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総合序論 

モチビョウキン目は担子菌門クロボキン亜門モチビョウキン綱に含まれ，

Exobasidiaceae，Brachybasidiaceae，Cryptobasidiaceae，Graphiolaceaeに加

え，近年 Somrithipol ら（2018）によって提案された，Laurobasidiaceae の 5

科， 21 属 205 種からなる (Index Fungorum； http://www.index fungo 

rum.org/names/ names.asp, accessed on September 21, 2022)．本目菌類の多

くは，植物上に有性世代を形成し，その際に奇形，変色，葉枯れ症状を引き起こ

すことから植物病原菌として古くから認識されてきた．これら菌類は多様な宿

主植物上に存在し，また様々な気候をもつ地域に分布するため，世界各国で発生

が報告されている（Albu 2012，Boekhout et al. 2003，Cao et al. 2018，Brewer 

et al. 2014, Dong et al. 2019，江塚 1990a，b，1991a，b，Farr & Rossman 

2021，Graafland 1960，飛川ら 2014，Hirata 1981a，b，Iijima et al. 1985，

Ito 1955，Ito & Otani 1958，Ito & Sawada 1912，Jiang & Kirschner 2016，

Kakishima et al. 2017a，b，2020，草野 1907，Kobayashi 1971，Lee et al. 

2015，Li et al. 2022，Limtong et al. 2017，McNabb 1962，Nagao 2001，2003a，

b，2004a，b，2006，Piątek et al. 2012，Nannfeldt 1981，Nasr et al. 2019，

Otani 1976，Park et al. 2021a，b，Piepenbring et al. 2020，Reid 1969，佐

藤ら 2016，Sawada 1919，1931，1935，1943，1950，Singh et al. 2020，Shibata 

et al. 2021，2022a，b，Shirai 1896，澤田 1922a，b，Somrithipol et al. 2018，

Tanaka et al. 2008，安田ら 2005）．特に，我が国において本目菌類は，古くか

ら多くの研究者により検討が行われた結果，33 種が新種として記載され，さら

に 15種の既知種を加えた 48種の存在が知られている（植物病名データベース；

https://www.gene.affrc.go.jp/databases-micro_pl_diseases_en.php, 

accessed on September 21, 2022）． 
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モチビョウキン目菌類の多くは，短期的に甚大な被害をもたらすことは稀で

ある．しかし，いくつかの病害については，経済的な被害になる場合もある．例

えばチャの新葉に奇形と葉枯れ症状をもたらす Exobasidium vexansは，適切な

対策をしなければ 33％もの減収をもたらすことが報告されている（Mabbett 

2016）．さらに，近年では，ブルーベリーの新芽を壊死させ，果実に斑点症状を

引き起こす E. maculosumによる被害が拡大し，注目されるようになった（Brewer 

et al. 2014，Ingram et al. 2019）．本菌による被害においても 25％の減収を

もたらしたとする報告が存在する（Cline 1998）．また，本目菌類の特徴的な病

徴は，植物の文化的価値の低下をもたらす場合もある．観賞植物として世界各国

で広く庭園等に利用される Rhododendron 属植物や Camellia 属植物には，開花

期に奇形症状やてんぐ巣症状が発生し景観を損ねる（堀江ら 2001，Park et al. 

2021）．Exobasidium 属菌のほかに，ニッケイ属植物の新芽に特異的なゴールを

形成する Laurobasidium hachijoense は，発生した幹の感染部位が強風等によ

り折れやすくなることが知られている（堀江ら 2001）．さらに，本症状が世界遺

産に登録されている小笠原諸島の固有種コヤブニッケイに発生したため，今後

その存続に影響を与える可能性も考えられている．以上から，本目菌類の発生は，

植物保護の観点からも非常に重要と考える． 

このような植物病害の防除には正確な同定・診断が必要不可欠である．しかし，

その基盤となる本目の分類体系は，DNAの塩基配列による分子系統解析が進んだ

現在でも確立したとは言えない状況にある．例えば，本目最大の系統群である

Exobasidium属菌は，宿主植物の器官に奇形を誘導し人目を惹く顕著なゴールを

形成することから，1662 年にはすでに知られていたモチビョウキン目菌類を代

表する菌群である（Hoffman 1662）．1867年，本属は Woroninにより正式に設立

後，1896年に日本でも研究が始まった（Shirai 1896）．これら分類学的研究は，
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長きにわたり宿主や病徴を重視する学派と，菌類の形態的特徴を重視する学派

の 2つが存在したことで分類学的に混乱した背景をもつ（Nannfeldt 1981）．そ

して現在では，分子生物学的解析に基づき，病徴と宿主の関係性を強調した分類

が行われる傾向にある（Abraham 2022）．これは他の系統群と比較し，宿主植物

や病徴の多様性に富む Exobasidium 属菌において大きな変化をもたらす可能性

を持つ．形態学的な特徴にのみ着目した分類学的研究背景は「目」全体について

も見られ，この結果，分子生物学的において多くの隠ぺい種の存在が明らかとな

った．例えば，Exobasidium属菌の一部の種は Laurobasidium属や Clinoconidium

属へ転属された（Kakishima et al. 2017，Jiang & Kirschner 2016）．しかし，

我が国における Exobasidium 属菌およびその関連菌に関する研究は歴史的にも

菌類の形態学的特徴を重視した研究にとどまっている（Sawada 1919，1950，江

塚 1990b，Nagao et al. 2003a）．このため，今後，「目」全体における再検討が

必要である． 

上述したようにモチビョウキン目菌類の分類学的研究は，主に有性世代の形

態学的特徴により進められてきた．一方，無性世代は多くの種でその形態的特徴

が乏しく，分離菌株も少ないことから，その存在，そして，環境中における生態

的な役割が不明な場合が多い．しかし，近年の分子系統解析により有性世代が不

明な複数の酵母様菌類が本目に含まれることが報告されている（Boekhout et al. 

2003，Cao et al. 2018，Li et al. 2022，Limtong et al. 2017，Nasr et al. 

2019，Tanaka et al. 2019，Yasuda et al. 2006）．さらに，これらの無性世代

の系統群の一部は，植物病原菌としても知られている（Yasuda 2005，2006，2007）．

このような，モチビョウキン目菌類の両世代の関係性については，今後も新たな

知見が発見される可能性が高く，このことで本目菌類の無性世代における生態

的役割が少しずつ明らかになると考えられる． 
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これら植物病理学的，生態学的，そして分類学的な課題を解決するため本研究

では，日本産モチビョウキン目菌類について，全国各地で本目菌類の有性世代お

よび無性世代の探索を行いながら，特に被害の深刻な病害についてはその病害

診断を行った（第 2，3章）．また，それらモチビョウキン目菌類の基準標本の指

定を行うとともに（第 1 章），DNA 塩基配列およびアミノ酸配列を用いた系統樹

を作成することで，進化学的なアプローチを試みた（第 4章）．さらに，それら

結果をもとに，分類体系の再構築，また両世代を網羅した生活環の解明を行うこ

とで，正確な同定・診断の情報基盤の構築を目的とした． 
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用語の定義 

宿主植物:有性世代の形成がみられる植物 

宿主種:有性世代の形成がみられる植物種 

タイプシーケンス:タイプ由来の DNA情報 

タイプロカリティー：タイプ標本の採集された地点 

ホロタイプ：命名法上のタイプとして著者が指定もしくは，著者が使用した 1つ

の標本または図解 

レクトタイプ：ホロタイプなしに学名が発表された場合，ホロタイプが破損や喪

失された場合，またはホロタイプが複数の分類群に属していることが明らかと

なった場合に命名法上のタイプとして指定された 1つの標本または図解 

ネオタイプ：ホロタイプやそれに準ずる標本が存在しないもしくは所在不明の

間，命名法上のタイプとして選出された 1つの標本または図解 

エピタイプ：ホロタイプ，レクトタイプ，ネオタイプまたはそれらに準ずる資料

が曖昧で同定ができないときに，解釈のためのタイプとして選ばれた 1 つの標

本または図解 
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第 1 章 モチビョウキン目菌類種の基準標本指定 

