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要旨 

 

植物寄生菌は、宿主植物に対して生物間相互作用をもたらすことで植物の進化を

促す一方で、宿主植物の個体群動態に影響することで、植物種の共存や多様性の維

持・促進に寄与するため、生態系において重要な役割を担っている。高緯度北極域

に広がるツンドラは低温、短い無雪期間、少ない降水量および貧栄養な土壌といっ

た生物の生存にとって厳しい環境である。植物寄生菌の生育は、このような環境に

よって強く制限されると考えられる。同時に、宿主植物もこれらの厳しい環境の影

響を受け、矮小化や短い着葉期間といった形態・生態学的な特徴を有している。こ

のため、寄生菌がツンドラ環境で生育するためには、北極の環境と同時にそのよう

な特徴を持つ宿主植物にも適応しなければならない。しかし、北極環境における植

物寄生菌のこれまでの研究では、簡易的な生育種の報告が主であり、基本的な生態

学的特徴や、寄生菌がいかにして北極環境および宿主植物に適応しているかについ

てはほとんど不明である。 

本研究では、高緯度北極域のノルウェー領・スバールバル諸島・スピッツベルゲ

ン島において、キョクチヤナギの寄生菌である Rhytisma 属菌を対象に調査を行った。

キョクチヤナギはスピッツベルゲン島において優占し、高い一次生産力を保持して

いるため、本生態系にとって重要な植物種である。このキョクチヤナギを寄生菌と

して頻繁に確認できる種に Rhytisma 属菌がある。そこで、スピッツベルゲン島に生

育する Rhytisma 属菌の分類学的および生態学的な特徴を明らかにすることで、本菌

がツンドラ生態系において、その環境や宿主植物にどのように適応しているかにつ

いて解明することを本研究の目的とした。 

 キョクチヤナギに寄生する Rhytisma 属菌の種同定のために、2 章ではスピッツベ
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ルゲン島の複数地点で採集された標本の形態および DNA 塩基配列の特徴を明らか

にした。その結果、採取された Rhytisma 属菌の形態学的特徴および遺伝学的特徴は、

既報種と異なっていたため、新種・Rhytisma polaris として報告した。 

本菌の発生場所とそれを左右する環境要因について明らかにするため、3 章では

スピッツベルゲン島・ニーオルスンの氷河後退域において、R. polaris の空間的・時

間的な発生の変動とそれに影響を与える環境要因の調査を行った。1-300m スケール

の発生調査では、R. polaris の発生と地面の斜度および土壌水分量に有意な相関が認

められた。したがって、斜度が小さいことで土壌水分量が多くなるような場所にお

いて、高頻度で R. polaris が発生していることが示された。10cm-1m スケールでの

感染率調査では、感染率と感染落葉数に有意な相関が認められたことから、感染源

である子実体の密度が発生率を決定していることが示唆された。また、2008 から

2013 年にかけて行った感染率の経年変化調査では、R. polaris は毎年同じ場所で繰

り返し発生していることが明らかになった。 

R. polaris の生態学的な特徴を明らかにするために、4 章では本菌の生活史におい

て重要な発育段階である子実体成熟、胞子散布およびヤナギ葉上での子実体形成に

ついて注目し、それらの過程と環境要因との関係について調査した。その結果、R. 

polaris は温帯域に生育する近縁種と比較して、早い時期に子実体成熟を開始するこ

とで、雪解け後から R. polaris の子実体が成熟するまでの期間を著しく短くしてい

ることが明らかになった。ヤナギ葉上での子実体形成では、R. polaris は近縁種と比

較して 2 倍以上の速度で子実体を形成した。これは、R. polaris が宿主の短い着葉期

間に適応した結果と考えられた。さらに、子実体成熟と胞子散布には雪解け後に液

体の水の供給が必要であり、胞子の散布範囲は著しく狭いことが明らかになった。

乾燥したツンドラ環境下では子実体成熟・胞子散布が可能な水分環境に恵まれた場

所は限定され、胞子の散布範囲が狭いことも影響して、R. polaris は限られた狭い範



 

3 

囲に毎年生育していると推測でき、これは 3 章の調査結果と一致した。 

R. polaris によるキョクチヤナギへの影響を明らかにするために、5 章ではキョク

チヤナギの光合成生産と栄養分の移動に与える影響を調査した。その結果、R. polaris

に感染したヤナギ葉において、R. polaris の子実体に覆われた範囲の光合成活性は無

くなるが、それ以外の範囲の活性は健全葉と同等であることが明らかとなった。こ

の結果に基づいてモデル計算を行ったところ、R. polaris が感染した葉は、健全葉と

比較して、着葉期間を通して約 9%の純生産量の損失があることが推定された。ま

た、R. polaris に感染することで落葉の際にヤナギから失われる窒素・炭素量は、健

全葉と比較して窒素で約 7 倍、炭素で約 4 倍になることが明らかになり、本菌の感

染はキョクチヤナギの物質の収支に小さくない影響を与えていることが示唆され

た。 

総合考察（6 章）では、以上の結果を踏まえ、北極ツンドラ生態系におけるキョ

クチヤナギに寄生する R. polaris の適応性について考察した。北極域の環境は、生育

期間の短さと少ない降水量という 2 つの大きな制約を R. polaris に与えていた。そ

して、R. polaris は雪解け前から子実体成熟と速い子実体形成を行うことで、無雪期

間および宿主のフェノロジーが短い環境下でも一年で生活史を完結させることを

可能にしていた。また、本菌の子実体成熟と胞子散布には液体の水が必要であった

が、降雨の少ない北極環境下では、降雨からの水分供給のみではそれらの生育段階

が達成できず、次世代を残せないと考えられた。そのため、本菌の生育には、降雨

以外の水分の供給、具体的には雪解け水の利用が必要であり、雪解け水が安定的に

供給される場所で毎年繰り返し生育していることが示唆された。同じヤナギ個体に

毎年繰り返し発生することは、宿主植物に対して継続的に負の影響を与えることに

なり、それによって宿主が弱ってしまえば自らの生育場所を失ってしまう可能性が

考えられた。しかしながら、R. polaris は経年的な観測でも宿主植物のシュート数に
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影響を与えていないことから、同じヤナギ個体に毎年繰り返し発生する分布様式を

可能にしていると考えられる。 

北極域は近年、気候変動が顕著であることから世界的に注目されている。しかし

ながら、生態系において重要な役割を担う植物寄生菌の研究はほとんど行われてい

ない。北極生態系の多様性評価や保全に向けて、そこに生育する植物寄生菌につい

てさらなる研究が必要である。 
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Abstract 

 

Plant pathogens play an important role in ecosystems because they prompt the 

evolution of plants by inducing host-pathogen co-evolutions and/or enhance plant species 

diversity by influencing the structure of plant communities. In the High Arctic tundra, plant 

pathogens have to cope with not only the harsh environmental conditions (notably: low 

temperatures, a short snow-free season, low precipitations and nutrient-poor soils), but also 

with the host plants’ specific features. Indeed, in this extreme environment plants are dwarf 

and have short growth periods. However, past studies of plant pathogens in the High Arctic 

mainly consisted in species identifications only. It remains unknown today whether the 

ecological features described for these pathogens reflect adaptations to the environment 

and/or to the host plant. In this study, we clarified the taxonomical and ecological features 

of the parasitic fungi Rhytisma sp. on Salix polaris (polar willow) and aimed to elucidate the 

adaptations of Rhytisma to tundra environments and host plants.  

This study was conducted Spitsbergen Island, Svalbard, Norway (77˚N-79˚N). The 

genus Rhytisma (Ascomycota) is known to cause tar spot disease to woody plants. S. polaris 

is a dominant dwarf shrub species and has a high primary production compared with other 

vascular plant in this area. Rhytisma sp. was the most common parasitic fungus on this 

willow.  

To identify Rhytisma sp. on S. polaris, we collected specimens from 5 regions on 

Spitsbergen Is. and determined their morphological and molecular features. We found that 

the characteristics of these specimens distinctly differed from that of other published 

Rhytisma species, based on both of morphological and molecular feature. Therefore, we 

identified these specimens as a new species, Rhytisma polaris.  

We investigated a pattern of occurrence of R. polaris and examined the environmental 

factor which affected the pattern. We measured frequency of R. polaris occurrence at 1-300m 

and 10-100cm scale on a glacier foreland. At 1-300m scale, the occurrence correlated with 

slope angle and soil water content. We suggest that R. polaris is likely to occur where slope 

angle is low and soil moisture is high. At 10-100cm scale, the occurrence correlated 
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significantly with the number of fallen leaves which were infected by R. polaris last year. 

We hence propose that R. polaris may likely occur at the same place as the previous 

observation year. We also investigated the change of occurrence rate (incidence) from 2008 

to 2013. We found that the high incidence observed in 2008 on a specific area remained high 

at that area over the following years, and that the area with a low incidence measured in 

2008 maintained a lower incidence in every year. 

To clarify the ecological features of R. polaris, we investigated three important growth 

stages of the life cycle: ascostroma maturation, spore dispersal and ascostroma development. 

We found that R. polaris was able to mature ascostroma quicker after snowmelt than its 

related Rhytisma species growing in the temperate zone. This original process observed in 

R. polaris seemed to stem from its ability to starting to mature ascostroma before the snow 

cover in the previous year. R. polaris could also develop ascostroma more rapidly than 

related Rhytisma species on the host leaves. These features are likely to reflect an adaptation 

to the host shorter leaf period.  

Another intriguing ecological characteristic of R. polaris is that it needs liquid water 

for ascostroma maturation and spore dispersal. Because the tundra environment is 

characterized by low precipitations in the growing season, R. polaris may likely use 

snowmelt water for ascostroma maturation and spore dispersal. In addition, we clarified that 

the spore dispersal range was very short (about 2-3m). The combined characteristics that R. 

polaris both needs snowmelt water and cannot disperse spore widely would imply that its 

spatial distribution is narrow and strongly limited from one year to the following. As a matter 

of fact, this conclusion conforms to our previous result that spatial patterns of occurrence of 

R. polaris were highly consistent between years. 

To clarify the effect of R. polaris on its host plant, we investigated its influence on the 

photosynthetic activity, the primary production and the nutrient dynamics of S. polaris. In 

the leaves infected by R. polaris, the photosynthetic activity in the part covered with 

ascostroma fell below detectable levels, but the activity of the other parts were similar to 

healthy leaves. Based on the results of photosynthetic activity, we estimated the primary 

production of S. polaris by a model. We found that on average, an infected leaf loses 9% 

production compared with a healthy one. Regarding the nutrient dynamics, infected leaves 
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lost 7 times more nitrogen and 4 times more carbon than healthy leaves. Year-round effects 

of R. polaris on the host were investigated from the change in the number of S. polaris shoots 

due to differences of R. polaris incidence from 2008 to 2013. The number of shoots on high 

incidence plots didn’t decrease significantly compared with low incidence plots. We thus 

concluded that year-round effects is not severe, such as to cause host plant dead. 

Finally, we discuss the specific adaptation of R. polaris to the Arctic ecosystem based 

on all the results we presented. It is considered that both the short leaf period of host plant 

and low precipitation in the Arctic tundra strongly affect the life cycle of R. polaris. By 

starting ascostroma maturation earlier and developing ascostroma rapidly, R. polaris was 

able to complete their life cycle within the short leaf period of the host plant. Moreover, the 

fact that the fungus relies on snowmelt water constrained its inter-annual distribution, and it 

is suspected that such a repetitive occurrence pattern may severely affect the host plant. 

However, we did not observe any dead R. polaris even in higher incidence conditions. Then, 

R. polaris was able to keep the spatial pattern. 

The High Arctic is getting much attention now because of a rapid and severe local 

climate change. Although it is known that plant pathogens are able to affect plant community 

composition, studies on plant pathogen in the Arctic region are still currently too scarce, 

especially regarding the ecological features of the pathogens and/or their effects on host 

plant. In order to clarify the High arctic ecosystem structure and to predict the response of 

this ecosystem to ongoing changes, we highlight here a need for further studies about plant 

pathogens in the High Arctic.  
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第 1 章 はじめに 

 

1-1 植物寄生菌の生態系における役割 

植物寄生菌は一次生産者である植物に寄生し、時に植物個体に病害を引き起こす。

そのため、18 世紀後半から農作物のような有用植物に寄生する植物寄生菌種を対象

として、植物病理学などの応用的な学問分野で研究が進展してきた（久能ほか  1998; 

Agrios 2005; 大木 2007）。最近は、自然環境下における寄生菌と植物の種間関係を

生物学的な視点から捉えた研究がされ始め、その関係が互いの生物の進化を促した

り、植生の多様性に影響したりすることが明らかになりつつある（Bishop et al. 2000; 

Gilbert 2002）。寄生菌と宿主植物の関係性の特徴として、寄生菌は宿主から栄養を

吸収すること、寄生菌は宿主を住処として利用すること、宿主側に利益はないこと

が挙げられる（Begon at al. 1986; 八杉ほか 1996）。このため、寄生菌と宿主植物の

間には、敵対的な生物間相互作用が働いていると言える。具体的には、寄生菌と宿

主植物との間に寄生菌側の寄生しようとする力（寄生能力）と宿主側のそれに抵抗

しようする力（抵抗性）が働く。この結果、寄生菌は寄生能力、宿主植物は抵抗性

を互いに発達させ、それぞれの分化が起こる、いわゆる共進化が引き起こされると

されている（Flor 1956, 1971; McDowell and Simon 2006; McHale et al. 2006）。したが

って、進化生物学的な観点から、寄生活動は寄生菌と植物の互いの種分化の原動力

になり得ると考えられる。一方、生態学的な観点から、寄生菌は植物種の共存や多

様性の維持・促進に寄与すると考えられている（Connell 1971; Karanz 1990; Castello 

et al. 1995）。例えば、森林において寄生菌の病原性が樹木個体の枯死や個体群レベ

ルでの死亡率の増加を引き起こす場合、宿主樹木の個体群動態の変化が他種の樹木

との種間競争に影響を及ぼすことが明らかにされている（大園 2011）。これは、寄
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生菌が植物を枯死させることによる短期的な多様性への影響と、植生の変化を促す

長期的な多様性への影響を及ぼしうることを示唆している。まとめると、寄生菌は

植物の種分化を生みだし、植生の多様性を維持・促進するという生態系において重

要な役割を担っている。 

 

1-2 高緯度北極の環境と植物寄生菌 

北極圏の中でも高緯度に位置する地域では、ツンドラ植生が広がっている。ツン

ドラとは、樹木のない極地域またはそこに発達する植生を中心とした景観を指す

（Chernov 1985）。ツンドラ地域は低温、短い無雪期間、少ない降水量および貧栄養

な土壌といった生物の生存にとって厳しい環境である。このような環境は、他の生

物と同様に植物寄生菌にも大きな制限を与えていると考えられる。また、寄生菌の

生育にとって必要不可欠である宿主植物も環境の影響を受けて、温帯域などと異な

る形態・生態学的な特徴を保持している。このため、寄生菌がツンドラ環境で生育

するためには、このような特徴を持つ宿主植物にも適応しなければならない。例え

ば、ツンドラの植物は植物体が矮小化する特徴的な形態を持つ。このことは、寄生

菌にとって住処としての植物体が小さくなってしまうだけでなく、寄生菌が宿主か

ら得る栄養分の量にも影響する。寄生菌にとって、宿主植物の存続は自身を存続さ

せるために必要不可欠である。ツンドラ環境によって現存量や分布を強く制限され

ている植物に対して、寄生菌が宿主植物の適応度を大きく下げてしまうような悪影

響を与えれば、寄生菌自身の適応度も低下してしまうと考えられる。したがって、

北極ツンドラにおいて、寄生菌は過酷な環境要因と、その影響を受けた宿主に適応

しながら、宿主に過度な影響を与えずに生育しなければならない。このような制限

は、北極で寄生関係を成立させることを困難にすると考えられる。しかし、北極域
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では多くの植物寄生菌種の存在が報告されている（Parmelee 1989; Smith et al. 2004; 

Elvebakk et al. 1996; Tojo and Newsham 2012）。 

北極域は近年、地球温暖化が最も顕著な場所であるとされ（IPCC 2007）、その影

響が生態系に及ぼす影響が懸念されている。温暖化とそれに伴う環境変動は、植物

寄生菌に影響を与え、その結果、宿主植物群落および生態系に変化をもたらす可能

性が指摘されている（Woods et al. 2005; Dukes et al. 2009; Thompson et al. 2010; 

Olofsson et al. 2011）。しかし、北極環境下における植物寄生菌のこれまでの研究で

は、そのほとんどの生育種がカタログとしてまとめられている程度の簡易的な報告

がなされているのみであり、詳細な種の記載や遺伝的特徴の決定といった基本的な

知見でさえ得られておらず、分布や生態および宿主植物への影響に関する研究はほ

とんどなかった。 

本研究では、ツンドラ生態系において植物寄生菌がいかにして環境に適応し、そ

こに生育する植物に対して寄生活動を成立させているかについて、その一端を明ら

かにするため、高緯度北極域のノルウェー領・スバールバル諸島・スピッツベルゲ

ン島において、キョクチヤナギ（学名：Salix polaris Wahlenb.）の寄生菌・Rhytisma

属菌を対象に調査を行った。スピッツベルゲン島（図 1-1）は、気候区分では Cool-

Arctic に分類され（Bliss 1979; Longton 1988）、陸上の約 60%が氷河に覆われている。

氷河のない沿岸部では、荒地や湿地帯を除けば、矮小化した植物が優占するツンド

ラ植生が広がっている（図 1-2）。そのスピッツベルゲン島のツンドラ植生を代表す

る植物の一つがキョクチヤナギであり、本種は特に遷移中・後期において高い被度

を誇る優占種である（Nakatsubo etal. 1998; Skarpe and van der Wal 2002; Ohtsuka et al. 

2006）。キョクチヤナギは北極ツンドラ地域に広く分布する木本植物であり（Bliss 

and Matveyeva 1992）、ツンドラの環境に適応した結果、その形態は温帯域のヤナギ
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と比較すると極端に矮小化しており、幹の直径は最大で 1cm 程度、葉の大きさも直

径 1cm に満たない（図 1-3）。着葉期間は約 50 日であり、雪解け後 1、2 週間で展葉

した後、その着葉期間中に光合成生産を行って、開花・結実などの繁殖活動を行う。

また、本種は同所に生息する他の維管束植物と比較して、高い一次生産力を保持し

ていることが示されているため（Muraoka et al. 2002, 2008）、この地域の生態系にと

って非常に重要な植物種であると言える。一方、Rhytisma 属菌は主に樹木植物の葉

に寄生し、葉上に特徴的な黒い子実体（図 1-3）を形成することから、黒紋病（tar 

spot disease）の病原菌として古くから認知されてきた（Fries 1818, 1823）。本属菌は

生きた宿主植物のみを利用して養分を取得することができる絶対寄生性の菌類で

あり、1種の Rhytisma属菌は 1属内の 1種あるいは数種の植物にしか感染できない、

すなわち種から属レベルでの宿主特異性を持つ（Cannon and Minter 1986; Hou and 

Piepenbring 2005; Lantz et al. 2011）。本属の菌類は、スピッツベルゲン島においてキ

ョクチヤナギを宿主とする寄生菌の中で最も頻繁に確認できる種として報告され

ており（Lind 1928; Hagen 1941; Lid 1967）、過酷な北極環境および着葉期間が短く、

矮小化したキョクチヤナギに適応していると考えられる。したがって、本菌の生態

を解明することは、ツンドラ生態系における植物寄生菌の環境および宿主の生態へ

の適応を解明するための一例となり得ると考えた。また、スピッツベルゲン島の生

態系におけるキョクチヤナギの重要性を考慮すると、その寄生菌である Rhytisma 属

菌の生態および本菌とキョクチヤナギ間の相互作用を解明することは、現在の生態

系を理解し、その将来予測をする上で重要な情報となる。 
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1-3 研究目的 

本研究では、スピッツベルゲン島のキョクチヤナギに寄生する Rhytisma 属菌の分

類学的および生態学的な特徴を明らかにすることで、生物の生育・生存が厳しいと

されるツンドラ生態系において、本菌が持つツンドラ環境や宿主植物に対する適応

性について解明することを目的とした。 

本研究論文は、第 2 章にて、スピッツベルゲン島に生育する Rhytsima 属菌の分類

学的な位置づけを明確にするために、形態的・分子生物学的な手法を用いて、複数

地点で採集した Rhytisma 属菌の種同定を行った。第 3 章にて、ニーオルスンの氷河

後退域における本菌の発生場所の空間的・時間的変動について調査を行い、Rhytisma

属菌の分布とそれに影響を与える環境要因との関係を明らかにした。第 4 章では、

生活史を通じて本菌の生態学的特徴を明らかにするために、Rhytisma 属菌の生活史

の中で重要な段階である子実体の成熟から胞子散布、そしてヤナギ葉上での子実体

形成について注目し、それらの過程と水分環境との関係について調査した。第 5 章

では、本菌がキョクチヤナギの光合成生産に与える影響と Rhytisma 属菌－キョクチ

ヤナギ間の炭素・窒素物質の移動を明らかにすることで、Rhytisma 属菌が宿主であ

るキョクチヤナギに与える影響を論じた。最後に、第 6 章では、調査結果をまとめ、

ツンドラ生態系における Rhytisma 属菌が、いかにして北極環境とキョクチヤナギの

生態に適応し、寄生活動を行っているかについて総合的に考察した。 

 



