
はじめに

　マツ材線虫病は、マツノザイセンチュウの侵入により、

樹体内で組織や生理状態の異常と通水阻害が生じ、や

がて萎凋のため枯死に至る日本で最も重大な樹木病害

である（Fukuda et al. 1992 ほか）。その対策として、伐倒

駆除や薬剤の予防散布、樹幹注入が広く行われている

が、環境に配慮した育種的な対策も検討され、「マツノ

ザイセンチュウ抵抗性育種事業」が展開された（藤本

ら 1989）。この事業では、甚大な被害が生じた林分にお

いても生存している個体から苗が増殖され、それらにマ

ツノザイセンチュウを接種する一次および二次の検定

を経て、感受性樹種であるアカマツとクロマツの抵抗性

クローンが選抜された。これらのクローンで構成された

採種園で生産される自然交配種子由来の実生家系苗は、

抵抗性が保証されているものではないため、静岡県で

は山林種苗協同組合連合会が接種検定を行い、抵抗性

苗の生産と普及が進められている。東日本大震災以降、

今まで以上に海岸防災林の機能向上が期待される中で、

クロマツは主役となるべき樹種であるが、現在でも材

線虫病の被害は続いていることから、抵抗性苗の需要

は増大しており、新たな抵抗性品種の開発や苗木の生

産性向上が期待されている。

　抵抗性苗の生産過程では、接種検定の作業が加わる

ことで苗木が高価格になるため、接種検定後の生存率

を高めることや、生産方法の改良を図ることで苗木の価

格を下げる必要がある。強い抵抗性を持つ品種を導入

すれば接種検定で生存する苗の割合が高まり生産性が

向上するが、新品種の開発には長期間を要する。したがっ

て、速効性を期待するならば、実生苗の抵抗性に関わ

り接種検定結果に影響する要因を明らかにし、苗の生

存率を改善することが重要となる。また、抵抗性確認

のための接種検定を省き、より低価格の苗を供給する

方法の模索も必要である。そこで、苗へのマツノザイ

センチュウの接種による抵抗性評価を省力化するため、

樹体から得られる枝片を用いて組織の抵抗性を調査す

ることにより、苗全体の抵抗性評価を試みた。さらに、

マツノザイセンチュウの接種検定の際の苗の生存率を

高めるため、抵抗性に関連している苗の形態的特徴を

明らかにした。加えて、これまで困難だとされていた

挿し木増殖について（森下・大山 1972）、高い得苗率が

得られる手法を明らかにし、挿し木苗生産の可能性を

検証した。

クロマツの組織抵抗性と母樹、

実生家系苗の抵抗性

　マツ属樹種間における組織学的な変化と樹体の抵抗

性との関係では、切り枝や樹皮片で材線虫病に対する

抵抗性の樹種間差を再現でき（寶月ら 1994）、感受性樹

種では接種点近くの木部柔細胞が壊死するが、抵抗性

樹種ではその壊死が少ないとされている（Yamada and Ito 
1993）。一方、クロマツやアカマツでは抵抗性個体が見

出されているが、それらにマツノザイセンチュウを接種

した場合の組織レベルの抵抗性と個体レベルの抵抗性

との関係については明らかにされていない。マツ属樹

種間で認められる組織レベルの抵抗性と個体レベルの

抵抗性の関連がクロマツにおいても認められれば、苗

へのセンチュウ接種が省略できる。そこで、マツノザ

イセンチュウの直接加害に対する組織変性の速さを褐

変で評価し、クローンや実生家系間の違いを明らかに

するとともに、全身の抵抗性との関連を調べた。

　マツノザイセンチュウを接種したクロマツ 3年生実

生苗の組織の変性（枝片の褐変）と個体の枯死との関

係を調べたところ、枝片が完全褐変に至る日数と、ポッ

ト苗としてガラス室内で育成するという条件下での苗

木が枯死に至る日数との間には、有意な正の相関が認
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められ（図− 1）、組織の褐変が遅いクロマツ実生苗は枯

