（Pinus strobus L.）などの海外種が植樹されている。樹木園内には Coleosporium

の中間宿主も分布しており、15m 以上の樹高を有するキハダが 3 本ある。また、林床には

ボタンヅルが見られる。 

その他、研究棟西南部には、アカマツおよびカラマツの疎林があり、C. asterum の中間宿

主の 1 つであるゴマナ（Aster glehnii F.Schmidt）やツリガネニンジンが分布している。ま

た、菅平高原実験所の南西側のフェンス沿いにボタンヅルが繁茂している。センターの南西

200m ほどに位置する菅平小中学校所有林にはキハダの植樹林があり、樹高 10m を越える

キハダが 200 本以上分布している。 

 菅平高原実験所における中間宿主上の Coleosporium 属菌の夏胞子堆および冬胞子堆の形

成開始時期は種によって異なる。2011 年から 2013 年にかけて各中間宿主上の夏胞子堆お
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よび冬胞子堆の発生時期を調査したところ、ツリガネニンジン上の C. lycopodis は 6 月中

旬に夏胞子堆を形成し、7 月初旬には冬胞子堆を形成し始めた。キハダ上の C. phellodendri

は 7 月初旬に夏胞子堆を形成し、7 月中旬に冬胞子堆を形成した。ボタンヅル上の C. 

clematidis-apiifoliae は 7 月中旬に夏胞子堆を形成し、8 月初旬に冬胞子堆を形成した。ゴマ

ナ上の C. asterum は 8 月初旬に夏胞子堆を形成し、8 月中旬に冬胞子堆を形成した（図 2-

1; 鈴木, 2014）。 

 

2-2-2. さび胞子堆の採集および種同定 

2012 年、2013 年、および 2015 年 6 月に菅平高原実験センター内のアカマツ林において

さび胞子堆を採集した。2012 年には林縁 33 本、林内 13 本、2013 年には林縁 48 本、林内

17 本、2015 年には林縁 13 本、林内 9 本のアカマツを調査木とした。調査木の 4.5m，5.5m，

6.5m の高さから高枝切バサミを用いて約 60 ㎝の長さの枝をそれぞれ 2 本ずつ切り落とし

た。枝内に存在する感染葉を全て採集し、各針葉の葉齢を記録した。多くのさび胞子堆の護

膜はすでに裂開していたため、異なる針葉間でさび胞子が混ざらないように針葉をそれぞ

れ別の袋に入れて採取した。 

また、アカマツ林に接したススキ草原の北東側には、樹高 1.5 m 以下のアカマツの実生が

8 本存在していた。これらの実生にも Coleosporium 属菌の感染が見られたため、実生に存

在する感染葉をすべて採集し、葉齢を記録した。 

実験室内において各針葉から無作為に一つのさび胞子堆を選び、針葉から切り取って

100µl の CTAB（臭化セチルトリメチルアンモニウム液）液に入れ DNA 抽出を行うまで保

存した。Gardes and Bruns （1993）を一部改変した方法によって以下のように DNA を抽

出した。100µl の CTAB 液中でさび胞子堆を粉砕し、65℃の恒温器で 30 分温めた。クロロ

ホルム・イソアミイルアルコール溶液 100 µl を加え撹拌したのち、15 分間 13000 rpm で遠

心した。上澄みに 10µl の酢酸ナトリウム（pH5.2）と 100 µl のイソプロパノールを加えて

撹拌し、20 分間 13000rpm で遠心して沈殿物を得た。100µl の滅菌した Tris ethylene diamine 
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tetra acetic acid を加え、Polymerase chain reaction（PCR）反応に用いるまで－20℃で保存

した。 

プライマーセット 5.8s-coleo（5’-CACATCGATGAAGAACACAGTG-3’）および itsr-coleo

（5’-CGGACTCCTGTAAAAGAGCCA-3’）を用い、rDNA ITS2 領域の PCR 反応を行っ

た。PCR 反応の試薬は TaKaRa ExTaq DNA polymerase (TAKARA BIO INC.)を用い、PCR

反応には My Cycler Thermal Cycler （BIORAD）を使用した。反応条件は、95℃・3 分間

のプレインキュベーション後、95℃・30 秒間の熱変性、55℃・1 分間のアニーリング、72℃・

1 分間の伸長という増幅サイクルを 35 回繰り返した後、最後に 72℃・10 分間のインキュ

ベーションを行った（Virtudazo et al. 2001）。得られた PCR 産物の一部を 1.2％アガロース

ゲル上で電気泳動（100V・15 分）し、エチジウムブロマイド蛍光染色により DNA 増幅を

確認した。 

制限酵素断片長多型（PCR-RFLP）法には SspI，HincII, MboI の 3 つの制限酵素を用い

た。0.2ml エッペンドルフチューブ内で、制限酵素 0.5µl, Buffer 1.0µl, PCR 産物 8.5µl を混

合し、32℃で 12 時間インキュベートした。3％のアガロースゲル上で電気泳動（100V・30

分）し、エチジウムブロマイド蛍光染色により RFLP パターンを確認した。バンドパターン

から種同定を行った（図 2-2）。 

 

2-2-3. データ解析 

アカマツ林における各種の存在量を明らかにするため、2015 年のデータに加え 2012 年

および 2013 年の 6 月に同様の方法によって採取したさび胞子堆のデータも合わせて供試し

た。 

各調査木において同じ高さから得た 2 本の枝を 1 サンプルとし、種 A のさび胞子堆を形

成した針葉数をサンプル当たりの種 A の感染数とした。調査木の中には適切な高さに枝が

存在しない場合があったため、全てのアカマツから同じ数のサンプルを得ることができな

かった。そのため、各調査木から得られたサンプルの感染数の平均値を求め、その調査木の
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感染強度とした。そして、全調査木の感染強度を平均した値をアカマツ林の平均感染強度と

した。また、全調査木のうち、種 A のさび胞子堆が得られた調査木の割合を種 A の流行度

とした。 

種ごとにアカマツ林における流行度および平均感染強度を比較するため、一般化線形混

合モデル（GLMM）を用いた。流行度を比較する場合は、誤差構造に二項分布を、リンク

関数としてロジットを用い、平均感染強度を比較する場合は、誤差構造にポアソン分布を、

リンク関数としてログをそれぞれ用いた。流行度を評価する GLMM の目的変数には感染し

た調査木の数および非感染の調査木を、平均感染強度を評価する GLMM の目的変数には各

調査木の感染数の合計を設定した。両モデルにおいて種、調査年、および種と調査年の交互

作用を説明変数の固定効果とし、調査木の各個体をランダム効果として扱った。それに加え、

平均強度を評価するモデルにおいては、各調査木から得られたサンプル数をログ変換した

値をオフセットとして設定した。目的変数に対する説明変数の影響を評価するため、尤度比

検定（Type I）を行い、P 値を求めた。 

Coleosporium phellodendri に関しては、流行度、あるいは平均感染強度に対するアカマ

ツ林の採集場所（林縁あるいは林内）および調査年の影響を評価するため、GLMM を用い

た。説明変数として、採集場所、調査年、採集場所および調査年の交互作用を固定効果とし

て設定し、調査木の各個体をランダム効果とした。加えて、平均強度を評価するモデルにお

いては、各調査木から得られたサンプル数をログ変換した値をオフセットとして設定した。

目的変数に対する説明変数の影響を評価するため、尤度比検定（Type I）を行い、P 値を求

めた。 

ある種の感染数に与える枝の高さおよび葉齢の影響を評価するため、各サンプルの感染

数を葉齢ごとに分けて 1 つの目的変数のデータとし、ポアソン分布を誤差構造、リンク関

数をログとした GLMM を用いた。林内では高さの低い枝は落枝しており、十分なサンプル

が得られなかったため、林縁から得られたデータのみを用いて解析を行った。説明変数とし

て、枝の高さ、葉齢、枝の高さおよび葉齢の交互作用を固定効果として扱い、調査木の各個
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体をランダム効果として扱った。目的変数に対する説明変数の影響を評価するため、尤度比

検定（Type I）を行い、P 値を求めた。 

各 GLMM においていずれかの説明変数および交互作用に有意な効果が見られた場合、

Tukey の事後検定を行った。全ての統計解析は R 3.3.2（Ihaka and Gentleman, 1996）を用

いて行い、lme4 パッケージ（Douglas et al. 2015）および multcomp パッケージ（Bretz et 

al. 2011）を使用した。 

アカマツ林から得られたさび胞子堆の種組成と、実生から得られたさび胞子堆の種組成

を比較するため、2012 年、2013 年および 2015 年におけるアカマツ林 6.5 ｍ, 5.5 m, 4.5 m

の各高さにおける各種のさび胞子堆の割合と、 実生における各種のさび胞子堆の割合を算

出した。 

 

2-3. 結果 

2-3-1. マツ葉さび病菌各種の存在量 

 2012 年には 46 本、2013 年には 64 本、2015 年では 22 本のアカマツを調査した結果、

各年でそれぞれ 387、1361、212 本の感染葉が得られた。なお、さび胞子堆が各年ともほと

んど得られなかった C. clematidis-apiifoliae については、統計解析から除外した 。

Coleosporium phellodendri のアカマツ林における流行度は各調査年でそれぞれ 76.1，94.7，

72.7％と一貫して高い値を示したのに対し（表 2-1，図 2-3）、C. lycopodis は最大で 32.6％, 

C. asterum は最大で 15.2％, C. clematidis-apiifoliae の流行度は最大で 2.2％であった（表 2-

1，図 2-4，2-5，2-6）。GLMM では、種と、種および調査年の交互作用の 2 つの説明変数

が有意に影響を及ぼしていたため（P < 0.001, p = 0.032）、Tukey の事後検定を行った結果、

全ての調査年において C. phellodendri の流行度は C. lycopodis および C. asterum の流行度

に比べ有意に高かった（表 2-1）。Coleosporium lycopodis および C. asterum の流行度は 3

年間を通じて有意な差が見られなかった（表 2-1）。 

各調査年の C. phellodendri のアカマツ林における平均感染強度も、それぞれ 3.42，11.0，
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および 3.73 と他種に比べ高い値を示した（表 2-1）。GLMM の結果では、種、調査年、種

および調査年の交互作用の全ての説明変数が有意に影響を与えていることが示されため

（それぞれ P < 0.001, P < 0.001, P < 0.001）、Tukey の事後検定を行った。その結果、全て

の調査年において C. phellodendri の平均感染強度は C. lycopodis および C. asterum の平均

感染強度に比べ有意に高かった（表 2-1）。C. lycopodis および C. asterum の平均感染強度

の間には 2012 年を除いて有意な差が見られなかった（表 2-1）。 

 

2-3-2.  マツ葉さび病菌各種の存在量に対する採取場所、葉齢、高さの影響 

 3 年の調査の間、林内で採取されたさび胞子堆 137 のうち、136 のさび胞子堆が C. 

phellodendri と同定された。そのため、流行度および平均感染強度に与える採集場所（林縁、

林内）の影響を評価する解析は C. phellodendri に関してのみ行った。GLMM の結果、説明

変数のうち、採集場所と採集場所および調査年の交互作用は流行度に有意に影響を与えて

いた（各 P < 0.001, P = 0.05）。一方、平均感染強度に対しては全ての説明変数（採集場所、

調査年、採集場所および調査年の交互作用）が有意な影響力を有していた（各 P < 0.001, P 

< 0.001, P < 0.001）。Tukey の事後検定では、2013 年および 2015 年における C. phellodendri

の流行度および平均感染強度は林内に比べ林縁の方が有意に高かった（表 2-2）。2012 年で

は採集場所によって有意差はなかったが、林縁の流行度が 81.8％に対し、林内の流行度は

69.2％であり、林縁の平均感染強度が 4.17 に対し、林内の平均感染強度が 1. 79 といずれも

林縁の方が高かった。 

 サンプル中の感染数に対する葉齢および高さの影響を評価する GLMM では、C. 