スピッツベルゲン島

100 km

Ny-Ålesund

図1-1. ノルウェー領スピッツベルゲン島とニーオルスン (黒丸) の位置。
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図1-2. スピッツベルゲン島・ニーオルスンの様子。
高木が生育しないツンドラ植生である。
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図1-3. キョクチヤナギとそれに寄生するRhytisma属菌の子実体。キョクチヤ
ナギは匍匐性の矮性低木である（A）。キョクチヤナギは雌雄異株で
雄株に雄花（B）を雌株に雌花（C）をつける。Rhytisma属菌は葉上に
特徴的な黒い子実体を形成する（D）。

A B

C D
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第 2 章 同定 

 

2-1 背景と目的 

生物の生理・生態学的性質を明らかにするためには、対象種の分類学的位置を知

ることが重要である。菌類の種同定の手法として古くから行われてきたのが、肉眼

および顕微鏡を用いて行われる菌類の各器官の形態観察に基づいた形態分類学的

手法である。微生物である菌類は肉眼での形態観察に限界があり、顕微鏡観察によ

って形態的特徴の詳細な観察が行われてきた。植物寄生菌を含む菌類は、栄養体や

繁殖体の形態や有性生殖の有無で大きく分類される。種レベルでの同定において最

も重要であるのは有性器官の形態であり、その形や大きさの差異に基づいて分類が

行われてきた。しかし、形態的特徴に基づく分類だけでは形態の変異性の高い菌類

の分類は困難である。例えば、Fusarium 属菌に代表されるような形態の変異性の高

いグループでは、分類形質としての形態的特徴をめぐって学派間で対立が起こるな

ど、分類体系の混乱が多く見られた（Wollenweber and Reinking 1935: Snyder and 

Hansen 1940, 1941, 1945）。このような中、20 世紀後半になり、種の再定義や新しい

研究手法の導入が相次ぎ、既存の分類体系の問題点が明らかになってきた。特に

DNA 塩基配列を基にした分子系統学的手法が分類研究に導入されると、菌種や菌株

間の関係はもとより、有性時代が確認できない菌種の分類学的な位置の決定まで原

理的には可能となった。分子分類学的手法は、それまで行われてきた形態による分

類形質やそれらに基づいた分類結果を進化・類縁関係から再検証し、これまで単一

と考えられてきた多くの形態種が複数の種内種（隠蔽種）を含んでいたことを明ら

かにした（O'Donnell et al. 1998, 2004; Gams et al. 1997）。また、これまで別種と扱わ

れてきた無性世代種と有性世代種が同一の種であることが明らかになっている
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（Hietala et al. 2001; Liu et al. 2001）。 

Rhytisma 属は、1818 年に菌類分類学の創始者である Elias Magnus Fries によって

設立され、種の再編を繰り返しながら、現在は熱帯から北極域にかけて 17 属の双子

葉植物を宿主として 23 種が報告されている（Saccardo 1889; Petrak 1947; Woo and 

Partridge 1969; Cannon and Minter 1986; Minter 1996, 1997a, b; Hudler et al. 1998; Ganley 

et al. 2004; Hou and Piepenbring 2005; Kirk et al. 2008; Thuang 2008; Suto 2009; Wang et 

al. 2009; Hou et al. 2010; Lantz et al. 2011）。Rhytisma 属の形成する子実体は特徴的で

あるため、肉眼でも容易に見つけられる。このため、菌類分類学の創成期から多く

の種が報告されてきた。Fries の後、Saccardo（1889）が Rhytisma 属内の種の詳細な

形態を記載しており、その後も主に有性器官である子実体や子のう、子のう胞子の

形や大きさを指標にした形態学的特徴に基づく分類が行われてきた。一方、Rhytisma

属菌の分類に分子生物学的手法が用いられたのは、Hudler（1998）がセイヨウカエ

デ（Acer platanoides）に寄生する R. americanum を新種として報告するために ITS 領

域の PCR 産物を RFLP 分析したのが初めてである。しかしながら、現在 Rhytisma 属

内で塩基配列が一部でも報告されている種は、分類種全 23 種中 6 種のみであり、

真菌類の種同定に最も一般的に使用されている rDNA-ITS 領域に限定すると 4 種の

みである。これは、Rhytisma 属菌が寄生する主に植物が、カエデやヤナギなどの人

間の経済活動にはあまり重要でない樹木植物に寄生するため、昨今の研究対象とし

ては注目されていないことが原因であろう。 

これまでの研究で、ヤナギ属 Salix L. に寄生する種として、R. salicinum と R. 

umbonatum が報告されており、それらは温帯域を中心に広く分布することが報告さ

れている（Cannon and Minter 1986）。一方、ツンドラ地域においては、R. salicinum の

みが報告されており、その地域と宿主はアラスカにおいて Salix barclay（Collet 2004）、
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アイルランドにおいて S. herbacea, S. lanata、S. phylicipholia（Pyatt 1984）そして、

スピッツベルゲン島において S. polarisおよび S. polarisと S. herbaceaの交雑種（Lind 

1928; Hagen 1941; Lid 1967; Elvebakk et al. 1996）である。スピッツベルゲン島は

Rhytisma 属菌の分布が報告されている北端にあたるが、Rhytisma 属菌はこの島に優

占する S. polaris を宿主とする寄生菌の中で最も頻繁に確認できる種として報告さ

れている（Lind 1928; Hagen 1941; Lid 1967）。しかし、スピッツベルゲン島を含め、

それらの北極域に生育する Rhytisma 属菌の詳細な形態の記載と DNA のデータに基

づいた分類はなされていない。 

そこで本章では、スピッツベルゲン島に生育する Rhytisma 属菌の分類学的な位置

を明確にするため、スピッツベルゲン島内の 4 カ所から採集した Rhytisma 属菌 10

標本を用いて、詳細な形態の観察に基づいた種の同定を行った。さらに、形態によ

る分類を補足するため、真菌類の分類に最も利用されている rDNA-ITS および LSU

領域の塩基配列を決定し、それらを用いた系統解析を行った。  

 

 

 

2-2 方法 

2-2-1 標本の収集および形態観察 

 供試標本の収集はスピッツベルゲン島内のニーオルスン（78°55′36″N, 11°51′25″E）

とスチュファレット（78°57′34″N, 11°40′13″E）、ロングイヤービン（78°14′59″N, 

15°24′32″E）、バレンツブルグ（78°03′57″N, 14°12′31″E）において 2012 年 7 月下旬

から 8 月上旬にかけて行った（図 2-1）。この年の宿主生葉上に発達した未成熟な子

実体と、前年の落葉上で成熟した子実体を採集し観察した。宿主植物は全てキョク
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チヤナギ（Salix polaris）であった。形態観察は実体顕微鏡（Nikon, SMZ1500）と光

学顕微鏡（Nikon, Eclipse E600）を用いて行った。子実体をはじめとする表 2-1 で示

した器官について形態的特徴を観察した。採集した子実体の切片を作成し、それら

を水またはラクトフェノール染色液を用いて行った。特に、子のう胞子をはじめと

した微細器官については、光学顕微鏡の 400－1000 倍の倍率下で無作為に抽出した

30 個を用いて測定した。 

 

2-2-2 分子系統解析 

スピッツベルゲン島の 4 カ所から採集し、形態観察実験において形態的特徴を確

認した 10 標本に加えて、同島のホーンスンド（77°00′00″N, 15°33′00″E）において

2013 年 9 月中旬に採集した未成熟の子実体、3 標本をサンプルとして用いた。それ

ぞれの子実体から Cetyl Trimethyl Ammonium Bromide（CTAB）法（Doyle and Doyle 

1990）を用いて DNA を抽出し、PCR により増幅した rDNA-ITS 領域と LSU 領域の

塩基配列を解析に用いた。rDNA-ITS領域の PCRでは、プライマー ITS1F/ITS4（White 

et al. 1990）を用い、rDNA-LSU 領域の PCR ではプライマー LR0R/LR5（Vilgalys and 

Hester 1990）を用いた。抽出した DNA 1μl を鋳型として、各プライマー（5 μM）を

1.2 μl、dNTP Mixture（4 mM）を 4.0 μl、2×PCR buffer for Kod FX を 10 μl、Kod FX 

DNA（1U/μl, TOYOBO, Osaka, Japan）を 0.4 μl と水 2.2μl を加えて全量を 20 μl とし

た。反応プログラムは 94˚C で 2 分間の変性後、98˚C で 10 秒間、52˚C で 30 秒間、

68˚C で 1 分 30 秒間を 25 サイクルに設定し、PCR を行った。得られた PCR 産物か

ら 3130xl Genetic Analyzer（Applied Biosystems, Foster City, California）を用いたダイ

レクトシークエンスにより塩基配列を決定した。また、近縁と思われる種の rDNA-

ITS お よ び LSU 領 域 の 塩 基 配 列 を DDBJ の デ ー タ ベ ー ス
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（http://www.ddbj.nig.ac.jp/index-j.html）よりダウンロードし、比較のために用いた。

さらに、形態が明確に示されている標本の塩基配列と比較を行うため、英国王立博

物館（KEW）に保存されていた標本、Rhytisima salicinum（IMI 286910）と Rhytisma 

umbonatum（IMI 288524）の塩基配列データの決定を供試標本と同様の方法で試みた。

採集した標本より得た DNA 塩基配列は比較のために DDBJ のデータベースよりダ

ウンロードした塩基配列データ（表 2-2, 2-3）と共に、Clustal W version 1.8（Thompson 

et al. 1994）でアラインメントし、配列上のギャップおよび不明瞭に決定された配列

部分は全て除去し、分子系統解析した。分子系統樹は MEGA5（Tamura et al. 2011）

を用いて近隣結合法（Saitou and Nei 1987）により作成した。距離推定には、Kimura 

2–parameter モデル（Kimura 1980）を用い、ブートストラップ値を 1000 回計算して

分岐の信頼性を評価した。 

 

 

 

2-3 結果 

2-3-1 形態学的特徴 

形態観察により本菌の形態的特徴は、Rhytisma 属内のいずれの既報種にも該当し

なかったため、本菌を新種として報告した（Masumoto et al. 2013）。新種記載文お

よび形態学的特徴は下記のとおりである。 

 

Rhytisma polaris S. Masumoto, M. Tojo, M. Uchida and S. Imura  

ETYMOROGY: referring to the polar where the specimens have been collected. Stroma 2.3–

7.1 mm in diam., black, shiny, roughly circular or irregular; Praphyses 110–150 × 0.8–3.2 

http://www.ddbj.nig.ac.jp/index-j.html
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μm filiformes; Asci 100–170 × 11–18 μm, clavate; Ascospores 55–80 × 3.2–5 μm, filiform 

or cylindric clavate  

HOLOTYPUS: Norway, Spitsbergen Island, Ny-Ålesund, 78°55′36″N, 11°51′25″E, on S. 

polaris, 20/08/2012, S. Masumoto 

PARATYPUS: Norway, Spitsbergen Island, Ny-Ålesund, 78°55′47″N, 11°52′08″E, On S. 

polaris, 20/08/2012, S. Masumoto, Stuphallet, 78°57′34″N, 11°40′13″E on S. polaris, 

20/08/2012, S. Masumoto, Longyearbyen, 78°14′59″N, 15°24′32″E, on S. polaris, 

01/08/2012, M. Tojo, and Barentsburg, 78°03′57″N, 14°12′31″E, on S. polaris, 31/07/2012, 

M. Tojo 

 

形態的特徴（図 2-2）： 

子実体は葉の両面に形成され、葉面から 1-3 mm ほど隆起している。黒く、つや

があり、荒い円形または不定形で、しわを持ち、直径  2.3–7.1 mm。7 月上旬から落

葉までの間に宿主葉上で見られる。生葉上にみられる子実体は未成熟で黄色の縁が

ある。  

宿主葉上で形成された子実体は落葉上で越冬し、翌年の雪解けから約 2 週間で成

熟する。子実層は、葉の表面側のみ、まれに両面に形成され、不定形の単室、大き

さは 300–2,000 μm。成熟した子実体では、表面に複数の不定形の亀裂が入り、子実

層が露出する。子実体の断面の様子から、子実層は褐色、厚さ 150–360 μm,直径 4–

7 μm の多角・円形菌糸組織で構成された黒色の外壁に覆われ、子実層の下層または

周囲の子座基底部は、白色、厚さ 60–190 μm、直径 4–7 μm の多角・円形菌糸組織で

構成される。 
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側糸は無色、糸状、無隔壁、未分枝、110–150 × 0.8–3.2 μm。子のうは無色、細い

棍棒状、100–170 × 11–18 μml、8 個の胞子を含む。子のう胞子は無色、糸状、55–80 

× 3.2–5 μm、先端と周囲を厚さ 0.7–2.3 μm の薄いゼリー状の鞘で覆われている。 

分生子子座はヤナギ生葉上で子実体発達前に形成され、黒色、つやがあり、円形

または不定形、直径 200–350 μm である。分生子形成細胞は平滑、円筒形、20–26 × 

1.5–2.0 μm。分生子は無色、無隔壁、倒卵形体もしくは楕円形、3.0-3.5 × 1.5–2.0 μm 

である。 

今回の観察に用いた標本は大阪府立大学（堺・大阪）の the fungal collection に保

管されている（Nos. OPU1574-1583）。同時に英国王立博物館（KEW）のハーバリウ

ムにもサンプルの一部が保管されている（Nos. K(M) 187837–187840）。 

 

2-3-2 分子系統解析 

分子系統解析の結果、スピッツベルゲン島から採取した 13 標本の全ての rDNA-

ITS 領域の塩基配列と 11 標本の rDNA-LSU 領域の塩基配列を決定した（表 2-2, 3）。

しかし、英国王立植物園（KEW）から譲渡された標本である R. salicinum（IMI 286910） 

と R. umbonatum（IMI 288524） に関しては塩基配列を決定できなかった。これは 20

年以上の保存期間の間にサンプル組織中の DNA が破壊されており、塩基配列をう

まく増幅できなかったためと思われる。このため、R. umbonatum の塩基配列は手に

入れることができず、R. polaris と比較することはできなかった。rDNA-ITS 領域お

よび LSU 領域を用いた分子系統学解析の結果を図 2-3 と図 2-4 にそれぞれ示した。

ITS 領域を用いた系統樹内において、スピッツベルゲン島の標本（AB714536–

AB714545）は単一のクレードを形成し、標本間の DNA 相同性も全てのサンプルで
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完全に一致した（図 2-3）。これらの標本に系統的に最も近縁であったのは、R. 

salicinum AY465515 株および AY465516 株（Ganley et al. 2004） の塩基配列であっ

たが、その相同性はそれぞれ 88.1%、91.2%と低かった。一方、LSU 領域を用いた解

析においても、R. polaris の標本間（AB714555–AB714562）では高い相同性を示し

（99.1–100%）、系統樹内でも単一のクレードに形成した（図 2-4）。さらに、スピ

ッツベルゲン島の標本とスウェーデン（FJ495191; Lantz et al. 2011）および中国

（HM140566; Wang et al. 2009）から報告された R. salicinum の LSU 領域の配列との

相同性は 96.8–97.3%と R. polaris の標本間の相同性と比較するとやはり低い値とな

った。本研究で明らかになった塩基配列は DDBJ に登録した（Accession Nos. ITS: 

AB714536–AB714545, LSU: AB714555–AB714562）。 

 

 

 

2-4 考察 

スピッツベルゲン島内で採取されたキョクチヤナギ寄生する Rhytisma 属菌は形

態学的特徴および分子学的特徴ともに既報種と異なったため、Rhytisma 属の新種

Rhytisma polaris と報告した（Masumoto et al. 2013）。 

R. polaris の形態学的に最も特徴的な点は、子のう胞子が既報の Rhytisma 種に比

べて幅広い点にある（表 2-1）。Rhytisma 属菌はその全ての種が宿主に対して種から

属レベルの高い特異性を持つため（Cannon and Minter 1986, Hou and Piepenbring 2005）、

特にヤナギ属に寄生する既報の Rhytisma 属菌種との形態比較を以下に行っている。

Rhytisma 属内でヤナギ属に感染することが知られているのは R. salicinum と  R. 

umbonatum である。この 2 種の形態的特徴は似ており、シノニム（異タイプ異名）
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として扱われる場合もあるが、Minter（1997a, b）は子実体の形や子のう胞子のサイ

ズ、子実体が宿主葉の両面に形成されるか片面のみに形成されるかの違いで 2 種を

別種と判断している。本研究でも、これに従い 2 種を別種として形態比較を行った。

まず、R. polaris と R. salicinum の形態学的な相違点は以下の通りである。R. polaris

と R. salicinum は子のう胞子の幅と形が異なる。加えて、R. polaris の子実体が葉の

両面に形成されるのに対し、R. salicinum のそれは一般的に葉の表面にのみ形成さ

れる。一方、R. polaris は R. umbonatum と比較して、子実層の形、子実体の亀裂の

形、子のうと子のう胞子のサイズと形が異なっている。以上のことから、R. polaris

は、R. salicinum と R. umbonatum の 2 種とも異なる形態的特徴を持っていることが

明らかになった。また、R. polaris と R. salicinum の違いは胞子の子実体の形成面と

胞子の幅のみであったが、R. polaris と R. umbonatum の違いは子実層などの比較的

マクロな形にまで及んだことから、R. polaris は、形態的には、2 種の中でも R. 

salicinum の方に比較的近縁であることが示唆された。 

rDNA-ITS 領域を用いた分子系統解析では、スピッツベルゲン島内の 13 標本の塩

基配列は、ITS 領域と LSU 領域ともに非常高い相同性を示し、単系統を形成した。

一方、R. polaris の塩基配列は Rhtisma 属内では R. salicinum に系統的に最も近いこ

とが示された。しかしながら、この相同性は、スピッツベルゲン島内のサンプル間

の相同性と比較すると非常に低い値であった。以上のことから、分子系統解析にお

いても、R. polaris は R. salicinum の近縁種ではあるものの、既報のどの Rhytisma 属

種とも異なる特徴を持つことが支持された。また、本研究で採集された R. polaris の

標本の ITS 領域および LSU 領域の相同性は高く、スピッツベルゲン島内の本菌は遺

伝的な均一性が高いことが示唆された。この理由としては、スピッツベルゲン島が

氷から開放された最終氷期の後、本菌がこの地に侵入・定着した可能性が考えられ
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る。Alsos et al.（2009）は、スピッツベルゲン島に生育する Salix herbacea の個体群

が、スカンジナビア半島に由来しながら、独立したグループを形成していることを

遺伝的に示している。キョクチヤナギとそれに寄生する本菌も S. herbacea と同様に

分布を拡大してきた可能性があるが、これに関しては、周北極レベルでの遺伝的な

多様性を明らかにする必要がある。 

スピッツベルゲン島の植生カタログにおいて S. polaris に寄生する Rhytisma 属菌

は R. salicinum と記載されてきた（Lind 1928; Hagen 1941; Lid 1967）。今回の調査は

スピッツベルゲン島内 5 カ所で標本の採集を行ったが、R. salicinum の特徴に合致し

た標本は発見できなかった。Cannon and Minter（1986）は Rhytisma 属の記載の問題

点として、標本が生葉上の未熟な子実体であること、記載が未成熟の段階の子実体

を見ているものが少なくないと指摘している。これまでの研究では、その形態・塩

基配列とも詳細な記載に基づいたものではなかったため、S. polaris が有性器官の未

発達な状態で採集され、R. salicinum と同定された可能性が考えられる。 

近年、地球規模の温暖化が最も顕著である北極域では、生物多様性の損失が懸念

されており、そこに生育する生物の情報の蓄積および生物の保全施策をこうじる必

要があるとされている（CAFF 2010）。そのためには適切な分類によって北極域の生

物の多様性を把握する必要がある。今後も北極域における Rhytisma 属の正確な分類

を進めるにあたっては、春から夏にかけて落葉上で成熟した胞子を形成している子

実体を同定に用いることが重要である。また、未だ Rhytisma 属菌の塩基配列データ

の蓄積が少ないため、データベースの充実と塩基配列に基づく分子系統学的解析も

Rhytisma 属の分類や多様性の把握にとって重要となる。 

 



100 km

Longyearbyen

Barentsburg

Stuphallet

Ny-Ålesund

図2-1. 標本の採集場所（■）。

Hornsund
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表2-2. ITS領域を用いた分子系統解析に用いた菌株とそのGenBank accession number。
Hornsundの標本はR. polarisと思われるが、詳細な形態観察を行えていないため、
cf. （confer）を使用している。