1.1 緒言 

国際藻類・菌類・植物命名規約（2018）によると，学名の命名とは“その群を

引用する手段を与え，またその群の分類群の分類学上のランクを示すこと”と示

されている（国際藻類・菌類・植物命名規約，前文 1 2018）．間違いや曖昧さを

含んだ学名を使用した場合は，科学的な混乱をもたらすため，安定した方法によ

る規定が求められる．植物病理学において，病原菌の学名は植物病の診断に使用

される．植物病の診断は病名と病原を明らかにすることを目的とし，①治療，②

防除，③予防法の決定に関わる（難波 2013）．そのため，誤った学名の引用は，

的確な診断を不可能とし，経済的な損失をもたらす可能性を含んでいる． 

菌類の学名は国際藻類・菌類・植物命名規約に則り，1点の標本（nomenclatual 

type）に対して与えられる（国際藻類・菌類・植物命名規約，7.1条 2018）．1753

年 5 月 1 日以降，命名された菌類の学名にはタイプ指定されることが求められ

ている（国際藻類・菌類・植物命名規約，7.9条 2018）．そして，1958年 1月 1

日以降からは，その学名のタイプが指定された場合にのみ，正式発表となる．そ

のため，それ以前に記載された種についてはタイプを欠く可能性を有する（国際

藻類・菌類・植物命名規約，40.1条 2018）．近年，これらタイプ指定は，その

タイプより得られた培養菌株や DNA 情報が時代や国を超えた研究を可能にする

ため，正確な同定，分類，診断を行う上で特に重要視されている． 

モチビョウキン目菌類はこれまでに 205種が記載されている（Index Fungorum, 

2022.9.26現在）．1957年 12月 31日以前に記載された種は 109種に上り，明確

なタイプ指定が行われていない種も確認される（Shirai 1896，草野 1907，Ito 

& Sawada 1912，1919，1931，1943，澤田 1922a，b）．さらに，モチビョウキン
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目菌類のタイプシーケンスは 33種，タイプ由来ではない既知種のシーケンスは

78種にとどまっている（Genbank Database, 2022.4.5）． 

日本国内で発見記載されたモチビョウキン目菌類は 32種，台湾等で日本人研

究者によって記載されたモチビョウキン目菌類は 42種に上る．そのため，我が

国は世界的に見て 1896年以降，古くから継続的に記載が行われ，モチビョウキ

ン目菌類が種多様性に富んでいることが明らかとなっている． 

そこで本研究では，日本で記載されたモチビョウキン目菌類に対して，国内標

本庫の探索，タイプロカリティーにおける新たな標本の採集を行い，必要に応じ

て基準標本の指定を行った．そして，新たな基準標本から培養菌株の確立やタイ

プシーケンスを決定することで，学名を命名規約に則った安定的な，モチビョウ

キン目菌類の分類・同定に関わる基盤の構築に貢献することを目的とした． 

なお，本論文で取り扱う新規分類群および命名規約上のタイプ指定は正式発

表を目的としたものではなく，本学位研究の遂行を目的として，リスト化したも

のである． 
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1.2 材料および方法 

1.2.1 国内博物館における標本の探索と観察 

筑波大学標本庫，東京大学標本庫，農研機構農業環境変動研究センター標本保

管庫，および国立科学博物館において記載文中の内容と一致する標本の探索を

行った． 

1.2.2 タイプロカリティーにおける新規標本の探索 

それぞれの種のタイプロカリティーの詳細を Table 1 に示した．記載文中に

示された時期にその場所へ出向き，宿主上に発生した病害サンプルを採集した．

採集したサンプルは紙袋に入れ，速やかに研究室に持ち帰り試験に供試した． 

1.2.3 標本作製および菌株の取得 

 採集したサンプルを乾熱した新聞紙に挟み，重りを載せる（さくよう）もしく

はドラフト内で 1 か月程度風乾した．供試菌株を確立するため，新鮮なサンプ

ルを用いて胞子落下法により分離を行った．採集サンプルから 1cm 切片を作製

後，WA平板培地の蓋の裏面にナイスタック TM（ニチバン，日本）で固定し，12時

間ごとに蓋を回転させた．設置 12～36時間後，WA培地上に落下して発芽した胞

子を PDA平板培地に移植した．菌株の長期間の保管には，PDAスラント，水・グ

リセリン凍結チューブを使用した． 

1.2.4 標本および菌株の観察 

標本を用いた形態観察には光学顕微鏡 BX53（OLYMPUS，日本）を使用し，顕微

鏡カメラ DP27（OLYMPUS，日本）により撮影を行った．水をマウント液として使

用し，染色の際にはラクトフェノールコットンブルー液を用いた．標徴の観察に

はデジタル顕微鏡 VHX-5000（Keyense，日本）を使用した．形態観察は対物レン

ズ 40倍もしくは 100倍で観察し，写真撮影したものを計測に用いた．計測には
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Image J (free download available at http://rsbweb.nih.gov/ij/)を使用し

た．計測値は，それぞれの部位で 30ずつ計測を行い，平均値を出したのち，標

準偏差値を差し引きした数値を示した．実測値が標準偏差を上回るもしくは下

回る場合は，括弧内に最大値と最小値を併記した．アオグスモドキもち病菌

Exobasidium machilii については標本（TNS-F-218395）の状態を考慮し，観察

は最小限にとどめた．培養菌株の形態観察は，PDA平板培地にループ白金耳で画

線し，20℃，5日間培養後，培養性状の観察と光学顕微鏡を使用して行った．観

察方法は標本の観察と同じ手法を用いた．また，5㎜コルクボーラーで打ち抜い

た菌叢を PDA 平板培地中央に置床し，20℃，30 日間培養した培養性状を観察し

た． 

1.2.5 DNAシーケンスの決定 

 DNA 抽出は PDA 培地 20℃，培養 1 週間以内の菌叢を供試した．TE バッファー

50µl中に，滅菌爪楊枝で菌体を加えた．ヒートブロック 95℃で 10分加熱した．

10000rpmで3分間遠心し，上澄みを新しいチューブに入れて－20℃で保存した． 

PCR は rDNA-ITS および LSU 領域について決定した．ポリメラーゼは GoTaq® 

Green Master Mix（Promega，USA）を使用し，供試したプライマーは Table 2に

示した．PCR反応は VeritiPro Thermal Cycler(Applied Biosystems，USA)にて，

Table 3に示したプロトコルで行った． 

DNA増幅産物の確認は 0.7%アガロースゲル電気泳動によって行った．PCR産物

1µl をウェルにロードし，120V，15 分間泳動した後，染色バッファー(10µg/ml 

EtBr10µgと 1×TAE Buffer 150mlを混合したもの)に 20分間浸漬しトランスイ

ルミネーターにてバンドの有無を確認した． 
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DNAの増幅が確認されたサンプルは ExoSAP-ITTM (Thermo Fisher，USA)を使用

し，VeritiPro Thermal Cyclerにて 37℃，4分加熱した後，80℃，1分で処理

し，DNA増幅産物中のプライマーと dNTPを不活性化させて，精製を行った． 

シークエンスリアクションは BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing 

Kit(Life Technologies，USA)でサイクルシーケンスを行った．使用したプライ

マーは Table 4に示した．VeritiPro Thermal Cyclerにて，Table 5に示した

プロトコルで処理した． 

これら DNA産物はカラム SephadexTM G-50 Superfine （Sigma-Aldrich，USA）

により精製を行った．カラム用 96穴プレートにカラム担体の粉を入れ，そこに

DDW 300µlを加えて 2時間以上膨潤させた．膨潤後のカラムは 910xg，室温で 5

分間遠心し，余分な水分を除去した．シーケンス反応産物 10µl に DDW 10µl を

加え，全量 20µl をカラムに染み込ませ，910xg，室温で 5 分間遠心し，96 穴の

PCR プレートに精製産物を回収した．その後，風乾器を用いて 40 分間真空状態

で風乾した．そして，精製産物にホルムアミド(FA)を 15µl加え，45秒間ボルテ

ックスした後，95℃，4 分間加熱し，氷水で急冷した．その後シーケンサーABI 

prism 3130 genetic analyzer(Applied Biosystems，USA)を使用し，塩基配列を

決定した． 

決定した塩基配列は National Center for Biotechnology Information 

(NCBI) の BLAST 検 索 に て ， 決 定 配 列 の 精 度 を 確 認 し た (https: 

//blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)． 
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1.2.6 分子系統解析 

Wang et al. (2016)および Somrithipol et al. (2018)の分子系統解析で使用

した菌類の塩基配列に加え，NCBI に登録のある近縁種の塩基配列をもとに分子

系統樹の作成を行った． 

近縁属の塩基配列を加えた FASTA ファイルを作成し，その FASTA ファイルを

MAFFT version 7 (https://mafft.cbrc.jp/alignment/software/)を使用して，

NEXUSファイルに変換した．この NEXUSファイルを Mesquite version 3.04でア

ライメントし，Phylip ファイルに変換した．そして，Phylip ファイルを RAxML 

BlackBox (https://raxml-ng.vital-it.ch/) (Kozlov et al. 2019)にアップロ

ードし，モデルを指定して rapid bootstrap algorithmによる最尤法で系統解

析を行った． 

 

Table 2 Primer for PCR reaction Reference 

ITS ITS1-F: 

CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA 

Gardes & Bruns (1993) 

 M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 LR0R: ACCCGCTGAACTTAAGC Vilgalys & Hester (1990) 

 LR5: TCCTGAGGGAAACTTCG Vilgalys & Hester (1990) 

 NL1: 

GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG 

O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 
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Table 3 Protocol of PCR reaction 

95℃ 4min 

95℃ 1min 

45～50℃ 1min 

72℃ 1min 

72℃ 8min 

4℃ ∞ 

 

Table 4 Primer for cycle sequencing Reference 

ITS ITS1-F: 

CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA 

Gardes & Bruns (1993) 

 M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 NL1: 

GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG 

White et al. (1990) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG White et al. (1990) 

 

Table 5 Protocol of cycle sequencing 

96℃ 3min 

96℃ 15sec 

50℃ 5sec 

60℃ 4min 

4℃ ∞ 

 

 

×35 

×25 
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1.3 結果 

1.3.1ツツジ類てんぐ巣病菌 Exobasidium pentasporium Shirai 

国内博物館における標本の探索と観察 

 記載者である白井博士が採集・同定した標本である TNS-F-4617について光学

顕微鏡観察を行ったところ（Fig. 1A-D），標本中に E. pentasporiumを特徴づ

ける十分な菌体の観察ができなかった（Fig. 1E-G）．例えば，担子器もしくは担

子胞子様の構造は認識できたものの，不明瞭であった（Fig. 1H，I）．さらに，

本標本由来の生きた菌株はなく，DNAデータを得ることはできなかった． 

タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 栃木県日光市においてヤマツツジのてんぐ巣上の葉に発生した菌類の標本

（HM21-486，488）を採集した（Table 1，12）．さらに標本から，菌株（HM21-486C，

488C）を確立した． 

新規標本の観察 

若いてんぐ巣枝は，健全な枝と見分けることが難しかったが，健全な分枝部位

より枝の密度が高い傾向が見られた（Fig. 2B）．発病から年月が経過したてんぐ

巣枝はときに徒長症状を伴い，健全部位とは明瞭な差が認められるほど枝の密

度が高くなった（Fig. 2A）．5月中旬のてんぐ巣枝上には，葉が旺盛に形成され， 

その裏面には白色の菌叢が観察された（Fig. 2C-G）．菌叢は葉の裏面の一部分

または全面に発生した（Fig. 2D-F）．てんぐ巣枝上の葉は健全葉と比べて矮化

し，ときに紅赤色を呈し，舟形もしくは背軸方向に強く葉巻する症状を示した

（Fig. 2C，D）．菌叢が見られたのはてんぐ巣上の葉のみであり，てんぐ巣枝以

外の健全部位の葉，てんぐ巣枝上および健全枝には観察されなかった． 
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葉上の菌叢中に担子器，担子胞子および分生子を観察した(Fig. 2H-O)．担子

器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 2I-K)，

大きさ(13.4–)22.8–35.7(–42.1) × (2.8–)3.4–6.6(–9.2)µm であった．担子器

上には長さ(1.0–)1.5–3.7(–5.7)µmの小柄が 3–5本生じ，その先に担子胞子が形

成された(Fig. 2J，K)．担子胞子は，円筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で

1(–2)隔壁を有し，基部に向かって細く，大きさ(11.3–)12.2–15.3(–17.5) × 

(2.0–)2.8–3.7(–4.0)µmであった(Fig. 2L，M)．担子胞子は 12-36時間程度で発

芽し，胞子の両端もしくは隔壁部分から，分生子を出芽した(Fig. 2P)．分生子

は円筒形で片側先端部が細く，大きさ(3.9–)5.4–8.6(–9.7) × (0.5–)0.7–1.2(–

1.6)µmの大型のものと(Fig. 2N)，楕円形から円筒形で大きさ(4.3–)4.2–6.2 × 

1.5–1.7(–1.8)µm（N＝3）の小型の 2タイプが観察された(Fig. 2O)．前者が多数

を占め，後者は写真にある 3つとごくわずかに観察された．  

菌株の観察 

分離株 HM21-486C は PDA 培地上で褐色を呈し，非常に生育の遅いコロニーを

形成した(Fig. 2Q，R)．また，ときに培地上に色素を産生した(Fig. 2Q-S)．出

芽型分生子とかすがい連結のない菌糸からなり，出芽型分生子は菌糸より出芽

し，無色，楕円～長楕円形，無隔壁で細胞の極より娘細胞を出芽した(Fig. 2T)．

娘細胞を出芽した出芽型分生子は先端が細く，大きさ(6.8–)7.5–10.9(–15.4) × 

(0.9–)1.1–1.8(–2.1)µmであった． 

DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

分離株 HM21-486C，488Cを用いて，rDNA-ITSと LSU領域の DNA配列を決定し

た．分子系統解析の結果，E. pentasporium（HM21-486C，488C）は高い支持を有

する，他の種と独立したクレードを形成した（Fig. 3）． 
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1.3.2 サザンカもち病菌 Exobasidium gracile (Shirai) Syd. & P. Syd. 

国内博物館における標本の探索と観察 

 原記載に準ずる標本，もしくは記載者の白井博士が採集したオーセンティッ

クな標本の発見には至らなかった． 

タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 東京都においてサザンカの葉に発生した菌類の標本（HM17-816，HM18-624）を

採集した（Table 1，12）．さらに標本から，菌株（HM18-624C）を確立した． 

標本の観察 

病徴は 5 月上旬から中旬にかけて新葉もしくは新梢の全身もしくは部分的に

確認された(Fig. 4A-E)．花芽には病徴は見られなかった．病徴部位は肥厚し葉

の向軸側は健全葉に比べ色が薄くなり，ときに紅赤色を呈した(Fig. 4C，D)．背

軸側は表皮組織が剥離し，その下に白色の菌叢が形成された(Fig. 4E)． 

葉上の菌叢中には担子器，担子胞子および分生子が観察された(Fig. 4F)．植

物組織内では，細胞間を菌糸が伸長し，先端が細かく分枝した吸器を陥入してい

る様子が観察された(Fig. 4H)．担子器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形

で基部に向かって細く(Fig.4F，G)，大きさ(59.1–)75.3–107.6(–124.0) × 

(2.6–)3.4–5.0(–5.6)µmであった．担子器上には長さ(0.7–)1.6–3.1(–3.9)µmの

小柄が(2–)3–4(–5)本生じ，その先に担子胞子が形成された(Fig. 4G)．担子胞子

は，円筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1–4(–6)隔壁を有し，基部に向か

って細くなり，極めてまれに縦隔壁を形成，大きさ(10.6–)13.0–16.3(–18.7) × 

(2.6–)3.4–5.0(–5.6)µmであった(Fig. 4I-K)．担子胞子は 12-36時間後には胞

子の両端から発芽し，のちに隔壁で区切られた細胞からも菌糸を発芽した

(Fig.4M-O)．菌糸からは出芽型分生子が形成された(Fig. 4O)．分生子の形成は
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標本による差があり，HM18-624ではほとんど確認できなかった（N=3）．HM17-816