phellodendri の感染数は全ての調査年で葉齢に有意に影響を受けていることが示された（表

2-3）。本種のさび胞子堆は主に 2 年葉に形成されていた（図 2-7，表 2-4，2-5，2-6）。それ

に対し、C. lycopodis および C. asterum の感染数は、葉齢に影響を受けていなかった（図 2-

7）。また、GLMM の結果では 2012 年および 2013 年の C. phellodendri の感染数および、

2013 年の C. lycopodis の感染数は枝の高さに対して有意に影響を受けていたが、いずれの
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種においても一貫した傾向は見られなかった（図 2-7）。 

 

2-3-3. アカマツ実生の種組成 

 アカマツ林における成木の 4.5m から 6.5 m の各高さから得られたさび胞子堆の種組成と

ススキ草原に存在するアカマツ実生から得られたさび胞子堆の種組成を図 2-8 に示した。

各年とも 6.5 mから 4.5 mまでのアカマツ成木では80％以上のさび胞子堆が C. phellodendri 

であり、高い割合を占めていた。一方で、実生では C. phellodendri のさび胞子堆はほとん

ど得られなかった。実生では、C. lycopodis が優占しており、各調査年とも C. lycopodis の

さび胞子堆の割合は 78％以上を占め、高い割合を示した。 

 

2-4. 考察 

 本研究では、調査木のある高さから得た約 60 ㎝の 2 本の枝を 1 サンプルと考え、1 サン

プル内の全ての感染葉からそれぞれ 1 つのさび胞子堆を種同定した。Coleosporium 属菌の

菌糸はアカマツの枝を通って他の針葉に伸長することはなく、異なる針葉上に形成された

さび胞子堆は異なるコロニー由来のさび胞子堆と考えられる。そのため、各針葉から 1 つ

のさび胞子堆を採集して各種の存在量の指標とした。1 つの枝に存在する針葉数は枝ごとに

異なるが、統一的なサンプリング法を用いることによって各種の存在量を相対的に比較す

ることは可能であると考えた。しかし、1 つの針葉内に複数の種が存在していた場合、針葉

における胞子堆形成数が少ない種の存在量を過小評価している可能性に留意する必要があ

る。 

 Coleosporium phellodendri の流行度は他種に比べ有意に高かった（表 2-1）。流行度は全

調査木中の感染木の割合であるため、この結果は C. phellodendri が他種に比べ多くのアカ

マツに感染しており、アカマツ林の広範囲に分布していることを表していると考えられる

（図 2-3）。また、本種のアカマツ林における平均感染強度も他種に比べ有意に高く（表 2-

1）、アカマツ林において C. phellodendri が他種に比べ多くのさび胞子堆を形成しているこ
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とを示している。このことは、多量の C. phellodendri の担子胞子がアカマツ林に広く分散

し、感染が起こっていることを示している。加えて、林縁から得られたサンプル中の感染数

は、高さによる影響を受けておらず（表 2-3，図 2-7）、本種の担子胞子が林縁に偏りなく飛

散し感染が起こっていることを示している。アカマツ周辺に存在するキハダ上の冬胞子堆

がこれらの担子胞子の供給源となっている可能性が高く、これらの冬胞子堆の量がさび胞

子堆の存在量に大きく影響を与えていると考えられる。しかし、これまで中間宿主上におけ

る冬胞子堆量を調査し種間で比較した報告はないため、これらの調査を行う必要がある。 

 Coleosporium phellodendri の流行度および平均感染強度は、アカマツ林内よりも林縁に

有意に多かった（表 2-2）。林縁環境では、光強度、湿度あるいは宿主の分布パターンなど、

局所的に環境条件が変化しやすいため、一般的に、植物病原菌の分布パターンが林内と大き

く異なることが知られている（Laine and Hanski, 2006; Meentemeyer et al., 2008; Damschen 

et al., 2008）。加えて繁殖体が風媒される植物病原菌にとって林縁は、飛散する胞子が最初

に到達 する場所となるため、 病原菌の動態に大きく 影響する（ Fagan et al., 1999; 

Plantegenest et al., 2007）。こうした効果は林縁効果と呼ばれる。Lauren et al.（2011）は林

縁効果の結果、ビロードハギ（Lespedeza stuevei）に寄生するサビキンである Uromyces 属

菌の感染率が林縁に分布する植物において極めて高くなることを報告している。本研究に

おいて C. phellodendri のさび胞子堆が林内に比べ林縁から多く得られた要因の 1 つとして

林縁効果が考えられた。 

 4 種の中で C. phellodendri の感染数だけが葉齢に強く影響を受けており（表 2-3）、本種

は 2 年葉に多くのさび胞子堆を形成する傾向がみられた（図 2-7）。佐保（1963b）および浜

（1972）は C. phellodendri の担子胞子を用いた接種試験を行い、その後 2 年間精子器およ

びさび胞子堆の出現を観察した。その結果、本種は、感染の翌年にさび胞子堆を形成する生

活環と同時に、感染の 2 年後にさび胞子堆を形成する生活環を有していることを報告した。

日本に分布する Coleosporium 属菌の接種試験は多くの種について行われているが、さび胞

子堆の形成に 2 年を要する生活環が報告されている種は本種と C. plectranthi Barclay だけ
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である（Kaneko, 1981）。Coleosporium phellodendri が 2 年型の生活環を有することは 2 年

葉に多くのさび胞子堆を形成する要因の 1 つであると考えられた。 

 アカマツ実生における種組成はアカマツ林における種組成と大きく異なり、C. lycopodis

が優占していた（図 2-8）。Coleosporium lycopodis は感染源から 5m 範囲内のアカマツに多

くのさび胞子堆を形成し、10m 離れたアカマツにはほとんどさび胞子堆を形成しないこと

が報告されている（作山，1973）。中間宿主であるツリガネニンジンの草丈はおよそ 1.2m

あり、アカマツ実生と同程度である。また、ツリガネニンジンはススキ草原に広く分布して

おり、同じくススキ草原に分布しているアカマツ実生との距離は極めて近い。このことから

C. lycopodis は中間宿主と近い距離に分布するアカマツを主に利用して生活環を完了してい

ると考えられる。 

一方で、アカマツ林縁に多くのさび胞子堆を形成していた C. phellodendri は、林縁近く

に分布するアカマツ実生に対しても多くの担子胞子を飛散していると推測されるが、実生

からは本種のさび胞子堆はほとんど得られなかった（図 2-8）。本研究ではこの要因を明ら

かにすることはできなかったが、複数の可能性が考えられた。まず、菅平高原実験所では、

C. phellodendri の冬胞子堆が形成され始める 7 月中旬にはススキがアカマツ実生の樹高よ

り高く成長するため、ススキが物理的な障壁となって本種の担子胞子がアカマツ針葉に到

達できない可能性が考えられた。また、浜（1972）は、C. phellodendri によるアカマツの被

害は 4，5 年生造林木にはなはだしく、当年度植栽木および 2-3 年生造林木では軽微である

ことを報告しており、自然環境においては実生に対する感染の成功率が低い可能性が考え

られる。そして、C. lycopodis の冬胞子堆の形成開始時期は 4 種の中で最も早いことから、

他種に先んじてアカマツ実生に感染することができたと思われる。先に感染した病原菌が

宿主の防御応答反応を促進することはよく知られており、 例えばシロイヌナズナ

[Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.]に対し、Trichoderma 属菌を感染させることで Botrytis

属菌に対する抵抗性が生じることが知られている（Korolev et al., 2008）。Coleosporium 

lycopodis がアカマツ実生に先に感染することにより、アカマツの抵抗性が誘引された可能
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性が考えられる。 

 Coleosporium asterum および C. clematidis-apiifoliae の菅平高原実験所におけるさび胞

子世代の存在量は 3 年を通じて少なかった。2 種の冬胞子堆の形成時期は、さび胞子世代の

存在量の多い C. phellodendri および C. lycopodis よりも遅く（図 2-1）、担子胞子の飛散期

間が短いと考えられ、このことが C. asterum および C. clematidis-apiifoliae のさび胞子世代

の存在量が少ない要因の一つとなっていると考えられる。 

 本章の結果、アカマツ林における 4 種の Coleosporium 属菌のさび胞子世代の存在量、形

成葉齢、分布範囲が種によって異なることが明らかになった。特に、流行度と感染強度とい

う２つの指標を用いたことにより、C. phellodendri がアカマツ林の広範囲に多量のさび胞

子堆を形成していることが示された。担子胞子の飛散可能な距離内に存在する冬胞子堆の

量が多いほどさび胞子世代の存在量は大きくなると考えられるが、これまで中間宿主上に

おける冬胞子堆の量を調査した例はない。そこで第 3 章では、アカマツ林周辺に存在する

C. phellodendri の冬胞子堆の存在量を、また、比較対象としてススキ草原に C. lycopodis の

冬胞子堆の量を調査した。 

 

＊本章の内容の大部分は、Suzuki et al. (2018)として学術ジャーナル Mycoscience におい

て発表した。
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図 2-2. PCR-RFLP による種同定法 
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図 2-3. アカマツ林における各調査年の C. phellodendri の分布 

         C. phellodendri のさび胞子堆が得られた調査木 

      C. phellodendri のさび胞子堆が得られなかった調査木 

      非調査木 

       緑の領域はアカマツ林を示す 

 

2012 年 2013 年 

2015
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図 2-4. アカマツ林における各調査年の C. lycopodis の分布 

         C. lycopodis のさび胞子堆が得られた調査木 

      C. lycopodis のさび胞子堆が得られなかった調査木 

      非調査木 

       緑の領域はアカマツ林を示す 

 

2012 年 2013 年 

2015 年 
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図 2-5. アカマツ林における各調査年の C. asterum の分布 

         C. asterum のさび胞子堆が得られた調査木 

      C. asterum のさび胞子堆が得られなかった調査木 

      非調査木 

       緑の領域はアカマツ林を示す 

 

2012 年 2013 年 

2015 年 
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図 2-6. アカマツ林における各調査年の C. clematidis-apiifoliae の分布 

         C. clematidis-apiifoliae のさび胞子堆が得られた調査木 

      C. clematidis-apiifoliae のさび胞子堆が得られなかった調査木 

      非調査木 

       緑の領域はアカマツ林を示す 

 

2012 年 2013 年 

2015 年 
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図 2-7. アカマツ林縁から得られた Coleosporium 属菌 3 種のサンプルあたりの感染数（１ 

サンプルから得られたさび胞子堆の感染葉数） 

異なるアルファベットは統計的に有意差があることを示す（P < 0.05） 
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A：2012 年 B：2013 年 C：2015 年 

C. phellodendri  C. lycopodis  C. asterum  C. clematidis-apiifoliae 

図 2-8. アカマツ成木（4.5-6.5m）およびアカマツ実生から得られたさび胞子堆の種組成 

各区から得られたさび胞子堆中の各種の比率を示す。棒グラフ右側の数字はその区から

得られたさび胞子堆数を示す。 
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表 2-2. Coleosporium phellodendri の採取場所ごとの流行度および平均感染強度 