菌株番号
GenBank

accession number
宿主植物 採集場所

Rhytisma polaris

OPU1574 AB714536 Salix polaris Ny-Ålesund, Spitsbergen, Norway

OPU1575 AB714537 Salix polaris Ny-Ålesund, Spitsbergen, Norway

OPU1576 AB714538 Salix polaris Ny-Ålesund, Spitsbergen, Norway

OPU1577 AB714539 Salix polaris Stuphallet, Spitsbergen, Norway

OPU1578 AB714540 Salix polaris Stuphallet, Spitsbergen, Norway

OPU1579 AB714541          Salix polaris Stuphallet, Spitsbergen, Norway

OPU1580 AB714542       Salix polaris Longyearbyen, Spitsbergen, Norway

OPU1581 AB714543           Salix polaris Longyearbyen, Spitsbergen, Norway

OPU1582 AB714544         Salix polaris Longyearbyen, Spitsbergen, Norway

OPU1583 AB714545 Salix polaris Barentsburg, Spitsbergen, Norway

Rhytisma cf. polaris

H-1 Salix polaris Hornsund, Spitsbergen, Norway

H-2 Salix polaris Hornsund, Spitsbergen, Norway

H-3 Salix polaris Hornsund, Spitsbergen, Norway

R. salicinum AY465515 Salix bebbiana Long Canyon, Idaho, USA

R. salicinum AY465516 Salix scouleriana Moscow Mountain, Idaho, USA

R. acerinum GQ253100 No data No data

R. huangshanense GQ253101 Rhododendron simsii Huangshan Mountains, Anhui, China

Coccomyces australis EF191242 Nothofagus antarctica Argentina

Davisomycella medusa AY465525 Pinus onderosa Little Belt Mountains, Montana, USA
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菌株番号
GenBank

accession 

number

宿主植物 採集場所

Rhytisma polaris

OPU1574 AB714555 Salix polaris Ny-Ålesund, Spitsbergen, Norway

OPU1575 AB714556 Salix polaris Ny-Ålesund, Spitsbergen, Norway

OPU1576 AB714557 Salix polaris Ny-Ålesund, Spitsbergen, Norway

OPU1578 AB7145458 Salix polaris Stuphallet, Spitsbergen, Norway

OPU1580 AB714559 Salix polaris Stuphallet, Spitsbergen, Norway

OPU1581 AB714560 Salix polaris Stuphallet, Spitsbergen, Norway

OPU1582 AB714561 Salix polaris Longyearbyen, Spitsbergen, Norway

OPU1583 AB714542       Salix polaris Barentsburg, Spitsbergen, Norway

Rhytisma cf. polaris

H-1 Salix polaris Hornsund, Spitsbergen, Norway

H-2 Salix polaris Hornsund, Spitsbergen, Norway

H-3 Salix polaris Hornsund, Spitsbergen, Norway

R. salicinum FJ495191 No data No data

R. salicinum HM140566 Salix cinerea Sweden

R. acerium EU833992 No data No data

R. acerinum FJ495190 No data No data

R. huangshanense FJ495192 Rhododendron simsii Huangshan Mountains, Anhui, China

R. punctatum HM140565 Acer pseudosieboldianum Kamchatka, Russia

R. andromedae HM140564 Andromeda polifolia Sweden

R. panamense GQ253099 Comarostaphylis arbutoides Panama 

Coccomyces strobi DQ470975 No data No data

Lophodermium juniperinum HM140544 Juniperus communis Sweden

Duplicariella phyllodoces HM140516 Phyllodoce coerulea Sweden

表2-3. LSU領域を用いた分子系統解析に用いた菌株とそのGenBank accession number。
Hornsundの標本はR. polarisと思われるが、詳細な形態観察を行えていないため、
cf. （confer）を使用している。
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図2-2. Rhytisma polarisの形態 (OPU1574)  (a) 葉の上に形成された子実体
(bar = 2 mm)。(b) 落葉上で成熟した子実体 (bar = 2 mm)。(c) 子実
体の断面の様子 (bar = 2 mm)。(d) 子のう胞子を含む子のう (bar = 

10 µm)。(e) 子のう胞子 (bar = 5 µm)。(f) 子実体の断面のスケッチ
(bar = 200 µm)。(g) 子のう、副生体、子のう胞子のスケッチ(bar = 

50 µm)。

ca

f g

b d e

30



図2-3. Rhytisma科の標本中におけるRhytisma polarisの系統樹上の位置。
rDNA-ITS領域の塩基配列に基づき近隣結合法で作成した。ブースス
トラップ値は、クラスターを支持する枝にそれぞれ数字で50%以上の
ときのみ示した (1000 反復)。 0.02 で示すスケールは進化距離を表し、
枝長の長さは置換塩基数の割合で示した。種名以下のアルファベッ
ト及び数字は GenBank登録番号を示す。Hornsundの標本はR. polarisと
思われるが、詳細な形態観察を行えていないため、cf. を使用している。
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図2-4. Rhytisma科の標本中におけるRhytisma polarisの系統樹上の位置。
rDNA-LSU領域の塩基配列に基づき近隣結合法で作成した。ブースス
トラップ値は、クラスターを支持する枝にそれぞれ数字で50%以上の
ときのみ示した (1000 反復)。 0.01 で示すスケールは進化距離を表し、
枝長の長さは置換塩基数の割合で示した。種名以下のアルファベッ
ト及び数字は GenBank登録番号を示す。Hornsundの標本はR. polarisと
思われるが、詳細な形態観察を行えていないため、cf. を使用している。
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第 3 章 生態分布 

 

3-1 背景と目的 

特定の種の分布に関して考察する場合、地理的・地史的要因を重要視して分布域

を示す場合を地理的分布と呼び、分布域とそれを規定する環境要因を強調して言及

する際には、特に生態分布と呼ぶ（八杉ほか 1996）。R. polaris の地理的分布につい

ては、2 章でスピッツベルゲン島の複数地点に存在していることが確認できた。本

菌の地理的分布について、さらなる広範囲で議論するためには、R. polaris が寄生す

る可能性がある北極域のヤナギ種を対象として Rhytisma 属菌の標本を集める必要

がある。しかしながら、調査の都合上、そのような周北極域にわたる標本採集は本

研究では行っていない。そのため、本章では R. polaris の地理的分布については議論

せず、後者の R. polaris の生態分布について明らかにすることを目的として本菌の

発生場所の調査を行った。 

R. polaris の発生は様々な環境要因に影響されている。Rhytisma 属菌の発生と環境

要因との関係を示した研究としては、Bevan and Greenhalgh（1976）や Kosiba（2007）

が環境汚染、主に大気中や土壌中の硫黄酸化物や窒素酸化物の増加によって R. 

acerinum の発生率が高まることを示している。しかしながら、Rhytisma 属の発生場

所を決定する、より基本的な自然環境中の要因について示した研究はこれまでに無

い。そこで、まずは R. polaris の発生に影響する環境要因を検討した。第一に、R. 

polaris の発生に必要不可欠であるのが宿主の存在である。キョクチヤナギの絶対寄

生菌である R. polaris の分布には、宿主の存在が第一条件であり、キョクチヤナギの

密度が本菌の発生を決定づける環境要因の一つであると考えられた。キョクチヤナ

ギはスピッツベルゲン島に広く分布することが知られており、その中でも氷河後退
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域の遷移中・後期で旺盛に生育している（Nakatsubo et al. 1998; Robinson et al. 1998）。

このため、本研究ではニーオルスンの遷移中・後期地域を調査地とした。次に、

Rhytisma 属の発生の増加や、子実体の成熟に多雨や湿潤条件が影響することが先行

研究で示されていたため（Jones 1925; Bavan1976）、その場所の水分環境の指標とし

て土壌水分量を調査項目に加えた。第三に、その他の物理的な環境条件を考慮した。

Rhytisma 属の発生を決定する環境要因についての情報が無いため、植物の分布に影

響する環境要因を参考とした。Jenny（1958）および Major（1951）は、植物の分布

をその外側から決定し、群集の逆作用に影響を受けない物理的な環境要因として、

大気候、生物相、地形、土壌の母材、遷移が始まってからの時間、の 5 つを挙げて

いる。地域を限定した比較的小さなスケールで分布傾向を見る場合、「大気候」と「生

物相」は共通しているとみなせ、他の 3 つの要因が分布の変動に対して中心的な意

味をもつこととなる（石塚 1977）。さらに、本研究では調査範囲を遷移中・後期地

域に限定したため、「遷移の時間」も同一と見なせる。また、R. polaris はキョクチ

ヤナギの絶対寄生菌であるため、ヤナギ葉上で生育する本菌の分布にとって「土壌

の母材」は関係がないと考えた。このため、生物群集から独立な物理的な環境要因

として、残った「地形」のみを調査項目とし、具体的には地面の角度（斜度）を測

定した。 

以上のことから、本章では、R. polaris の発生場所とそれを決定する要因として、

ヤナギの被度、土壌水分量および地形についての調査を行い、R. polaris の生態分布

を明らかにすることを目指した。 
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3-2 方法 

3-2-1 調査地 

本章を含め、これ以降の調査はスピッツベルゲン島・ニーオルスンで行っている。

ニーオルスンは北緯 78.5 度、東経 11.5 度に位置しており（図 1-2）、2001-2010 年の

年平均気温は－4.3 度で、年平均降水量は 421mm、無雪期間は 7 月から 8 月までの

約 2 ヶ月間である。 

 

3-2-2 発生場所に関する調査 

（1）ライントランセクト調査 

2009 年 8 月、調査地においてライントランセクト法を用いて R. polaris の発生に

関する調査を行った。植生がよく発達した南西向き斜面に 3 本のライン（図 3-1 の

a-c）を設置した。全てのラインの幅は 1m、長さはライン a が 225m、ライン b が

230m、ライン c が 240m とし、各ラインの間隔は 30m とした。このライン上の全て

の 1m2方形区内の（1）R. polaris 発生の有無、（2）キョクチヤナギの被度、（3） 

土壌水分量および（4）斜度を測定した。（1）～（4）の測定方法はそれぞれ以下の

とおりであり、各方形区内の図 3-2 に図示した場所で測定した。 

 

（1）R. polaris 発生の有無：1m2区内に 1 枚以上感染葉がある場合を「発生」とし、

発生がまったく見られない場合を「未発生」とした。 

（2）キョクチヤナギの被度：1m2 区内のキョクチヤナギの被度を 10 段階で評価し

た。それぞれの段階の方形区内のキョクチヤナギの被度（C%）は以下の通りで

ある。 

被度＋：1≦C%＜10  被度 1：10≦C%＜20  被度 2：20≦C%＜30 
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被度 3：30≦C%＜40  被度 4：40≦C%＜50  被度 5：50≦C%＜60 

被度 6：60≦C%＜70  被度 7：70≦C%＜80  被度 8：80≦C%＜90 

被度 9：90≦C%≦100 

（3）土壌水分量：土壌水分計（typeHH2, Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK）を用

いて、1m2区内の中心地点の相対的土壌水分率を測定した。 

（4）斜度：長さ 1m 幅 10cm の角材を方形区の端、ライン方向に設置し（図 3-2）、

その上にクリノメーター（211-0016, Kamiyama-seisakusyo, Tokyo）を置いて斜度

を測定した。 

これらのデータに関して、統計解析ソフト StatView for Windows Ver. 5.0（SAS 

Institute, Inc., Cary, NC）を用いて、各環境における R. polaris の発生について分散分

析による統計解析を行った。 

 

（2）感染率調査 

ライントランセクト調査において、1m2方形区内においても R. polaris の発生に偏

りが見られたため、より細かなスケールでの R. polaris の発生場所について調査を

行った。この調査スケールでの R. polaris の発生要因として感染源の有無が考えら

れた。R. polaris も他の Rhytisma 属菌と同様に、落葉上から胞子を散布し、宿主葉に

感染すると考えられたので、感染源である昨年の感染落葉は、発生に大きな影響を

及ぼしていると予想された。そこで、R. polaris の発生が多く見受けられた図 3-1 の

地点 D（78°55′17″N, 11°51′88″E）において、2010 年 8 月に 1m2方形区中にランダム

に選択した 30 個の 10cm2方形区（図 3-3）内のキョクチヤナギ全葉数と R. polaris 感

染葉数および前年の感染落葉数を測定した。そして、統計解析ソフト StatView for 

Windows Ver. 5.0（SAS Institute, Inc., Cary, NC）を用いて、方形区内の感染率（感染
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葉数／全葉数）と全葉数および感染率と感染落葉数の相関関係について統計解析を

行った。また、感染の範囲の大きさを明らかにするため、感染率を算出した調査区

の周りの調査区（例えば、図 3-3C の調査区 8 番に対する調査区 18、21、2 番）を隣

り合う区とし、その隣り合う区の間での感染率の差を算出し、その確率分布を求め

た。 

 

3-2-3 感染率の経年変化 

 野外環境下における R. polaris 感染率の経年変化を明らかにするため、同所にお

けるキョクチヤナギの健全シュート数と R. polaris 感染シュート数を 5 年間にわた

って計 4 回計測した。調査では、図 3-1 の地点 E（78°55′49″N, 11°52′01″E）におい

て 15cm 四方の方形区を 14 カ所設置し、2008、2010、2012 および 2013 年の 8 月に

方形区内におけるキョクチヤナギのシュート数と R. polaris 感染シュート数を計測

し（図 3-4）、それを基に感染率（R. polaris 感染シュート数／キョクチヤナギのシュ

ート数）を算出した。2008 年に 14 カ所の調査区を設置するにあたって、3 つの種

類の調査区、（A）R. polaris の感染率が 10%以上の調査区、（B）感染率が 10%以下

の調査区、（C）感染が見られない調査区、を意図的に選んだ。計測したデータに関

して、統計解析ソフト StatView for Windows Ver. 5.0 （SAS Institute, Inc., Cary, NC）

を用いて、シュート数の変化や感染率の変化についての統計解析を行った。なお、

この調査データに関しては、大阪府立大学の東條元昭准教授が採取したデータを使

用させて頂いている。 
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3-3 結果  

3-3-1 発生場所に関する調査 

（1）ライントランセクト調査 

 全調査方形区 695 区のうち、679 区でキョクチヤナギの生育が確認でき、そのう

ち被度 4 の方形区が 98 区と最も多く、被度 9 の方形区が 3 区と最も少なかった（図

3-5A）。R. polaris の発生が見られたのは 363 区であり、53％の発生率となった。R. 

polaris の発生区と非発生区の被度の有意差検定を行った結果、R. polaris 発生区の被

度と非発生区の被度を比較して有意な差は無かった（t 検定 P>0.05）。また、被度

ごとの R. polaris 発生率（R. polaris 発生方形区数／方形区数×100）は、被度＋の方

形区群において 12%と比較的低い値をとり、次に被度 1と被度 9方形区群で約 30%、

それ以外の被度では 60％前後であった。被度別の発生率の統計解析では、被度＋の

方形区群と被度 2 以上の方形区群との間に有意な差が見られた（t 検定 P<0.05）。

被度 9 の方形区はライン c に 3 区のみの出現であったため、分散分析には用いるこ

とができなかった。 

R. polaris の発生区と非発生区の土壌含水率の有意差検定を行った結果、発生区の

含水率は非発生区の含水率と比較して有意に高かった（t 検定 P<0.05）。また、全

方形区を土壌含水率 10%区切りにグループ化し、各グループの方形区数と発生区率

を算出した（図 3-5B）。含水率 20～30%の方形区が 178 区と最も多く、含水率 0～

10%であった方形区が 2 区と最も少なかった（図 3-5B）。各土壌含水率における R. 

polaris 発生率（R. polaris 発生方形区数／方形区数×100）は土壌含水率の高い方形区

ほど高くなる傾向を示した（図 3-5B）。しかし、各グループ間の有意差検定を行っ

た結果、各土壌含水率別の発生率に有意な差が見られたのは含水率 20～30%の方形

区群と含水率 30～40%の方形区群の間、および含水率 20～30%の方形区群と含水率
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40～50%の方形区群の間でのみであった（t 検定 P<0.05）。また、含水率 0～10%

の方形区は区数が 2 区のみ（ライン a と b で一区ずつ）であったため、分散分析に

用いることができなかった。 

R. polaris の発生区と非発生区の斜度の有意差検定を行った結果、発生区の斜度は

非発生区の斜度と比較して有意に小さかった（t 検定 P<0.05）。さらに全方形区 3°

区切りにグループ化し、各グループの方形区数と発生区率を算出した（図 3-5C）。

斜度の測定では、斜度 0～2°であった方形区が 303 区と最も多く、斜度 12～14°であ

った方形区が 32 区と最も少なかった（図 3-5C）。さらに各斜度範囲における R. 

polaris 発生率（R. polaris 発生方形区数／方形区数×100）は斜度の低い方形区ほど高

くなる傾向にあった（図 3-5C）。各グループ間で有意差検定を行った結果、斜度 0

～2°の発生率が、他のグループでの発生率に比べて有意に高かった（ t 検定 P<0.05）。

また、斜度 3～5°の発生率と他のグループの間にも有意な差が認められ、斜度 0～2°

のグループの次に発生率が高かった（t 検定 P<0.05）。 

 

（2）感染率調査 

 1m2方形区内での 30 区の 10×10cm 方形区の感染率は 0-30%（平均 10%）となり、

それぞれの方形区の感染率は大きく異なっていた（図 3-6A）。図 3-6B では隣り合う

区の間での感染率の差の分布を示した。隣り合う方形区は重複無しで 29 組が確認

できた。感染率の差が 5%以内であった組が最も多かったが、感染率の差が 10%以

上であった場合も多く見受けられた（図 3-6B）。次に図 3-7 において、感染率（R. 

polaris 感染葉数／キョクチヤナギ全葉数）と全葉数および感染落葉数の関係につい

て示した。感染率と全葉数、感染率と感染落葉数の間には共に有意な正の相関関係

が認められた（感染率対全葉数：r= 0.48, p<0.05, 感染率対感染落葉数 r=0.61, p<0.05）。
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しかしながら、全葉数と感染落葉数との間にも相関関係が確認できたため（r= 0.50, 

p<0.05）、感染率、全葉数および感染落葉数について偏相関分析を行った。その結

果、相関係数は有意な相関関係にあったのは感染率と感染落葉数との間でのみ認め

られた（r=0.49, p<0.05） 

 

3-3-2 感染率の経年変化 

 表 3-1 に各調査年のヤナギシュート数、感染シュート数、感染率を示した。ヤナ

ギシュート数は調査区ごとに見た際には大きく年変動したが、調査区内の平均シュ

ート数に大きな変化はなかった（表 3-1）。一方、感染シュート数と感染率の経年変

動は、全シュート数とは異なる傾向を示した。平均感染シュート数は年変動が大き

く、それにともなって平均感染率も年によって大きく異なった。しかしながら、調

査区ごとの感染率は、2008 年に感染率の高かった区は、その後も比較的高い感染率

を維持し、逆に 2008 年に感染率が低かった区は感染率が比較的低いままであった。

表 3-1 で示した 2008 年の感染率によって分けられた調査区群 A-C において、2010

年と 2012 年の計測でも群間の測定値に有意な差が見られた（Kruskal-Wallis 検定、

P<0.05）。しかしながら、2013 年の計測では、全ての調査区で感染率が著しく高く、

A-C の調査地群間で有意な差は見られなかった（Kruskal-Wallis 検定 P>0.05）。 

 

 

 

3-4 考察 

 ライントランセクト調査の結果、キョクチヤナギの被度が著しく低い場所を除け

ば、その被度にかかわらず R. polaris が発生しており、土壌含水率が高く、斜度が小



41 

さい場所に発生しやすいことが明らかになった。 

統計解析の結果、斜度と土壌含水率の間には有意な相関関係が確認された

（R=0.19 P<0.05）。Thornthwaite（1948）は、土壌水分量（M）の収支を降水量（P）

と流出量（O）および蒸散量（E）によって以下のように表している。 

土壌水分量（M）＝降水量（P）－流出量（O）－蒸散量（E） 

本調査地の範囲を考えると、降水量は変わらないと見なせるだろう。流出量は一般

に傾斜面では多くなるため、傾斜の急な場所ほど土壌水分量は低くなる。蒸散量は、

地温気温の上昇につれて増加するものであるため、斜面の方位に影響される。今回

の調査は南西向き斜面で行われており、全ての方形区の方位は同じであるとみなせ

る。従って、調査地における土壌水分は地面の斜度に大きく影響されるはずである。

つまり、斜度が低い場所では土壌水分量が大きくなり、その水分環境が R. polaris の

発生に有利に働いていると考えられた。Rhytisma 属の一部の種では、湿った環境下

で子実体の成熟や胞子の散布を行うことが示されており（Jones 1925; Weber and 

Webster 2002; Hisang and Tian 2007）、降雨や雪解け水などの水分条件が、土壌水分量

と R. polaris の発生を同時に増加させることで、2 つの間に相関が見られた可能性が

考えられる。また、斜度およびそれに伴う土壌水分量はヤナギの被度にも影響して

いる可能性が考えられたため、統計解析を行った結果、斜度とヤナギの被度との間

には、有意な相関関係が認められたが（R=0.36 P<0.05）、土壌含水率とヤナギの被

度には有意な相関関係が認められなかった（R=0.06 P>0.05）。このことから、キョ

クチヤナギと R. polaris の水分要求性は異なっており、両者をあえて比較するとす

れば、ヤナギの方が乾燥した場所でも生育できると考えられた。以上をまとめると、

本調査地において、斜度に影響され土壌水分量が高まる場所が存在し、その土壌水

分量の高い場所において高頻度で R. polaris が発生していると考えられた。 
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一方、1m2 方形区内での感染率調査では、10×10cm 方形区内の感染率と感染落葉

数の間に有意な相関関係が見られたことから、10cm～1m スケールでの感染率には、

感染源である感染落葉の有無が大きな影響を及ぼしていることが示唆された。また、

隣り合う方形区の間でも感染率に大きな差が見られたことから、感染落葉から次の

年に新しい感染葉ができる範囲は著しく狭いと予想された。この理由としては、胞

子の散布範囲が狭いこと、もしくは感染源から離れた胞子の感染力が著しく落ちる

ことが可能性として考えられるが、これについては 4 章で詳しく調査している。 

2008 年からのシュート数の経年変化調査では、ヤナギのシュート数の変化と感染

シュート数の変化が、異なる傾向を示した。ヤナギの平均シュート数が変化しなか

ったことは、調査地の遷移段階が後期にあり、ヤナギの現存量が安定していること

を示した。逆に各方形区においてヤナギのシュート数は急激に変化したが、調査範

囲の狭さと総シュート数が減少していないことを考慮すると、この原因は環境の変

化によるものとは考えづらい。それよりは、ヤナギの寿命やトナカイなどによる被

食といった影響を受けた結果と考えられる。一方、感染シュート数は、調査区全体

で年ごとに大きな変化を示した。これは R. polaris の発生が降雨量に強く影響され

ているためと考えられる。調査年前後の夏期（7-8 月）の降雨量は大きな年変化を示

し、2013 年の降雨量が著しく高くなっていることが見て取れる（図 3-8）。このこと

からも、R. polaris の発生に降水量が何らかの影響を及ぼしている可能性が示唆され

た。 

調査区ごとの感染率を比較すると、著しく降水量の多かった 2013 年を除いて、感

染率の高い場所は例年高く、低い場所は例年低いという傾向が見られた。これは、

R. polaris が例年同じ場所で発生していることを示唆しており、ライントランセクト

調査で明らかになった地形に影響を受けた水分環境が発生率に影響していること、
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感染率調査で明らかになった感染源からの距離で発生範囲が限定されることと関