死が遅い傾向にあった（袴田ら 2008）。
　一方、抵抗性クロマツの母樹クローンから採取した

枝片にマツノザイセンチュウを接種したところ、全体

が褐変に至る日数にはクローン間差があり、母樹クロー

ンから得られた半兄弟実生家系苗の組織変性の速さと

は有意な正の相関が認められ、病態反応に関する母樹

組織の性質がその実生家系苗の組織の性質にある程度

は遺伝すると考えられた。しかし、母樹の組織変性の

速さおよび実生家系苗の組織変性の速さは、ともに苗

畑で検定した実生家系苗の抵抗性強度との相関が低く、

全身抵抗性の構成要因として重要ではないことが示唆

された（袴田ら 2010）。組織変性が遅い苗は、マツノザ

イセンチュウによる病徴発現が遅れる傾向にあるが、そ

れは苗の最終的な生存には結びつかず、組織抵抗性よ

りもセンチュウの移動や増殖を抑える苗全身の抵抗性

が苗の健全率に影響していると考えられた。

クロマツの組織抵抗性の評価指標としての

微弱発光の利用

　クロマツやアカマツでは、マツノザイセンチュウの侵

入部付近で細胞の崩壊や壊死が認められ、このような病

態反応の質的・量的な差が全身的な発病の有無に影響す

ることが示唆されている（Yamada and Ito 1993）。したがっ

て、マツノザイセンチュウ侵入後の組織の変化を的確

に把握することは、抵抗性の判定において極めて重要

である。これまでに組織や細胞の変性や壊死については、

肉眼的観察や試薬染色後の顕微鏡観察のほかに、脂質

の過酸化程度や電解質の漏出量なども利用されてきた。

しかし、これらの方法は組織の抵抗性を部分的に評価し

ているだけであり、新たな組織の抵抗性判定の指標が必

要である。この一つの候補として植物から発生する微弱

発光の利用が考えられる。この微弱発光は生体の生理

状態を強く反映し、糸状菌等のエリシター物質に応答

した植物の防御反応に付随して発生することが明らか

にされている（Iyozumi et al. 2005；加藤ら 2010）。これま

でに、マツ属樹種とマツノザイセンチュウとの関係で

発生する微弱発光を報告した例はなかったが、これが

抵抗性反応を反映するのであれば、マツノザイセンチュ

ウに対する抵抗性の指標として利用できる可能性があ

る。また、微弱発光検出は非破壊で行えるため、抵抗

性の簡易な検定技術としての利用が想定される。そこで、

マツ材線虫病抵抗性の新たな検定技術の開発を目的と

し、マツノザイセンチュウを接種したクロマツ枝片か

ら発生する微弱発光を調査した。

　マツノザイセンチュウを接種した枝片からは、接種

後 30分以内に１時間程度持続する微弱発光が、接種の

70時間後には 100時間以上持続する微弱発光が認めら

れ、10日後には枝片全体が褐変した。接種頭数を 2倍
にすると、微弱発光の発生パターンは類似しているも

のの発光強度が高まった（図− 2）。非宿主であるスギで

は微弱発光が発生せず、抵抗性のテーダマツでは 19時
間後に微弱発光の高まりが認められ、クロマツと比べ

ると発光強度が低く、かつ早い時間帯に発生、終息した。

これらの結果から、この微弱発光はマツノザイセンチュ

ウによるクロマツ組織への加害によって発生すると推

察された（袴田ら 2004）。このようなクロマツの組織か

らは初となる微弱発光の発生は認められたが、現状で

は組織の防御応答を示すような発光パターンは得られ

ていないため、今後は微弱発光に基づく抵抗性評価の

開発が必要である。

図− 1　マツノザイセンチュウを接種したクロマツ苗

木が枯死に至る日数と枝片が褐変に至る日数と

の関係。袴田ら（2008）より描く。相関係数は、

接種の 90 日以後も生存した 1 個体を除き算出し

た。枝片の褐変に至る日数は枝片 2 サンプルの

平均値。＊＊は Spearman の順位相関係数に有意性

があることを示す（ p < 0.01）。◆は苗木 1 個体、

◇は苗木 2 個体を示す。

森林遺伝育種 第 7 巻（2018）

12

森林遺伝育種 第 7 巻（2018）

13



実生苗の形態的特徴と抵抗性との関係