 

異なるアルファベットは統計的に有意差があることを示す（P < 0.05） 

流行度：全調査木中の感染木の割合 

平均感染強度±SD：各アカマツ調査木の感染強度の平均値±SD 

* 調査年 

  

採集場所 2012* 2013 2015 2012 2013 2015

林縁 81.8a 100a 84.6a 4.17±3.88b 12.87±8.63a 5.59±3.76b

林内 69.2a 62.5b 55.6b 1.79±2.14b 2.43±3.77b 1.56±2.55c

流行度 平均感染強度
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表 2-3. 感染数に対する高さ，葉齢および交互作用との関係 

 

  

菌種 調査年 目的変数 説明変数 残差 p値

C . phellodendri 2012 Number of infection Null 624.1

Height(H) 615.8 0.02 *

leaf age(L) 329 <0.001 ***

H × L 328.5 0.79

2013 Number of infection Null 2616

Height(H) 2607.8 0.02 *

leaf age(L) 576.6 <0.001 ***

H × L 563 0.01 *

2015 Number of infection Null 380.6

Height(H) 379.9 0.75

leaf age(L) 118.8 <0.001 ***

H × L 116.7 0.72

C . lycopodis 2012 Number of infection Null 157.9

Height(H) 154.77 0.21

leaf age(L) 117 <0.001 ***

H × L 117 0.99

2013 Number of infection Null 63.7

Height(H) 55.1 0.01 *

leaf age(L) 55 0.76

H × L 53.7 0.52

2015 Number of infection Null 301

Height(H) 28.9 0.54

leaf age(L) 26 0.09

H × L 20.6 0.07

C . asterum 2012 Number of infection Null 49.3

Height(H) 49.2 0.99

leaf age(L) 44.2 0.02 *

H × L 40.9 0.2

2013 Number of infection Null 64.2

Height(H) 59.4 0.09

leaf age(L) 57.4 0.16

H × L 55.6 0.4
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表 2-4. 2012 年に各高さの葉齢から得られたサンプル当たりの感染数（感染数の平均値±

SD） 

 

* 4.5，5.5，6.5 m から得られたサンプル数はそれぞれ 22、30 および 40 

 

表 2-5. 2013 年に各高さの葉齢から得られたサンプル当たりの感染数（感染数の平均値±

SD） 

 

* 4.5，5.5，6.5 m から得られたサンプル数はそれぞれ 22、32 および 46 

 

表 2-6. 2015 年に各高さの葉齢から得られたサンプル当たりの感染数（感染数の平均値±

SD） 

 

* 4.5，5.5，6.5 m から得られたサンプル数はそれぞれ 12、14 および 22 

 

 

  

Species 1 2 1 2 1 2

C . phellodendri 0.18±0.50 2.95±3.72 0.2±0.61 3.73±4.42 0.23±0.53 3.43±4.26

C. lycopodis 0.55±1.06 0.05±0.21 0.7±1.51 0.07±0.25 0.25±0.74 0.03±0.16

C . asterum 0.05±0.21 0.05±0.21 0 0.1±0.40 0 0.10±0.30

C . clematidis-apiifoliae 0 0 0 0 0 0.03±0.16

4.5* 5.5* 6.5*

葉齢 葉齢 葉齢

高さ

葉齢 葉齢 葉齢

Species 1 2 3 1 2 3 1 2 3

C . phellodendri 0.91±1.54 11.59±9.06 0.05±0.21 0.59±1.10 10.75±8.79 0.34±1.21 0.39±0.93 11.7±11.36 0.16±0.73

C . lycopodis 0.05±0.21 0.05±0.21 0 0.13±0.42 0.13±0.34 0 0 0.02±0.13 0

C . asterum 0.05±0.21 0.05±0.21 0 0 0.06±0.35 0 0.05±0.23 0.11±0.59 0

C . clematidis-apiifoliae 0 0 0 0 0.03±0.18 0 0 0 0

4.5* 5.5* 6.5*

高さ

葉齢 葉齢 葉齢

Species 1 2 3 1 2 3 1 2 3

C . phellodendri 0.5±1.00 4.08±3.87 0 0.57±0.85 3.86±3.42 0 0.41±0.73 3.45±3.51 0.05±0.21

C . lycopodis 0.25±0.45 0 0 0.14±0.36 0 0 0 0.05±0.21 0

C . asterum 0 0 0 0 0.07±0.27 0 0 0.09±0.43 0

C . clematidis-apiifoliae 0 0 0 0 0 0 0 0 0

高さ

6.5*5.5*4.5*
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第 3 章 Coleosporium phellodendri および C. lycopodis の冬胞子世代の存在量 

 

3-1. 緒言 

第 2 章の結果、C. phellodendri がアカマツ林の広範囲に多量のさび胞子堆を形成し、優

占していることが明らかになった。このことは C. phellodendri の担子胞子が他種に比べ多

くアカマツ林の広範囲に飛散し感染していることを示している。しかし、飛散する担子胞子

の量や、その供給源となっている中間宿主上の冬胞子堆の量を調査し、種間で比較した報告

はこれまでにない。 

アカマツへ侵入し感染する胞子は担子胞子であり、感染源の量を比較するにはアカマツ

林縁や林内の空気中から担子胞子を採集し、その種構成や存在量を計測することが望まし

い。しかし、担子胞子は形態的特徴に乏しく、採集することができたとしても形態観察に基

づいて種同定し、種構成や存在量を明らかにすることは難しい。そこで本章では、冬胞子堆

の存在量から担子胞子の飛散量を推定した。 Kaneko (1981)の分類体系に従えば、

Coleosporium 属菌４種の冬胞子の大きさはほぼ等しいため、胞子堆内の冬胞子の密度はほ

ぼ等しいと考えられる。また、1 つの冬胞子が形成する担子胞子はいずれの種も 4 つである

ため、中間宿主上の冬胞子堆の積算面積を概算することができれば、飛散する担子胞子の量

を推察する 1 つの指標となると考えられた。 

本章では、菅平高原実験所においてさび胞子世代の存在量が多かった C. phellodendri お

よび C. lycopodis を対象とし、２種の冬胞子世代の存在量を明らかにすることを目的とし

た。アカマツ林を中心として半径 500m の範囲以内に存在する２種の中間宿主の分布を調

査したところ、C. phellodendri の中間宿主であるキハダの成木は樹木園、落葉広葉樹林、植

樹林において確認されたが、それ以外には発見されなかった（図 3-1）。菅平高原における

C. phellodendri の冬胞子世代の存在量を推定するため、キハダの分布密度が最も高い植樹

林において調査を行った。Coleosporium lycopodis の中間宿主であるツリガネニンジンはス

スキ草原、カラマツ疎林に分布している他、アカマツ林の林道や、実験所外部に散見された
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が、最も分布密度が高くアカマツ林に近かったのはススキ草原であった。そのため、ススキ

草原に分布するツリガネニンジン上の冬胞子堆が主な感染源であると考え、ススキ草原に

おける C. lycopodis の冬胞子世代の存在量を調査した（図 3-1）。 

 

3-2. 材料および方法 

3-2-1. Coleosporium phellodendri の冬胞子堆積算面積 

 2015 年 6 月に植樹林に分布する全キハダ 248 本の胸高直径を計測し、菅平高原における

キハダ個体の平均胸高直径を算出した。この平均胸高直径を以下の相対成長関係式（岡野，

1994）に代入し、キハダ個体の平均葉面積を導いた。 

ln(LA) = －6.7865 + 1.9441×ln(DBH2),  ( r = 0.9827) 

          LA : Leaf area ( m2 ), DBH : ( cm2 ) 

6 月から 10 月まで月に 1 度、10 本のキハダを調査し、各個体から 12 枚の複葉をランダ

ムに採集し、12 枚の複葉中に含まれる小葉数と感染小葉数を数え、感染小葉率を算出した。

10 本のキハダの感染小葉率の平均値をその月の平均感染小葉率とした。相対成長関係式か

ら導いた平均葉面積に各月の平均感染小葉率を掛け、6 月から 10 月まで総計することでキ

ハダ個体あたりが形成する冬胞子堆の積算面積を概算した。この値をもとに、樹木園、広葉

樹林、植樹林における C. phellodendri の冬胞子世代の存在量を求めた。 

 

3-2-2.  ススキ草原における C. lycopodis の冬胞子堆積算面積 

 2015 年の 5 月に 1×55 m のプロットを 3 つ設置し（図 3-1）、プロットあたりの C. 

lycopodis の冬胞子堆の積算面積を以下のように概算した。3 プロット内に分布するツリガ

ネニンジンの各個体からランダムに 3 枚の葉を選び面積を計測し、これらの葉面積からツ

リガネニンジンの葉 1 枚の平均葉面積を算出した。6 月から 10 月まで月に１度調査を行い、

各プロットのツリガネニンジンの葉数と感染葉数を記録し、感染葉率を算出した。葉 1 枚

あたりの平均葉面積と葉数からプロット内の葉面積を求め、感染葉率を掛けてプロット内
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の冬胞子堆面積を概算した。3 プロットの冬胞子堆面積の平均値をプロットあたり（55 m2）

の平均冬胞子堆面積とし、6 月から 10 月までの平均冬胞子堆面積を総計してプロットあた

りの C. lycopodis の冬胞子堆の積算面積を算出した。この値をもとに、アカマツ林縁から

10，50，100，200 m に存在する C. lycopodis の冬胞子堆積算面積を求めた。 

 

5-3. 結果 

キハダ 248 個体から算出した平均胸高直径は 45.3±23.1 （平均±標準偏差）cm であっ

た。岡田（1994）の相対成長関係式によってキハダ個体あたりの葉面積は約 3104 m2 と導

かれた。6 月から 10 月までの各月の平均感染小葉率はそれぞれ、0 ％，0.2 ％，38.4 ％，

90.0 ％，92.0％であった。これらの値から 6 月から 10 月までに形成されるキハダ個体あた

りの C. phellodendri の冬胞子堆の積算面積は約 6844 ｍ2 と概算された。樹木園に植樹され

た 3 本のキハダ上の冬胞子堆積算面積は約 2.0×10４ ｍ2、広葉樹樹林に分布する 1 本のキ

ハダ上では 6844 m2、植樹林の 248 本のキハダ上では冬胞子堆積算面積は約 1.7×106 m2 で

あった。 

6 月から 10 月までの各月のススキ草原プロット（55 m2）のツリガネニンジンの平均葉面

積はそれぞれ 3.5 m2，2.7 m2，1.1 m2，0.4 m2，0.1 m2 であり、平均感染葉率はそれぞれ 0％，

1.3％，23.2％，34.7％，26.3％であった。これらの値から C. lycopodis のプロットあたりの

冬胞子堆積算面積は約 0.52 m2 と概算された。アカマツ林から 10，50，100，200 m に存在

する冬胞子堆積算面積はそれぞれ、26，142，283，266 m2 であった。 

 

5-4. 考察 

アカマツ林周辺に存在するキハダ上に形成される C. phellodendri の冬胞子堆積算面積は、

ススキ草原に分布するツリガネニンジン上の C. lycopodis の冬胞子堆積算面積の約 3000 倍

多かった。作山（1973）の報告から、仮に C. lycopodis の担子胞子の有効感染距離が 10 m

であるとした場合、感染源は林縁から 10 m 以内に分布するツリガネニンジン上の冬胞子堆
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に限られるため、その差はより拡大する。このことから、C. phellodendri の冬胞子世代の存