係していると考えられた。 

本章で、R. polaris の発生場所とその環境要因について調査を行った結果、生態分

布を決定する要因として、斜度、土壌水分量と降水量で示された水分環境および感

染源となる感染落葉からの距離が示唆された。これらの環境要因とともに、R. polaris

の生態が相まって、本章で見たような分布様式が形成されると考えられる。そこで

次章では、本菌の生活史を明らかにしたうえで、特に落葉上での R. polaris の子実体

成熟および胞子の散布と水分環境がそれらに与える影響に注目して、本菌の生態学

的な特徴の解明を目指した。 

 



図3-1. ライントランセクト法を用いた分布調査。調査地の様子（A）と
地図上の場所（B）。赤線で示した場所で調査を行った。

a
b

c
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A

B
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×30m

×36m

調査地点E

調査地点D
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北
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南西

1m

B

角材
C

ライン

A (1m2区内全
域)

測定項目 単位 測定場所

R. polaris発生の有無 発生または未発生 A

キョクチヤナギの被度 10段階 A

土壌含水率 % B

斜度 度 C

図3-2. ライン上の各方形区において計測した項目と計測位置。

45



20 15 94 87 65 70 9 88 52 98

48 54 95 77 27 28 57 79 1 76

18 8 21 69 97 35 68 3 26 63

82 2 36 60 4 30 46 100 53 45

93 55 49 22 74 47 29 64 44 81

72 90 78 66 32 71 96 84 56 83

19 24 62 6 80 51 25 91 13 39

85 67 14 41 43 38 5 7 61 34

33 31 17 75 16 37 86 12 59 89

99 92 42 10 40 11 23 58 50 73

1m

図3-3. 感染率調査の調査地の様子（A）。1m2の調査地を100区画に区
切り（B）、作成した乱数表の黄色部である1-30の30カ所（C）
について感染率の調査を行った。

(A)

(B) (C)
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図3-4. キョクチヤナギのシュート数の経年変化の調査場所の様子。
調査地の全景（A）と調査区（1マスは5×5cm）（B）。

A

B
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ヤナギの被度段階ごとの方形区数と発生区率（A）。土壌含水率10%範囲ごと
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図3-6. 感染率の調査における10×10cm方形区ごとの感染率（A）と
隣り合う方形区間の感染率差の分布（B）。
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図3-7. キョクチヤナギの全生葉数と感染率の関係（A）および
感染落葉数と感染率の関係（B）。
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表3-1. 2008、2010、2012および2013年のヤナギシュート数、感染シュート
数および感染率（感染シュート数／ヤナギシュート数×100）。
（グループA）2008年の感染率が10%以上の調査区、（グループB）
2008年の感染率が10%以下の調査区、（グループC） 2008年に感染
が見られなかった調査区。

グループ
調査区

No.

全シュート数 感染シュート数 感染率（％）

2008

年
2010

年
2012

年
2013

年
2008

年
2010

年
2012

年
2013

年
2008

年
2010

年
2012

年
2013

年

A

1 137 170 173 145 47 51 21 72 34 30 12 50 

2 111 167 200 145 30 25 8 127 27 15 4 88 

3 113 195 137 153 35 29 11 43 31 15 8 28 

4 95 140 140 95 25 17 13 51 26 12 9 54 

B

5 129 71 68 94 1 1 1 28 1 1 1 30 

6 129 77 127 112 4 3 0 25 3 4 0 22 

7 89 40 40 36 4 1 0 17 4 3 0 47 

8 115 115 120 160 5 3 0 28 4 3 0 18 

9 104 134 132 132 9 9 4 36 9 7 3 27 

10 124 223 203 177 11 16 14 52 9 7 7 29 

C

11 99 77 84 105 0 0 0 9 0 0 0 9 

12 117 144 165 128 0 0 1 24 0 0 1 19 

13 128 93 125 126 0 0 1 43 0 0 1 34 

14 156 40 29 24 0 6 1 8 0 15 3 33 

平均 118 120 125 117 12 12 5 40 10 10 4 34 
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図3-8. 2008-2013年の7月1日から8月31日までの降水量。
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第 4 章 生活史 

 

4-1 背景と目的 

生活史とは生物がいつどのような発育段階を経て出生から死亡に至るかの過程

を示す言葉である（八杉ほか 1996）。植物寄生菌の生活史は宿主植物の生態や生

活史に大きく影響を受ける。特に、Rhytisma 属を含む絶対寄生菌は、成長に必要

な栄養を宿主植物に完全に依存するため、同属内の種でも宿主植物の生態が異な

れば、その生態および生活史は異なる。Rhytisma 属菌についての先行研究は、形

態的手法に基づいた分類に関する報告が主であり、その生態と生活史について詳

しく調査を行っている研究は 2 例しかない（Jones 1925; Suto 2009）。現在明らかに

なっている本属菌の生態的な特徴として、子実体の形成が宿主の生葉上でのみ可

能であること。胞子が宿主に感染し、次の胞子を作るまでの世代交代の周期は 1

年であること。子実体の成熟と胞子の散布は、落葉樹に寄生する種では、春から

初夏にかけて前年の落葉で起こり、常緑樹に寄生する種では葉が生え替わる時期

に前年の生葉上で起こること。さらに、それらの子実体成熟と胞子散布の際に水

分環境が重要な環境要因になることなどが挙げられる。Rhytisma 属菌は 1 年でそ

の生活史を一巡させるため、宿主である樹木植物の 1 年間のフェノロジーにその

生活史は影響される。例えば、落葉樹のカエデ属に寄生する R. acerinum の生活史

（Jones 1925）と常緑樹のモチノキ属に寄生する R. ilicis-integrae、R. ilicis-latifoliae

および R. ilicis-pedunculosae の生活史（Suto 2009）は大きく異なっている。分類学

的に R. polari と最も近縁と考えられる R. salicinum の生活史についても、簡易的で

はあるが Cannon and Minter（1986）や Oguchi（1989）の中で以下のように記述さ

れている。「R. salicinum は、ヤナギの葉が広がりきった初夏に葉上で発生が認めら
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れ、晩夏もしくは初秋まで葉上で子実体を発達させる。子実体は落葉上で越冬し、

翌年の春、子実体中で胞子を発達させ、これを散布する。散布された胞子は春を

迎えて展葉した宿主の葉に感染し、潜伏期間を経て病徴が出現する」。寄生菌の生

活史が宿主の生態に大きく影響されるとすると、キョクチヤナギに感染する R. 

polaris の生活史は、ヤナギ属に寄生する R. salicinum やカエデ属に寄生する R. 

acerinum に近いと考えられる。無雪期間が約 2 ヶ月しかない北極域に生育するキ

ョクチヤナギは、雪解け後から展葉、開花、落葉などのフェノロジーを非常に短

い期間で行う。R. polaris の生活史が、キョクチヤナギのフェノロジーに大きく影

響を受けるとすると、R. polaris の生活史における各段階も、宿主のフェノロジー

に合わせて、速やかに行うことが重要になるだろう。そのため本研究では、無雪

期間における R. polaris の生活史について、キョクチヤナギのフェノロジーに対応

する形で明らかにした。R. polaris の生活史の段階を雪解けからの季節順に見てい

くと以下のように分けられる。1. 落葉上の子実体成熟、2. 胞子散布と感染、3. 子

実体形成、4. 落葉上での越冬、である（図 4-1）。そして、4. 越冬以外の段階は無

雪期間に行われる。そこで本章では、R. polaris の生活史の子実体成熟から子実体

形成までの 3 段階について、調査を行った。 

本論文 3 章では、その分布範囲において水分環境の重要性が示唆された。特に、

R. polaris の生活史における各過程のうち、1. 子実体の成熟と 2. 胞子散布につい

ては水分環境に影響される可能性が高い。先行研究においても Rhytisma 属の繁殖

過程に重要な影響を及ぼす環境に降水量が挙げられている。例えば、Oguchi（1989）

は R. salicinumの湿潤な環境が維持されることで落葉上での子実層の発達が起こる

としている。また、Weber and Webster（2002）や Hsiang and Tian（2007）は、水

を浸したろ紙上に成熟した R. acerinum の子実体を置くことで子のう胞子が放出さ
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れることや湿潤な場所でより多く本菌の発生が見られると報告している。しかし

ながら、調査地であるスピッツベルゲン島の環境は極地半砂漠に分類され（Bliss 

and Svoboda 1984）、ニーオルスンの 2001-2010 年の年平均降水量は 418mm（ノル

ウェー気象局発表, http://eklima.met.no）であり、そのほとんどは冬期の降雪である。

他の Rhytisma属菌と同様に R. polarisの生活史にとって水分環境が重要であるなら

ば、調査地域における夏期の降水量の少なさは、本菌の各発育段階に影響し、そ

の生態や分布を特徴づける要因となり得る。つまり、水分環境の影響は R. polaris

の生存全体に大きな影響を及ぼすと考えられる。 

そこで本章では、まずキョクチヤナギのフェノロジー観察を行い、雪解け後か

らのヤナギの着葉期間や開花時期について明らかにした。その後、R. polaris の生

活史の中の子実体成熟・胞子散布・子実体形成の過程と、それぞれの発育段階に

対して水分環境が及ぼす影響について明らかにし、夏が短く、乾燥した環境であ

る北極において、R. polaris がどのような生態学的特徴を持つのかを解明した。 

 

 

 

4-2 方法 

以下、生活史の各段階について明らかにしていく上で行った実験方法を示して

いる。本章では、多数の調査が行われているため、表 4-1 に本章の研究で行った調

査項目についてまとめている。 

 

4-2-1 キョクチヤナギのフェノロジー 

 キョクチヤナギのフェノロジーを明らかにするため、展葉直後からのキョクチ

http://eklima.met.no/
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ヤナギの各発育段階を野外環境下で観察した。調査は 2011 年の 6 月から 8 月にか

けて図 4-2 の D 地点（78°55′15″N, 11°50′45″N）で行い、ヤナギ群落から孤立した

個体の判別できるヤナギを調査対象とした（図 4-3）。観察では、ヤナギのフェノ

ロジーを、展葉、開花、開花終了、結実、紅葉、落葉の 6 段階に分類し、計 20 個

体のキョクチヤナギのフェノロジーを展葉から落葉までの間、3 日間隔で観察を行

った。また、雪解けから展葉までの期間は観察が行えなかったため、後述する 4-2-2

（1-1）の調査地である雪解け時期を操作した区におけるヤナギの観察結果を参考

とした。 

 

4-2-2 子実体の成熟 

（1）野外環境中における子実体成熟 

（1-1）雪解け後からの子実体成熟過程 

雪解け直後からの子実体の成熟過程を明らかにするために、雪解け後から定期

的に子実体内部の子のうや子のう胞子の形成過程を、実体顕微鏡（Nikon, SMZ1500）

と光学顕微鏡（Nikon, Eclipse E600）を用いて観察した。調査地は図 4-2 の A 地点

（78°55′48″N, 11°52′00″E）である。積雪下にある子実体を持つキョクチヤナギ落

葉群を見つけ出し、積もった雪を排除した場所を調査地とした（図 4-4）。除雪し

た日である 2012 年 6 月 22 日を調査地の雪解け日としたが、この時期はニーオル

スンにおける雪解け時期であり、この作為的な調査地の雪解け日は、周辺の雪解

け日と大きな差はない。その後 2 日ごとに子実体がついた落葉を 3 つずつ無作為

に採集し、子実体中の子のうと子のう胞子の発達を観察し、成熟過程を評価した。  
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（1-2）複数地点での子実体成熟率 

異なる地点での子実体の成熟率の違いを明らかにするために、複数の調査地点

から子実体を無作為に 30 個程度採取し、それらの子実体の成熟度について顕微鏡

を用いて観察した。調査地は（A）北緯 78°55′48″ 東経 11°52′00″、（B）北緯 78°55′49″ 

東経 11°51′.48″、（C）北緯 78°55′35″ 東経 11°51′07″、（D）北緯 78°55′15″ 東経

11°50′45″の 4 箇所とし、調査のための子実体採集は 7 月 13 日と 8 月 8 日の 2 回行

った。子実体の成熟度は、4-3-1（1-1）で明らかになった、子実体中の子のう及び

子のう胞子の発達段階を観察することで下記の 4 段階に分類し評価した。 

 

（A）子のう未形成：子実体中で子のうの形成が見られない。 

（B）胞子未形成  ：子実体中の子のうは形成されているが成熟時の大きさには到

達しておらず、子のう中で子のう胞子が形成されていない。

（図 4-10A） 

（C）胞子未成熟 ：子のう中で子のう胞子が形成されているが、成熟時の大きさ

には到達していない。（図 4-10B） 

（D）成熟    ：子のう中に子のう胞子が形成され、成熟時の大きさに到達し

ている。（図 4-10C） 

 

（2）水分環境が子実体成熟に与える影響 

子実体の成熟に水分が与える影響を明らかにするために、雪解け直前に子実体

を採集し、異なる水分条件で培養した。水分条件は（A）自然乾燥状態、（B）高

湿度状態、（C）子実体が直接水に接触している状態（接水状態）の 3 つに設定し

た。すべての水分条件で 6 反復、温度条件は 15℃、光条件は 24 時間明期で最大 2
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週間培養を行った。（A）から（C）の水分条件は以下の方法で作り出した（図 4-5）。 

 

（A）自然乾燥状態：90mm プラスチックシャーレ内のろ紙上に採集した子実体を

入れ、シャーレのふたを閉めずにインキュベータ内で培養し

た。培養中のインキュベータ内の湿度は 40-50％であった。 

（B）高湿度状態 ：90mm プラスチックシャーレ内に十分に水をしみこませたろ

紙を入れ、その上に子実体を入れた 30mm プラスチックシャ

ーレを設置した。30mm シャーレのふたは閉めず、90mm シャ

ーレをパラフィルムで密封し、インキュベータ内で培養した。

90mm シャーレ内の湿度は 99.9％であった。 

（C）接水状態  ：90mm プラスチックシャーレ内に十分に水をしみこませたろ

紙を入れ、その上に採集した子実体入れ、シャーレをパラフ

ィルムで密封し、インキュベータ内で培養した。 

 

4-2-3 胞子の散布 

（1）野外環境中における胞子散布 

（1-1）胞子散布量の日々変化 

野外環境下での胞子の散布量や時期を明らかにするために、定期的に胞子の捕

集を行い、胞子散布状況を調査地点 A（図 4-2）で調査した。調査は 2012 年の 6

月から 7 月にかけて行った。胞子の捕集はワセリンを塗布したスライドガラスを

用いた（以下胞子トラップ）。胞子トラップ設置には針金を用い、キョクチヤナギ

の葉と同じ地上から高さ約 1cm に設置した（図 4-6）。調査のために感染落葉区（R. 

polaris の子実体が付着した落葉がある 10×10cm 方形区）を 6 区設け、風の影響を
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統一するために、全区の南側に胞子トラップを設置した。胞子トラップは 6 月 24

日から 7 月 31 日まで 2 日ごとに設置・回収した。回収した胞子トラップ上に捕集

された胞子はラクトフェノール・コットンブルー染色液を用いて固定し、スライ

ドガラス中央に置いた 24×24mm カバーガラス内の胞子を計測し、捕集胞子数（個

／cm2）を算出した。なお、24×24mm 内の胞子の数が 50 以下の場合、すべての胞

子数を計測し、それ以上の場合は図 4-7 に示した範囲（157mm2）の胞子数を計測

した。また、散布胞子数と環境要因の関係を明らかにするため、実験期間中（6

月 24 日から 7 月 31 日まで）の方形区周辺の温湿度と、ノルウェー気象局発表の

ニーオルスンの降水量のデータを解析に用いた。次に、降雨の有無と胞子散布の

関係を明らかにするために、雨天時 6 時間（6 月 28 日 12-18 時）と晴天時 6 時間

（6 月 29 日 12-18 時）の感染落葉区における胞子散布数を、胞子トラップを用い

て調査した。さらに散布胞子数と感染率の関係を明らかにするために各方形区内

の全キョクチヤナギ葉数と R. polaris 感染葉数を 7 月 15 日、27 日と 8 月 10 日の計

3 回にわたり測定した。そして、ヤナギの葉面積を 0.5cm2として、調査区 6 区の

ヤナギ葉上に付着したと推定される総胞子数（総付着胞子数）をそれぞれの調査

区の全調査期間中の捕集胞子数（総捕集胞子数）とヤナギ全葉数から以下の式で

算出した。 

 

総付着胞子数（個／調査方形区）＝全葉数×0.5cm2×総捕集胞子数    （式 4-1） 

 

（1-2）胞子の散布距離 

野外環境中で、感染源である子実体のついた落葉が無い場所にどのくらいの胞

子が飛来するのかを明らかにするため、（1-1）の調査で設置した感染落葉区の付



60 

近に、ヤナギ落葉はあるが R. polaris の子実体が付着した落葉が存在しない方形区

（10×10cm）（以下対象区）を 6 区設置した。この対象区において、（1-1）の方

法と同様に、胞子トラップを 6 月 24 日から 7 月 31 日まで 2 日ごとに設置・回収

し、捕集胞子数を計測した。また、散布胞子数と感染率の関係を明らかにするた

めに各方形区内の全キョクチヤナギ葉数と R. polaris 感染葉数（7 月 15 日、27 日

と 8 月 10 日の 3 回）を測定した。さらに、胞子の散布距離を推測するために感染

落葉区と対照区の各方形区間の位置関係を測定した。 

 

（2）水分環境が胞子散布に与える影響 

野外から成熟した子実体を採集し、異なる水分条件での胞子散布を検討した。

水分条件は 4-2-2（2）で用いた 3 条件とした。すべての水分条件で 6 反復、温度

条件は 15℃、光条件は 24 時間明所でおこなった。また、適正な水分条件下で胞子

が散布されるまでの時間を明らかにするため、子実体が開裂し、子実層の露出ま

での時間を測定した。野外から採集した子実体のうち、成熟が確認された 13 個の

子実体を一度乾燥させた。その後、それらを濡れたろ紙の上に置き、子実体が開

裂するまでの時間を 5 分間隔で測定した。以上の 2 つの実験では、共に図 4-2 の地

点 A から採集した子実体を実験に用いている。 

 

（3）胞子の発芽実験 

胞子の発芽に関する調査を行うために、成熟した子実体に水を含ませて、シャ

ーレ内で胞子散布させ、その胞子を使用して胞子の発芽実験を行った。胞子が散

布されたシャーレ内に水を張り、3、6、9、12 時間後に、シャーレ内から胞子が含

まれる水を 2ml 採取し、含まれる全胞子数および発芽胞子数を用いて計測し、各
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浸水時間後の発芽率を算出した。胞子数の計測は顕微鏡下で行い、発芽率の計測

は全ての時間で、3 反復を行った。また、胞子の乾燥耐性を調査するために、シャ

ーレに散布された胞子を浸水させず、一定日数自然乾燥状態に置いた後、浸水さ

せて 12 時間後の発芽率を計測した。 

 

4-2-4 ヤナギ葉上での子実体形成 

宿主葉上での R. polaris の子実体の形成時期と発達速度を明らかにするために、

野外環境下で定期的に R. polaris の子実体の大きさを計測した。測定は図 4-2 の地

点 C（78°55′34″N, 11°51′07″E）で行った。キョクチヤナギ上に形成され始めた子

実体 9 個体を対象に 2010 年 7 月 15 日から 8月 26 日までの計測期間中 3 日ごとに

同一個体の子実体の大きさを測定した。子実体の大きさは、キョクチヤナギの主

脈に平行方向の長さ（a）と垂直方向の長さ（b）をノギスで測定し（図 4-8）、子

実体を楕円とみなして式 4-2 を用いて葉の表面を覆う面積を測定し、9 個体の面積

の平均値±標準偏差を算出した。また、子実体形成と環境要因との関係を明らかに

するために、調査区周辺の温度（℃）と降水量（mm）および光合成光量子束密度

（PPFD）のデータを計測し、面積の増加量（mm2）との関係について解析を行っ

た。 

 

子実体の葉面積（mm2）＝（a/2）×（b/2）×π   （式 4-2） 

 

 

4-2-5 日本に生育する Rhytisma 属菌の生活史 

 R. polaris と温帯域に生育する Rhytisma 属菌の生活史を比較し、生活史の各過程
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における特徴を明らかにするため、日本国内に生育する Rhytisma 属菌の生活史に

関する調査を行った。調査は 2011 年 4 月から 2012 年 6 月まで、約 1 ヶ月ごとに

長野県上田市菅平高原および南佐久郡野辺山高原にて行った。調査種は、調査域

における野生のイヌコリヤナギ（Salix integra）とそれに寄生する Rhytisma sp.であ

る。調査内容は、イヌコリヤナギのフェノロジーの把握と Rhytisma sp. の雪解け

後からの子実体成熟過程およびヤナギ葉上での子実体の形成であり、調査方法は、

4-2-1、4-2-2（1-1）および 4-2-4 と同様である。 

 

 

 