上で観察された分生子は，円筒形で片側先端部が細く，大きさ(4.1–)5.0-9.4(–

15.2) × (0.4–)0.5–1.3(–1.9)µmであった(Fig. 4L)． 

菌株の観察 

分離株 HM18-624Cは PDA培地上で色素を形成しない，乳白色菌叢を形成した．

培養 5 日間の菌叢において菌糸の形成は認められず酵母様のコロニーとなり，

培養 30日間経過した菌叢では菌糸の形成が確認され，コロニー表面にしわを伴

った(Fig. 4P-R)．分生子（酵母）は無色，長楕円形，無隔壁で，極から娘細胞

を出芽した．娘細胞を出芽した分生子は，極に顕著な突起がみられ(Fig. 4S，

T)，大きさ(3.0–)4.0–5.8(–7.4) × (0.5–)0.7–1.3(–1.7)µmであった． 

DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

 分離株 HM18-624Cと HM17-816を用いて，rDNA-ITSと LSU領域の DNA塩基配列

を決定した．分子系統解析の結果，E. gracile（HM18-624Cと HM17-816）は高い

支持を有する，他の種と独立したクレードを形成した（Fig. 3）． 

1.3.3 ツバキもち病菌 Exobasidium camelliae Shirai 

国内博物館における標本の探索 

 原記載に準ずる標本，もしくは記載者の白井博士が採集したオーセンティッ

クな標本の発見には至らなかった． 

タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 東京都利島および大島においてツバキの新芽，実に発生した菌類の標本

（HM16-732，HM17-819，851）を採集した（Table 1，12）．さらに標本から，菌

株（HM16-732C）を確立した． 
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標本の観察 

病徴は 5月上旬，新梢や花芽，果実に発生し，全体が白色粉状の菌叢で覆われ

た(Fig. 5A-D)．その一方で，葉に病徴は見られなかった．病徴部位は肥厚して，

表皮組織が剥離し，その下に白色の菌叢が形成されていた(Fig. 5A-D)． 

葉上の菌叢には担子器，担子胞子および分生子を観察することができた(Fig. 

5E，F)．植物組織内では，細胞間を菌糸が伸長し，先端が細かく分枝した吸器の

陥入を観察した(Fig. 5G)．担子器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基

部に向かって細く (Fig. 5H-J)，大きさ (60.9–)85.4–109.1(–138.7) × 

(3.5–)5.2–7.7(–10.0)µmであった．担子器上には長さ(1.1–)3.8–6.8(–8.1)µmの

小柄が 2(–3)本生じ，その先に担子胞子が形成された(Fig.5H)．担子胞子は，円

筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1–6(–7)隔壁を有し，ときに 1–2(–3)縦

隔壁を形成，基部に向かって細く (Fig.5K，L)，大きさ(13.0–)17.6–18.6(–22.0) 

× (2.7–)4.5–7.5(–8.3)µmであった．分生子は円筒形で片側先端部が細く，大

きさ(3.4–)4.6–7.8(–12.2) × (0.7–)0.9–1.5(–1.9)µmであった(Fig. 5M)．担

子胞子の縦隔壁の形成を Shirai（1896）は観察しておらず，小柄の数に差が認

められた．  

菌株の観察 

HM16-732C は PDA 培地上で色素を形成しない，乳白色菌叢を形成した（Fig. 

5N-P）．培養 5日間の菌叢において菌糸の形成は認められず酵母様のコロニーと

なり，培養 30日間経過した菌叢では菌糸の形成が確認され，コロニー表面にし

わを伴った（Fig. 5N）．分生子は円筒形で片側先端部が細く，大きさ(3.1–)4.2–

5.9(–6.1) × (0.8–)1.5–2.5(–2.6)µmであった（Fig. 5Q，R）． 
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DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

 乾燥標本 HM17-819および分離株 HM16-732Cを用いて，rDNA-ITSと LSU領域の

DNA塩基配列を決定した．分子系統解析の結果，E. camelliae（HM17-819と HM16-

732C）は高い支持を有する，他の種と独立したクレードを形成した（Fig. 3）．  

1.3.4 ツバキ粉もち病菌 Exobasidium nudum (Shirai) S. Ito & Otani 

国内博物館における標本の探索 

 原記載に準ずる標本，もしくは記載者の白井博士が採集したオーセンティッ

クな標本の発見には至らなかった． 

タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 島根県においてツバキの葉に発生した菌類の標本（HM16-745，746，994）を採

集した（Table 1，12）．さらに標本から，菌株（HM16-745C，746C）を確立した． 

標本の観察 

病徴は 6 月上旬，葉，葉柄と枝に発生し，葉の病徴は葉の主脈または周縁部

に，同心円状に広がる病斑を形成した(Fig. 6A-D)．病徴部位は若干肥厚し，胚

軸方向にのみ白色粉状の菌叢で覆われ，向軸方向は黄緑色を呈し，後に赤褐色に

変色した(Fig. 6A-D)．葉柄や枝の病徴部位は肥厚して，白色菌叢に覆われた(Fig. 

6E，F)．花や実に病徴は見られなかった．また，E. camelliaeによる病徴のよ

うに表皮層が剥離する症状は観察されなかった(Fig. 6B，D)． 

葉上の菌叢中に担子器，担子胞子を観察した(Fig. 6G-I)．担子器は密生し

(Fig.6G，I)，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 6K，L)，

大きさ 19.2–46.6(–85.1) × (3.4–)4.6–7.1(–8.6)µmであった．担子器上には

長さ(0.7–)1.0–2.8(–4.7)µmの小柄が(2–)3–5本生じ，その先に担子胞子が形成
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された(Fig. 6M)．担子胞子は，円筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1(–

2)隔壁を有し，基部に向かって細く，大きさ 13.0–18.2(–25.6) × (3.3–)4.1–

5.8(–6.9)µmであった(Fig. 6N，O)．分生子の形成は非常にまれで HM16-745で

のみ観察された(Fig. 6P)．円筒形で片側先端部が細く，大きさ(3.1–)4.3–9.1(–

12.5) × 0.7–1.9(–4.2)µmであった． 

菌株の観察 

HM16-746C は PDA 培地上で色素を形成しない，薄橙色のコロニーを形成した．

コロニーは深いしわが入り，通常不整形で，ときにコロニーの一部が分離した

（Fig. 6Q-S）．分離したコロニーが新たなコロニーを形成し，培地上に複数の小

さなコロニーが形成されることもあった．分生子は円筒形で緩やかに湾曲し，大

きさ(3.1–)4.3–9.1(–12.5) × 0.7–1.9(–4.2)µmであった(Fig. 6T)． 

DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

 分離株 HM16-745C，746C を用いて，rDNA-ITS と LSU 領域の DNA 塩基配列を決

定した．分子系統解析の結果，E.nudum（HM16-745C，746C）は高い支持を有する，

他の種と独立したクレードを形成した（Fig. 3） 

1.3.5 クロキもち病菌 Exobasidium symploci-japonicae var. symploci-

japonicae Kusano & Tokubuchi 

国内博物館における標本の探索 

 原記載に準ずる標本，もしくは記載者の草野博士が採集したオーセンティッ

クな標本の発見には至らなかった．なお，記載文中には簡易的な図版が載せられ

ていた．  
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タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 島根県おいてクロキの葉に発生した菌類の標本（HM16-747，991）を採集した