在量は C. lycopodis に比べ極めて多いと考えられ、この差がさび胞子世代の存在量の差に強

く影響を与えていると考えられた。 

Coleosporium phellodendri の感染小葉率は 7 月の 0.2％から 9 月の 90％にかけて急激に

増加し、10 月には飽和状態に至った。本種の中間宿主であるキハダは 4 種の中間宿主の中

で唯一木本植物であり、草本植物に比べ葉の量が多く密生しているため、個体内においても

夏胞子によって感染が拡大しやすいと考えられる。それに加え、植林地においてはキハダが

人工的に密集して植えられているため、個体間の感染拡大も容易に起こり、結果として極め

て多量の冬胞子堆が形成されてたと考えられる。一方、C. lycopodis の平均感染葉率は最大

で 34.7％に止まった。ススキ草原は多様な植物種で構成されており（第 2 章）、中間宿主で

あるツリガネニンジンが一定の場所に集中分布しているわけではない。そのため、宿主植物

と非宿主植物とを混植栽培した時に生じる病害抑制効果と同様の効果が C. lycopodis に対

しても働いていることが予想される（Mundt, 2002; Guo et al., 2010）。Nakajima（1996）は

イネいもち病菌である Pyricularia oryzae Cavara の混植栽培における感染個体率が単植栽培

における感染個体率に比べ低下することを報告しており、非宿主植物が分生子の拡散を抑

えるバリアー効果が関与していることを示した。ススキ草原内で C. phellodendri ほど効率

的に感染拡大することが出来なかったことも、2 種の冬胞子世代の存在量の差が生じた要因

の 1 つと考えられた。 

しかし、C. phellodendri がこれらのキハダから飛散し、アカマツ林の広範囲に多くのさ

び胞子堆を形成するためには、担子胞子は少なくとも 300 m 飛散する必要がある（図 3-2）。

Coleosporium phellodendri の担子胞子は 200 m 以上飛散することが報告されており（浜，

1972）、一般的なサビキンの担子胞子の飛散距離である十数 m と比べて長い。佐保（1963b）

や作山（1973）は C. phellodendri の担子胞子が長い有効感染距離を有する理由としてキハ

ダの樹高の高さを挙げているが、筆者はそれに加え、担子胞子の発芽特性が影響している可

能性を考えた。Coleosporium phellodendri のほか、担子胞子の長距離飛散が報告されてい
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る種には、ゴヨウマツ発疹さび病の病原菌である Cronartium ribicola J.C. Fisch.，ナシ赤星

病の病害菌である Gymnosporangium asiaticum Miyabe ex G. Yamada のなどの種が知られ

ているが、（梅本，1989; Zambino, 2010）、これらのサビキンの担子胞子は間接発芽能力を

有することが報告されている（Bega, 1960; Spine, 1993; Mims and Richardson, 1990）。間接

発芽は 2 次胞子を形成し、再び飛散するための発芽様式と考えられており、担子胞子の飛

散距離を伸長させる要因の 1 つと考えられる。Coleosporium 属菌の中ではこれまでフキ

[Petasites japonicus (Siebold & Zucc.) Maxim.]に冬胞子堆を形成する C. yamabense (Saho) 

Hirats. f.の担子胞子が間接発芽能力を有していることが知られており、C. phellodendri の

担子胞子も間接発芽能力を有している可能性が考えられる。 

本章の結果から、C. phellodendri の冬胞子世代の存在量は C. lycopodis に比べ極めて大

きく、冬胞子堆の存在量がさび胞子堆の存在量に影響していることが示された。しかし、C. 

phellodendri の担子胞子がアカマツ林に広く感染するためには少なくとも 300 m は飛散す

る必要がある。本種は担子胞子を長距離飛散させるため、間接発芽能力を有している可能性

が示唆された。そこで第 4 章では、4 種の担子胞子の発芽特性を明らかにした。 
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第 4 章 冬胞子および担子胞子の発芽特性 

 

4-1. 緒言 

 第２章において、C. asterum および C. clematidis-apiifoliae は、C. phellodendri や C. 

lycopodis に比べアカマツ林におけるさび胞子世代の存在量が少ないことが示された。

Coleosporium asterum および C. clematidis-apiifoliae の冬胞子堆は菅平高原実験所におい

て形成時期が遅く、8 月以降に初めて冬胞子堆を形成する（鈴木，2014）。菅平の気候条件

下では 8 月以降に担子胞子が飛散・感染する機会が限られていると考えられるが、

Coleosporium 属菌の冬胞子および担子胞子の発芽温度特性はこれまでほとんど調べられて

いない。 

 担子胞子の発芽様式には、発芽管を伸長させる直接発芽および、発芽管の代わりに 2 次

担子胞子を形成する間接発芽の 2 タイプが知られている（Bega, 1960）。これまで、担子胞

子の間接発芽能力は、マツの発疹さび病菌である Cronartium ribicola（Bega, 1960）、マツ

こぶ病菌である Cronartium quercuum (Berk.) Miyabe ex Shirai（Spine, 1993）、リンゴ赤星

病菌である Gymnosporangium juniperi-virginianae Schiwein.（Mims and Richardson, 1990）

において報告されている。Coleosporium 属菌では、フキを中間宿主とする C. yamabense の

担子胞子に間接発芽能力があることが報告されており、本種は発芽実験において 6 次担子

胞子まで確認されている（Kaneko, 1975b）。担子胞子は間接発芽を繰り返すたびに胞子の大

きさが小さくなるものの、1 次担子胞子と同様の病原力を示す（Roncadori, 1968; Petersen, 

1974; Bauer, 1986）。一般的なサビキンの担子胞子の有効感染距離が十数 m であるのに対し

（佐保, 1968）、これらの種の有効感染距離は１㎞を超えている（梅本，1989; Zambino，

2010）。Coleosporium phellodendri の担子胞子は菅平高原実験所において 300 m 以上飛散

していることから、本種の担子胞子も間接発芽能力を有する可能性があるが、これまで調査

されたことはない。 

 菌類の胞子の発芽には自由水や高湿度条件を必要とする。Gymnosporangium juniperi-
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virginianae の冬胞子は相対湿度 85％以上の適温条件で担子胞子を発芽させる（Pearson et 

al. 1980）。また、Cronartium quercuum の担子胞子は相対湿度 90％以上で発芽することが

実験的に確かめられている（Baker et al., 2006）。加えて、水分は担子胞子の生存にも強く影

響を与えている。一般的に担子胞子は脆弱であり、特に乾燥すると急激に発芽能力を失うと

考えられてきた（Snow, 1968; Gould and Shaw, 1969）。しかし、ナシ赤星病の病原菌である

G. asaticum は、相対湿度 45％において 6 日間保存されていた担子胞子が発芽能力を保持し

ているなど、乾燥に耐性のある担子胞子の存在も報告されている（Dong et al. 2006）。担子

胞子の乾燥耐性は感染の成功率に強く影響すると考えられるが、Coleosporium 属菌の担子

胞子の乾燥耐性についてはこれまで調査されたことはない。 

本章では菅平高原実験所から採取した C. phellodendri, C. lycopodis, C. asterum, C. 

clematidis-apiifoliae の冬胞子を用いて発芽試験を行い、（１）冬胞子および担子胞子の発芽

温度特性、（２）担子胞子の間接発芽率および乾燥耐性を明らかにすることを目的とした。 

 

4-2. 実験材料および方法 

4-2-1. 冬胞子の発芽温度特性 

2014 年および 2015 年の 7 月から 10 月にかけて、菅平高原実験所において 4 種

Coleosporium 属菌の冬胞子堆を採集した。罹病葉は中間宿主ごとにビニール袋に入れ、常

温のまま研究室に持ち帰り、その日のうちに発芽試験に供試した。 

 Coleosporium 属菌の冬胞子は冬胞子堆内で互いに密着しているため、個々の冬胞子を観

察して発芽率を算出することが難しい。そこで、冬胞子の発芽率の算出は Laure et al. (1992)

の方法を改変し行った。冬胞子堆を形成している葉からおよそ 1×1cm の葉片を作成し、画

像解析ソフトを用いて葉片上の冬胞子堆の表面積を計測した。その後、NaCl を含む素寒天

培地を満たしたシャーレの蓋に葉片を貼りつけて蓋をし、パラフィルムを用いて密封した。

シャーレを恒温器に入れ、冬胞子堆を 4, 10, 15, 20, 25, 30 ℃の温度条件でそれぞれ 24 時

間培養し、担子胞子を落下させた。培養後、光学顕微鏡を用いて落下した担子胞子数を計測
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した。画像解析によって得られた葉片の冬胞子堆の表面積と、Kaneko（1981）に記載され

ている各種の冬胞子の直径の値から、供試した冬胞子堆内に存在する冬胞子の数を計算し、

その値を 4 倍することによって冬胞子堆が 100％の発芽率を示したときに理論上得られる

担子胞子数を概算した。これらの値を用いて、以下の式により冬胞子の発芽率を求めた。 

冬胞子の発芽率 = （ 観測した担子胞子数 / 発芽される担子胞子の理論値）×100 

冬胞子の発芽試験はそれぞれ 5 反復行った。 

 

4-2-2. 担子胞子の発芽温度特性および間接発芽率 

2014 年および 2015 年の 7 月から 10 月にかけて、菅平高原実験所において 4 種

Coleosporium 属菌の冬胞子堆を採集した。罹病葉は中間宿主ごとにビニール袋に入れ、常

温のまま研究室に持ち帰り、その日のうちに発芽試験に供試した。 

冬胞子堆を形成している葉からおよそ 1×1 cm の葉片を切り取り、1％素寒天培地で満た

したシャーレの蓋に葉片を貼りつけて蓋をし、パラフィルムを用いて密封した。シャーレを

恒温器内に静置し、冬胞子堆を 4, 10, 15, 20, 25, 30 ℃の各温度条件で培養して担子胞子を

培地上に落下させた。24 時間後、光学顕微鏡を用いて 100 個以上の担子胞子を観察した。

その際、直接発芽と間接発芽を分けて記録し、間接発芽率（＝間接発芽した担子胞子数 / 観

察した担子胞子数）、全発芽率（＝直接発芽した担子胞子数+間接発芽した担子胞子数 / 観

察した担子胞子数）をそれぞれ計算した。担子胞子の試験はそれぞれ 5 反復行った。4 種の

各処理区における平均間接発芽率を Tukey の事後検定によって統計的に比較した。 

 

4-2-3. 担子胞子の乾燥耐性 

2016 年の 7 月から 10 月にかけて、菅平高原実験所において 4 種 Coleosporium 属菌の冬

胞子堆を採集した。罹病葉は中間宿主ごとにビニール袋に入れ、常温のまま研究室に持ち帰

り、その日のうちに発芽試験に共試した。冬胞子堆を形成している葉からおよそ 1×1cm の

葉片を切り取り、スライドガラスの入ったシャーレの蓋に葉片を貼りつけて蓋をし、パラフ
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ィルムを用いて密封した。Coleosporium phellodendri および C. lycopodis の冬胞子は 20 ℃