4-3 結果 

4-3-1 キョクチヤナギのフェノロジー 

 キョクチヤナギの各個体のフェノロジーの観察結果は図 4-9 と表 4-3 に示した。

キョクチヤナギは展葉から約 8 日で花をつけ、雄花は雌花より平均 1.5 日ほど速く

花をつけた。さらに花期終了が展葉後約 16 日、開花後 1 週間であった。その後、

雌花は展葉後 25 日で結実した。展葉後およそ 43 日で紅葉し、その後 1 週間ほど

で落葉した。着葉期間は平均 50 日であった。また、別調査（4-2-2（1-1））で計測

した雪解けからヤナギの展葉までの期間は雪解け 7-10 日後であった。さらに、ヤ

ナギの花期終了の直後の時期以降に、一部の調査区において R. polaris の子実体が

形成され始めるのが観察された（図 4-9）。R. polaris に感染した個体とそれ以外の

個体で、その後のフェノロジー（紅葉と落葉）に有意な差は無かった（ t検定 P>0.05）。 
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4-3-2 子実体の成熟 

（1）野外環境における子実体成熟 

（1-1）雪解け後からの子実体成熟過程 

除雪時である雪解け 0 日目（6 月 22 日）において、子実体の内部で子のうが既

に形成され始めており、そのサイズは 56.0±10.9μm と成熟した子のうの 2 分の 1

程度の大きさであった（図 4-10A）。また、子のう中に子のう胞子は形成されてい

なかった。雪解け 8 日目（6 月 30 日）には子のう中に子のう胞子が形成されてい

るのが初めて観察された。この時、子のうのサイズは 103.6±9.8μm と成熟子のうと

変わらない大きさであったが、子のうに含まれる子のう胞子のサイズは

31.9±10.2μm と、成熟した子のう胞子の半分程度であり、発芽は確認できなかった

（図 4-10B）。また、子実体の外壁には既に亀裂が入っており、水分を吸収すると

開裂し、子実層が露出した。成熟した子のう胞子（図 4-10C）を保持した子実体が

初めて観察できたのは雪解け後 12 日目（7 月 4 日）であった。その後、最後の採

集日である雪解け後 24 日目（7 月 16 日）までに採集されたサンプル中には、毎回

成熟した子実体が確認できた。しかしながら、採集したサンプルが全て成熟して

いる日は、調査期間を通して一度もなかったため、成熟率自体が低いと考えられ

た。 

 

（1-2） 複数地点での子実体成熟率 

サンプリング地点における子実体の成熟段階を、表 4-4 に示した。まず成熟率Ⅰ

として成熟子実体数／全子実体数（成熟＋未成熟子実体数）を求めた。その結果、

7 月 13 日と 8 月 8 日の子実体成熟率Ⅰを比較すると両日間に有意な差は無かった

（p>0.05）。7月 13日の調査では、成熟率Ⅰが最も高かったのは地点 C（成熟率 73％）
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であり、最も低かったのは地点 D（成熟率 18％）であった。一方、8 月 8 日の調

査では成熟率Ⅰが最も高かったのは地点 B（成熟率 70％）であり、最も低かった

のは地点 C（成熟率 15％）であった。したがって、地点間の成熟率Ⅰには一定の

傾向は確認できなかった。 

採集した子実体の中には、子実体中に子のうの形成が見られないもの（子のう

未形成子実体）が多く存在していた。前の調査（1-1）では、雪解け直後の時点で

子実体中に子のうの形成が確認できている。正常な子実体が雪解けの時点で子の

うをある程度の大きさまで形成しているとすると、子のう未形成子実体は何らか

の原因により、雪解け前の時点で子実体を成熟させる能力が無いと考えられた。

そこで、雪解け後からの子実体成熟率を明らかにするため、子のう未形成子実体

を除いた成熟率（成熟率Ⅱ）を計算し、雪解け時点で成熟できる可能性があった

子実体が、雪解け後にどの程度成熟したかを推定した。その結果、8 月 8 日の地点

C 以外の全ての調査区で成熟率Ⅱは 50%以上となった。また、7 月 13 日と 8 月 8

日の子実体成熟率Ⅱに有意な差は無かった（p>0.05）。7 月 13 日の調査では、成熟

率Ⅱが最も高かったのは地点 A（成熟率 80％）であり、最も低かったのは地点 D

（成熟率 55％）であった。8 月 8 日の調査では成熟率Ⅱが最も高かったのは地点 A

（成熟率 90％）であり、最も低かったのは地点 C（成熟率 25％）であった（表 4-4）。 

 

（2）水分環境が子実体成熟に与える影響 

調査で設定した条件では、（A）自然乾燥状態や（B）湿潤状態では子実体の成

熟は認められず、（C）接水状態で培養した時のみ子実体の成熟が認められた。（C）

の条件で培養した際、子実体が成熟に必要な時間は約 5 日間（平均 108 時間）で

あった。 
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4-3-3 胞子の散布 

（1）野外実験における胞子散布 

（1-1）胞子散布量の日々変化 

降雨時と晴天時の胞子散布に関する調査では、雨天時 6 時間（6 月 28 日 12-18

時）の捕集胞子数は 84±26 個／cm2、晴天時 6 時間（6 月 29 日 12-18 時）の捕集胞

子数は 0 個／cm2となり、胞子は雨天時に散布されていることが明らかになった。 

胞子散布量の日々変化調査では、設置期間の降水量と捕集胞子数との間に強い

相関が認められた（単回帰分析 r=0.95, P<0.05）。特に調査期間中の 2 日間の降水

量が最も高かった 6 月 27-28 日では捕集胞子数は 140±50 個／cm2と計測期間中最

大となった（図 4-11）。その後、晴天日が続いたため、7 月 7-8 日を最後に 7 月 21-22

日まで胞子は捕集されなかったが、7 月 23-24 日の降雨で再び胞子の散布が確認で

きた。また、調査区内のヤナギ葉上に R. polaris の子実体の形成が最初に確認でき

たのは 7 月 15 日であった。 

また、調査区 6 区のヤナギ葉上に付着したと推定される総胞子数（総付着胞子

数）と感染葉数の間には有意な相関関係があった（単回帰分析 r=0.83 P<0.05）。 

 

（1-2）胞子の散布距離 

 対照区の捕集胞子数は感染落葉区に比べて著しく少なく（表 4-5）、感染落葉区

では 140±50 個／cm2の胞子が捕集された 6 月 27-28 日でも対照区における捕集胞

子数は 8±11 個／cm2であった。全感染落葉区の総捕集胞子数が 310±90 個／cm2、

感染率は 33.3±17.4%であったのに対し、対照区の総捕集胞子数は 18±13 個／cm2、

感染率は 0.8±1.1%であり、感染落葉区と対照区との間で総捕集胞子数と感染葉数

が有意に異なった（Student-t 検定 P>0.05）。また、各対照区とそれぞれの対照区
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から最も近い感染落葉群落までの距離は 60-460cm（平均 300cm）であった。この

距離と各対照区の総捕集胞子数の間には強い相関関係があった（単回帰分析 

r=0.86 P<0.05）。 

 

（2）水分環境が胞子散布に与える影響 

実験の結果、（C）接水状態で培養した場合に、子実体中から胞子が散布された。

成熟した子実体が接水状態におかれると、子実体が水を吸収していくにつれて、

外壁が亀裂部分から開き、子実層を露出する（図 4-12）。その状態で風や震動など

の刺激をきっかけとして、露出した子実層から空気中に胞子が霧状に散布される

様子が肉眼で確認できた。また、接水状態で培養した際に子実体が胞子を散布す

るまでに必要な時間は約 5-30 分であり、62％の子実体が水に接して 5 分以内に胞

子を散布するところが観察された（図 4-13）。さらに、吸水により開裂した子実体

を自然乾燥に置くと、子実体が水分を失うのに伴い、外壁が閉じ、胞子の散布は

停止した。その子実体を再度接水状態におくと、再び胞子の散布が確認できた。

接水状態以外の水分条件では子実体が開裂せず、胞子を散布することはなかった。 

 

（3）胞子の発芽実験 

実験の結果、胞子は浸水後 3 時間後には発芽が確認でき、その後発芽率は上昇

し、12 時間後には 80%の胞子が発芽した（表 4-6）。また、胞子の乾燥耐性の実験

では、自然乾燥状態に 9 日間置いた胞子では、浸水 12 時間後の発芽率が 59%であ

った（表 4-7）。 
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4-3-4 ヤナギ葉上での子実体形成 

 ヤナギ葉上において R. polaris の子実体が形成され始めるのは、ヤナギの花期終

了の直後であり、これはヤナギの展葉約 2 週間後にあたる（図 4-14）。その後、子

実体のサイズはおおよそ 1.5±1.0mm2/day と、ほとんど一定の速度で増加していっ

た（図 4-14）。調査期間中、日降水量（mm）、日積算温度（℃）および日射量（PPFD）

の積算値と子実体面積の増加量（mm2）と間には、いずれも有意な相関はなかっ

た（単回帰分析 P>0.05）。その後、ヤナギが紅葉すると子実体の成長は止まり、

ヤナギ落葉までの約 1 週間の間に面積の増加は認められなかった。これらの観察

結果より、子実体の形成期間は約 25 日間、面積の平均は 13.5±1.2 mm2となり、最

大時にはヤナギ葉の約 27%を占めるに至ることが明らかになった。 

 

4-3-5 日本に生育する Rhytisma 属菌の生活史 

 調査域において雪解けは 4 月下旬であり、イヌコリヤナギのフェノロジーは 5

月下旬に展葉、10 月下旬に紅葉し、11 月上旬に落葉した。着葉期間は約 6 ヶ月間

であった。一方、調査した Rhytisma sp.の生活史については図 4-15 にまとめた。イ

ヌコリヤナギに寄生する Rhytisma sp. は 4 月下旬の雪解けの直後には、子実体中

に子のうは観察されず、雪解け後から子実体の成熟が始まり、約 2 ヶ月後の 6 月

下旬に子実体の成熟が完了した。ヤナギ葉上における子実体形成が始まるのは 7

月下旬で、その後ヤナギが紅葉する 10 月下旬まで子実体は成長した。最終的な子

実体の大きさは 16.8±3.7（mm2）であった。 
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4-4 考察 

子実体成熟 

 子実体成熟における R. polaris の特徴的な点として、その子実体の成熟期間の短

さが挙げられる。これまでその生活史が報告されてきた Rhytisma 属菌は温帯から

亜寒帯域に分布するものであり、その子実体成熟は雪解けから初夏にかけての約 2

ヶ月間で行われている（Hsiang and Tian 2007）。それに対し、R. polaris は約 4 分の

1 の期間（雪解け約 2 週間）で子実体が成熟する。これはキョクチヤナギのフェノ

ロジーとその背景にある北極域の短い夏に適応した結果と考えられる。日本・長

野県で調査したイヌコリヤナギに寄生する Rhytisma 属菌の野外観察では、雪解け

直後の時点で子実体中に子のうの形成は確認できず、その後子実体中の子のうが

成熟するまでに、やはり約 2 ヶ月を要した。イヌコリヤナギの展葉は雪解け後 1

ヶ月以上経過してからであり、着葉期間はその後約 6 ヶ月間あるため、子実体の

成熟期間が 2 ヶ月であってもヤナギの生葉上での生育期間は十分に確保できる。

それに対し、キョクチヤナギは雪解け後 1 週間ほどで展葉を始め、展葉開始から

わずか 43 日で紅葉し、その 1 週間後には落葉する。R. polaris はヤナギの展葉から

紅葉までに、感染から子実体形成までを行わなければならず、生葉上での生育の

ための時間を確保するためには雪解け後の速やかな子実体成熟は必要不可欠であ

る。この早い成熟を可能にしているメカニズムについて詳しい調査は行っていな

いが、日本の Rhytisma sp. の子実体成熟は雪解け後に始まったのに対し、R. polaris

の子実体は雪解け直後の時点で成熟が途中まで進行していることが明らかとなっ

た。さらに、雪解け約 3 ヶ月前である 2012 年 3 月 21 日に時点で、子のうが成熟

時の半分程度の大きさにまで成長している段階にまで進んでいることが確認でき

ていることから、R. polaris は落葉から積雪前および積雪下で子実体の成熟を開



69 

始・進行させており、雪解け後の成熟期間を短縮していることが示唆された。 

子実体の成熟に液体の水が必要であることが明らかになった。これは子実体成

熟のために水分が必要であり、液体の水でなければ子実体が吸水できないためで

あると考えられる。他の Rhytisma 属菌で詳細な子実体の成熟を調査されている種

は R. acerinum と R. punctatum のみである（Jones 1925; Woo and Rartridge 1969; 

Duravetz and Morgan-Jones 1971）。これらの研究において、Rhytisma 属菌は湿潤な

環境で子実体の成熟が起こるとされている。また、他の先行研究でも、簡易的な

記載として子実体の成熟と水分環境との関係を示している（Oguchi 1989; Weber 

and Webster 2002; Hsiang and Tian 2007）。このため、子実体の成熟において水分を

必要とする特徴は Rhytisma 属菌の複数種で共通するものであると考えられる。 

 複数地点でサンプリングした子実体の成熟率調査において、子実体成熟率Ⅰは

50％以下であった。4-3-2 (1-1) の子実体成熟過程の調査でも、雪解け後 24 日目の

7 月 16 日で尚、未成熟の子実体は確認できたため、R. polaris の子実体成熟率は本

来それほど高くないと考えられた。特に、子実体中に子のうの形成が見られない

サンプルが全体の 32％含まれていた。先の記述のように、雪解け前の時点で子実

体中の子のうが発達しているのが順調に発達した子実体であるとすると、雪解け

の時点で子実体中に子のうが形成されていない個体は、雪解け前の段階で何らか

の理由によって発育不全となっていると考えられる。そして、野外環境下では、

そのような子のうの形成が始まらない子実体が多数存在していることが明らかに

なった。これらの雪解け前の時点で成熟が見込めない状態である子実体を除いた

子実体成熟率Ⅱは 60％以上となり、調査地ごとの成熟率Ⅱは、25-90%と大きな差

があった。これは、調査地点ごとの雪解け後の環境要因（特に水分環境）による

ものと予想されるが、調査地ごとの水分環境の違いについての調査は行っていな
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いため、この地域差が何によってもたらされるのかについての議論はこれ以上行

わない。子実体成熟Ⅰ、Ⅱともに、7 月 13 日と 8 月 8 日の成熟率の間に差が無か

ったことは、調査を行った 2012 年について言えば、子実体の成熟は 7 月 13 日以

降にはほとんど進んでいないことを示している。これは、2012 年 7 月 13 日には、

調査地全域で雪解けが終了していたこと、7 月 13 日から 8 月 8 日までの降水量が

少なかったことから、成熟に必要な水分供給が無かったことが原因として考えら

れる。また、ヤナギの着葉期間を考えた際、8 月 8 日以降に子実体が成熟しても、

その後の宿主葉上での子実体の形成のための時間が確保できないため、この時期

以降に成熟しても、以降の生活史の段階に繋がらないと考えられる。また、子実

体の越年、つまり本来成熟すべき年から一年を経ての成熟も難しい。8 月 8 日にサ

ンプリングされた子実体中では、成熟・未成熟のものに関わらず、子実体中に多

くのバクテリアが観察された。これらのバクテリアは、子実体内部の組織を分解

して増殖していた。したがって、未成熟子実体が翌年に成熟に達し、胞子を散布

できる可能性は低いと考えられる。 

 

胞子散布 

 胞子散布には子実体の成熟と同様に液体の水が必要であった。R. polaris の胞子

自体は空中に散布される風媒性であるが、散布のための前段階として子実体が吸

水することで外殻が開く必要があり、子実体の吸水には液体の水が必要であるた

めと考えられた。乾燥によって子実体が水分を失うと子実体の外殻は閉じるが、

その後吸水すると再び開放し、胞子を散布した。この吸水-乾燥による開閉と、そ

の際の胞子散布は他の Rhytisma 属菌種にも共通する特徴である（Jones 1925; 

Oguchi 1989; Weber and Webster 2002）。しかしながら、Rhytisma 属菌が吸水時に胞
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子を散布するメカニズムについては明らかになっていない。盤菌類のうち

Rhytisma 属を含む無弁子のうを持つ菌類は、図 4-16 に示したように、胞子の成熟

後、子のう中の浸透圧が上がり、子のう先端の孔から胞子が大気中へ放出される

と言われている（細矢 2008）。図 4-17 に示した R. polaris の胞子散布の仕組みは想

像の域を超えないが、Rhytisma 属菌の子実層は側糸と子のうが密に詰まった構造

をしているため、吸水による子実体基部の膨張や外殻が開く際の構造的な変化に

よって子実層に圧力が加わり、子のう内の液圧がうまれるのではないかと考えら

れる。 

野外環境中において、胞子が捕集されるのが雨天時に限られていたことは、室

内実験の結果と一致した。降雨中の胞子散布は、雨滴が子実体上を覆ってしまう

と空気中への胞子の散布が妨げられてしまのではないかと想像できる。しかし、

地面に無造作に転がっている子実体のちょうど真上に雨粒が落ち、そのまま雨滴

が子実体上を覆ってしまう確率は低いと考えられる。ただし、降雨環境下での胞

子散布は、雨滴の妨げにより散布範囲が限定され可能性はある。散布された胞子

は水に浸った状態に置くと、3-6 時間で約 7 割の胞子が発芽した。Jones（1925）は

R. acerinum について、胞子が発芽するためには水分が必要であることを示してい

る。ヤナギ葉上が濡れている雨天時に胞子を散布することは、胞子の発芽にとっ

ても効率的な仕組みと言える。 

調査期間の後半（7 月 23-26 日）では、降水量に対する散布量は少なくなった。

成熟した子実体が胞子散布を繰り返すうちに子実層中の胞子数が減少したことが

原因と考えられるが、一つの子実体が複数回胞子散布を行う際の散布胞子数の変

化を定量できていないため、詳細は不明である。また、胞子トラップ調査区内に

おいて、7 月 7 日から胞子の散布が確認できなかったこと、7 月 15 日からヤナギ
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上で子実体の形成が観察できたことから考えて、散布された R. polaris の胞子がヤ

ナギに感染し、子実体を作り始めるまでの期間（潜伏期間）は少なくとも 1 週間

以上であることが明らかになった。 

ヤナギの葉の大きさがおおよそ 50mm2であるとすると、感染落葉区のヤナギに

は、葉一枚につき約 150 個以上の胞子が付着すると推定される。しかしながら、

調査区の感染率（感染葉数／全葉数）の平均は 33%となった。この感染率の値は

調査域ではかなり高い方であるが、それでもヤナギ葉上に付着した胞子のうち感

染に成功し、子実体を形成した胞子は約 500 個に 1 個の割合となる。 

 対照区と感染落葉区との距離は約 3m であったにも関わらず、感染落葉区と対照

区の捕集胞子数に大きな違いがあったこと、対照区での捕集胞子数と対照区から

落葉までの距離に強い相間があったことは、R. polaris の胞子散布範囲が著しく狭

いことを示唆している。この特徴は、R. acerinum と R. punctatum を用いた室内実

験でも示されており（Jones 1925; Woo and Partridge 1969）、Rhytisma 属菌の胞子サ

イズが大きく重いことに原因があると考えられる。R. acerinum においても、宿主

植物の地面から葉までの高さ、50cm-500cm の間で低い場所の葉ほど感染率が高く

なることが示されている（Leith and Foeler 1987）。胞子の散布範囲が狭いことは R. 

polaris の分布範囲を制限する要因になると考えられ、実際に対照区内での感染率

は 3％未満であった。 

 

子実体形成 

子実体の成長は気温、降水量および日射量に影響を受けておらず、その成長は

ヤナギの紅葉と同時に止まった。ヤナギが落葉に向けて葉から茎などの貯蔵期間

へ養分を再吸収した結果が紅葉であるため、葉に栄養が無くなった時点で R. 
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polaris も成長できなくなったと考えられる。すなわち、野外環境下で R. polaris の

子実体形成を律速する要因は温湿度ではなく、ヤナギのフェノロジーであると示

唆された。 

R. polaris の子実体の形成期間は、日本に生育する Rhytisma 属菌の子実体形成期

間よりも著しく短かった。北極や高山のように生育期間が制限される地域に生育

する植物は、温帯産の同属種と比較して、雪解け後に速やかに開花、結実するこ

とが知られている（増沢 2009）。キョクチヤナギもまた、他の温帯域のヤナギ属

の他種と比べて著しく短いフェノロジーを持つ植物種である。長野県におけるイ

ヌコリヤナギの着葉期間は約 180 日であり、キョクチヤナギの着葉期間は約 50 日

であった。これに対し、日本に生育する Rhytisma 属菌の子実体の生育期間は約 70

日であり、R. polaris の生育期間は約 25 日であった。これはキョクチヤナギのフェ

ノロジーに R. polaris が適応した結果と考えられる。 

 

まとめ 

 以上に述べた本章での研究をまとめると、R. polaris の生活史の各段階とそれに

要する期間は図 4-18に示される。Rhytisma属菌は 1年間でその生活史を一巡させ、

次の世代につなげる。R. polaris の生活史も、葉上での子実体形成や雪解け後の子

実体成熟・胞子散布などの基本的な発育段階は他の Rhytisma 属菌のそれと同じで

あった。しかしながら、R. polaris の生活史と日本の Rhytisma sp.の生活史を比較す

ると、R. polaris は生活史の中で無雪期間に行われる各発育段階に割く時間が著し

く短く（図 4-15, 4-18）、北極の短い夏とキョクチヤナギの短い着葉期間に適応し

ていることが示された。ニーオルスンの無雪期間は 6 月末から 8 月末までの約 2

ヶ月であり、キョクチヤナギは雪解け後 1 週間で展葉が始まり、着葉期間は約 50
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日であった。R. polaris が雪解け後に子実体を成熟させ、胞子を散布するまでおよ