（Table 1，12）．さらに標本から，菌株（HM16-747C）を確立した． 

標本の観察 

病徴は 5 月下旬，クロキの樹上の一部分にまとまって形成された新葉全体に

てんぐ巣様の病徴を示した(Fig. 7A，B)．感染葉は細長く伸びて肥大し棍棒状で

あった．感染葉全体は白色粉状の菌叢で覆われた(Fig. 7C-D)．花や実に病徴は

見られなかった．また，表皮層が剥離する症状は観察されなかった． 

葉上の菌叢に担子器，担子胞子および分生子を観察した(Fig. 7E)．担子器は

密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 7F)，波打つ

ようにジグザグ型を呈し，大きさ 27.8–54.1(–79.5) × (2.8–)3.4–6.6(–9.2)µm

であった．担子器上には長さ(1.5–)3.0–6.0(–8.1)µm の小柄が 2–3(–4)本生じ，

その先に担子胞子が形成された(Fig. 7G，H)．担子胞子は，円筒形から紡錘形で

無色，はじめ無隔壁で 3–4(–6)隔壁を有し，ときに縦隔壁を形成し，基部に向か

って細く，大きさ (14.4–)16.6–21.0(–23.1) × (3.7–)4.8–6.1(–6.2)µmであっ

た(Fig.7I，J)．分生子は円筒形で片側先端部が細く，大きさ(4.2–)6.4–9.4(–

9.9) × (0.6–)2.3–3.8(–3.9)µmであった．植物組織内では，細胞間を菌糸が伸

長し，先端が細かく分枝した吸器を陥入している様子が観察された(Fig. 7K)．  

菌株の観察 

HM16-747C は PDA 培地上で色素を形成しない，薄橙色のコロニーを形成した．

コロニーは細かなしわがみられた（Fig. 7L-N）．分生子は円筒形で片側先端部が

細く，大きさは(4.2–)6.4–9.4(–9.9) × (0.6–)2.3–3.8(–3.9)µmであった(Fig. 

7O)． 
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DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

 分離株 HM16-747Cを用いて，rDNA-ITSと LSU領域の DNA塩基配列を決定した．

分子系統解析の結果，E.symploci-japonicae var. symploci-japonicae（HM16-

747C）は E. symploci-japonicae var. carpogrnumと高い支持を有する，他の

種と独立したクレードを形成した（Fig. 3）． 

1.3.6 アオグスモドキもち病菌 Exobasidium machilii Sawada 

国内博物館における標本の探索 

 国立科学博物館に所蔵されていた澤田博士によって採集された本菌の標本 

（TNS-F-218395），１点のみ見つかった(Fig. 8A)． 

タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 タイプロカリティーは台湾であるため，新規標本を採取することができなか

った． 

標本の観察 

 封筒内には菌えいのみが収蔵され，植物体(Machilus japonica Syn. M. 

pseudolongifolia)における詳細な症状の観察を行うことができなかった．菌え

いは長さ 0.5–2cmと小型で，褐色，先端部が細かく分岐していた．菌えい表面に

はわずかに白色菌叢が観察された(Fig. 8B-E)． 

白色菌叢には担子器，担子胞子および分生子が観察された．担子器は密生し，

無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細くなった(Fig. 8F，G)．担子器

上には 3つの小柄が生じ，その先に担子胞子が形成された(Fig. 8F)．小柄上で

見られる形成初期の担子胞子は球状であった．担子胞子は，円筒形から紡錘形で

無色，基部に向かって細く，はじめ無隔壁で，のちに隔壁が観察された(Fig.8H，
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I)．分生子は片側先端部が細い円筒形であった(Fig. 8J)．これらの形態学的特

徴は原記載と一致した． 

菌株の観察 

 標本に紐づく菌株は確認できなかった． 

DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

 標本上の菌体量が限られ，菌株が手に入らなかったことから DNA 塩基配列の

決定と分子系統解析は行うことができなかった． 

1.3.7 タブノキ類黒穂病菌 Clinoconidium inouyei (Henn. & Shirai) Kakish., 

S. Shibata & Hirooka 

国内博物館における標本の探索 

 論文中に使用標本の存在は明記されず，記載者らが採集した標本等の発見に

は至らなかった． 

タイプロカリティーにおける新規標本の探索と菌株の確立 

 宮崎県田野町においてホソバタブに発生した標本を採集した(HM19-003)． 

標本の観察 

ホソバタブの新芽が褐変肥大し，成熟した菌えいでは表皮が崩れ，子実層と胞

子塊が露出していた（Fig. 9A，D）．未熟な菌えいでは，中を割ると白色の子実

層が表皮と果実の間を充満していた（Fig. 9E）．子実層中には，無色，胃状や棍

棒状の不整形で頂端部に小柄を欠き，大きさ 17.9–25.1 × 2.8–4.9µmとなる担

子器と無色から黄褐色で表面にいぼ状の突起を多数有し，楕円から倒卵形で大

きさ 15.7–20.8 × 9.4–12.6µmの担子胞子が観察された（Fig. 9F-J）．担子胞

子は WA培地上で発芽して菌糸を伸長した(Fig. 9K)． 
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菌株の観察 

 PDA培地上では，単胞子分離を行うと数日後に生育がとまり，多胞子分離によ

りコロニーが得られた(HM19-003C)．白から乳白色の菌糸状のコロニーを形成し，

分生子は確認できなかった（Fig. 9B，C）．固形培地（CMA，MA，MEA，OA，SNA，

WA，YMA，V8），液体培地（PDB，YMB，YB）における培養，イオン濃度（pH5～12），

温度，光（BLB照射，暗黒）条件を検討したが，分生子の形成には至らなかった． 

 なお，担子胞子は採集後 1 か月経過した標本中の担子胞子を使用した場合に

も発芽がみられた． 

DNAシーケンスの決定と分子系統解析 

 分離株 HM19-003C を用いて，rDNA-ITS と LSU 領域について DNA 塩基配列を決

定した．分子系統解析の結果，分離菌は Clinoconidium 属内に独立したクレー

ドを形成した（Fig. 10）． 
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1.4 考察 

1.4.1 ツツジ類てんぐ巣病菌 Exobasidium pentasporium Shirai 

本種の記載文からは研究に使用された標本が 1 つか，複数存在するかについ

ては明記されていなかった．しかし，国立科学博物館に所蔵されていた TNS-F-

4617は 1896年 6月に白井博士により栃木県日光市中禅寺湖付近で採集・同定さ

れたヤマツツジに発生した E. pentasporium の標本であり，採集地や採集年月

などこれらのすべての情報は記載文の内容と一致した(Fig. 1A)．その後も，こ

の他のタイプとなりえる標本は見つからなかったことから，本標本を Holotype

として指定した．原記載文では，本種の宿主植物としてツツジもしくは

Rhododendron indicumとして記されていた（Shirai 1896）．しかし，この標本

情報より，ヤマツツジ（Rhododendron kaempferi）の学名を R. indicumと誤っ

て記載している可能性が示唆された（Fig. 1B）．以上より，タイプロカリティー

で採集された標本 HM21-486上に見られた形態学的特徴は Shirai (1896)と一致

したため(Table 6)，HM21-486 を epitype に指定した(Table 12)（Shibata & 

Hirooka 2022b）． 

江塚（1990b)によると，E. pentasporiumによる病害は発症後，永続的に症状

が進展し，てんぐ巣上の葉は経年的に小さくなり，最終的に枝全体が枯死する．

本病害はツツジに重大な影響をもたらす場合がある（Shibata & Hirooka 2022b，

2 章）．しかし，発生初期の症状は，葉裏面に菌叢を展開している場合を除いて

罹病部と健全部位の判別が困難であるため，見過ごされる可能性がある．これま

でに，E. pentasporiumの標本の採集履歴から，本州の山間地域を中心に分布す

ることが明らかとなっている（Table 13）．被害の予防には，これら山間地域の

環境変化や宿主植物の経年的な変化を把握することが必要である． 
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1.4.2 サザンカもち病菌 Exobasidium gracile (Shirai) Syd. & P. Syd. 