で、C. asterum および C. clematidis-apiifoliae の冬胞子は 15 ℃でそれぞれ 6 時間培養し、

スライドガラス上に担子胞子を落下させた。その後、スライドガラスについた水滴を可能な

限り取り除き、それぞれ 5, 10, 15, 20, 25, 30 ℃の各温度で 12 時間乾燥させた。乾燥後、光

学顕微鏡下で担子胞子の写真を撮影した。各種の担子胞子を同じ条件で 12 時間再培養した

のち、光学顕微鏡下で撮影した。 

 乾燥後に撮影した写真と再培養後に撮影した写真を用いて 100 個以上の担子胞子を比較

し、新たな発芽や発芽管の伸長がみられた場合に担子胞子の乾燥耐性を認め、生存している

と判断した。以下の式で生存率を算出した。 

生存率（％）＝乾燥耐性が認められた担子胞子数 / 観察した担子胞子数×100 

 試験はそれぞれ 5 反復行った。4 種の各処理区における平均生存率を Tukey の事後検

定によって統計的に比較した。 

 

4-3. 結果 

4-3-1. 冬胞子および担子胞子の発芽温度特性 

 Coleosporium phellodendri および、C. lycopodis の冬胞子は 15～25 ℃の温度条件で発芽

し、担子胞子を落下させた。2 種の冬胞子が最も高い発芽率を示したのはともに 20 ℃であ

った（図 4-1A, B）。一方、C. asterum および C. clematidis-apiifoliae の冬胞子は 10～25 ℃

の温度条件で発芽し、最も高い発芽率を示したのは 15 ℃であった（図 4-1C, D）。 

Coleosporium phellodendri および C. lycopodis の担子胞子は 15 ℃～25 ℃の範囲で発芽

し、C. asterum および C. clematidis-apiifoliae の担子胞子は 10 ℃～25 ℃の範囲で発芽し

た。全発芽率は 4 種ともに担子胞子の発芽温度範囲内であればいずれも 70％以上の高い発

芽率を示した（図 4-2）。 

 

4-3-2. 担子胞子の間接発芽率 
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間接発芽率は種によって異なった（図 4-3）。Coleosporium phellodendri の担子胞子はい

ずれの区画でも他種に比べ有意に平均間接発芽率が高く、15 ℃で 33％，20 ℃で 62％，

25 ℃ではおよそ 90％を示した。一方、C. lycopodis および C. asterum の平均間接発芽率は

2 種間で統計的に有意な差はなかった。Coleosporium lycopodis の担子胞子の間接発芽率は

15 ℃，20 ℃および 25℃でそれぞれ 1.5％，7.6％，13.2％であり、C. asterum の担子胞子

の間接発芽率は 10 ℃, 15 ℃，20 ℃，25℃でそれぞれ 2.1％，3.4 %，10.5％，19.3％であ

った。それに対し、C. clematidis-apiifoliae の担子胞子はほとんど間接発芽しなかった。 

 

4-3-3. 担子胞子の乾燥耐性 

Coleosporium lycopodis, C. asterum, C. clematidis-apiifoliae の３種の担子胞子について乾

燥耐性が見られた。生存率は種によって異なり、間接発芽率とは反対の傾向が見られた（図

4-４）。Coleosporium clematidis-apiifoliae の担子胞子は 15 ℃で乾燥耐性を示し、平均生存

率は 19.3％を示した。15℃の生存率は他種に比べ有意に高かった（P < 0.001）。Coleosporium 

lycopodis の担子胞子は 15 ℃から 25 ℃の範囲で乾燥耐性を示した。20 ℃の乾燥条件下で

最も生存率が高く、この温度での平均生存率は 6.1％であった。Coleosporium asterum の担

子胞子は 20 ℃の乾燥条件下で乾燥耐性がみられ、平均生存率は 4.7％であった。一方、C. 

phellodendri の担子胞子には乾燥耐性が見られず、全ての温度区画の乾燥条件下で生存して

いる担子胞子を観察することはできなかった。 

 

4-4. 考察 

鈴木（2014）が 2013 年に葉濡れセンサーを林縁に設置し、葉上に結露が生じている時間

を調査した結果、6 月から 10 月までの夜間（18：00-6：00）には担子胞子の発芽に十分な

時間結露が生じていることが示された。そのため、夜間の最低気温が各種の胞子の発芽最低

温度以上であれば、担子胞子が飛散し発芽する十分な時間が確保できると考えられる。冬胞

子および担子胞子の発芽試験の結果、C. phellodendri および C. lycopodis の冬胞子および
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担子胞子の発芽温度範囲が 15℃から 25℃であった。菅平高原実験センターが観測している

気象データから、2006 年から 2013 年の 6 月 1 日から 10 月 15 日までの夜間最低気温の平

均値を算出した結果、7 月初旬から 9 月初旬までの 2 か月間は C. phellodendri および C. 

lycopodis の担子胞子が飛散、発芽する条件が満たされていると考えられる。菅平高原実験

所で C. phellodendri が冬胞子堆を形成する期間は 7 月中旬から 10 月中旬であり、C. 

lycopodis が冬胞子堆を形成する期間は 6 月下旬から 10 月中旬であった（鈴木，2014）。こ

れらのことから、C. phellodendri の担子胞子の主な飛散期間は、7 月中旬から 9 月初旬まで

のおよそ 1 か月半であり、C. lycopodis のアカマツへの主な飛散期間は 7 月初旬から 9 月初

旬までのおよそ 2 か月であると考えられる（図 4-5A, B）。 

一方、C. asterum および C. clematidis-apiifoliae の冬胞子および担子胞子の発芽温度範囲

は C. phellodendri および C. lycopodis に比べて広く、10 ℃から 25 ℃であった（図 4-1, 4-

2）。この結果から、菅平高原実験所では 6 月初旬から 9 月中旬までの 3 か月半の期間 C. 

asterum および C. clematidis-apiifoliae の担子胞子が飛散し発芽する気候条件が満たされて

いると考えられる。しかし、菅平高原実験所における 2 種の冬胞子堆の形成時期は遅く、C. 

asterum は 8 月中旬に中間宿主の 1 つであるゴマナ上で初めて冬胞子堆が形成され、C. 

clematidis-apiifoliae は 8 月初旬に初めて冬胞子堆が形成される（鈴木, 2014）。これらのこ

とから、C. asterum の担子胞子の主な飛散期間は 8 月中旬から 9 月中旬までのおよそ 1 か

月間、また、C. clematidis-apiifoliae の担子胞子の主な飛散期間は 8 月初旬から 9 月中旬ま

でのおよそ 1 か月半であると考えられる（図 4-5C, D）。このように、C. asterum および C. 

clematidis-apiifoliae の冬胞子および担子胞子の発芽温度範囲は C. phellodendri および C. 

lycopodis に対し広く、菅平の気候では夏以降も担子胞子を飛散・発芽させることができる

ことが示された。しかし、菅平ではこれら 2 種の冬胞子が形成され始める時期が遅いため、

感染可能期間が大きく制限されていた。冬胞子の形成時期がさび胞子世代の存在量に影響

を与えている可能性がある。 

 Coleosporium clematidis-apiifoliae は他種に比べ高い乾燥耐性を示した（図 4-4）。サビ
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キンの担子胞子は一般的に乾燥に対し極めて脆弱であり、低湿度に晒されると急速に生存

率が低下することが知られている（Spaulding and Rathbun-Gravatt, 1926; MacLachlan, 

1935; Blank and Leathers, 1963; Gould and Shaw, 1969; Snow, 1968）。そのため、担子胞子

は高湿度が保たれる夜間のうちに感染を完了させるか、雨天時に感染する必要がある（作山, 

1973; Laure et al., 1992; Flint and Thomson, 2000）。しかし、C. clematidis-apiifoliae の担子

胞子は乾燥耐性を示した。このことは、感染の途中に湿度が低下した場合においても死亡す

ることなく、再び湿度が上昇した時に感染を再開することができることを示しており、担子

胞子が針葉に到達した際の感染の成功率を増加させると考えられる。 

 Coleosporium phellodendri の担子胞子は他種に比べ有意に間接発芽率が高かった。担子

胞子は粘着質の細胞外基質に覆われており、それによって宿主に固着する（Gold and 

Mendgen, 1991）。間接発芽能力を有さない担子胞子の場合、感染に不適な場所に一度落下

してしまうと、多くの場合はそのまま死亡してしまう。しかし、間接発芽能力を有する担子

胞子は、感染に不適な場所に担子胞子が落下した場合でも２次担子胞子を形成して再び飛

散し、有効感染距離を拡大させることができる（Bega, 1960）。Coleosporium phellodendri

は菅平高原実験所において多くの担子胞子を間接発芽によって長距離飛散させることがで

きると考えられる。高い間接発芽率によってさび胞子世代宿主と中間宿主が離れて分布し

ているデメリットを補い、担子胞子をアカマツ林に到達させていると推定された。このこと

から、間接発芽率の高さが C. phellodendri のさび胞子世代の存在量を増加させる要因とな

っている可能性が高いと考えられた。 

Coleosporium phellodendri の担子胞子は間接発芽率が他種よりも有意に高い一方で、乾

燥耐性は示さなかった。一方、C. clematidis-apiifoliae の担子胞子の間接発芽率は極めて低

かったが、乾燥耐性は他種に比べ有意に高かった。このように、担子胞子の間接発芽能力と

乾燥耐性にはトレードオフの関係が示唆された（図 4-3, 図 4-4）。Coleosporium phellodendri

は発芽に適した夜間に多くの担子胞子を間接発芽させ、アカマツ針葉と担子胞子との接触

率を上昇させ、感染を増加させる戦略を獲得したと考えられる。Coleosporium clematidis-
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apiifoliae は針葉と担子胞子が接触した場合の感染の成功率を上昇させることでさび胞子世

代の存在量を増加させる感染戦略を獲得したと考えられる。 

本章の結果、C. phellodendri の担子胞子は高い間接発芽率を示した。担子胞子の間接発

芽能力は本種が担子胞子をアカマツ林まで飛散させられた要因の 1 つと考えられた。一方

で、C. clematidis-apiifoliae の担子胞子は乾燥耐性を有していることが明らかになり、これ

ら 2 種はアカマツに対し、異なる感染戦略を有していることが示唆された。  
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図 4-1. 各温度における Coleosporium 属菌 4 種の冬胞子の発芽率 

A: C. phellodendri B: C. lycopodis C: C. asterum D: C. clematidis-apiifoliae 

       

  

A B 

D C 

C D 



49 

 

 

 

 

 

図 4-2. 各温度における Coleosporium 属菌 4 種の担子胞子の全発芽率 

A: C. phellodendri B: C. lycopodis C: C. asterum D: C. clematidis-apiifoliae 

n.d.は冬胞子が発芽しなかったためデータが得られなかった 

 

  

A B 

n.d. n.d. n.d. n.d. n.d. n.d. 

n.d. n.d. n.d. n.d. 

