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研究成果の概要（和文）： 
雪腐病菌は好冷性あるいは耐冷性の牧草，冬作物および針葉樹実生に対して積雪下，病原性を
示す菌類の総称である．本研究では雪腐病菌の種多様性，生理的および生化学的性質の解明を
行った．その結果，低温耐性は，雪腐病菌の地理分布に関して重要な因子であることを明らか
にした．これは雪腐病菌が積雪下，菌糸伸長を行うためであり，この結果，低温下で活性を示
す酵素を生産する．担子菌に属する雪腐病菌は，細胞外に不凍タンパク質を分泌し，これによ
り細胞外の環境を生育に適した未凍結状態を維持するものと考えた．子嚢菌に属する雪腐病菌
Sclerotinia borealis は，凍結状態での増殖が未凍結状態に比較して早く，このため不凍タンパ
ク質の生産は認められなかった．この性質は本菌の有する浸透圧耐性によることを明らかにし
た．これらの結果から，雪腐病菌は分類群毎に異なる環境適応戦略を有することを明らかにし
た． 
 
研究成果の概要（英文）： 
Snow molds are psychrophilic or psychrotrophic fungal pathogens of forage crops, winter 
cereals, and conifer seedlings. These fungi can grow and attack dormant plants at low 
temperatures under snow cover. In this study, we surveyed the biodiversity and 
physiological and biochemical characteristics of snow molds that belong to various taxa. 
Cold tolerance is one of the important factors related to their geographic distribution, 
because snow molds develop mycelia under snow cover and because they should produce intra- 
and extracellular enzymes active at low temperatures for growth and infection. 
Basidiomycetous snow molds produce extracellular antifreeze proteins. Their 
physiological significance is to keep the extracellular environment unfrozen. The 
psychrophilic ascomycete Sclerotia borealis shows normal mycelial growth under frozen 
conditions, which is faster than that on unfrozen media at optimal growth temperature. 
This fungus does not produce extracellular antifreeze proteins, but osmotic stress 
tolerance enables the fungus to grow at subzero temperatures. In conclusion, different 
taxa of snow molds have different strategies to adapt under snow cover.  
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１．研究開始当初の背景 
雪腐病菌は，積雪環境下で越冬性作物に対し
て病原性を示す糸状菌の総称である．これら
雪腐病菌は，積雪環境への適応性の差から好
冷菌（20℃以上では増殖不可能）と耐冷菌
（20℃以上でも増殖可能）に大別される．本
研究の主な研究対象である低温性担子菌 イ
シカリガマホタケ（Typhula ishikariensis）
は植物病原菌であるため病徴を生じ，さらに
菌核とよばれる直径数 mm の「キノコの種」
を形成することから，採集地での個体識別が
可能である．また，担子胞子が短命であるた
め風媒等によって分散することが無く，主に
菌糸の栄養増殖によって，その分布を拡大し
ているとされる．このため一般の微生物とは
異なり，遺伝的多型が多く存在し，生息地に
適応した亜種を生じ易いとされる． 
本菌は，形態および交配型から生物種Ⅰお

よび生物種Ⅱと呼ばれる亜種に大別され，本
菌の交配型は研究室で簡単に再現できる．本
菌は日本・旧ソ連圏・スカンジナビア諸国・
北米など北半球に広く分布するとされ，研究
代表者らは，これまでに雪腐病菌の未報告地
域であるシベリアやほとんど農業の行われ
ていない北極圏での雪腐病菌分布調査を行
い，多くの調査地で本菌を含む雪腐病菌の存
在を確認した．日本・北欧（ノルウェー・ア
イスランド）・北米では生物種ⅠおよびⅡ双
方の分布が確認されているが，ユーラシア全
体で見ると生物種Ⅱの分布は不連続であり，
日本・サハリン・カムチャッカでは，生物種
II を容易に採取できるが，シベリア東部ブリ
ヤート共和国（バイカル湖東部）以西では生
物種Ⅰのみしか採取できなかった．再び生物
種Ⅱが採取されるのは，ノルウェー山岳地域
である． 
研究代表者らは先に示したユーラシアの

菌株について形態交配型に加え DNA配列（ITS
領域を使用）の比較によって，北極圏では新
たな亜種（便宜的に生物種Ⅲと仮称）の存在
を明らかにした．生物種Ⅲは北極圏で高頻度
に分離され，これは他の亜種に比較して高い
凍結耐性を有することによる． 
イシカリガマホタケでは交配型の異なる

３種の亜種（生物種Ⅰ，ⅡおよびⅢ）が同一
種内に存在し，担子胞子の形態や宿主特異性
を考慮すると生物種Ⅰから生物種Ⅱ，Ⅲへの
種内分化が現在進行していると推定される．
また，現在の本菌の分布域の大部分は最終氷
河期に氷床に覆われていたことを考慮する
と，本菌は最終氷河期以降に急速に分布を拡
大したものと解釈できる．生物種Ⅰから生物