Exobasidium gracileは，Shirai （1896）において宿主や担子胞子の形態に

差がみられたものの E. camelliae var. gracileとして記載された．その後，

Sydow et al.（1912）によって，独立した種として記載がなされた．本研究にお

いても，E. camelliaeとの間には担子胞子の形態において差が確認され，分子

系統解析の結果もそれを強く支持した（Table 7，8，Fig. 3）．担子胞子の縦隔

壁の形成を白井博士は報告していなかったが，宿主植物の感染部位や病徴，菌の

形態学的特徴は Shirai (1896)と一致した．これらの結果を踏まえ，タイプロカ

リティーで採集した HM18-624を Neotypeに指定した(Table 12)．また，本標本

では分生子の形成が不十分であったことから，形態学的特徴および rDNAが一致

し(Fig. 3)，同じくタイプロカリティーで採集した HM17-816を Epitypeに指定

することで，今後の分類・同定に貢献した(Table 12)． 

1.4.3 ツバキもち病菌 Exobasidium camelliae Shirai 

担子胞子の縦隔壁の形成を白井博士は報告していなかったが，Ito （1955），

McNabb (1962)，Reid (1969)の E. camelliae に関する研究で観察された．また，

江塚（1991a）は先行研究の結果から本種の小柄数はサンプルによって差がある

可能性を指摘した．しかし，タイプロカリティーで採集した HM16-732は宿主植

物や病害発生部位，またその病徴が Shirai (1896)の記載文と一致した(Table 

8)．これらの結果を踏まえ，HM16-732を Neotypeに指定した(Table 12)． 

E. camelliaeはヤブツバキの花や実に発生することで，植物の世代の継続に

影響を与えるだけでなく，椿油の生産に使用する果実の収量を低下させ，経済的

な被害をもたらすことが知られている（Shirai 1896）．本種の基準標本の指定
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は，迅速かつ正確な同定を可能にすることから，植物病理学の発展に寄与するも

のと考える． 

1.4.4 ツバキ粉もち病菌 Exobasidium nudum (Shirai) S. Ito & Otani 

本種が起こすツバキ粉もち病の症状は，ツバキもち病と明瞭な差がみられる

ものの本病原菌の担子胞子や担子器の大きさがツバキもち病菌 E. camelliaeと

類似するとして，変種 E. camelliae var. nudumとして記載された（Shirai 1911）．

その後，Ito & Otani（1958）は，本変種を独立した種，E. nudum として記載し

た．本研究においては，E. nudum と E. camelliaeとの間には担子器の大きさ，

担子胞子の形態および隔壁数に明確な差が認められ，分子系統解析の結果もそ

れを強く支持した（Table 8，9，Fig. 3）．また，タイプロカリティーで採集し

た HM16-746の形態学的特徴は Shirai (1911)の記載文と一致しため，HM16-746

を Neotypeに指定した(Table 12)． 

1.4.5 クロキもち病菌 Exobasidium symploci-japonicae var. symploci-

japonicae Kusano & Tokubuchi 

Exobasidium symploci-japonicae var. symploci-japonicaeの原記載（草野

1907）にある図は，本種の特徴的な担子器の形態を捉えている．そこで，草野 

（1907）中の図を Lectotype に指定することとした．本研究で採集した標本

（HM16-747，991）の宿主植物や病徴は草野 （1907）や江塚 （1991b）と一致

したが，形態学的な特徴について比較したところ，担子器，担子胞子および分

生子の大きさが既報より小さかった（Table 10）．特に大きさに差異が生じてい

た担子器の長さにおいては，長さが 100µm を上回るものは見られなかった．

Nagao et al. (2003b)の E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae の

担子器，担子胞子の大きさは HM16-746と概ね一致する．これら形態の違いは，
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おそらく，乾燥状態の標本を観察したためと考えられる．分生子の大きさは

Nagao et al. (2003b)と差が認められたが，標本中に分生子の数が少なく，未

熟なものしか計測できなかった可能性が考えられる．本研究で採集した標本は

タイプロカリティーで採集された標本であり，宿主や病徴，担子器の形態学的

特徴が一致したことから HM16-747を Epitypeとして指定した(Table 12)． 

1.4.6 アオグスモドキもち病菌 Exobasidium machilii Sawada 

TNS-F-218395は 1919年 5月 9日，澤田博士により“台湾霧社タロワン”で採

集・同定されたホソバタブ（Machilus japonica Siebold & Zucc. ex Blume Syn. 

M. pseudolongifolia Hayata；アオグスモドキ）に発生した E. machilii の標

本であった．本種の記載文に標本数が明記されていなかったものの（Sawada 

1919），TNS-F-218395の形態は記載文の内容と一致した(Fig. 8A)．このことよ

り，TNS-F-218395を Holotypeとして指定した(Table 12)．  

E. machiliiは，クスノキ科植物の幹上に菌えいを形成することが知られてい

る．これは Exobasidium属菌の特徴と異なり，Laurobasidium属菌の属概念に類

似する．Laurobasidium属菌は基準種の L. lauriのほかに，L. hachijoenseと

L. cinnnamomiが知られ，いずれも Exobasidium属菌として記載された．本グル

ープは Exobasidium 属菌と同様に背軸方向を向いた単室型担子器を菌えいの表

面に形成するものの，その宿主植物はクスノキ科に限定され，植物の幹や枝に鹿

の角もしくは外気根のような巨大なゴールを形成する植物寄生菌として定義さ

れている．このことから Exobasidium machiliiについては Laurobasidium属菌

との新組み合わせが必要であると考えられる． Exobasidium machiliiは Sawada 

（1919）以降，これまでに台湾や他地域における発生報告はなく，本病原菌によ

る被害程度は分かっていない．しかし，Laurobasidium属菌による病害は，一度
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発症すると永続的に進展し，ゴール形成部位が物理的に弱くなることで，強風等

による倒木被害の発生が知られる（堀江ら 2001）．このことから，今後被害が顕

在化する可能性が考えられる．本研究により，本種の基準標本を指定したことは，

本種の正確な同定に貢献するとともに，今後の本種の存在の再発見を促すこと

にもつながると考える． 

1.4.7 タブノキ類黒穂病菌 Clinoconidium inouyei (Henn. & Shirai) Kakish., 

S. Shibata & Hirooka 

タイプロカリティーで採集した HM19-003の形態学的特徴は Hennings (1900)

と一致したため(Table 11)，HM19-003 を Neotype に指定した(Table 12，

Kakishima et al. 2020）． 

本種は，担子胞子がいぼ状で褐色を帯びていることから，サビ病菌 Uredo属菌

の一種として記載された（Hennings 1900）．その後，Hino & Nagaoka（1931）は

本種を黒穂菌 Anthrocoidea属菌として記載した．この時，担子胞子の発芽が確

認されていたものの，担子胞子を黒穂胞子，菌糸を担子器，菌糸上に形成された

分生子を担子胞子として解釈していたと考えられる．本研究では，担子胞子の発

芽を観察しただけでなく，菌糸が数 100µm を超えても伸長し，のちに分岐をし

たため担子器とは考えづらい．さらに，分子系統解析の結果も，モチビョウキン

目の系統であることを強く支持した．以上より，Clinoconidium属菌との新組み

合わせを提案した(Kakishima et al. 2020)．  

なお，褐色の担子胞子は採集 1 か月経過後も発芽能力を有した．このことか

ら，本菌の胞子は厚壁胞子のような耐久性を有する可能性が考えられる． 
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1.4.8 章の考察 

本研究において，モチビョウキン目菌類の Exobasidium 属 7 種（ E. 

