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ははじじめめにに

近年欧州ではタモ類に壊滅的な被害を及ぼす Ash 
dieback(タモ類枝枯病)が問題となっている(1,2,5,14)。この病

原菌は子のう菌である Hymenoscyphus fraxineus(種名は幾

度か変遷 (1,2,3,5,15))でアジア由来とされている(7,12)。日本で

はヤチダモなどの複葉に内生菌として生息し落葉後の葉

軸に子実体を形成しており(8,9)普遍的に見られる種である

が，自然感染によるヤチダモへの罹病事例は報告されてい

ない。北アメリカ大陸では H. fraxineus は分布せず，本病

も現在のところ侵入は確認されていないようだが，北米原

産のタモ類はビロードトネリコ(Fraxinus pennsylvanica: 
green ash)とアメリカトネリコ( F. americana : white ash)を含

め多くの種で H. fraxineus の人工接種も含め発病が報告さ

れている(4,13)。札幌羊ヶ丘にはたまたまこの 2 種の北米産

タモ類が植栽されており，病原菌の子実体も普通に存在す

るなど発病条件が揃っていることから，これらの樹木にお

ける Ash dieback の罹病実態を明らかにするため調査を行

った。また，比較的簡易で短時間な判定手法を探るため特

異的プライマー(10)を用いた PCR 法により，罹病部から病

原菌の検出を試みたので以下に報告する。 

材材料料とと方方法法

調査対象としたのは札幌市羊ヶ丘の森林総研北海道支所

実験林内に植栽されているビロードトネリコと，同じく森

林総研北海道支所樹木園内植栽のアメリカトネリコであ

る。ビロードトネリコは支所実験林内の約 800m²の区域に

1993 年に植栽され，完全に枯死せずに現在まで生存してい

る個体を調査した。枝枯れの発生調査は 2017・2018・2021
年の 6 月〜10 月(開芽から落葉まで)におおよそ 2 週間の間

隔で各生存個体を目視により調査し，枝枯れの発生が確認

された場合はその枝を採取すると共に発生個体と発生枝

数を記録した。ただし，虫害・シカ食害等他の原因による

枯れが明確な場合はその数から除外した。 
平面での分布を把握するため 2017 年に生存木の座標位

置をコンパス測量により測定した。各個体の衰退度を表す

ための着葉量調査は，枝枯れ調査と同じ年および 2023 年

に各 6〜7 月に行なった。個々の枝ぶり(枯れ枝を含む)から

想定される着葉量を 100として実際の生存木の着葉量の割

合を百分率で推定した。 
アメリカトネリコは樹木園に 1974〜5 年頃植栽されたと

推定され，現在 5 本が生存しているが各個体とも数本の株

立ち状態となっている。枝枯れの発生調査方法および PCR
による病原菌の検出方法はビロードトネリコ同様である

が，調査は 2017・2018・2021 年に加え 2020 年にも同様に

行なった。 
PCR 法による H. fraxineus の検出には Phire Plant Direct 

PCR Kit (ThermoFischer Sientific 社 , USA)を使用した。枯枝

を実験室に持ち帰り病斑部の内樹皮変色部分から直径

0.5mm の円盤 2 枚を採取して上記 Kit 付属の抽出バッファ

ーで DNAを抽出した。この抽出物をテンプレートとし H. 
fraxineus 特異的プライマー(10)(表−1)を用いて PCR を行な

った。サーマルサイクラーの温度・時間設定はキットのマ

ニュアルに従った(表−1)。増幅産物の確認は 1％アガロー

スゲルを用いた電気泳動にて行った(図−１)。DNA 染色剤

は EZ-Vision(AMRESCO 社, USA)を使用し，H. fraxineus の
子実体由来の DNA 抽出物をポジティブコントロールとし

た。トランスイルミネーター上でバンドの発色が認められ

たサンプルを陽性とした。 
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表表−−1 使使用用ししたた H. fraxineus 特特異異的的ププラライイママーーのの配配

列列(10)ととササーーママルルササイイククララーーのの設設定定 
基本的に Kit 添付マニュアルの推奨温度とした。 

forward 5’-AGCTGGGGAAACCTGACTG-3’ 
 reverse 5’-ACACCGCAAGGACCCTATC-3’ 
サーマルサイクラーの設定 
98℃ 5min, 98℃ 5s→64.3℃ 5s→72℃ 20s 35 cycle, 
72℃ 1min → 4℃ Hold 

 

 