C D 
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図 4-3. 各温度における Coleosporium 属菌 4 種の担子胞子の間接発芽率 

異なるアルファベットは統計的に有意差があることを示す（P < 0.05） 
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図 4-4. 各温度における Coleosporium 属菌 4 種の担子胞子の乾燥耐性 

異なるアルファベットは統計的に有意であることを示す（P < 0.05） 
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図 4-5. 菅平高原実験所における Coleosporium 属菌 4 種の冬胞子堆形成期間 

   A: C. phellodendri  B: C. lycopodis  C: C. asterum  D: C. cleamtidis-apiifoliae 

実線は夜間の最高気温および最低気温の 2006 年から 2013 年における平均値 

背景色がついている温度域は冬胞子および担子胞子の発芽温度範囲を示す 

赤破線で挟まれた領域は最低気温の平均値から推測される担子胞子の飛散可能期間 

緑破線で挟まれた領域は菅平高原実験センターにおける冬胞子世代の形成期間 

赤破線で挟まれた領域と緑破線で挟まれた領域の重なる部分が主な担子胞子の飛散期間を示す 

 

 

A B 

C D 
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第 5 章 担子胞子の感染可能なアカマツ針葉の成長段階 

 

5-1. 緒言 

 サビキンの担子胞子は一般に角皮感染すると考えられている（Miller et al., 1980; Gray et 

al., 1983; Hopkin et al., 1988）。そのため、クチクラ層の発達した展葉後の葉には担子胞子

は感染しないと認識されてきた（Melander and Craigie, 1927）。オウシュウトウヒに精子・

さび胞子世代を形成する Chrysomyxa rhododendri (DC.) De Bary の担子胞子は、展葉中の

当年葉にのみ貫入できることが報告されている（Bauer et al., 2000）。しかし、第 2 章の結

果で、C. phellodendri のさび胞子堆は主に 2 年葉に形成されていた。そのため本種は 1 年

葉にも感染できる可能性が考えられたが、これまで Coleosporium 属菌の担子胞子が感染す

ることのできる針葉の成長段階を研究した例はない。 

 そこで本章では、C. phellodendri, C. lycopodis, C. asterum, C. clematidis-apiifoliae の担

子胞子が感染することのできるアカマツ針葉の生育段階の違いを明らかにすることを目的

とした。当年葉が展葉している期間のアカマツ苗を前期、展葉が完了した後のアカマツ苗を

後期とし、針葉の成長段階を前期当年葉、後期当年葉、前期 1 年葉、後期 1 年葉の 4 段階

に分けた。各成長段階の針葉に対し、担子胞子の接種試験を行った。 

 

5-2. 実験材料および方法 

2015 年 5 月に 3 年生のポット植えアカマツを 100 本用意し、試験直前まで実験室で生育

させた。アカマツ苗の成長段階を前期当年葉、後期当年葉、前期 1 年葉、後期 1 年葉の 4 段

階に分け（図 5-1）、一度の接種試験に前期のアカマツ苗 10 本、または後期アカマツ苗 10

本をランダムに選び供試した。 

 接種に用いる 4 種の冬胞子堆は 2015 年 7 月から 10 月にかけて野外から採集した（表 5-

1）。Coleosporium phellodendri の冬胞子堆は 7 月 16 日および 9 月 29 日に、筑波大学植物

見本園に存在するキハダの罹病葉とともに採取した。Coleosporium lycopodis の冬胞子堆は
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8 月 20 日および 9 月 18 日に、菅平高原実験所に分布するツリガネニンジンの罹病葉とと

もに採取した。Coleosporium clematidis-apiifoliae の冬胞子堆は 8 月 22 日および 10 月 1 日

に筑波山に分布するボタンヅルの罹病葉とともに採集した。Coleosporium asterum の冬胞

子堆は 9 月 26 日に菅平高原実験所に分布するゴマナ上で初めて確認されたため、その日に

罹病葉とともに採取した。接種はいずれも採取日に行った。 

1 回の接種試験に用いる担子胞子を等量にするため、罹病葉片上の冬胞子堆の面積を、画

像解析ソフト（ImageJ）を用いて計測し、合計で約 1500 mm2 に統一した。ただし、C. 

clematidis-apiifoliae は十分な量の冬胞子堆を採集することができなかったため、約 500 mm2

になるよう統一した。直径 75 cm，高さ 80 cm のプラスチック容器の蓋の裏面に冬胞子堆

を形成した葉片を均等に張り付け、前期または後期のアカマツ苗 10 本が入った容器に蓋を

した。容器内を高湿度条件に保ち 15 ℃で 48 時間培養し、担子胞子を落下させ接種を行っ

た。ただし、C. asterum の冬胞子堆は冬胞子堆の発生時期が遅かったため、前期のアカマツ

苗に対して接種することができなかった。接種後、アカマツ葉表面に付着している担子胞子

の感染能力を失くすため、室内で 24 時間乾燥させた。乾燥後、接種したアカマツは再び野

外で生育させた。2015 年 10 月から 2017 年 6 月まで月に 1 度、接種した全てのアカマツを

観察し、精子器およびさび胞子堆の出現日および感染葉数をそれぞれの成長段階ごとに記

録した。 

感染数に対する種および当年葉の成長段階の影響を評価するため、ポアソン分布を誤差

構造、リンク関数をログとした GLMM を用いた。説明変数として、種、成長段階およびそ

れらの交互作用を固定効果として扱い、各接種試験をランダム効果として扱った。目的変数

に対する説明変数の影響を評価するため、尤度比検定（Type I）を行い、P 値を求めた。

GLMM においていずれかの説明変数および交互作用に有意な効果が見られた場合、Tukey

の事後検定を行った。ただし、接種試験に用いた C. clematidis-apiifoliae の冬胞子堆面積は

他種と異なるため、本解析に含めなかった。統計解析は R3.3.2（Ihaka and Gentleman, 1996）

を用いて行い、lme4 パッケージ（Douglas et al. 2015）および multcomp パッケージ（Bretz 
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et al. 2011）を使用した。 

 

5-3. 結果 

 接種試験の結果を接種した葉齢別に表 5-2，5-3 に示した。4 種の担子胞子は、前期当年

葉だけでなく、後期当年葉にもさび胞子堆を形成した（表 5-2）。それに対し、1 年葉に病徴

が見られたのは C. phellodendri だけであった（表 5-3）。 

前期のアカマツに担子胞子を接種した場合、C. phellodendri, C. lycopodis, C. clematidis-

apiifoliae の 3 種は接種年の 2015 年秋に精子器を形成し、2016 年の春にさび胞子堆を形成

した。後期のアカマツ苗に接種した場合、C. lycopodis, C. clematidis-apiifoliae, C. asterum

の 3 種は 2016 年の春に精子器とさび胞子堆を形成した。一方で、C. phellodendri は他種と

同様に 2016 年春に精子器を形成したものの、その年にさび胞子堆を形成せず、2017 年の

春に初めてさび胞子堆を形成した（表 5-2）。また、前期 1 年葉に感染した C. phellodendri

は 2015 年の秋に精子器を形成したものの、翌年には落葉した。 

Coleosporium phellodendri の前期当年葉、後期当年葉、前期 1 年葉に対するアカマツ苗

あたりの平均感染葉数はそれぞれ 4.3，0.3，0.1 であった。Coleosporium lycopodis の前期

当年葉および後期当年葉に対する平均感染葉数はそれぞれ 1.3 および 0.2、C. clemtidis-

apiifoliae の前期当年葉および後期当年葉に対する平均感染葉数はそれぞれ 0.9 および 1.4

であった。Coleosporium asterum の後期当年葉に対する平均感染数は 0. 1 であった。当年

葉の感染葉数を評価するための GLMM において説明変数間の交互作用に有意差がみられ

たため（P < 0.001）、Tukey の事後検定を行った。その結果、C. phellodendri は他種に比べ

前期当年葉に対する平均感染葉数が有意に大きかった（図 5-2）。また、C. phellodendri お

よび C. lycopodis は後期当年葉に対する感染葉数が前期当年葉に対する感染葉数に比べ減

少したのに対し、C. clematidis-apiifoliae は後期当年葉に対しても高い感染数を維持した（図

5-2）。 
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5-4. 考察 

 接種試験の結果、Coleosporium 属菌 4 種の全ての種がクチクラ層の発達している後期当

年葉に感染することができた。このことから、葉の展開直後あるいは展葉中の柔らかい葉に

しか感染できない一般的なサビキンに対し、本属菌の担子胞子は感染可能な針葉の生育段

階が広いことが示された。Coleosporium 属菌と同様に、冬胞子が越冬せずに発芽し、担子

胞子によって針葉樹へと感染するサビキンの中には、担子胞子の感染様式が角皮感染では

なく気孔感染する種が報告されている。Patton and Johnson（1970）や Bergdahl and French

（1985）はストローブマツの針葉に感染する Cronartium ribicola やバンクスマツ（Pinus 

banksiana Lamb.）に感染する C. comandrae Peck の担子胞子が夏胞子と同じように発芽管

を気孔から侵入させていることを報告している。これらの先行研究では、クチクラ層の発達

している常緑針葉樹に感染するため、担子胞子の気孔感染能力が進化してきたと推測して

いる。Coleosporium 属菌も同様に、担子胞子が気孔感染する能力を獲得しており、そのた

めに後期当年葉に感染することができる可能性が示唆された。 

 当年葉に加え、1 年葉に感染が見られたのは C. phellodendri だけであった。本試験では、

C. phellodendri は前期 1 年葉に感染したものの、後期 1 年葉への感染は見られなかった。

しかし、鈴木（2014）において、C. phellodendri に感染された野外のキハダ直下に 3 年生

のアカマツ苗 10 本を 1 週間静置して担子胞子の接種試験を行った結果では、前期 1 年葉に

加え後期 1 年葉にも精子器およびさび胞子堆の形成が見られた（表 5-4）。本試験の結果と

鈴木（2014）の結果から、C. phellodendri は当年葉に加え、1 年葉にも感染することがで

き、他 3 種に比べて広い範囲の針葉に感染することができると考えられる。 

 Coleosporium phellodendri および C. lycopodis は前期当年葉に対し高い感染数を示した

が、後期当年葉に対しては感染数が低下した（図 5-2）。それに対し、C. clematidis-apiifoliae

は後期当年葉にも高い感染数を維持した（図 5-2）。Coleosporium phellodendri は他種の利

用できない 1 年葉に感染範囲を拡大することで感染数を増加させており、C. clematidis-

apiifoliae は他種の感染しにくい後期当年葉にも高い感染数を維持することで感染数を増加



57 

 

させていると考えられる。このように、C. phellodendri と C. clematidis-apiifoliae はアカマ

ツへの感染数を増加させるため、異なる生理的特性を進化させていると考えられた。 

 Coleosporium lycopodis, C. clematidis-apiifoliae, C. asterum の 3 種は担子胞子が感染した

アカマツの成長段階に拘わらず、感染の翌年にさび胞子堆を形成した。それに対し、C. 

phellodendri は後期当年葉に感染した場合、感染の 2 年後にさび胞子堆を形成することが示

された（表 5-2）。本試験では、前期当年葉に感染した場合は、感染の翌年にさび胞子堆を

形成することが示されたが、前期 1 年葉に感染した場合はさび胞子堆を形成する前に落葉

してしまった（表 5-3）。しかし、鈴木（2014）の野外接種試験の結果では、前期当年葉お

よび前期 1 年葉に感染した場合は翌年にさび胞子堆を形成し、後期当年葉および後期 1 年

葉に感染した場合は、感染の 2 年後にさび胞子堆を形成していた（表 5-4）。これまで、佐

保（1963a）や浜（1972）によって C. phellodendri が 1 年型の生活環に加え 2 年型の生活

環を有していることが報告されていたが、その要因は明らかになっていなかった。本試験お

よび鈴木（2014）の結果から、感染時の葉の成長段階がその要因の一つとして考えられた。 

これらの結果から、C. phellodendri は後期当年葉に感染し、2 年後にさび胞子堆を形成す

るものと、1 年葉に感染し翌年にさび胞子堆を形成するものの総計が 2 年葉にさび胞子堆を

形成すると考えられる（図 5-3）。このように 2 年型の生活環および 1 年葉への感染能力の

2 つの要因によって、本種が 2 年葉に多くのさび胞子堆を形成していることが示された。 

 本研究の結果、Coleosporium 属菌 4 種の担子胞子はいずれも成長段階に拘わらず当年葉

に感染することができた。しかし、1 年葉に感染することができたのは C. phellodendri だ

けであった。また、C. phellodendri と C. clematidis-apiifoliae は、感染数を増加させるため

に異なる生理的特性を有していることが示された。そして、2 年型の生活環と 1 年葉への感

染能力を持つことにより、C. phellodendri は 2 年葉に多くのさび胞子堆を形成することが

示された。 
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図 5-1. アカマツ針葉の成長段階 
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図 5-2. Coleosporium 属菌 4 種の当年葉の成長段階に対する平均感染葉数 