そ 2 週間が必要である。これは 2012 年の野外環境中での観察の結果であり、室内

実験から最適な水分条件においては最速で約 5 日間で成熟できると考えられる。

しかし、胞子の散布が有効であるのはヤナギの展葉後である雪解け 1 週間後から

であり、それよりも速い時期の胞子散布は感染する葉が未展葉であるため感染に

失敗する可能性が高い。その後感染して子実体の形成が始まるまでの期間（潜伏

期間）に 1 週間以上が必要となる。野外での観察から子実体の形成が始まる時期

はヤナギ花期終了後（展葉約 2 週間後）であり、子実体の形成に費やされる期間

は約 25 日間となる。R. polaris の子実体形成ヤナギが紅葉すると終了してしまうた

め、この期間の確保は本菌の生育に重要と考えられる。しかし、子実体の十分な

成長のためにこの期間が最低どのくらい必要かは検証できていない。子実体の大

きさと成熟率との間に相関は見出せていないため、翌年の子実体成熟のために必

要なことは単純にそのサイズの大きさだけではないと考えられる。特に未成熟子

実体の半分以上に及んだ子のう形成が見られなかった子実体は、雪解け前（さら

に言えば積雪前）の時点で何らかの原因があると考えられ、ヤナギ葉上での生育

が不完全であった可能性は大いに考えられる。子実体の形成についてはどの段階

で翌年成熟できるポテンシャルをもつのか今後も調査が必要である。 

 子実体成熟と胞子散布に対して水分環境が顕著に影響していることは、本菌の

生態的な特徴として重要な点である。子実体成熟は生活史における重要な過程で

あるが、ニーオルスンの僅かな降水量と成熟に与えられた時間はこれに強い制限

を与えているだろう。すなわち、R. polaris の生育には、制限された時間の中で子

実体成熟を可能にするための安定した水分供給が必要であり、それが可能である

水分環境の恵まれた場所はニーオルスンの中では限られていると考えられる。ま
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た、胞子散布の狭さは分布を制限する要因となるため、R. polaris は水分環境の恵

まれた狭い範囲に生育すると推測できる。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



図4-1. R. polarisの生活史における生育段階。本研究では、無雪期間
に行われる1から3の生育段階の調査を行った。

1．落葉上での
子実体成熟

2．胞子の散布
および感染

3．生葉上での
子実体形成

落葉 落葉キョクチヤナギ生葉

R. polaris
の子実体

4．越冬
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調査項目 実験場所 項目番号

キョクチヤナギのフェノロジー 野外 4-2-1

落葉上での
子実体成熟

雪解け後からの子実体成熟過程 野外 4-2-2 (1-1)

複数地点での子実体成熟率 野外 4-2-2 (1-2)

水分環境が子実体成熟に与える影響 室内 4-2-2 (2)

胞子の
散布・感染

胞子散布量の日々変化 野外 4-2-3 (1-1)

胞子の散布距離 野外 4-2-3 (1-2)

水分環境が胞子散布に与える影響 室内 4-2-3 (2)

胞子の発芽実験 室内 4-2-3 (3)

生葉上での
子実体形成

ヤナギ葉上での子実体形成 野外 4-2-4

表4-1. 4章において行ったR. polarisの生活史における各段階の調査項目。
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A
B

C

見出し番号 調査項目 調査地点 調査年

4-2-1 キョクチヤナギのフェノロジー D 2010

4-2-2 (1-1) 雪解け後からの子実体成熟過程 A 2012

4-2-2 (1-2) 複数地点での子実体成熟率 A, B, C, D 2012

4-2-3 野外環境中における胞子散布 A 2012

4-2-4 ヤナギ葉上での子実体形成 C 2010

D

図4-2. 4章の研究で調査を行った場所。

1km

×20m

×30m

×40m

表4-2. 図4-2に示した場所で行った調査内容。
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図4-3. キョクチヤナギフェノロジー調査区(A)。
群落より孤立したヤナギを一個体とした(B)。

A

B
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図4-4. 子実体の成熟過程に関する野外実験の様子。調査場所
（A）。積雪下から掘り出したヤナギ群落（B, C）

A

B

C
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(A)自然乾燥状態

図4-5. 子実体成熟に関する室内実験の条件。(A)自然乾燥状態、
(B)高湿度状態、(C)接水状態の条件で14日培養した。

(B)高湿度状態

(C)接水状態

90mmシャーレ

30mmシャーレ

乾燥したろ紙

水を含んだろ紙
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図4-6. 胞子散布の調査の様子（A）と設置した胞子トラップ（B）。

B

A

82



5 6

7 8 9 10 11

12 13 14 15 16 17

18 19 20 21 22

23 24 25 26 27 28

29 30 31 32 33

24mm

2.18mm

図4-7. 捕集した胞子の計測。カバーガラス24×24mm内の胞子を計測した。
なお、24×24mm 内の胞子の数が50個以下の場合、全ての胞子を計
測し、それ以上の場合は■の範囲の胞子数を計測し、単位面積あた
りの胞子数を推定した。

スライドガラスカバーガラス
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a （mm）

b （mm）

図4-8. 子実体の面積を算出するために長さを計測した場所。
（a）ヤナギの主脈に平行方向の長さ（b）ヤナギの
主脈に垂直方向の長さ
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0 1 4 7 10 13 16 19 22 25 28 31 34 37 40 43 46 49 52 55

雄株

No.1 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.2 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.3 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.4 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.5 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.6 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.7 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.8 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.9 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.10 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

雌株

No.11 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.12 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.13 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.14 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.15 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.16 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.17 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.18 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.19 展葉 開花 花期終了 紅葉 落葉

No.20 展葉 開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

展葉から各発育段階に至るまでの期間（日）

開花 花期終了 結実 紅葉 落葉

No.1 7 16 43 52

No.2 7 13 46 52

No.3 7 16 46 52

No.4 7 13 34 52

No.5 7 13 46 52

No.6 7 16 34 40

No.7 10 16 37 43

No.8 7 13 46 52

No.9 10 19 46 49

No.10 7 16 49 55

No.11 7 16 22 46 52

No.12 10 19 40 52

No.13 10 19 25 43 49

No.14 7 16 28 43 52

No.15 10 19 25 49 52

No.16 7 16 22 43 49

No.17 10 19 25 43 49

No.18 10 19 25 46 52

No.19 10 19 43 52

No.20 10 19 25 46 52

平均 8.4 16.6 24.6 43.5 50.5 

標準偏差 1.5 2.3 1.9 4.3 3.4 

展葉からの日数

図4-9. キョクチヤナギの展葉から落葉までの各発育段階の過程と日数。R. polarisの発
生が確認できた調査区は、番号を灰色に塗りつぶした。

表4-3. キョクチヤナギの展葉から各発育段階までの日数。
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図4-10. 採集した子実体で観察された雪解け後の子のうおよび子のう胞
子の成熟過程。(A)子のうのサイズが成熟時の半分ほどであり、
子のう中に胞子は未形成であった。(B)子のうのサイズは成熟時と
同等で、子のう中に胞子が形成され始めている。胞子のサイズは
成熟時の半分ほどであった。(C) 成熟した胞子を含む子のう。
Bar=50μm。

B

A

C
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調査地点 成熟

未成熟

未成熟合計 未成熟－未子のう
成熟率

胞子未成熟
子のう有
・未胞子

子のう
未形成 Ⅰ Ⅱ

A 24 6 0 3 9 6 0.73 0.80 

B 17 4 2 12 18 6 0.49 0.74 

C 12 4 4 12 20 8 0.38 0.60 

D 6 1 4 22 27 5 0.18 0.55 

合計 59 15 10 49 74 25

平均 0.44 0.67 

表4-4. 7月13日と8月8日における各サンプリング地点における子実体成熟段階。

調査地点 成熟

未成熟

未成熟合計 未成熟－未子のう
成熟率

胞子未成熟
子のう有
・未胞子

子のう
未形成 Ⅰ Ⅱ

A 18 2 0 12 14 2 0.56 0.90 

B 23 4 4 2 10 8 0.70 0.74 

C 5 6 9 14 29 15 0.15 0.25 

D 15 1 7 8 16 8 0.48 0.65 

合計 61 13 20 36 69 33

平均 0.47 0.64 

7月13日

8月8日
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図4-11. 6月24日－7月28日における2日ごとの降水量および
感染落葉区と対照区の捕集胞子数。
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感染落葉区

落葉数 感染葉数 全葉数 感染率 総捕集胞子数 総付着胞子数

1 5 24 95 25.3 237 11274 

2 7 50 120 41.7 412 24715 

3 13 39 136 28.7 332 22604 

4 21 6 56 10.7 352 9850 

5 36 98 157 62.4 362 28389 

6 25 33 107 30.8 170 9079 

平均 18 42 111 33.3 311 17652 

標準偏差 12 31 17 17.4 90 8541

表4-5. 胞子トラップを設置した各区の落葉数、感染葉数、全葉数、感染率、総捕集
胞子数、総付着胞子数（6月24日－7月30日）。

対照区

落葉数 感染葉数 全葉数 感染率 総捕集胞子数 総付着胞子数
感染落葉群落まで

の距離（cm）

1 0 0 157 0.0 31 2426 280

2 0 0 120 0.0 19 1125 180

3 0 4 146 2.7 36 2649 60

4 0 2 219 0.9 7 760 460

5 0 0 151 0.0 9 642 350

6 0 2 157 1.3 6 436 460

平均 0 1 158 0.8 18 1340 298

標準偏差 0 2 33 1.1 13 957 159
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5mm5mm

図4-12. 落葉上で成熟した子実体。乾燥時（A）と吸水時（B）

図4-13. 成熟した子実体を接水状態においた際に子実層
が露出するまでの時間。

62%
15%

15%

8%
10-15分

A B

0-5分

5-10分

25-30分
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サンプル番号
発芽率

3時間後 6時間後 9時間後 12時間後

1 0.30 0.77 0.77 0.81 

2 0.44 0.85 0.86 0.88 

3 0.41 0.54 0.70 0.72 

平均値 0.39 0.72 0.72 0.80 

標準偏差 0.07 0.16 0.16 0.08 

サンプル番号
発芽率

※対照 1日後 3日後 6日後 9日後

1 0.82 0.34 0.63 0.69 0.55 

2 0.88 0.48 0.34 0.71 0.63 

3 0.63 0.83 0.76 0.58 0.61 

平均 0.79 0.55 0.59 0.66 0.59 

標準偏差 0.13 0.25 0.22 0.07 0.04 

表4-6. 各浸水時間後の発芽率

表4-7. 各乾燥時間後の胞子の発芽率。※対照は乾燥させずに発芽率を計測。
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図4-14. キョクチヤナギの葉齢に伴うヤナギ葉面積およびR. polarisの
子実体面積の変化。
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雪解け

根雪

落葉

紅葉

新葉
(展葉後約1ヶ月)

2ヶ月

1ヶ月3ヶ月

1ヶ月

1ヶ月

4ヶ月

成熟

胞子散布

子実体形成開始

子実体形成
終了

成熟開始

感染

･･･各生育段階に要する期間

･･･Rhytisma sp.の生活史における生育段階

図4-15. 日本に生育するRhytisma sp. の生活史における各生育段階と
それに要する期間

4月下旬

6月下旬

7月下旬

10月下旬
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図4-16. 子のう胞子が射出される仕組み（細矢 2008 より）。

吸水により子座部が膨張

子実層に側圧がかかる

図4-17. R. polarisの子実体開裂時に胞子散布が起こる仕組み
の想像図。
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雪解け

根雪

落葉

紅葉

新葉
(展葉後約1週間)

2週間

1週間

4週間

1週間

4週間

9ヶ月

成熟

胞子散布

子実体形成
確認

子実体形成
終了

成熟途中

感染

･･･R. polarisの生活史における生育段階

図4-18. R. polaris生活史における各生育段階とそれに要する期間

･･･各生育段階に要する期間
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第 5 章 宿主への影響 

 

5-1 背景と目的 

Rhytisma 属菌を含む絶対寄生菌は生きた植物に寄生し、その組織を分解する能力

を発達させてきた。その結果、宿主植物に変形や枯死などの生理的な悪影響を及ぼ

す場合も多い。特に真菌類はウイルスや細菌などと比較して、植物の病原となる種

数が多く、植物の生育にさまざまな障害を及ぼす。自然環境下においても寄生菌が

樹木植物生育や繁殖の大きな阻害要因となり、群落単位での影響を与える場合も報

告されている（佐橋 2004; 大園 2011）。ツンドラ生態系において、植物寄生菌が宿

主植物に与える影響を調べた研究は少ないが、やはり植物寄生菌が植物個体や群落

の生育に影響を及ぼすことが示されている（Tojo and Nishitani 2005; Tojo and 

Newsham 2012）。しかしながら、Rhytisma 属菌のような絶対寄生菌にとって、宿主

植物の存続は自身を存続させるために必要である。寄生菌が宿主に強い悪影響を与

え、宿主の適応度を下げてしまえば、その宿主に依存する寄生菌の適応度も低下し

てしまいかねないからである。特にツンドラ生態系では、低温、短い生育期間、乾

燥、貧栄養といった環境が植物の分布や現存量を強く制限している。このような条

件下で寄生菌が植物に与える影響は、植物の生育をますます厳しいものとする可能

性があり、その影響が植物の適応度を大きく下げる場合には、それは寄生菌自身の

適応度にも跳ね返ってくるだろう。2、3、4 章では、スピッツベルゲン島のキョク

チヤナギに寄生する Rhytisma 属菌の特徴を分類学的な視点と生態学的な視点から

示してきた。その結果、R. polaris は、これまで報告されてきた Rhytisma 属菌とは大

きく異なった分類学的・生態学的特徴をもっており、その特徴は厳しい北極の環境

とそこに生育する宿主植物に適応した結果、獲得されたものと考えられる。そして、
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北極環境中に生きる脆弱な宿主植物に対して R. polaris が与える影響についても、

本菌がツンドラ生態系で生存するための適応的な特徴があると考えられた。 

Rhytisma 属菌が植物の生葉上に子実体を形成する現象は、その特徴的な病徴から

黒紋病という植物の病気として認識されているものの、植物の落葉を早める、枯死

させるといった顕著な悪影響を及ぼすことは報告されていない。そして、Rhytisma

属の菌類が宿主植物に及ぼす生理学的な影響を定量的に示した研究はこれまでに

無い。本研究では、宿主の光合成と栄養分に対して、R. polaris が与える影響につい

て注目した。植物にとって光合成は空気中の二酸化炭素を固定し、有機化合物を作

り出すための重要な機能であり、寄生菌がそれに及ぼす影響はその植物個体の生存

を大きく左右する可能性がある。また、キョクチヤナギのように生態系における主

要な生産者の役割を果たす種の生産量に対して R. polaris が及ぼす影響は北極生態

系システムを考える上でも重要となり得る。一方、寄生菌である R. polaris はキョク

チヤナギから様々な栄養分を吸収し、自らの生命活動に使用している。本章では、

ヤナギから R. polaris への炭素と窒素の移動について明らかにすることを目指した。

炭素は、生物の構成元素としては酸素と並び最も多く、構造組織の形成に必要不可

欠な元素である（Taiz and Zeiger 2004）。さらに、北極域の土壌環境は植物にとって

貧栄養状態であると言われており、中でも植物の生命維持のために重要な元素であ

る窒素化合物は欠乏状態であることが示されている（Yoshitake et al. 2007）。そこで

本章では R. polaris がキョクチヤナギに与える影響について明らかにするため、（1）

光合成活性および生産量への影響と、（2）ヤナギの炭素・窒素の損失量の影響から

評価することを目的とした。 
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5-2 方法 

5-2-1 光合成活性および生産量への影響 

 光合成生産は植物の物質生産能力の基本となる重要な機能である。R. polaris の感

染がキョクチヤナギの光合成生産にどのような影響を与えるかを明らかにするた

めに、本菌がキョクチヤナギの光合成活性に与える影響を測定した。また、この結

果と Muraoka et al.（2002）のキョクチヤナギの生産量推定モデル式を用いて、キョ

クチヤナギの葉一枚あたりの生産量と R. polaris の感染によって失われる生産量を

推定した。 

 

（1）光合成活性への影響 

（1-1）光合成活性の測定方法 

 R. polaris がキョクチヤナギの光合成活性に与える影響を明らかにするために

Portable pulse-amplitude modulated fluorometer（PAM-2100, Heinz Walz GMBH, Effeltrich, 

Germany）を用いてキョクチヤナギの最大電子伝達速度（rETRmax）測定し、これを

光合成活性の指標とした。電子伝達速度（rETR）とは、ある光条件下における、ク

ロロフィルの光化学系Ⅱから発光する蛍光収率から求められる値である。PAM-2100

を用いた測定では、光化学系Ⅱからの蛍光を測定し、光化学系Ⅱを通る電子伝達の

実効量子収率：（F’m－F）/F’m を求めている。クロロフィルは吸収した光エネルギ

ーを電子伝達、最終的には二酸化炭素固定に使用する。吸収した光エネルギーの中

で、二酸化炭素固定に使われなかったエネルギーはたいてい熱として、ごくわずか

に光として放出される。この光をクロロフィル蛍光と呼び、これを測定することに

より、光合成活性の指標としている。 

全ての測定において、実験毎に図 5-1 の地点 A からキョクチヤナギ群落を土壌ご
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とブロック状（20×20cm）に掘り出して使用した。掘り出した際の根への傷害など

の攪乱の影響を考慮し、掘り出したブロックはプラスチックトレイにのせたまま野

外環境で 3 日間静置した後、実験室に持ちこみ、光合成活性の計測を行った（図 5-

2）。計測の際は、ブロックごとに暗黒下で 60 分間暗順化させた後、計測する葉以外

を暗幕で覆い、個葉ごとに計測した（図 5-2）。経時的な計測実験に使用したヤナギ

ブロックは、計測時以外はトレイにのせたまま水を十分に与えながら、屋外に置い

た。PAM-2100 の操作には、Win-control（Heinz Walz GMBH, Effeltrich, Germany） を

用い、相対電子伝達速度（rETR）を以下の式として表した（McMinn and Hegseth 2004）。 

 

rETR =（F’m－F）/F’m × PAR  （式 5-1） 

 

F'm：最大蛍光強度 

F：ある強さの光を当てた時の蛍光強度 

PAR：光合成有効放射（μmol quanta m-2 s-1） 

 

各個葉には 6 段階の照射強度の光（0, 253, 406, 636, 913, 1480 μmol photons m-2 s-1 

of photon flux density PAR）を 180 秒間隔で計測した。計測の間、温度と二酸化炭素

濃度は操作せず、野外環境下と同じとした。得られたデータを基に、以下の回帰式

から計測した葉の最大電子伝達速度（rETRmax）を算出した（Eilers and Peeters 1988; 

Zonneveld 1998; Ban et al. 2006）。 

 

rETR = PAR/（aPAR2+bPAR+c）   （式 5-2） 

rETRmax = [b+2（ac）0.5]-1     （式 5-3） 
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a、b、c は適合曲線を描いた際の回帰係数である。 

以下、（1-2）から（1-4）の調査において PAM-2100 を用いて行った 3 つの実験にお

ける光合成活性は全て同様の方法で測定している。また、これらの実験は全て 2010

年の 7 月から 8 月にかけて行った。さらに、3 つの実験ごとに異なるヤナギブロッ

クを使用している。 

 

（1-2）感染葉とその対葉の光合成活性 

 R. polaris がヤナギの光合成活性に与える影響を明らかにするために、2010 年 7 月

25 日（採取後 8 日目）に、感染葉、病徴の認められない感染葉対葉の光合成活性の

計測を行った。3 つの感染ブロックからそれぞれ 3 枚ずつ、計 9 枚の感染葉を選び、

感染葉（図 5-3B）とその対葉（図 5-3C）の光合成活性を計測した。また対照実験と

して、3 つの非感染葉ブロックの非感染葉（図 5-3A）9 枚の光合成活性を測定した。 

 

（1-3）感染葉の病徴部・非病徴部の光合成活性 

R. polaris 感染葉において、病徴部と非病徴部の光合成活性を明らかにするために、

8 月 3 日に感染葉の病徴部（図 5-3D）と非病徴部（図 5-3E）のそれぞれの光合成活

性を計測した。感染ブロック感染計測の際は、病徴部を計測する場合は非病徴部を

黒い布で覆い、非病徴部を計測する場合は病徴部を黒い布で覆って計測した（図 5-

2E）。また対照実験として、感染ブロックを採取した場所の付近から非感染葉ブロッ

クを採取し、その非感染葉（図 5-3A）の光合成活性を測定した。 
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（1-4）感染葉の光合成活性の経時変化 

R. polaris の感染によってヤナギの光合成活性がどのように経時変化するかを明

らかにするために、R. polaris の子実体が形成され始めた感染葉と非感染葉の光合成

活性を経時的に測定した。感染ブロックと、その近くの非感染ブロックを 3 つずつ

採取した。それぞれの感染ブロックから感染葉（図 5-3B）をそれぞれ 3 枚ずつ計 9

枚選び、それらの葉の光合成活性を 7 月 17 日から 8 月 6 日まで 3 日ごとに計測し

た。また、対照実験として非感染ブロックの非感染葉（図 5-3A）を感染葉と同様に

9 枚選び、光合成活性を計測した。蛍光活性の計測と同時に測定した感染葉と非感

染葉の病徴部の大きさと葉の長径と短径を計測した（図 5-4）。キョクチヤナギの面

積は式 5-5 を用いて算出した。R. polaris の子実体面積は、子実体のヤナギ葉の主脈

方向の長さ（a, mm）と直交方向の長さ（b, mm）を計測した後、以下の式から面積

を求めた。 

 