図図−−1  PCR 産産物物のの電電気気泳泳動動のの例例 
レーン 1〜3：ビロードトネリコ枯枝，4〜6：アメリカ

トネリコ枯枝，レーン 3・6 は陰性，レーン 7：ポシテ

ィブコントロール(H. fraxineus 子実体抽出物)，M：サイ

ズマーカー。 

2007 年の調査時点で TB が 50Mg ha-1以下の 11 grids の年

平均成長量は 1.0Mg ha-1から 3.4Mg ha-1へ大幅に増加し，

一方，TB が 200～250Mg ha-1の 11grids の平均成長量は 5.2 
Mg ha-1から 4.8Mg ha-1へと減少した。但し，2001 年～2003
年の P3 の平均値 3.5Mg ha-1 を上回っていた。TB は 2004
年以前の値まで回復していないが，調査プロットの年間成

長量は 2004 年の台風以前の P3 プロットと同レベル以上

にまで回復している。 
TB が大きいほど光利用率も高くなる傾向にあるが，ば

らつきも大きい。また，2007 年時点で本数が少なくその後

の進界木の侵入もほとんどない grid を除き，TB の小さい

gridの多くでは，近年大幅に光利用率が高くなった(図-3)。
光利用率の平均値は 2008 年～2010 年の 0.051g mol-1 から

2020 年～2022 年の 0.071 g mol-1へ 40％上昇し，2001 年～

2003年の P3の平均値 0.059 g mol-1より高くなった。また，

P3 の平均値 0.059 g mol-1を上回った grid の数は 21 から 44
へと倍増し，調査プロット内の grid の約 2/3 が 2004 年以

前を上回ったことになる。 
2007 年の TB が 200～250Mg ha-1 で 2001 年～2003 年の

P3 の TB と同等の grid-49～grid-59 の光利用率と比較する

と，2001 年～2003 年の P3 の光利用率は，低めの値である 
(図-3)。各 grid の光利用率は，grid 内の構成樹種および樹

勢等に影響される。2003 年の P3 はシラカンバの構成比率

が高かった(図-4)。徐々に高齢木の枯死がみられるように

なった時期であり(5)，自然枯死前の数年間は成長しないこ

とが多いため，光利用率が低かったと考えらえる。TB お

よび光利用率が 2000年～2003年の P3と同等の grid-54も，

同様にシラカンバの構成比率が高かった。2022 年にはシラ

カンバの比率がわずかに低下しているが，その比率は 45％
と他の grid と比べ高く，その他の樹種の大半がノリウツギ

で成長量の大きな変化は見込めないことから，光利用率に

大きな変化はなかった。一方，光利用率が P3 の約 2 倍で

ある grid-52 は，シラカンバが非常に少ない。また，小径

木から大径木まで様々な径の樹木で構成されている。光を

上層から下層まで効率よく利用可能で，結果的に高い光利

用率が維持されていると考えられる。grid-37 は，2007 年

時点では TB は P3 より小さく，光利用率も P3 よりも低か

ったが，光利用率は 2020 年～2022 年には約 2.5 倍に上昇

した。2008 年のシラカンバの成長量はごくわずかで，その

後シラカンバはすべて枯死した。この間，進界木の増加(図
-4)とミズナラの TB の顕著な増加(図-1)がみられた。高木

のシラカンバの枯死により，進界木の増加とミズナラの成

長が促進された結果，光利用率の顕著な上昇につながった

と考えられた。 
毎木調査区の樹木の成長量，すなわち二酸化炭素固定量

は，2004 年の台風被害以降しばらくは，樹木の減少による

低下がみられたが，被害が大きく TB が以前のレベルまで

回復していない地点の多くでも，成長量，光利用率が台風

以前の値まで回復し，現在は 2004 年以前と同等以上まで

回復していることが示された。 
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図図－－4 各各 grid のの構構成成樹樹種種おおよよびび DBH 毎毎のの本本数数分分布布 

図図－－3  各各 grid のの光光利利用用率率のの変変化化 
横軸は 20m×20m の grid の 2007 年時の地上部バイオマス 
(TB) を昇順に並べた時の順序。縦線は図－1 と同様，2007 年

の TB 50 Mg ha-1毎の区分を表す。 
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結結果果

1)被害の概況 
a)ビロードトネリコ 
2017 年の調査開始時点において既に生存木のほとんど

に梢端枯れと胴枯れの症状が見られ，主幹上部が枯死し幹

の中ほどから下部にある枝や萌芽枝で生存が維持されて

いる個体も多かった(図−2)。主幹上部が折損あるいは傾斜

した生存木個体もあり，調査開始時点で既に枯死し倒伏・

折損していた個体もあった。枝枯れは当年枝ばかりでなく

2〜3 年生のやや太い枝でも発生していた。同一個体で複数

の枝枯れ発生も見られるが，同時多発ではなく点々と発生

して年々枯枝が増加している状態であった。ただし，明ら

かに虫害等別の要因による枝枯れ被害もいくつか観察さ

れた。枯れ枝の増加に伴い林分全体で衰退枯死が進み，

2017〜2023 年の間に約 77％が完全に枯死しており(図−3)，
林分全体で衰退が進展している状況であった。 
b)アメリカトネリコ 
植栽個体数が少ないためビロードトネリコほど目立たな