pentasporium， E. gracile，E. camelliae，E. nudum，E. symploci-japonicae 

var. symploci-japonicae，E. machilii，Cli. inouyei）について最新の命名規

約に従い，基準標本や菌株，DNA塩基配列情報を確立した．これまでに国内外に

おいてこれら菌類による甚大な宿主植物の被害はほとんど報告されていない．

しかし，例えば E. gracile，E. camelliae，E. nudumは日本国内に普遍的に分

布しており（Table 13）さらに，E. pentasporium（ロシア，中国），E. gracile

（アメリカ，中国，台湾，韓国，ニュージーランド），E. camelliae（ネパール，

アメリカ，ニュージーランド，イギリス，韓国），E. japonicum（中国，韓国，

チリ，オーストラリア），Cl. inouyei(中国)など，世界中で比較的広域に発生し

ている（Farr & Rossman 2021，Ling 1953）．このことから，本研究で扱った多

くの種は，今後の宿主植物の老齢化，環境変化，さらに流通を通じた本病原菌の

移動により，感染の拡大が危惧される重要な病原菌である．例えば，E. japonicum

は一部地域で侵入外来生物として指定され防疫上看過できない病原体として認

識されている（ GBIF.org (2022)， GBIF Home Page. Available from: 

https://www.gbif.org，2022 年 4 月 26 日時点）．このことから，本研究は日本

国内外における植物防疫上重要な菌類に対して，正確な診断，またその手法開発

に貢献することが期待される． 

E. formosum，E. hemisphaericum，E. reticulatum，E. taihokuense，Kordyana 

aneilemae，K. comellinae Sawada，K. polliae Sawada，Graphiola cylindrica

については，記載文中に基準標本の存在が明示されていなかったこともあり，本

研究における調査の結果，基準標本の発見に至らなかった（Table 1）．これら種

https://www.gbif.org/
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のうち，E. taihokuenseは新種記載において基準標本の指定が義務付けられた

1958 年以降に記載された種であったため，違法名と考えられ，新たな基準標本

の指定に向けたタイプロカリティーも含めた継続的な標本の探索が必要である．

E. reticulatumおよび E. monosporumについては，記載者の澤田（Ito & Sawada 

1912，澤田 1922）によって採集された標本を発見した．しかし，種の記載に使

用された標本情報とは一致しなかった．これら種についても，新たな基準標本の

指定に向けたタイプロカリティーにおける探索と，継続的な標本の探索が必要

である． 

モチビョウキン目菌類を含めた菌類の種概念は，形態的特徴が微小であり，そ

のことで情報が乏しいため曖昧さを有することが多い．本目菌類の分類学的研

究は 200 年以上にもわたり，ときにその微小な形態的特徴をもとに多くの種が

記載されてきた．現在，少しずつ本目菌類においても分子系統解析により種の境

界線を数値として可視化できるようになったものの，菌類のバーコード DNA で

ある ITS 領域の登録数は形態分類によって記載された種の 15％に満たず，多く

の種についてその基準を設置するに至っていない（Schoch et al. 2012）．また，

緒言で述べたように，半数以上の種は分子系統解析を用いた解析が実施されて

いない．さらに世界中に広く分布し，他の菌群と比べても長い年月をかけて行わ

れた本目菌類の形態分類は，それぞれの地域の研究者ごとに分類学的な基準が

異なることも多い（Nannfeldt 1971）．今回の 7種の基準標本を設定したことは，

これまで標本の欠失により先行研究の結果を再検討することが困難であった状

況を打開し，今後国内外の研究者らによる分類学的概念のすり合わせを行う意

味でも重要と考える． 
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Table 1 Information of type specimens for Japanese Exobasidioid fungi  

Species name Protologue Specimen voucher Typlocarity Collect date 

Exobasidium asebiae Ezuka & Hara (1959) TNS-F-196139 Ena,, Gihu May, 1956 

E. bisporum Sawada (1950) Sawada 5411 Mt. Himekami, Iwate June, 1907 

E. cylindrosporum Ezuka (1990b) NIAES 10472 Haibara, Shizuoka May, 1971 

E. camelliae Shirai (1896) HM16-732 
Dogenzaka, Shibuya, Tokyo 

Izu ilands, Tokyo 
May 

E. formosum Sawada (1922a) unknown Taichu・Taipei, Taiwan Janurari,1915・May,1920 

E. giganteum Hirata (1981b) MAPL-3 Miyakonojo, Miyazaki November, 1975 

E. gracile Shirai (1896) HM18-624 Tokyo May 

E. hemisphaericum Shirai (1896) unknown Mt. Odaihara, Nara Summer, 1895 

E. inconspicuum Nagao et al. (2006) NIAES 10512 Haibara, Shizuoka May, 1956 

E. japonicum Shirai (1896) unknown Tokyo May 

E. japonicum var. hypophyllum Ezuka (1990b) NIAES 10463 Age, Mie May, 1971 

E. kawanense Ezuka (1990b) NIAES 10477 Haibara, Shizuoka May, 1956 

E. kishianum Nagao et al. (2006) NIAES 10519 Tsu, Mie June, 1974 

E. machilii Sawada (1919) TNS-F-218395 Tarowan, Musha, Taiwan May, 1919 

E. miyabei Nagao et al. (2003a) TSH-B 0075 Hakodate, Hokkaido June, 2001 

E. monosporum Sawada (1922a) unknown Hsinchu・Taipei, Taiwan April,1922・May,1910 

E. nobeyamense Nagao et al. (2001) NIAES 10569 Minamisaku, Nagano May, 1994 

E. nudum Shirai (1911) HM16-746 Izu ilands, Tokyo・Mie・Kochi unknown 

E. otanianum Ezuka (1991a) NIAES 10496 Fukuyama, Hiroshima April, 1971 
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Species name Protologue Specimen voucher Typlocarity Collect date 

Exobasidium papuanum Kobayashi (1971) TNS-F-225691 Mt. Wilhelm, Papua New Guinea January, 1970 

E. pentasporium Shirai (1896) TNS-F-4617 Lake Chuzenji, Nikko, Tochigi June, 1985 

E. pieridis Hennings (1902) Kusano 79 Mt, Tsukuba, Ibaraki May, 1900 

E. pieridis-ovalifoliae Sawada (1931) TNS-F-220657 Taipei, Taiwan February, 1929  

E. reticulatum Ito & Sawada (1912) unknown Taipei, Taiwan・Shizuoka 

November, 1908 ・

Janurary, 1910・Aprile, 

May, 1911 

E. sakataniense Hirata (1981a) MAPL-2 Nichinan, Miyazaki July, 1951 

E. sakishimaense Otani (1976) TNS-F-50208 Iriomote, Okinawa June, 1973 

E. sasanqua Hara & Ezuka (1959) TNS-F 19607 Shimada, Sizuoka June, 1955 

E. shiraianum Hennings (1902) S-F20843 Mt, Shirane July, 1900 

E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae Kusano (1907) HM16-747 Kochi・Shimane Spring, 

E. symploci-japonicae var. carpogenum Nagao et al. (2003b) TSH-B 0090 Onga, Fukuoka June, 2001 

E. taihokuense Sawada (1959) unknown Taiwan unknown  

E. woronichinii Nagao et al. (2004a) TSH-B0081 Me-akan-dake spa, Hokkaido June, 2002 

E. yoshinagae Hennings (1902) Yoshinaga 11 Sagawa, Kochi May, 1901 

Kordyana aneilemae Sawada (1931) unknown Taipei, Taiwan October, 1928,  

K. comellinae Sawada Sawada (1922) unknown Tainan・Kaohsiung, Taiwan August・September1922 

K. polliae Sawada Sawada (1943) unknown Karen, Taiwan August, 1928 

Laurobasidium hachijoense Iijiama et al. (1985) TNS-F-51502 Hachijo, Tokyo Iijiama et al. (1985) 
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*Red Character ; type specimen was designated 

**Bold : Location of type specimen was confirmed 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Species name Protologue Specimen voucher Typlocarity Collect date 

Clinoconidium globosum Hirata (1979) Hirata 4014 Hetsuka, Kagoshima December, 1964 

C. inouyei Hennings (1900) TNS-F-54697 Amami, Kagoshima March, 1997 

C. onumae Ito (1935) TNS-F-54697 Amami, Kagoshima March, 1997 

C. sawadae Sawada (1919) TNS-F-89145 Miyazaki, Miyazaki May, 2019 

Graphiola cylindrica Kobayashi (1952) unknown Aoshima, Miyazaki March・December, 1951 