　抵抗性クローンで構成される採種園由来の実生苗へ

マツノザイセンチュウを接種し、その後の病徴が発現

せずに健全であった抵抗性苗を出荷する生産方法で、静

岡県は全国有数の生産県となっている。しかし、接種作

業は、マツノザイセンチュウの培養に手間がかかること、

盛夏の接種検定作業が重労働であること、検定により

平均で半数程度の個体しか出荷できないことなどの問

題があり、その結果として苗木の価格が高くなっている。

これを改善するためには、接種検定後の生存率を高め効

率化を図り、種苗生産の低コスト化を進める必要があ

る。生存率には家系や環境条件が影響することが明ら

かにされているが（戸田 2004）、生存率に影響する苗木

の形態的特徴については一部の報告はあるものの（佐々

木ら 2002）、明確にはされていない。そこで、多くの家

系を用いた複数年の試験を設計し、苗木のサイズや枝

数が生存率に与える影響を評価した。 
　抵抗性クロマツ採種園由来の 16家系の苗木について、

接種試験直前の苗木の苗高、根元径、輪生枝数を測定し、

マツノザイセンチュウ接種の 2ヵ月後に生存率を調査

する試験を 3年間行った。その結果、輪生枝数は生存

率に関与する要因ではなかったが、家系（品種）と苗高、

根元径が健全率に有意に関与していることが明らかに

なった。特に、苗高は家系や接種年との交互作用がなく、

独立的に関与する要因であった。3年間とも苗高が大き

いほど健全率が高く（図− 3）、大きい苗を優先的に接種

することで生産効率を高められることが明らかになっ

た（Hakamata et al. 2013）。

挿し木発根性に関わる要因

　実生苗への接種検定で抵抗性苗を生産する方法では、

接種検定する年の環境条件によって健全率が異なり（戸

田 2004）、抵抗性の強度が安定しないことが指摘されて

いる。また、接種検定にはマツノザイセンチュウを培

養する技術も必要で、一部の種苗生産者しか生産でき

ない実情もある。この問題を解決するため、抵抗性が

確認された母樹から採穂し、挿し木によって苗木を増

殖する方法が試られるようになった（石松 1999）。クロ

マツは発根が容易ではないとされていたが（森下・大

山 1972）、母樹によっては高い発根率が得られ、強い病

原力を持つマツノザイセンチュウの接種検定で選抜し

た母樹から挿し木によって増殖した苗は、抵抗性が高い

ことも明らかになっている（森ら 2006）。そのため、抵

抗性を確認するために苗木の段階で再び接種検定を行

う必要がないと考えられ、生産コストを低く抑えられ

るという試算もあり（大平ら 2009）、新たな生産方法と

して期待が高まっている。

　発根性には母樹が持っている遺伝的な因子や挿し穂

の生理的特性が大きく関わっており、品種の違いが発

図− 2　マツノザイセンチュウの接種頭数の違いによる

微弱発光の発生パターン。袴田ら（2004）より

描く。（A）接種 5 時間後まで、（B）接種 120 時

間後まで。CPS は 1 秒当たりのフォトンカウン

ト数を示す（count per second）。

図− 3　全供試家系を含めた各年の苗高階級別の健全

率。Hakamata et al.（2013）より描く。バーの上

の数値は各年における各階級の供試苗数とその

比率を示す。

森林遺伝育種 第 7 巻（2018）

12

森林遺伝育種 第 7 巻（2018）

13



根性に影響することはこれまでにも明らかにされてき

た。しかし、同じ母樹から採取した挿し穂の生理的な

状態や形態が発根性に影響すること、例えば母樹の樹

冠からの採穂部位、挿し穂の重量や冬芽数が発根能力

に影響するかはクロマツでは明確になっていない。一方、

挿し穂の新梢から伸びる針葉により発根の確認はでき

るとされているが（森下・大山 1972）、針葉伸長と発根

の量的な関係は未解明である。これらの点を踏まえて抵

抗性クロマツの挿し木増殖技術を改善するために、母

樹からの採穂部位と挿し穂の生重量や冬芽数が発根率

と発根量にどのような影響を与えるかを明らかにする

とともに、挿し穂の針葉の伸長程度と発根性との関係