いが，同様に主幹部の胴枯れや過去の枝枯れの発生が見ら

れた(図−4･5)。調査期間内では特定の 1 個体で枝枯れが多

く発生しており，この期間内に枯死した個体はなかったが，

調査初年と最近の状態を比較すると年々の枝枯れの蓄積

で明らかに衰退が進行していた。 
2)調査月・調査年別の枝枯れ発生動向 
ビロードトネリコ・アメリカトネリコどちらも早い年で

は 6 月(後半)から枝枯れが出始めていた(図−6)。全般的に

は気温の高くなる 7〜8 月の発生が多く，稀に 10 月(前半)
の発生もあった。アメリカトネリコでは個体数が少ないこ

 

図図−−3 ビビロローードドトトネネリリココのの調調査査年年別別生生存存木木・・枝枝枯枯れれ発発生生・・PCR 陽陽性性のの個個体体数数(左左)とと枯枯死死木木・・生生存存木木別別にに見見たた枝枝枯枯れれ

発発生生・・PCR 陽陽性性のの個個体体数数(右右) 
2023 年は枝枯れと PCR の調査は行なっていない。 
 

図図−−2 A:ビビロローードドトトネネリリココのの典典型型的的なな衰衰退退木木, B~F:枝枝枯枯れれ症症状状のの例例, G: 内内樹樹皮皮のの変変色色部部 
A の樹高は枯死梢端部含めて約 12m，枯死枝のおおよその地上高は B: 1.4m, C: 1.8m, D: 1.5m, E:2m, F:1.6m。ここに示した枯枝は全

て PCR 陽性を示した。 
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ともあり発生は散発的で調査年によって枝枯れ発生数の

変動が大きかった。また，調査期間内では 9 月の発生がな

く，2018 年は枝枯れ発生が確認されなかったなど，枝枯れ

発生にあまり明瞭な傾向は観察されなかった。さらに，ビ

ロードトネリコは年々枝枯れの発生数が減少する傾向が

あった(図−3•6)。 
PCR による H. fraxineus の検出頻度は，ビロードトネリ

コが全調査期間に生じた枯死枝で陽性率約 27％であった

が，各年別・各月別では枯死枝の約 12〜100％と各調査年・

調査月により増減が大きかった(図−3•6)。また年を追うご

とに陽性率が増加する傾向が見られた。アメリカトネリコ

でも全調査期間の枯枝で陽性率は 56％であったが各調査

年の月別では陽性率の変動が大きく(図−6)，また 2020 年調

査の枝枯れでは陽性を示した枯枝はなかった。 
3)ビロードトネリコにおける調査年別の発生動向と枝枯

れ発生の平面分布 
2017 年から 2023 年までの間に生存木個体の約 77％(40

本)が衰退枯死していたが(図−3)，この間の枯死木のうち約

58％の 23 本に枝枯れが生じ，そのうちの約 35％(8 本)が
PCR 陽性であった。一方，2023 年の調査時点まで生き残っ

ていた個体は 12 本で，2017〜21 年の調査期間にその約

58％(7 本)に枝枯れが発生していた。そのうち約 57％の個

体は PCR で H. fraxineus 陽性を示していた。枝枯れの発生

比率は枯死木・生存木とも同じ程度であったが，陽性比率

は枯死木で 35％，生存木の枝枯れが 57％と，後者のほう

が高かった(図−3 右)。PCR 陽性の枯枝がある生存木個体も

年を追うごとに減少しているが，陽性率は年々高くなる傾

向が見られた。 
枝枯れ発生と PCR 陽性木の平面分布を図−7 に示す。調

査開始年の 2017 年では比較的着葉量の多い個体が全面的

に分布していたが，年を追うごとに各個体での着葉量の減

少と枯死木の増加が生じていた。特に調査年の間隔が開い

ている 2018〜2021 年の 3 年間，2021〜2023 年の 2 年間で

の生存個体数減少が大きかった。また，植栽区域の西側(図

 
図図−−6 調調査査年年・・調調査査月月別別のの枝枝枯枯れれおおよよびび PCR にによよるる H. fraxineus 陽陽性性のの枯枯れれ枝枝数数発発生生動動向向 
アメリカトネリコは 2018 年も調査したが枝枯れの発生はなかった。 