R. polaris の子実体部面積（mm2）＝（a/2）×（b/2）×π        （式 5-4） 

キョクチヤナギの葉面積（mm2）＝（葉の長径/2）×（葉の短径/2）×π  （式 5-5） 

 

（1-5）感染葉の形態観察 

 感染による形態的な影響を観察するため、感染葉の病徴部と非病徴部について顕

微鏡に形態観察を行った。R. polaris の子実体が形成されたヤナギ生葉を採集し、垂

直方向の切片を作成した。実体顕微鏡（Nikon, SMZ1500）と光学顕微鏡（Nikon, Eclipse 

E600）を用いて、無作為に抽出した感染葉 30 サンプルの病徴部と非病徴部につい

て観察を行った。 
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（2）生産量への影響 

（2-1）葉齢に伴うキョクチヤナギ光合成活性の変化 

 モデルによる生産量推定のためにキョクチヤナギの葉齢に伴う光合成活性の変

化と葉面積の変化を明らかにした。ヤナギ展葉直後の 2010 年 7 月 17 日から落葉し

た 8 月 24 日までの光合成活性を 3 日ごとに計測した。展葉開始直後の健全なヤナ

ギ群落から 3 つのブロックを切り取り、ブロックからそれぞれ 3 枚ずつ非感染葉を

選んで測定に用いた。また測定の際は、個葉の長径（mm）と短径（mm）を同時に

計測し（図 5-4）、式 5-5 から葉面積を求めた。 

 

（2-2）モデルを用いた生産量への影響の推定 

R. polaris の感染がキョクチヤナギの個葉あたりの純生産量に与える影響を明ら

かにするために、Muraoka et al.（2002）のモデルに基づいて、展葉から落葉までの

感染葉と非感染葉の純生産量の推定を行った。先に行った葉齢に伴う光合成活性の

調査（5 章 2-1（2-2）参照）において、キョクチヤナギの光合成活性が葉齢 40 日目

で検出限界以下となったことから、今回のモデル式におけるキョクチヤナギの葉の

寿命を 40 日間とした。葉の純光合成生産量（Pn）は、葉齢、光および温度に対する

光合成（Relative Amax）および温度に対する呼吸（Rleaf）の応答の回帰式から計算さ

れる。光と温度のデータは 2002 年のものを使用した。モデル式は以下に示す。 

 

光飽和状態における葉齢 X 日の葉の最大光合成速度: Amax  （CO2 μmol m-2 s-1）  

葉齢 10 日目まで：Amax = -1.5279 + 3.611X – 0.22908X 2  

葉齢 11 日目から 43 日目まで：Amax = 18.797 – 9.3768 logX  
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温度 Tｌにおける相対的な Amax（Relative Amax） 

        Relative Amax = 0.2184 + 0.10427Tｌ– 0.0035854Tｌ2 

温度 TIにおける呼吸速度: Rleaf（CO2 μmol m-2 s-1）  

        Rleaf = 0.44246exp（0.10011Tl）  

温度 TIにおける純光合成速度: Agmax（CO2 μmol m-2 s-1）  

Agmax = Amax  + Rleaf 

 

ある入射光量子密度 I における光合成速度 A（Thornley 1976）。 

𝐴 =  
𝛼𝐼 + 𝐴𝑔 𝑚𝑎𝑥 – √𝛼𝐼 + 4𝜃𝛼𝐼𝐴𝑔 𝑚𝑎𝑥 

2𝜃
 − 𝑅 

光-光合成曲線の初期勾配 α = 0.06 

光-光合成曲線の曲度 θ = 0.8  

 

これをもとに、計測したキョクチヤナギの葉面積と R. polaris の子実体面積の変

化を考慮し、感染葉と非感染葉の 1 時間当たりの純光合成生産量を以下の式で示す。 

 

キョクチヤナギの葉面積 （葉齢 9 日目まで）= 葉齢×0.1×39×10-6 （m2） 

キョクチヤナギの葉面積 （葉齢 10 日目から 43 日目まで）= 39×10-6 （m2） 

R. polaris の子実体面積 = 10.583×0.039782^EXP（-0.1217×（葉齢-11））×10-6 （m2） 

 

健全葉 1 枚当たり 1 時間当たりの純生産量 Psalix（CO2 μmol leaf-1 h-1）  

= A×キョクチヤナギの葉面積 ×（60×60） 

R. polaris 感染によって失われた 1 時間当たりの純生産量 Ptar（CO2 μmol tar-1 h-1）  

= A×R. polaris の子実体面積×（60×60） 
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感染葉の 1 時間当たりの純生産量 Pinf （CO2 μmol leaf-1 h-1）= Psalix - Ptar 

 

観察の結果にもとづき、R. polaris の感染によってキョクチヤナギの着葉期間は変

化しない、ヤナギの葉面積は葉齢 10 日目から変化しない、葉齢 12 日目に R. polaris

の子実体形成が始まると仮定し、感染葉と非感染葉の純生産量を推定した。 

 

5-2-2 炭素・窒素量への影響 

感染によるヤナギの炭素・窒素量への影響を明らかにすることを目的に、キョク

チヤナギの葉と R. polaris の子実体の炭素・窒素含有量を測定し、キョクチヤナギか

ら吸収され R. polaris の子実体として固定された炭素・窒素量を明らかにした。サン

プルは 2012 年に採集したものを用いた。キョクチヤナギの葉は展葉直後の 7 月 1 日

から落葉直前の 8 月 15 日まで 3 日間隔で非感染葉のみを採集し、R. polaris の子実

体は 8 月 15 日に落葉直前の葉に付着しているものを採集した。全てのサンプルは

葉齢を揃えるために同じ群落から採集した。炭素・窒素量の測定には、キョクチヤ

ナギの葉を各採集日ごとに 3 枚ずつ、R. polaris の子実体を 6 個用いた。全てのサン

プルは採集後、撮影した画像から画像処理ソフトウェア Image J（National Institutes of 

health、Bethesda, MD, USA）を用いて、ヤナギ葉と R. polaris 子実体の面積を求めた。

その後、凍結乾燥機（Freeze Dryer FDU-810, Eyela Co. Ltd., Tokyo, Japan）を用いて

乾燥させ、電子天秤（Mettler Toledo Inc., Columbus, OH）を用いて乾燥重量を計測し

た。炭素・窒素量測定の際はサンプルをカッターで約半分に分割し、半分を保存用

とし、半分を分析用として乾燥重量を計測後、NC アナライザー（Sumigraph NC 

Analyzer NC-220F; Sumika Chemical Analysis Service, Ltd, Osaka, Japan）を用いて炭

素・窒素量を測定した。 
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5-3 結果 

5-3-1 光合成活性および生産量への影響 

（1）光合成活性への影響 

（1-1）感染葉とその対葉の光合成活性 

 感染葉（図 5-3B）と感染葉の対葉（図 5-3C）の最大光合成活性はそれぞれ 65.2±15.4

と 72.1±22.8 であり、どちらの値も非感染葉（図 5-3A）の値（67.4±10.2）と有意な

差は無かった（Student t-test, p>0.05）。 

 

（1-2）感染葉の病徴部・非病徴部の光合成活性 

感染葉の病徴部（図 5-3D）の光合成活性は測定限界以下であった。それに対して、

非病徴部（図 5-3E）の最大光合成活性は 90.7±23.0 であり、非感染葉（図 5-3A）の

値（89.3±15.3）と有意な差は認められなかった（Student t-test, p>0.05）。 

 

（1-3）感染葉の光合成活性の経時変化 

 図 5-5 が示すように、計測期間中において R. polaris 感染葉と非感染葉の光合成活

性は時間とともに直線的に低下し、計測期間中、両者の光合成活性の間に有意な差

は見られなかった（Student t-test, p>0.05）。また、計測期間中にヤナギの葉面積は有

意に増加しなかったが（t 検定 P>0.05）、R. polaris の子実体は成長した（図 5-5）。 

 

（1-4）感染葉の形態観察 

病徴部の断面を観察すると、子実体に挟まれたヤナギ葉部の組織は黄変し、枯死

していた（図 5-6C）。さらに、この部分には子実体の基部を構成する角・円形菌糸

組織の形成が観察できた。反対に、非病徴部は葉緑体を保持していることが確認で
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き、菌糸の侵入による組織の破壊も見られなかった（図 5-6D）。 

 

（2）生産量への影響 

（2-1）葉齢に伴うキョクチヤナギ光合成活性の変化 

展葉したキョクチヤナギの葉の rETRmax は時間の経過に伴って増加していき、

葉齢 13-22 日でピークを迎え、その後徐々に下降し、葉齢 40 日目で検出限界以下と

なった（図 5-7）。葉面積は rETRmax と同様に葉齢 11 日目までは増加し、12 日目以

降は増加が止まった（図 5-7）。 

 

（2-2）モデルを用いた生産量への影響の推定（図 5-8） 

 光合成活性に与える影響の結果（5-3-1（1-2）参照）により、感染葉の非病徴部と

健全葉の光合成活性には有意な差が無かったことから、感染葉の非病徴部は健全葉

と比較して光合成活性の低下はなく、健全葉と同等の光合成生産が行われていると

考えられた。反対に感染葉の病徴部に関しては光合成活性が検出限界以下であった

ため、光合成生産は行われていないと考えられた。加えて、5-3-1（1-3）の結果から、

R. polaris の子実体（病徴部）が成長しても、非病徴部の光合成活性へ影響を及ぼさ

ないと判断された。以上のことから、モデルを用いた光合成生産量の推定において、

R. polaris の影響を考慮する際には、R. polaris の子実体に覆われている部分（病徴

部）の葉の光合成生産が 0 になり、それ以外の部分では光合成生産に影響はないと

仮定し、子実体の成長を考慮して純生産量の推定を行った。その結果、キョクチヤ

ナギの健全葉では着葉期間中の純生産量は 449.2 CO2 μmol leaf-1となった。それに対

し、R. polaris 感染によって失われる純生産量は 39.3 CO2 μmol leaf-1となり、感染葉

は非感染葉に比べて感染後から落葉までの期間は約 12%、全着葉期間の生産量では、
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約 9%の純生産量が減少すると推定された。 

 

5-3-2 炭素・窒素量への影響 

ヤナギの窒素含有量（N mg／mg leaf）は展葉直後に最大値をとり、その後葉齢に

伴って低下し、落葉直前に最小値になった（図 5-9A）。また、ヤナギの葉齢に伴う

葉面積の増加も考慮したヤナギの葉一枚あたりの窒素量の推定値は葉齢 19 日目（7

月 19 日）で最大値（0.092±0.019mg）をとり、8 月 15 日（葉齢 45 日目）に最小値

（0.003±0.007mg）となった（図 5-9B）。一方、R. polaris の子実体の窒素含有量は

0.006±0.002（mg／mg tar）であり、子実体一個あたりの窒素量は 0.049±0.008mg と

推定された（図 5-9A、B）。 

ヤナギの炭素含有量（C mg／mg leaf）は窒素含有量と同様に展葉直後に最大値を

とり、その後葉齢に伴って低下し、落葉直前に最小値になった（図 5-10A）。ヤナギ

の葉齢に伴う葉面積の増加も考慮したヤナギの葉一枚あたりの炭素量の推定値は

葉齢 24 日目で最大値（1.73±0.25mg）を示し、葉齢 45 日目に 1.32±0.14mg となった

（図 5-10B）。一方、R. polaris の子実体の炭素含有量は 0.451±0.002（mg／mg tar）

であり、子実体一個あたりの炭素量は 5.21±0.66mg と推定された（図 5-10A、B）。 

 

 

 

5-4 考察 

光合成活性への影響 

本研究において光合成活性の指標としている rETR は PAM-2100 によって計測さ

れる（F’m－F）/F’m から算出している（式 5-1）。（F’m－F）/F’m は葉緑体の行う光
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合成反応における光化学系Ⅱの最大量子収率を表しているため、（F’m－F）/F’m は

計測面積や葉緑体量に関わらず、葉緑体が健全であれば変化しない。つまり、感染

葉を計測した際に非感染葉と光合成活性が有意な差が無かった結果は、感染葉にお

いても非病徴部に残っているクロロフィルは健全であることを示唆している。これ

は非病徴部の光合成活性が健全葉の光合成活性の間に有意な差が無かったことと

も一致する。病徴部の光合成活性は検出限界以下であったため、感染葉の光合成活

性は、ちょうど健全葉の一部に暗幕（子実体）を被せられている状態と言える。ま

た、感染葉と健全葉の光合成活性はともに葉齢の増加に伴い低下したが、計測期間

中に両者の間に有意な差はなかった。これは、R. polaris の子実体が成長しても、非

病徴部の光合成活性へ影響を及ぼさないことを示唆している。つまり、R. polaris が

感染することで、子実体に覆われた範囲の光合成活性は無くなり、それ以外の範囲

は全く影響を受けない、そしてそれは子実体が成長しても変わらないことが明らか

になった。また、感染葉の対葉の光合成活性は健全葉と有意な差が無かったことか

ら、感染葉の対葉の光合成活動に対しても R. polaris の感染による影響はないと考

えられた。 

病徴部の光合成活性が検出限界以下であったことは、病徴部の葉の組織が黄変し

枯死している形態観察での結果と一致した。同時に、非病徴部は葉緑体を保持して

いることが確認でき、菌糸の侵入による組織の破壊は見られなかった。これは、感

染葉の非病徴部が健全葉と同程度の光合成活性を維持していたことを支持する結

果であった。これらことは、R. polaris が感染しても病徴部以外では葉緑体がダメー

ジを受けないことを示唆している。Berger et al.（2004）は Botrytis cinerea（灰色カビ

病菌）がトマトの葉に感染した際、葉の光合成活性が病徴部とそのごく近縁で低下

するものの、それ以外の光合成活性には影響を与えないことを示している。しかし
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ながら、この現象が植物の防衛応答によるものか寄生菌側の病原性の度合いに基づ

くものなのかについては明らかになっていない（Berger et al. 2007）。また、寄生菌

の感染によって、病徴が現れる前の段階から光合成活性に影響を与えることも一部

の宿主-寄生菌間で知られているが（Bonfig et al. 2006）、今回の調査において、R. 

polaris が感染から子実体形成までの潜伏期間にキョクチヤナギの光合成活性に及

ぼす影響については計測していないため、潜伏期間中の光合成への影響は評価でき

ていない。 

 

葉齢に伴うキョクチヤナギ光合成活性の変化と生産量への影響 

キョクチヤナギの光合成活性が展葉直後から葉齢に伴って増加したのは、植物全

般にみられる現象であり、葉の成長に伴って組織中の葉緑体が肥大化し、グラナが

発達、クロロフィル含有量が増加したためであると考えられる（巽  1999）。その後、

キョクチヤナギは花期の終了（展葉 24 日目）を境に、光合成活性の低下が始まる。

この光合成活性の低下も、多くの植物でみられる現象であり、光合成器官の材料で

ある窒素などの物質が、葉の加齢に伴い根や茎へ再吸収されると同時にチラコイド

の破壊や葉緑体の縮小が起こる結果と考えられている（巽 1999）。葉齢に伴う窒素

含有量の変化（図 5-9）において、葉齢 20 日前後を最大にして窒素含有量の低下が

見られることは、ヤナギ葉の光合成活性の低下と一致した。 

 モデルによって推定されたヤナギの光合成生産量は、展葉後急速に増大したが

（図 5-8）、これは展葉後の光合成活性の増加と葉面積の増加を反映した結果である。

その後、光合成活性の低下と葉面積増加が止まることで一日あたりの生産量は減少

する。この時期、R. polaris はヤナギの葉に子実体を形成し始め、子実体による被覆

によってヤナギの光合成生産は損失を受け始める。しかし、R. polaris の子実体は発
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生から落葉までヤナギ葉を平均 18%被覆していたのに対し、純生産量の損失は 9%

と低い値に抑えられている。この理由は、ヤナギの光合成生産量の大部分は R. 

polaris の子実体の形成前および発生初期に集中しているためである。  

キョクチヤナギの生産量の推定に用いた Muraoka et al.（2002）のモデルは、呼吸

測定やバイオマス増加量を考慮している。しかしながら、今回のモデルによる評価

は、光合成活性のみを指標にして、R. polaris の感染がキョクチヤナギの葉一枚あた

りの光合成生産量に与える影響を評価しているため、R. polaris の呼吸や感染による

ヤナギのバイオマス変化の測定は行っていない。光合成活性の影響以外の原因でヤ

ナギの生産量に対して R. polaris が何らかの影響を与えている可能性もあると考え

られるため、より正確なモデルの構築のためには、今後はこれらの影響についても

評価する必要がある。 

 

窒素・炭素量への影響 

 ヤナギの健全葉の一枚当たりの窒素含有量（mg/leaf）が展葉 15-24 日後で最大と

なったことは、この時期に葉面積が最大値に到達することと光合成活性が最大値を

とることに関係していると考えられる。また、窒素含有量（N mg/mg leaf）は落葉直

前に急激に低下したが、これはヤナギが葉を落とす前に葉の窒素を茎や根といった

貯蔵器官に転流しているためであると考えられる。窒素の転流は落葉樹に一般に起

こることが知られており、ヤナギの落葉直前の窒素含有量 0.0034±0.0036（mg/mg leaf） 

は、他種のそれと同等の値であった（Berg et al. 1997）。一方、ヤナギの炭素含有量

（C mg/mg leaf）は、展葉直後が最も高い値をとり、徐々に低下していくという窒素

含有量と同様の傾向を示した。しかし、窒素で見られたような落葉直前の顕著な減

少は見られなかった。炭素は窒素と違い、細胞壁など構造組織の主要構成要素であ
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るため、窒素のように葉に含まれていた大部分が転流されるような現象が起こらな

いことがこの理由と考えられる。 

 R. polaris の子実体の窒素・炭素含有量（mg/mg tar）は炭素含有量に対して窒素含

有量が低く、CN 比は 126±33 となった。菌類の一般的な CN 比は、糸状体であれば

9-10 とされているので、これは非常に高い値である。一般に CN 比が 40 以上であれ

ば、難分解性とされる。LeRoy et al. (2011) では、R. punctatum が宿主であるヒロハ

カエデ（Acer macrophyllum）のリターの分解を遅らせることが示されている。R. 

polaris の子実体は落葉後、翌年の子実体成熟および胞子散布まで他の腐性分解者か

ら子実体の中に含まれる胞子を守る必要があるため、このような高い CN 比である

ことが考えられる。さらに、R. polaris の子実体はヤナギ葉面から大きく隆起してい

ることによって、面積当たりの体積が非常に大きくなる。これによって、R. polaris

の子実体の平均面積は 13.5mm2 とヤナギ葉の 4 分の 1 程度であるにもかかわらず、

子実体 1 個あたりの炭素量はヤナギ葉の一枚あたりに含まれる炭素量の最大値の約

3 倍、窒素量は最大値の約 0.8 倍の値をとった。 

 先述のとおり、ヤナギは窒素を落葉直前に転流させる。極域は一般的に土壌の窒

素含有量が少なく、窒素欠乏状態であるため、窒素転流はヤナギの生存にとって重

要だと考えられる。しかしながら、R. polaris に感染されたヤナギは本来転流により

回収される予定であった窒素を子実体へ吸収され、落葉と共に失ってしまう。感染

葉が失う窒素量（R. polaris に吸収される窒素量）：0.007mg は、健全葉が失う窒素量

（落葉によって失う窒素量）：0.001mg と比較して、7 倍も大きくなることが明らか

になった。したがって、感染率 10%の群落は非感染群落と比較して、窒素を 1.7 倍

失うことになり、ヤナギの器官間での物質の移動に R. polaris が大きな影響を及ぼ

していることを示す。 
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生産量の推定から、葉面積が 39mm2の感染葉が着葉期間中に純生産する炭素量は

4.92mg となり、感染葉が失う炭素量の推定値である 5.21mg とほぼ同等の値であっ

た。この 5.21mg には、R. polaris の呼吸により空気中に放出された炭素は含まれて

いないため、感染葉におけるキョクチヤナギと R. polaris の間での炭素量の収支は

以下のように表すことができる。 

 

感染葉の炭素量の収支 ＝ 感染葉の純生産量（4.92mg）－｛R. polaris の子実体の炭

素量（5.21mg）＋ R. polaris の呼吸量（X mg）｝ 

 

つまり、炭素収支で考えると、ヤナギが R. polaris に感染された場合、感染葉で生産

された炭素と同等からそれ以上の損失を受けることになる。さらに、葉を形成する

ために投資した炭素量を考慮すると、R. polaris の感染率が高いヤナギ群落では、R. 

polaris の感染がキョクチヤナギの炭素収支に大きな負の影響を与えることが示唆

された。 

本研究では、R. polaris の呼吸量やヤナギの窒素増加量を計測していないため、土

壌－キョクチヤナギ－R. polaris の間の最終的な炭素・窒素収支については明らかに

できていない。しかしながら、ニーオルスンにおけるキョクチヤナギの優占度や一

次生産能力を考慮した際には、R. polaris が本生態系の物質循環に大きな影響を及ぼ

す可能性はある。北極域の物質循環における本菌の影響や役割については今後明ら

かにしていく必要がある。   



A

B

見出し番号 調査項目 調査地点 調査年

5-2-1 (1) 光合成活性への影響 A 2010

5-2-1 (2) 生産量への影響 B 2010

5-2-3 窒素・炭素量への影響 C 2012

図5-1. 5章における調査を行った場所。

C

1km

×20m

×30m

×40m

表5-1. 図5-1で示した場所で行った調査内容。
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図5-2. 光合成活性計測用のヤナギブロック（A）光合成活性計測の様子
（B, C, D）タール感染部のみの計測時（E）