種Ⅱ，Ⅲへの種内分化が，いつ・どこで生じ
たのか？どの様な隔離機構によるものか？
全く判っていない．これまでの調査結果から，
ユーラシア大陸で３種の亜種が共存する地
域はロシア極東（カムチャッカ）のみである．
しかし、カムチャッカ生物種Ⅲの生理的性質
は，生物種Ⅲの基準種となるノルウェー北部
の菌株とは大きく異なっていた 
 
２．研究の目的 
雪腐病菌未見地域において菌類調査を行な
い，この研究結果を含む北半球全域の菌核形
成能を有する雪腐病菌分布マップの作成と
菌株カルチャーコレクション確立する．さら
に作成したカルチャーコレクションの環境
適応能の解析を進め，どのような環境要因が
種内分化の引金となったのか明らかにする．
また，菌株の既知遺伝子マーカーおよび環境
適応に関与する遺伝子をマーカーとする分
子系統解析を行い，雪腐病菌の北半球での拡
散および種内分化機構に関する議論する． 
 
３．研究の方法 

（1）低温性担子菌の収集：雪腐病菌採取の

ための野外調査は，融雪直後に行なうことが

効果的である．雪腐病菌未見の地域にて標本

採集および菌株分離を行なう．採集した菌株

は生育至適温度などの基本的な性質および

交配用菌株との交配試験によって遺伝型の

決定を行なう．また菌株が極めて特殊な遺伝

型と推定される場合，人工条件下において子

実体形成を行ない，本菌分類の指標となる形

態形質（子実体・担子胞子）の観察や担子胞

子より調整した一核菌糸を用いた遺伝型の

詳細解析をおこなう． 

（2）低温性担子菌の環境適応能：採集した

菌株について生息地での適応に重要と考え

られる要素（凍結／融解に対する耐性，不凍

タンパク質生産能，凍結培地上での増殖能な

ど）について検討を行ない，国内外の同一遺

伝型に属する菌株あるいは別の分類群に属

する雪腐病菌との比較から環境適応能を評

価する．この結果を踏まえて種内分化の要因

となる環境要素（あるいは生理的性質）を明

らかにすることを目指す．また，不凍タンパ

ク質など分子レベルの環境適応に関与する

生体分子の探索を行なう． 

（3）低温性担子菌の遺伝子解析：研究室保

存株および新たに採取した菌株より全DNAを

抽出し，既存の分類マーカーとして知られて



いるゲノムrDNA上のITS領域およびミトコン

ドリア遺伝子の配列比較を行ない，本菌の遺

伝的多様性を概観する．  

 
４．研究成果 
ユーラシア各地にて採集した菌株は交配

試験の結果 3グループに分かれ，さらに核ゲ
ノムおよびミトコンドリアゲノム由来マー
カー遺伝子を用いた解析でも同様の結果を
得た．採集地情報を考慮するとこれら 3グル
ープは，それぞれを亜種レベルで記載可能と
判断した．このため基準標本の形態・遺伝子
解析を行い,北半球に広く分布する group I
は T.ishikariensis と同じであり,group II
は T.idahoensisおよび T. ishikariensis var. 
canadensis と同じであった.北極圏を中心に
分布する group III は,これらの標本と異な
り、現在廃棄名である T. hyperboreaの記載
に形態的特徴が合致した. 
北半球各地にて採集した菌株について生

息地での適応に重要と考えられる要素につ
いて検討を行なった．多様な生育ステージで
の凍結耐性の比較の結果，子実体形成期に凍
結耐性を著しく低下し，これを補償するため
に不凍タンパク質を蓄積することを見出し
た．この結果から，不凍タンパク質が環境適
応能に密接に関連すると判断した．本菌では
凍結によって菌糸成長が抑制されるため不
凍タンパク質を細胞外に分泌することを報
告し,他の雪腐病担子菌においても同様であ
った．一方，他の分類群では凍結耐性が異な
り Pythium iwayamai など卵菌類では，凍結
によって菌糸は容易に死滅すること，卵胞
子・遊走子嚢など耐久性細胞の凍結耐性が高
いこと，またこれら耐久細胞の凍結耐性は種
レベルで大きく異なり，寒冷地適応した種が
高い凍結耐性を示すことを明らかにした．ま
た，Sclerotinia borealisに代表される子嚢
菌類では上記 2 分類群とは大きく異なり，凍
結環境下では菌糸成長が促進された．この現
象は本菌の持つ浸透圧耐性と密接に関連し
ており，凍結環境下に存在する水分活性の低
い未凍結水およびこれに含まれる栄養素を
利用可能なためと推定した．これらの結果よ
り，雪腐病菌の有する環境適応能は分類群毎
に異なることを初めて明らかにした．さらに
極地より採集した雪腐病菌以外の低温適応
菌類に研究対象を広げた際，南極産ツボカビ
類・卵菌類・子嚢菌より新たに不凍活性を見
出し，不凍タンパク質が菌類に広く分布する
ことを明らかにした．さらに子嚢菌より精製
した不凍タンパク質は，担子菌類のものとは
生化学的・免疫学的性質が異なり，収斂進化
の結果獲得したものと推定した． 
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