図図−−4 アアメメリリカカトトネネリリココのの衰衰退退状状況況のの比比較較 
同一木を 2017 年 9 月(左)と 2023 年 9 月(右)撮影。 

 
図図−−5 アアメメリリカカトトネネリリココににおおけけるる枝枝枯枯れれ症症状状のの例例 
ここに示した枯枝は全て PCR 陽性を示した。 
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は気温の高くなる 7〜8 月の発生が多く，稀に 10 月(前半)
の発生もあった。アメリカトネリコでは個体数が少ないこ

 

図図−−3 ビビロローードドトトネネリリココのの調調査査年年別別生生存存木木・・枝枝枯枯れれ発発生生・・PCR 陽陽性性のの個個体体数数(左左)とと枯枯死死木木・・生生存存木木別別にに見見たた枝枝枯枯れれ

発発生生・・PCR 陽陽性性のの個個体体数数(右右) 
2023 年は枝枯れと PCR の調査は行なっていない。 
 

図図−−2 A:ビビロローードドトトネネリリココのの典典型型的的なな衰衰退退木木, B~F:枝枝枯枯れれ症症状状のの例例, G: 内内樹樹皮皮のの変変色色部部 
A の樹高は枯死梢端部含めて約 12m，枯死枝のおおよその地上高は B: 1.4m, C: 1.8m, D: 1.5m, E:2m, F:1.6m。ここに示した枯枝は全

て PCR 陽性を示した。 
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上では左半分側)での個々の着葉量と個体数の減少が目立

っていた。枝枯れも植栽区域西側で多く発生しており，着

葉量が少ない個体で枝枯れが発生すると後年枯死に至っ

ている例が多かった。 
 

考考察察

以上の結果からも明らかなように，本研究の対象とした

ビロードトネリコとアメリカトネリコで観察された枝枯

れや胴枯れなどの病徴は，欧州で報告されている Ash 
dieback(1,2,5,14)と類似していること，またヤチダモの植栽木

や天然生木が周囲にあって病原菌 H. fraxineus が周辺に普

通に存在する環境下にあり，PCR により枝枯れ壊死部位で

病原菌の存在を確認していることから，両樹種の枝枯れ症

状の多くは H. fraxineus による Ash dieback であると考えら

れる。ただ，H. fraxineus 陽性ではない枯死枝も発生してお

り，これらは他の糸状菌等による枝枯れの可能性もある。

また虫害による枯死枝など他の要因による枝枯れもある

程度発生していると推測される。ビロードトネリコへの接

種試験では中庸程度の被害という報告(13)もあるが，本研究

での６年間の調査では(調査以前も含め)欧州同様の激しい

衰退枯死被害となっており(図−3・6)，枝枯れの平面分布に

おいても特に着葉量が少ない個体で枝枯れが多発すると

後年個体が枯死する例が多かった(図−6)ことからも，やは

りここでの衰退枯死には Ash dieback が大きく関わってい

ると考えられる。なお，ビロードトネリコでは年を追うご

とに枝枯れ発生の個体数も枯れ枝本数も減少していた(図
−3・6・7)。この理由は明確ではないが，一つには年々生存

個体数や生きている枝の数が減少し感染・罹病の対象が減

ったことが影響していることも考えられる。 
一方で，アメリカトネリコでは枝枯れの発生と衰退の兆

候は見られるが，単木的に植栽され本数が少なく，調査期

間内は実質的に枝枯れの発生が１個体に限られていたこ

とから，その発生は散発的でビロードトネリコよりも被害

は抑えられているようである。エストニアで植栽された両

樹種での自然感染でもアメリカトネリコの被害が少ない

傾向が報告されている(4)。一方，各種タモ類への接種試験

では両樹種とも中程度の感受性とされている(13)。やはり，

植栽地の環境や個体差によって感受性に違いが生じるこ

とは十分考えられるので，今後さらなる検証が必要であろ

う。 
今回は通常行われる組織分離による方法ではなく PCR

法での病原菌検出を試みた。本菌は成長が比較的遅く(4,11)

また枯死枝に多様な糸状菌が存在するため(1,6)通常の組織

分離法では成長の速い他の糸状菌にカバーされて検出で

きない可能性を避けるため，さらに検出時間短縮のメリッ

トも併せてこの手法を採用した。本研究では組織分離法と

の比較は行なっておらず，低い陽性率の検証ができなかっ

た。また安全性を考慮して DNA 染色剤もやや感度が劣る

製品を使用したこともあり，今後サンプル方法含めてこの

手法を改良する余地はあるかもしれない。 
最後に，本研究では少数事例ではあるが外来樹種の導入・

植栽で図らずも壊滅的な被害を生じてしまう事が示され

た。やはり外来樹種の導入に関しては長期的な視点も含め

慎重に進めるべきであろうと考える。 
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