異なるアルファベットは統計的に有意差があることを示す（P < 0.05） 

n.d.はデータの欠落を示す 
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表 5-1. 接種試験に用いた Coleosporium 属菌と接種したアカマツ苗の成長段階 

 

 

  

菌種 採取場所 中間宿主 接種日（2015） 接種に用いた冬胞子堆面積 アカマツ苗の成長段階*

C . phellodendri 筑波大学 キハダ 7月16日 1500mm2 前期

C . phellodendri 筑波大学 キハダ 9月29日 1500mm
2 後期

C . lycopodis 菅平高原実験所 ツリガネニンジン 8月20日 1500mm2 前期

C . lycopodis 菅平高原実験所 ツリガネニンジン 9月18日 1500mm
2 後期

C . clematidis-apiifoliae 筑波山 ボタンヅル 8月22日 500mm
2 前期

C . clematidis-apiifoliae 筑波山 ボタンヅル 10月1日 500mm
2 後期

C . asterum 菅平高原実験所 ゴマナ 9月26日 1500mm
2 後期
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表 5-2.  Coleosporium 属菌 4 種の担子胞子の接種結果（当年葉） 

 

 

表 5-3. Coleosporium 属菌 4 種の担子胞子の接種結果（1 年葉） 

 

 

表 5-4. 野外における C. phellodendri の担子胞子接種試験 [鈴木（2014）より引用] 

  

菌種 接種日（2015） 成長段階 精子器出現日 さび胞子堆出現日

C . phellodendri 7月16日 前期 2015年9月30日 2016年4月11日

C . phellodendri 9月29日 後期 2016年6月19日 2017年5月16日

C . lycopodis 8月20日 前期 2015年10月27日 2016年4月11日

C . lycopodis 9月18日 後期 2016年4月11日 2016年5月19日

C . clematidis-apiifoliae 8月22日 前期 2015年10月27日 2016年4月11日

C . clematidis-apiifoliae 10月1日 後期 2016年4月11日 2016年4月11日

C . asterum 9月26日 後期 2016年4月11日 2016年5月19日

菌種 接種日（2015） 成長段階 精子器出現日 さび胞子堆出現日

C . phellodendri 7月16日 前期 2015年10月27日 落葉

C . phellodendri 9月29日 後期 - -

C . lycopodis 8月20日 前期 - -

C . lycopodis 9月18日 後期 - -

C . clematidis-apiifoliae 8月22日 前期 - -

C . clematidis-apiifoliae 10月1日 後期 - -

C . asterum 9月26日 後期 - -

菌種 接種日（2012） 成長段階 葉齢 精子器出現日 さび胞子堆出現日

C . phellodendri 7月6～13日 前期 1年葉 n.d. 2013年5月31日

C . phellodendri 7月24～31日 前期 1年葉 n.d. 2013年5月31日

C . phellodendri 9月20～27日 後期 1年葉 2013年5月31日 2014年4月13日
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第 6 章 総合考察 

 

 これまで菌類の生態学では、基質内の遺伝的に異なるコロニー間に帯線を形成する木材

腐朽菌やリティズマ科菌類、あるいは基質内から分離培養することが可能な腐朽菌につい

ての存在量が調査されてきたが（Iwamoto and Tokumasu, 2001; Masuhara and Katsuya, 

1992; Hirose and Osono, 2006; Matsukura et al., 2017）、帯線も形成せず、また多くの種で

培養することのできないサビキンの存在量を種間で比較した報告はなかった。本研究で

は、１サンプルあたりの感染数、調査木あたりの感染強度、アカマツ林の平均感染強度、

流行度などの指標を用いることで、アカマツ林における各種のさび胞子世代の存在量を比

較することができた。また、サンプル当たりの感染数を葉齢ごとに分けた値を求め、存在

量に影響を及ぼす林内の分布や葉の高さ、葉齢など要因を評価することができた。同様の

手法を応用することで、異なる調査地間の存在量を相対的に比較することが可能になり、

Coleosporium 属菌の生物地理的研究が進展すると考えられる。 

 本研究で対象とした、4 種（C. asterum, C. clematidis-apiifoliae, C. lycopodis, C. 

phellodendri ）のさび胞子世代宿主への感染戦略は、Puccinia 属菌や Uromyces 属菌な

ど、冬胞子によって越冬することができる一般的なサビキンとは大きく異なっていた。多

くの Puccinia 属菌や Uromyces 属菌では、夏胞子によって十分感染を拡大した後に冬胞子

を形成して越冬をし、さび胞子世代宿主が成長する春の好適環境下で一斉に担子胞子を飛

散し、近接する宿主へと感染する（Waterhouse, 1921; Mendgen, 1983; Anikster, 1986; 

Webster and Weber, 2007）。それに対し Coleosporium 属菌は、初夏から晩秋までの長期

間、担子胞子を飛散させ、常緑樹の針葉へと感染する。冬胞子によって越冬することので

きない Coleosporium 属菌は、担子胞子による宿主交代が失敗すると冬胞子世代宿主が枯

死するとともに死滅してしまう。そのため、宿主交代に有利な担子胞子の特性を獲得して

きたと考えられる。 
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4 種の Coleosporium 属菌の生活史戦略は表 6-1 に示す要因によって 3 つに分けること

ができた。間接発芽能力を有する種は、一度担子胞子が落下した場所がアカマツ針葉でな

かった場合に、2 次担子胞子を形成して再び飛散することができるため、間接発芽能力を

持たない種に比べて長距離に胞子を分散させることができる。一方で、乾燥耐性を有する

担子胞子は、乾燥耐性を有さない種に比べてアカマツ針葉に到達した場合に高い確率で侵

入を成功させることができると考えられる。4 種の担子胞子は当年葉に感染可能であるこ

とが示されたが、特に前期当年葉に対する感染数が多い傾向にあった。しかし、他種が感

染することができない 1 年葉に感染部位を拡大する、他種が感染することが難しい後期当

年葉にも感染数を維持するなど、感染範囲を拡大する種が見られた。生活環に関しては、

1 年型の生活環しか有さない種と 1 年型に加え、2 年型の生活環を有する種が見られた。1

年型と 2 年型の 2 タイプの生活環を有する種はアカマツへの宿主交代が成功すると、1 度

の飛散させられるさび胞子の量は減少するものの、中間宿主への宿主交代の機会が 2 年度

分得られる。このことによって本種は、攪乱によって中間宿主が消失する、あるいは異常

気象や、単に確率の問題で中間宿主への宿主交代が 1 年度成功しなかった場合でも、死滅

しないというメリットを得ている。一方で、1 年型の生活環のみを有する種は、宿主交代

の機会は 1 年度分しか得られない代わりに、感染した全ての担子胞子由来のさび胞子を飛

散させることができるというメリットを有する。 

Coleosporium phellodendri の担子胞子は高い間接発芽率を示した一方で、乾燥耐性は全

く示さなかった。アカマツへの感染部位に関しては、他種が感染することの出来ない 1 年

葉に対しても感染能力を有しており、1 年型および 2 年型の生活環を有していた。これら

のことから本種は分散に特化した戦略を有していると考えられる。それに対し、C. 

clematidis-apiifoliae の担子胞子は高い乾燥耐性を示したが、間接発芽能力をほとんど持た

なかった。また、C. clematidis-apiifoliae は後期当年葉にも高い感染数を維持することがで

きた。そのため、本種は侵入に特化した戦略を有していると考えられた。Coleosporium 

asterum および C. lycopodis の担子胞子は、間接発芽率においても乾燥に対する生存率に
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おいても 4 種の中で中間的な値を示した。これら 2 種は分散能力と侵入能力をバランスよ

く獲得した中間型の戦略を有していると考えられた。 

 こうした種による戦略の違いには、中間宿主の一般的な生育環境が影響を与えている可

能性がある。共通のさび胞子世代宿主であるアカマツの生育環境は多様で、中部山岳地帯

で一般的にみられるように遷移の移行段階にある草原内や、遷移が移行したあとのアカマ

ツ林に分布する他、山地の尾根や岩山などの乾燥地や、湿地環境にも生育することができ

る（茂木ら, 2001）。それに対し、4 種の中間宿主の生育環境は種によって異なる。自然界

において、各種はそれぞれの中間宿主の近くに分布するアカマツを主に利用して生活環を

完了してきたと考えられるため、担子胞子は中間宿主の生育環境に適応的な特性を獲得し

てきた可能性が高い。 

Coleosporium phellodendri の中間宿主であるキハダは、木本植物のため草本植物に比べ

て分布密度も低く、アカマツとの距離も遠くなる可能性が高い。そうした環境下では、間

接発芽によって担子胞子の飛散距離を伸ばすことが、宿主交代の成功に重要であると思わ

れる。実際に、五葉マツ類とスグリ属を宿主として異種寄生する C. ribicola や、二葉マツ

類とコラナ属植物を宿主として異種寄生する C. quercuum、ビャクシン属とナシやリンゴ

などバラ科植物を宿主として異種寄生する G. asiaticum など、C. phellodendri と同様に 2

つの宿主を木本植物とするサビキンの担子胞子は間接発芽能力を有していることが知られ

ている（Bega, 1960; Spine, 1993; Zhong-dong et al., 2017）。またキハダは、山地、特に湿

度の高い沢沿いを好んで自生するため（茂木・勝山, 2000）、乾燥耐性の重要性は低い。こ

うした環境に適応するため、C. phellodendri は分散に特化した戦略を獲得してきたと考え

られる。 

一方、C. clematidis-apiifoliae の中間宿主であるボタンヅルは山地の日当たりの良い林縁

に生育する（佐竹ら, 1999）。このような場所で生活環を完了する場合、担子胞子が乾燥耐

性を獲得することは生活環を完了するために極めて重要であると考えられる。茨城県の桜

川市と石岡市の境に位置する加波山の日当たりの良い山道沿いでは、多くのアカマツがボ
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タンヅルと近接して分布しており、加波山のアカマツ針葉上からは多くの C. clematidis-