BA

C D

E
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感染ブロック非感染ブロック

B: 感染葉 C: 感染葉対葉(非感染)A: 非感染葉

D: 病徴部 E: 非病徴部

感染個体非感染個体

感染葉

図5-3. 光合成活性の測定の各実験に用いたキョクチ
ヤナギ葉部およびR. polarisの子実体部

実験番号と実験名 測定した部分 測定日

(1-2) 感染葉とその対葉の光合成活性
A: 非感染葉
B: 感染葉
C: 感染葉対葉(非感染)

7月25日

(1-3)感染葉の病徴部・非病徴部の光合成活性
A: 非感染葉
D: 病徴部
E: 非病徴部

8月3日

(1-4)感染葉の光合成活性の経時変化
A: 非感染葉
B: 感染葉

病徴出現（葉齢約12

日目）から落葉まで

(2-1) 葉齢に伴うキョクチヤナギ光合成活性の変化 A: 非感染葉 葉齢0日から落葉まで

表5-1. 図5-3に示したキョクチヤナギ葉部およびR. polarisの子実体部を用いた各実験
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図5-4. キョクチヤナギ葉面積とR. poarisの子実体面積を算出するために計測
した長さ。ヤナギは葉の長さと幅を計測し、子実体の面積は、a：ヤ
ナギの主脈に平行方向の長さとb：ヤナギの主脈に垂直方向の長さを
計測し、楕円の式から算出した。

長さ（mm）

幅 （mm）

a（mm）

b（mm）
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図5-5.    キョクチヤナギの葉齢に伴うR. polaris感染葉と非感染葉
のrETRmax（光合成活性）の変化および子実体面積の変化。
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図5-6. 感染葉の断面写真（A, B）。感染部には菌糸が進入し、葉
の組織が枯死しているが（C）、非感染部は葉緑体を保持
している（D）。

A B

C D
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図5-9. キョクチヤナギの葉の窒素含有量変化と落葉直前のR. polaris子実体の
窒素含有量（A）とそこから推定したヤナギ葉一枚当たりの窒素量変
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図5-10. キョクチヤナギの葉の炭素含有量変化と落葉直前のR. polaris子実体の
炭素含有量（A）とそこから推定したヤナギ葉一枚当たりの炭素量変
化とR. polarisの子実体1個あたりの炭素量（B）。
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第 6 章 総合考察 

 

本研究において、スピッツベルゲン島内で採取したキョクチヤナギに寄生する

Rhytisma 属菌は形態学的および分子学的特徴ともに既報種と異なっていたため、

新種・Rhytisma polaris と報告した（Masumoto et al. 2013）。本章では、本菌の生活

史に沿って、R. polaris がいかにして北極の環境とキョクチヤナギの生態に適応し、

寄生活動を行っているかについて総合的に考察する（図 6-1）。 

図 6-1 A で示すように、本菌は雪解け後から子実体成熟完了までの期間が温帯域

の近縁種と比較して著しく短い。4 章における R. polaris の子実体の成熟に関する

調査では、子実体は雪解け直後の時点で既に成熟途中であり、融雪前から子実体

成熟に向けた子のうの形成がはじまっていることが示された。実際、ニーオルス

ンの約 200km 南に位置するホーンスンドにおいて、2013 年の夏に形成された子実

体をその年の 9 月中旬に採取して観察したところ、子のうが形成されはじめてい

た（Data not shown）。したがって、子実体成熟が開始する時期は、前年のヤナギの

落葉から根雪までの期間であることが示唆された。いつ成熟が進行しているのか

についての詳細な調査は行っていないが、2 つの可能性が考えられる。ひとつは、

積雪期間中のような氷点下のときには、成熟の進行は休止している場合、もうひ

とつは、積雪下の低温下においても成熟を進行させていることである。Hoshino et 

al. (2003) は、スピッツベルゲン島から分離した担子菌類の Typhula ishikariensis が

不凍タンパクを生成し、低温下でも生育が可能であることを報告している。R. 

polaris が同様の機構を有していれば、積雪下の低温でも子実体成熟を進行させる

ことが可能であろう。一方、日本に生育する Rhytisma 属菌では、融雪後にならな

いと子実体成熟に向けた子のう形成は始まらない。これらのことは、R. polaris と
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日本の Rythisma 属菌における子実体成熟開始のシグナルが異なることを示唆して

おり、R. polaris の本性質は、本菌が着葉期間の短いキョクチヤナギに寄生し、生

育するために獲得したものと考えられる。 

一方、子実体が成熟するためには液体の水の供給が必要であることが本研究か

ら明らかになった。他の Rhytisma 属菌の子実体成熟にとっても水分環境は重要で

あることが示されており（ Jones 1925; Woo and Partridge 1969; Duravetz and 

Morgan-Jones 1971）、この特徴は R. polaris にも共通していた。ニーオルスンにお

ける液体の水の供給源は、氷河から溶け出た水により形成された河川のような例

を除けば、降雨と雪解け水の 2 つが考えられる。ツンドラ気候に分類されるニー

オルスンでは、夏期の降雨量は少なくかつ年変動が極めて大きい（図 3-8）。図 6-2

では、過去 10 年間の 6 月 15 日から 7 月 15 日までの降雨量の積算値と 0.5 mm 以

上降雨が記録された日数を示している。6 月 15 日は雪解け日であるが場所によっ

て雪解け日はさらに遅い。7 月 15 日はヤナギの落葉時期を考慮した子実体成熟完

了の最終期限である。ヤナギのフェノロジーを考慮すると、子実体の成熟に与え

られた期間は約 2 週間である。したがって、子実体が成熟のために得られる降雨

量は、実際にはこの 1 ヶ月間のうちの約 2 週間の降雨量となる。本研究結果から、

子実体が成熟するためには雪解け後 5 日間程度水分が供給されている必要がある

（4 章 3-1（2）参照）。そのため、2005 年や 2010 年のような降雨の少ない年では、

子実体が成熟可能な水分は降雨のみでは賄えない（図 6-2）。一年で生活史を完結

させる必要のある R. polaris が、重要な発育段階である子実体成熟を不安定な降雨

による水分供給のみに依存して生育するのは不可能と考えられた。したがって、

子実体の成熟を毎年安定して行うためには、降雨以外の安定的な水分供給、具体

的には雪解け水の利用が重要であると考えられる。融雪水が集積する場所は、雪
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解け後の一定期間は安定した水分供給が望めるため、R. polaris の子実体成熟にと

って適した環境であると考えられる。逆に言うと、そのような場所でのみ毎年の

子実体成熟が可能であり、3 章で示したように、R. polaris の発生が緩斜面で雪解

け水が滞留するような場所に制限されていると考えられた。 

本研究では、R. polaris の分布を制限すると考えられる要因がもう一つ明らかに

なった。それは胞子の散布範囲である（図 6-1 B）。胞子トラップを用いた実験で

は、胞子散布は感染源（去年の感染葉）から数 m の範囲に集中しており、この特

徴も毎年同じ場所のヤナギに R. polaris の感染が集中する原因と考えられた。成熟

し胞子散布を行える子実体の周囲は水分環境が恵まれていることを考慮すると、

子実体周囲へ胞子を集中的に散布することは、次世代を残す上で合理的である。

一方、3 章のライントランセクト調査結果によると、R. polaris は集中分布してい

る場所以外においても、感染率は低いものの広く発生していることが確認されて

いる。これらの子実体は、数少ない比較的遠距離に散布された胞子が感染に成功

した結果と考えられる。ヤナギ生葉に一旦感染してしまえば水は強い制限要因と

はならないため、子実体の形成は可能となる。しかし、子実体の形成された場所

が融雪水の集積する場所でなければ、翌年子実体は成熟できず、胞子の散布を行

えないため、次世代は生育できる可能性が著しく低くなる。ただそ、降雨の多い

年では、先述のように本来の分布域からはぐれ、例年であれば水分環境の影響で

成熟に至らない子実体が、成熟に至たり、胞子を散布できる。実際、2013 年のよ

うな著しく降雨量の多い年では、例年であれば感染率が 0%に近い場所でも R. 

polaris の感染が多くみられた（表 3-1）。したがって、R. polaris は降水量の多い年

にその分布を拡大させ、その中で水分環境の適した場所に行き着いた個体が生残

するという様式を繰り返しながら、分布を広げていると推察される。 
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本研究の調査では、胞子散布は降雨時のみに限られていた。この理由として、

本研究を行った調査値では、子実体成熟後に雪解け水が供給されなかったことが

考えられる。より水分環境の良い場所であれば、子実体の成熟後も雪解け水の供

給によって胞子散布が晴天時にも行われているかも知れない。胞子の発芽には水

が必要であるため、晴天時に散布された胞子はヤナギ葉上に到達しても、直ちに

発芽することはできないだろう。しかし、胞子の発芽実験では、自然乾燥状態に

置かれた胞子は、9 日後でも浸水後 12 時間の発芽率が約 6 割と、乾燥に対してあ

る程度の耐性を有していることが明らかとなった。この乾燥耐性により、晴天時

に胞子が散布された場合でも、胞子はヤナギ葉上で待機し、次の降雨時に感染可

能と考えられる。 

R. polaris のヤナギ生葉上での子実体形成は（図 6-1 C）、日本の Rhytisma 属と比

較して短期間のうちに行われていた。これは R. polaris がキョクチヤナギの短い着

葉期間に適応した結果と考えられる。北極域や高山域のように生育期間が短い地

域に生育する植物種は、温帯産の同種や近縁種と比較して、雪解け後に速やかに

開花、結実することが知られている（増澤  2009）。例えば、ツリフネソウ属

（Impatiens）の一部の種は、幼形成熟を伴う一種の性成熟過程の縮小によって、

成長開始後の比較的早い時期に開花・結実し、短い期間で成長を成し遂げること

ができる（Akiyama et al. 1991）。そして、その短い生育期間への適応のための早期

の成熟は、それらの植物の体サイズの矮小化に繋がっていると考えられている（秋

山 1997）。キョクチヤナギもまた、他の温帯域のヤナギ属と比較して生育期間が

著しく短く、矮小化した植物種である。日本国内の調査では、長野県におけるイ

ヌコリヤナギの着葉期間は約 180 日、それに寄生する Rhytisma sp. の生育期間は

約 90 ヶ月であったのに対し、キョクチヤナギの着葉期間は約 50 日、R. polaris の
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生育期間は約 30 日であった（図 4-15、図 6-3）。すなわち、R. polaris の子実体形

成期間は、キョクチヤナギのフェノロジーに影響されて温帯産の他種よりもやは

り短くなっていた。一方で、日本の Rhytisma sp.と R. polaris の子実体面積は 16.8 

mm2 と 13.5 mm2 と大きな違いは見られなかった。これは、R. polaris が日本の

Rhytisma 属菌と比較して 2 倍以上の速度で宿主上での子実体形成を行っていたか

らである（図 6-3）。したがって、R. polaris の子実体は小型化ではなく、成長速度

を早めることで温帯産の Rhytisma 属菌と近い子実体の大きさを維持したまま、宿

主植物の短い生育期間に適応していることが示された。このように、宿主植物が

矮小化するのに対し、その寄生菌の子実体の大きさがほとんど変化しない現象は、

キョクチヤナギのサビ病菌など他の植物寄生菌で見られるが（増本  未発表）、そ

の普遍性や生理・生態学的意義については不明であるため、今後のさらなる研究

が必要である。 

本研究では調査を行わなかったが、寄生菌生活史の重要な段階である「感染」

について考察する（図 6-1 D）。感染の段階は、寄生者と宿主植物の生理的な相互

作用が盛んであり、寄生者が感染する力と宿主がそれに抵抗する力が働いている。

胞子散布実験では、ヤナギの葉上に到達した胞子のうち子実体形成にまで至った

ものは 500 個に 1 個ほどと推定された。したがって、環境からの制限と宿主植物

の抵抗性が機能した結果、胞子が子実体の形成にまで至る確率は 500 分の 1 にな

ると考えられる。Rhytisma の感染経路としては、胞子から発芽した菌糸が気孔や

細胞間隙から植物組織中に侵入することや表皮細胞を破壊して侵入することが考

えられる。植物体に侵入した後、菌糸は植物の抵抗性を抑制しながら増殖してい

く必要がある。例えば、R. polaris の子実体成長速度が温帯域の近縁種と比較して

速いのは、植物の抵抗性を抑制する力が強く働いた結果なのかもしれない。一方、
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宿主植物側の抵抗性は、寄生者の感染の有無に関係なく植物がもともと備えてい

る静的抵抗性と、寄生者の感染行動の開始後に植物が活性化させる動的抵抗性に

分けることができる（大木 2007）。また、この 2 種の抵抗性の中で、細胞壁の硬

質化などの構造的抵抗性と抗菌物質の生成などの化学的抵抗性がある。Rhytsima

属菌の分類・記載文には、「生葉上の子実体の周囲は黄色く縁取られている。」と

する特徴の記載がよく見られる（Cannon and Minter 1986; Wang et al. 2009; Hou et al. 

2010）。これは、宿主植物側の動的抵抗性・構造的抵抗反応のひとつである過敏感

細胞死が起こっている可能性を示唆している。これは、病原菌の周囲の植物細胞

を宿主側が自死させることで、寄生菌のそれ以上の拡大を防ごうとする抵抗性反

応として知られている（久能ほか 1998; 大木 2007）。R. polaris においても、特に

形成初期の子実体の周囲には、うっすらと黄色い縁取りが見える。このため、キ

ョクチヤナギが過敏感細胞死を起こしている可能性はあるが、R. polaris の子実体

面積は宿主の紅葉までほぼ一定の速度で増加するため、この抵抗性反応が有効に

働いているかは不明である。感染のメカニズムやそれに影響する環境要因は感染

率を大きく左右するため、R. polaris がキョクチヤナギの個体群動態に及ぼす影響

を明らかにするためにも今後研究の発展が期待される。 

宿主への影響に関する調査（図 6-1 E）では、R. polaris はキョクチヤナギの光合

成生産には大きな影響を与えないが、感染部以外からも栄養分を吸収しているこ

とが明らかになった。先述したように R. polaris は毎年同じ場所のヤナギに感染す

るため、単年の光合成生産に与える影響は小さくても、その場所のヤナギ個体へ

の負担は年を経て大きくなることが考えられる。そこで、長期間に及ぶ感染の影

響を評価するため、3 章で行ったヤナギのシュート数と R. polaris の感染シュート

数の経年変化のデータ（表 3-1）を用いて以下の解析を行った。調査グループ A、
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B、C のシュート感染率（感染シュート数／全シュート数）は 2008、2010、2012

年においてグループ間に有意な差があり、その感染率は A、B、C の順に高かった

（表 3-1, 3 章 3-3-3）。そこで、この 4 年間の感染率の高低がヤナギに及ぼす影響を

評価するため、3 グループにおける各調査年の平均シュート感染率と 2008 年から

2010 年のヤナギのシュート数の増減の関係を図 6-4 に示した。もし、R. polaris の

継続的な感染がヤナギのシュート数に負の影響を及ぼすとすれば、A グループの

ヤナギのシュート数は B、C グループと比較して減少傾向を示すと予想されたが、

3 グループ間で有意な差は認められなかった（図 6-4）。したがって、R. polaris の

感染は、経年的に見ても、シュート数を減少させるような影響を及ぼしていない

ことが示唆された。このように R. polaris が宿主植物に与える影響が大きくないこ

とで、本菌が毎年同じ場所のヤナギ個体に感染し、生育することを可能にしてい

ると考えられた。 

寄生者が宿主に与える影響については、進化的適応の原理から考えて、病原性

を次第に減少させ、穏やかな共生関係を結ぶ方向に向かうという考え方が古くか

ら受け入れられてきた（Smith 1934; Swellengrebel 1940）。しかし、最近になってこ

れに異を唱える考え方を示した理論的研究・実験的研究も多く見受けられる。例

えば、Ewald（1994）は、病原性の進化には病原体の生活史と感染様式が関係して

いるとする「病原体の適応悪性仮説」（adaptive severity hypothesis for pathogens）を

発表している。鼻風邪を引き起こすライノウイルスなどのように、感染に直接的

な接触を必要とする場合は、病原体が他の宿主に感染するために宿主が十分に活

動的である必要がある。この場合は、病原体の悪性は低くなる方向へ進化した方

が適応的と言える。一方、マラリアのように、病原体を伝播するベクター（マラ

リアの場合は蚊）が存在するような場合は、宿主が動けなくなっても、寄生者の
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適応度に影響は無い。むしろ重い病気の症状で宿主が弱って動けない方が媒介す

る蚊が吸血行為を行いやすくなり、病原性が高くなる方向に進化する方が適応的

と言える。また、動物非媒介性の寄主の中でも、宿主体外で長期間生存が可能な

寄主の悪性は高い傾向にあると考えられている（Ewald 1987, 1994）。これは、宿主

体外で長期間生存できる寄主ならば、宿主に動けないほどの影響を与えても、次

の宿主が来るのを待つことができるためである。このように、寄生者の感染様式

と宿主に与える悪性はトレードオフの関係が成り立っていると考えられる。 

以上に挙げたのは、人や昆虫の寄生者についての研究結果であるが、植物寄生

菌が宿主植物に対して大小様々な影響を与えている現状を鑑みれば、植物寄生菌

の生態と宿主への影響の間にもこのような関係性は存在していると予想される。

そこで、R. polaris の生態と宿主への影響について以下のように考えた。植物は動

物と違い、その場所を動くことがないので、宿主の移動は望めない。この場合、

媒介者を持たない R. polaris の悪性は小さくなることが適応的である。また、R. 

polaris の胞子や子実体は、前年に形成されたものが翌夏に成熟するが、形成 2 年

後の子実体中から発芽可能な胞子は確認できなかったことから、子実体や胞子で

長期間生存し、感染機会を伺うことも考えにくい。そして、子実体が成熟できる

場所は雪解け水を利用できる場所に限定され、子のう胞子の散布範囲が狭い結果、

本菌は毎年限られた場所の同じヤナギ個体に感染し生育する。以上を考慮すると、

本菌の宿主への影響は小さい方へと進化する方がより適応的であると考えられる。

一方、宿主のバイオマスが小さいことは、R. polaris の宿主に与える影響を相対的

に大きくするかもしれない。先述のように、キョクチヤナギは、温帯域に分布す

る他のヤナギ種と比較して、著しく矮小化しているにも関わらず、R. polaris の子

実体の大きさは他の温帯のヤナギに寄生する Rhytisma 属菌のそれと大きく異なら
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ない。すなわち、R. polaris は相対的に大きな子実体を形成しながらも、宿主に大

きな影響を与えない。本菌が、このような二律背反的な 2 つの性質をどのように

実現させているのかについて解明するには、北極と温帯それぞれのヤナギと

Rhytisma 属菌の相互作用について今後さらに調査する必要がある。 

北極域は近年の地球温暖化現象が最も顕著であるとされ（IPCC 2007）、それが

生態系に及ぼす影響が懸念されている。特に、生育種やその遺伝的多様性が失わ

れる恐れがあるため、それらの地理的分布範囲や遺伝的多様性を評価することの

重要性が指摘されている（Hampe and Petit 2005）。調査を行ったスピッツベルゲン

島があるスバールバル諸島では、171 種の維管束植物種が報告されている（Rønning 

1996）。それに対し、スバールバル諸島内で報告されている 578 種の菌類のうち少

なくとも 176 種は植物寄生菌であり（Tojo et al. 2013）、1 種の植物に対し 1 種以上

の植物寄生菌が存在している計算になる。しかしながら、これらの寄生菌に関す

る研究は、簡易的な報告がカタログとしてまとめられているにとどまっており、

詳細な種の記載や遺伝的特徴といった基本的な知見でさえ一部の種でしか明らか

になっていない。これは、スバールバル諸島に限らず、北極域に生育する植物寄

生菌について言える。例えば、スピッツベルゲン島で最も目につく寄生菌の一つ

であるキョクチヤナギの Rhytisma 属菌でさえ新種であったことは、正確な分類学

的な位置づけすらなされていない北極域の植物寄生菌の現状を示していると同時

に、未だ報告されていない北極域に特異的に生育している植物寄生菌が数多く存

在していることも想起させる。今後は北極域の寄生菌について、詳細な形態デー

タや塩基配列データに基づいた同定・分類が必要である。 

今後の温暖化によって、R. polaris がどのような影響を受けるかに関しては、本

研究ではその生態と温度の関係についてほとんど調査を行っていないため議論す
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ることはできない。一方、温暖化による水分環境の変化は R. polaris の生態に大き

な影響を与える可能性がある。北極域における今後の気候の変動予測では、夏期

の降雨量が増加し、冬期の積雪量も大きくなると予想されている（Houghton et al. 

1996; Saha et al. 2006;）。降雨量や積雪量が増えれば、子実体の成熟に必要な水が供

給される場所が増え、R. polaris の分布範囲が広がることが考えられる。実際に、

夏の降水量が多かった 2013 年の感染率は著しく高かった。R. polaris の感染率の変

化がキョクチヤナギ個体群の動態に影響を与え、その影響が生態系の多様性に及

ぶことも起こりうる。今後の北極域の温暖化に伴って、北極生態系がどのように

変化するかを解明する上でも、本菌の生態およびキョクチヤナギに与える影響に

ついてさらなる研究が必要である。 
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図6-3. R. polarisとRhytisma sp. (日本)の子実体形成速度。横軸の
子実体形成日は子実体が形成され始めた日からの日数を
表している。
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