についても調査した。 
　データ解析の結果、挿し穂の生重量や冬芽数は発根

率に影響する要因ではなかったが、家系と採穂部位は

有意に関与していた。特に採穂部位は他の要因との交

互作用が認められず、樹冠下部からの挿し穂は上部か

らの挿し穂よりも高い発根率が得られた。また、挿し

穂の新梢から伸びた針葉の長さは発根量に有意に影響

する要因であり、針葉の長さと発根量には有意な正の

相関が認められ、これは掘り取り前の根量評価の指標

になると考えられた（図− 4）。発根性に影響する要因や

針葉長と発根量の関係を明確にしたことは、実用的な

抵抗性挿し木苗生産に大きく貢献できると考えられた

（Hakamata et al. 2016）。

今後の課題と事業展開への期待

　組織レベルで樹体の抵抗性を評価できれば、抵抗性苗

の生産を従来よりも簡略化できる。本研究により、クロ

マツの組織変性と苗の枯死に至る日数との相関関係や、

マツノザイセンチュウの加害による微弱発光の発生と

いう新たな知見を得られた。しかし、組織の抵抗性や

微弱発光に基づいた全身の抵抗性を評価するまでには

至っていない。マツノザイセンチュウの移動や増殖を

阻害する苗全身の抵抗性を評価するためには、大きな

枝を利用するなど苗全身の抵抗性が反映される組織抵

抗性評価方法の構築や、防御応答に基づく微弱発光が

検出可能となる接種条件の解明が必要である。

　一方、抵抗性苗の生産において、実生苗のサイズが

接種検定結果に影響することや、母樹からの採穂部位

が挿し木発根率に影響することは、種苗生産の効率化

を図る上で重要な情報である。具体的には、小型の苗

を接種検定から除外すれば、接種作業を減じることが

できる。これによって、抵抗性実生苗の生産本数は一

時的に少なくなるが、接種検定後の健全実生苗のうち

一部を挿し木用の母樹として育成し、実生苗に加えて

母樹の下部枝を利用した挿し木苗の生産を行えば、現

状の抵抗性苗生産本数を上回ることも期待できる（図−

5）。このような生産の効率化により、苗の低価格化と増

産が可能となることから、海岸防災林や防潮堤への植

栽事業にも貢献できると考えられる。今後は、抵抗性

や発根性がより優れる品種の開発や、実生苗への接種

作業そのもの改良、下部枝の発生を促進させるような

採穂母樹の仕立て方法などを検討していく必要がある。

図− 4　採穂部位別の針葉の長さと発根量の相関関係。

Hakamata et al.（2016）より描く。母樹からの採

穂部位別に解析した。（A）採穂母樹の樹冠上部

から採取した挿し穂、（B）採穂母樹の樹冠下部

から採取した挿し穂。*** は Spearman の順位相

関係数で有意性があることを示す（ p < 0.001）。
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　本稿は、2017年 1月に名古屋大学大学院生命農学研

究科に提出し、同年 2月に合格となった博士号学位論

文の内容を紹介したものである。
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1）苗高 16 cm 以上の２年生（満 1 年生）実生苗を用いて接種検定により抵抗性苗を生産することに加えて、その

抵抗性苗の 20% を挿し木用母樹として挿し木苗を生産することを想定した。本研究で得られたデータに基づ

く試算とした。

2）静岡県山林種苗協同組合連合会の平均接種本数（170,000 本 / 年）×接種検定での平均健全率（50.5%）。

3）苗高 16 cm 以上の苗を接種検定に用いる（構成比率は 78.3%）。

4）苗高 16 cm 以上の苗数（133,110 本）×苗高 16cm 以上の苗の接種検定での健全率（54.3%）。
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6）挿し木用母樹（14,456 本）×母樹当たりの挿し穂数（8 本）×樹冠下部枝の平均発根率（74.7%）。
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