apiifoliae のさび胞子堆が得られている（鈴木 未発表データ）。Coleosporium clematidis-

apiifoliae は、こうした環境に適応して侵入に特化した戦略を獲得したと考えられる。 

Coleosporium lycopodis および C. asterum の中間宿主であるユウガギク・ノコンギク・

ゴマナは山地に普通に見られる草原性の植物である（永田ら, 1996）。そのため、これら 2

種は、草原からアカマツ林への遷移途上に現れるアカマツ実生を主に利用して生活環を完

了していると考えられる。このような環境下では、乾燥耐性に加え、広範囲の実生へと到

達するための間接発芽能力を獲得することが生存にもっとも有利であったと思われる。 

 Coleosporium phellodendri および C. clematidis-apiifoliae の属菌の担子胞子の感染部位

は、他の種にとって感染に適さない、あるいは感染することができない部位に感染範囲を

拡大していた。落葉分解菌では植物に対して提唱された C-S-R モデルを菌類に適応して生

活史戦略を分類してきた（Jennings & Lysek, 1999; 徳増, 2006）。競争戦略（Competition 

strategy）を有する種はすでに獲得した資源を他種から防衛したり、競争者が占有している

資源を攻撃する能力を持つ。ストレス耐性戦略（Stress tolerance strategy）を有する種は

低温や高温、酸素が欠乏した条件、乾燥条件のなど、厳しい環境に適応している。そし

て、攪乱依存戦略（Rederal strategy）を有する種は、未占有の基質を他種に先んじて獲得

する能力に優れており、他種が普通利用しない資源を利用するという特性を有する。アカ

マツへの感染可能部位が広い C. clematidis-apiifoliae および C. phellodendri は、C-S-R モ

デルにおける攪乱依存戦略と同様の特性を有していた。本研究においては、C. lycopodis

および C. asterum が感染部位の拡大に代わるどのような生理的特質を有するか明らかにす

ることが出来なかったため、Coleosporium 属菌の戦略が C-S-R モデルに適合しているか

判断することはできない。しかし、C. lycopodis および C. asterum の中間宿主は同じ草原

性植物であり、類似したニッチを有していることから、競争戦略を獲得している可能性が

高く、今後の研究で検証する必要がある。 
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 本研究の結果はマツ葉さび病菌の防除のため、多くの知見を提供する。マツ葉さび病菌

に対し、種によって異なる防除法を取る必要性が示された。これまで C. phellodendri の担

子胞子は 200m 以上飛散することが浜（1972）によって報告されてきたが、本研究の結果

から本種の担子胞子は 300m 以上飛散することが明らかになった。担子胞子の飛散距離は

キハダの樹高、地形、周囲の植生などに影響を受けると考えられるが、本研究の結果から

は、C. phellodendri によるアカマツ葉さび病を予防するためには、少なくともアカマツの

300m 以内にキハダを植樹しないことが求められる。本種の葉さび病が既に発症している

場合は、キハダを伐採することで効率的に防除を行うことができる（浜, 1972）。キハダ 1

個体でも感染していた場合は、そのキハダ上に多量の冬胞子堆が生じることから、キハダ

の分布調査は丹念に行い、全ての個体を伐採することが重要である。また、感染したアカ

マツは、感染後 2 年間さび胞子堆を形成するため、本種の葉さび病を根絶するためには 2

年間の防除作業を施行する必要がある。また、薬剤によって防除を行う場合、本種はアカ

マツ針葉が展葉している間、特に多量の感染が起こると考えられるため、秋までの薬剤散

布が特に重要である。一方で、C. clematidis-apiifoliae は展葉後の担子胞子にも高い感染数

を維持するため担子胞子が飛散する全期間を通じて重点的に薬剤散布する必要がある。今

後、他の Coleosporium 属菌について生理的特性を調査することは、病害防除の対策を講

じる上で重要である。 

 本研究では、菅平高原実験所のアカマツ林における Coleosporium 属菌 4 種のさび胞子

世代の感染の実態を調査し、種によって存在量や林内における分布、形成葉齢の傾向が異

なることを明らかにした。特に菅平高原実験所において C. phellodendri のさび胞子世代の

存在量が多いことは、中間宿主上で感染源の供給源である冬胞子世代の存在量が多いこ

と、および担子胞子の飛散距離を伸ばす間接発芽能力を有することに起因すると考えられ

た。また、4 種の担子胞子の間接発芽能力、乾燥耐性、感染部位、生活環などの生理的特

性が種によって異なっており、それらの組み合わせにより各種の生活史戦略を 3 つパター

ンに分けることができた。本研究は、同じさび胞子世代宿主を宿主とする系統的に近縁な
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サビキンの種が、種によって多様な生活史戦略を進化させてきたことを示した。これらの

知見はサビキンの生態学的・進化学的研究への基礎情報として利用できると考えられる。 
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摘要 

Coleosporium 属菌は、サビキン目（Pucciniales）のコレオスポリウム科

（Coleosporiaceae）に属するマツ葉さび病を引き起こす植物寄生菌であり、日本では 28

種が報告されているが、そのうち 12 種が二葉マツ類を精子・さび胞子世代の宿主とする

（Kaneko, 1981; Zinno and Kaneko, 1984）。筑波大学山岳科学センター菅平高原実験所

（以下菅平高原実験所）では、Coleosporium asterum, C. clematidis-apiifoliae, C. 

lycopodis, C. phellodendri の 4 種がアカマツ林を利用して生活環を完了させており、この

うち C. phellodendri がアカマツ林で優占していることが明らかになっている。しかし、存

在量の種間差や林内での分布に影響を与える要因ついては明らかになっていない。そこで

本研究では、菅平高原実験所を調査地として、Coleosporium 属菌 4 種の生態、特にアカマ

ツ林におけるさび胞子世代の存在量や分布に影響を与えている各種の生理的特性を明らか

にすることを目的とした。 

菅平高原実験所内のアカマツ林における Coleosporium 属菌の存在量の実態を把握し、

その存在量と林内での分布、葉齢の関係を明らかにするため、アカマツ林から

Coleosporium 属菌のさび胞子堆を採取し、制限酵素断片長多型（PCR-RFLP）法により同

定した。2015 年 6 月にアカマツ林、林縁 13 本、林内 9 本のアカマツを調査木とし、各調

査木の高さ 4.5m，5.5m，6.5m の枝先約 60cm を 2 本ずつ切り落とし、さび胞子堆の形成

されている針葉を全て採集し、各針葉からランダムに選んだ 1 胞子堆を同定に供試した。

アカマツのある高さから得られた約 60 ㎝の 2 本の枝を 1 サンプルとし、サンプル当たり

の感染数、調査木の感染強度（その調査木の”サンプル当たりの感染数”の平均値）、アカマ

ツ林の平均感染強度、流行度、ならびに葉齢ごとのサンプル当たりの感染数を求め、デー

タの解析を行った。その結果、C. phellodendri のさび胞子堆がアカマツ林の広範囲に多量

に存在し、特に 2 年葉に多く形成されていることが明らかになった。本種は林内に比べ林

縁に多くのさび胞子堆を形成したが、枝の高さによる存在量の差は認めらなかった。一方

で、アカマツ林に隣接するススキ草原に分布するアカマツ実生では、C. lycopodis が優占
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していた。 

Coleosporium lycopodis の中間宿主であるツリガネニンジンはアカマツ林に隣接するス

スキ草原内に広く分布するが C. phellodendri の中間宿主であるキハダは、アカマツ林の近

くには存在せず、200m 以上離れた樹木園、落葉広葉樹林、菅平高原実験所の南西方向に

位置する植樹林に存在している。これらのキハダ上で形成される冬胞子堆が担子胞子の供

給源になっている可能性は高いが、この 2 種間で冬胞子の存在量にどの程度の差があるか

は不明であった。そこで、C. phellodendri と C. lycopodis の中間宿主上で形成される冬胞

子世代の量を、サンプル上の冬胞子堆面積をもとに、個体上、ならびに群ら以内での冬胞

子堆面積を概算し、比較した。その結果、これらのキハダ上における C. phellodendri の冬

胞子堆積算面積は、ススキ草原全体の中間宿主上で形成される C. lycopodis の冬胞子堆積

算面積の 3000 倍多く、冬胞子世代の存在量の多さが本種のさび胞子世代の存在量に強く

影響を与えていることが示された。同時に、担子胞子が 300m 以上飛散している可能性が

示唆された。 

さび胞子世代の存在量や分布に影響を与えている生理的特性を明らかにする目的で、菅

平高原実験所において採取した 4 種の冬胞子および担子胞子の発芽試験を行った。その結

果、冬胞子および担子胞子の発芽温度範囲は C. phellodendri と C. lycopodis では 15-

25℃、C. asterum と C. clematidis-apiifoliae では 10-25℃と、種によって異なった。ま

た、担子胞子の発芽では、発芽管が伸長する直接発芽と二次担子胞子が形成される間接発

芽の 2 種類の発芽様式が認められた。より高温の条件で、間接発芽の率が高くなる傾向が

あった。また、発芽様式の比率は種によって異なり、C. phellodendri は間接発芽の率が他

種に比べ有意に高かった。間接発芽により形成された 2 次担子胞子が再び飛散することで

飛散距離を伸ばすと考えられており、この特性によって本種は 200 m 以上離れたアカマツ

林まで担子胞子を飛散させることができたと考えられた。一方で、C. clematidis-apiifoliae

の担子胞子は乾燥耐性を有していた。この性質は、担子胞子の飛散中や発芽中に乾燥状態

にさらされても、アカマツへの感染を可能とする重要な性質と考えられるが、間接発芽能
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力と乾燥耐性にはトレードオフの関係が見られた。 

担子胞子が感染可能なアカマツの部位と成長段階を明らかにするため、アカマツ苗に対

する担子胞子接種試験を行った。当年葉に対しては成長段階に拘わらず 4 種とも感染する

ことができた。Coleosporium clematidis-apiifoliae 以外の 3 種では、接種時点で展開中で

あった当年葉上で、より多くの胞子堆形成が認められたが、C. clematidis-apiifoliae は展葉

後の当年葉でより多くの胞子堆が形成された。また、C. phellodendri は展開翌年の初夏頃

までの 1 年葉に感染することができた。加えて、C. phellodendri は展葉中の針葉に感染し

た場合は他種と同様に感染の翌年にさび胞子堆を形成するが、展葉後の針葉に感染した場

合は感染の 2 年後にさび胞子堆を形成した。以上のように、種によって、感染可能なアカ

マツ針葉の葉玲や生長段階や感染後の挙動が異なり、C. phellodendri は 2 年型の生活環と

1 年葉への感染によって 2 年葉に多くのさび胞子堆を形成すると考えられた。 

本研究の結果、菅平高原実験所において C. phellodendri のさび胞子世代の存在量が多い

ことは、中間宿主上で感染源の供給源である冬胞子世代の存在量が多いこと、および担子

胞子の飛散距離を伸ばす間接発芽能力を有することに起因すると考えられた。また、

Coleosporium 属菌 4 種は、冬胞子・担子胞子の発芽温度範囲、担子胞子の発芽様式、乾燥

耐性、感染可能なアカマツ針葉の葉玲、針葉に感染後の挙動等の生理的性質において、そ

れぞれに他の種と比べて生存に有利と考えられる特性を有しており、それぞれに異なる生

活史戦略を有していると考えられた。Coleosporium phellodendri は分散に特化した戦略を

獲得し、C. clematidis-apiifoliae は侵入に特化した戦略を獲得していた。Coleosporium 

lycopodis および C. asterum は分散あるいは侵入のどちらかに特化しておらず中間型の戦

略を有していた。本研究は、同じさび胞子世代宿主を宿主とする系統的に近縁なサビキン

の種が、種によって多様な生活史戦略を進化させてきたことを示した。これらの知見はサ

ビキンの生態学的・進化学的研究への基礎情報として利用できると考えられる。 
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