G. trachycarpi Hennings (1904) BPI 183565 Yoki, Kochi November, 1903 

Meira nashicola Yasuda et al. (2006) MAFF 230028 Tohaku, Tottori September, 2001 



44 
 

Table 6 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium pentasporium and similar species 

T：Type 

nd : no data 

 

 

 

 
Exobasidium pentasporium 

HM21-486T 

E. pentasporium 

HM21-586 

E. 

pentasporium 

Shirai (1896) 

E. pentasporium 

Sawada (1950) 

E. pentasporium 

Ito (1955) 

E. pentasporium 

Ezuka (1990b) 

Basidia 
size 

(µm) 

(13.4–)22.8–35.7(–42.1) × 

(2.8–)3.4–6.6(–9.2) 
22.1–35.9 ×3.4–6.6 nd nd nd 6.0–7.0 (wide) 

Sterigma 3–5 4–5 4–6 nd 4–6 (3–)4–5(–6) 

Basidiospores 

size 

(µm) 

(11.3–)12.2–15.3(–17.5) × 

(2.0–)2.8–3.7(–4.0) 
12.9–16.6 ×2.7–4.1 14.4×4.0 nd 14.5×4.0 11–18×3.0–4.0 

septa 1(–2) 1 nd nd nd 1 

Conidia 
size 

(µm) 

(3.9–)5.4–8.6(–9.7) × (0.5–)0.7–

1.2(–1.6) 
6.1–8.7 × 0.7–1.4 nd nd nd 4.0–10×0.6–2.0 

Host plants Rhododendron kaempferi R. kaempferi R. kaempferi R. tschonoskii 

R. kaempferi 

R. tschonoskii 

Tripetaleia 

paniculata 

R. kaempferi 

R. macrosepalum 
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Table 7 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium gracile and similar species 

 
T：Type 

nd : no data 

 

 

 
Exobasidium gracile  

HM18-624T 

E. gracile 

HM17-816 

E. gracile 

Shirai (1896) 

E. gracile 

Sawada (1935) 

E. gracile 

 McNabb (1962) 

E. gracile 

Ezuka (1990a) 

Basidia size (µm) 
(59.1–)75.3–107.6(–124.0) 

× (2.6–)3.4–5.0(–5.6) 

48.9–177.4  

× 11.4–16.2 
nd 7.0–8.0 (wide) 50–80 × 5.0–7.0 

100–150 × 

(5.0–)7.0–10 

Sterigma (2–)3–4(–5) 2(–4) 4 2–4 2(–4) 2–3(–4) 

Basidiospores 

size (µm) 
(10.6–)13.0–16.3(–18.7)  

× (2.6–)3.4–5.0(–5.6) 
11.7-14.2 × 4.1–5.7 14.5 × 2.5–5.0 12-24 × 5.0–8.0 12.5-16.0 × 3.5–5.5 12–20 × 3.5–6.0 

lateral 

septa 
1–4(–6) 1–2(–4) nd 1–5 (1–) 3(–5) (1–) 3 

 
vertical 

septa 
1 nd nd nd nd nd 

Conidia size (µm) nd 
(4.1–)5.0-9.4(–15.2) 

× (0.4–)0.5–1.3(–1.9) 
nd 5.0–10 × 1.5–3.0 nd 6.0–13 × 1.0–2.5 

Host plant Camellia sasanqua C. sasanqua C. sasanqua C. oleifera C. sasanqua C. sasanqua 



46 
 

Table 8 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium camelliae and similar species 

 

T：Type 

nd : no data 

 

 

 

 
Exobasidium camelliae 

HM16-732T 

E. camelliae 

Shirai (1896) 

E. camelliae 

Ito (1955) 

E. camelliae 

 McNabb (1962) 

E. camelliae 

 Reid (1969) 

E. camelliae 

Ezuka (1990a) 

Basidia size (µm) 
(60.9–)85.4–109.1(–138.7) 

× (3.5–)5.2–7.7(–10.0) 
nd nd 70–100 × 6.0–9.0 169 × 5.8–6.0 130–160 ×6.0–12 

Sterigma 2–(3) 4 (2–)4 2 2 2–3(–4) 

Basidiospores 

size (µm) 
(13.0–)17.6–18.6(–22.0) × 

(2.7–)4.5–7.5(–8.3) 
14.5–17× 7.0 14.5-19 × 6.0-8.0 16–22 × 5.5–8.5 14–22 × 4.8–8.0 15–25 × 5.0–7.5 

lateral 

septa 
1–6(–7) nd 1–7 (1–)3–4(–5) 1–7 (1–)3(–7) 

 
vertical 

septa 
1–2(–3) nd 1–2 1? 1? nd 

Conidia size (µm) 
(3.4–)4.6–7.8(–12.2) × 

(0.7–)0.9–1.5(–1.9) 
nd 5.0–10 × 1.5–3.0 9.0–11 × 1.5–2.5 4.2–9.0 × 0.5–1.2 5.0–15 × 1.5–2.5 

Host plant Camellia japonica C. japonica C. japonica C. japonica C. japonica C. japonica 
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Table 9 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium nudum and similar species 

*data from HM16-746 only  
T：Type 

nd : no data 

 

 

 

 
Exobasidium nudum 

HM16-746T,745 

E. nudum 

Shirai (1911) 

E. nudum 

Ito & Otani (1958) 

E. nudum 

Ezuka (1990a) 

Basidia size (µm) 
19.2–46.6(–85.1)  

× (3.4–)4.6–7.1(–8.6) 
nd 100 × 7.5 100 × 5.0–8.0 

Sterigma (2–)3–5 nd 4 (2-)4 

Basidiospores 
size (µm) 

13.0–18.2(–25.6)  

× (3.3–)4.1–5.8(–6.9) 
nd 8.5–17 × 4.5–7.0 10–20 × 4.5–8.0 

lateral septa 1(–2) nd 1–3 1–3 

 vertical septa 0 nd nd nd 

Conidia size (µm) 
(3.1–)4.3–9.1(–12.5)  

× 0.7–1.9(–4.2)* 
nd nd nd 

Host plant Camellia japonica C. japonica C. japonica C. japonica 
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Table 10 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium symploci-japonicae and similar species  

* NIAES 20520 
T：Type 

nd : no data 

 

 

 

 
Exobasidium symploci-japonicae 

HM16-747T 

E. symploci-japonicae 

Kusano (1907) 

E. symploci-japonicae 

Ezuka (1991b) 

E. symploci-japonicae 

Nagao (2003b)* 

Basidia 
size 

(µm) 
27.8–54.1(–79.5) × (2.8–)3.4–6.6(–9.2) 120–140 (long) 100–150 × 8.0–13.0 33–66 × 5.0–8.0 

Sterigma 2–3(–4) (2–)4(–5) (2–)3–4(–5) 2–4 

Basidiospores 

size 

(µm) 

(14.4–)16.6–21.0(–23.1)  

× (3.7–)4.8–6.1(–6.2) 
17–22.5× 6.0–7.0 18-25 (–27)× 5.0-6.5 15–22× 4.5–7.0 

lateral 

septa 
3–4(–6) 

nd 
1–3 0–4(–6) 

 
vertical 

septa 
1 

nd 
nd nd 

Conidia 
size 

(µm) 
(4.2–)6.4–9.4(–9.9) × (0.6–)2.3–3.8(–3.9) 

nd 
10–27× 2.0–3.0 (14–)16–22(–32) × 1.5–2.0 

Host plant Symplocos kuroki S. kuroki S. kuroki S. kuroki 
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Table 11 Comparison of distinctive morphological features of Clinoconidium inouyei and similar species  

*misidentification of Machilus species 
T：Type 

nd : no data 

 

 

 

 

Table 12 List of specimens examined in this study 

 
Clinoconidium inouyei 

HM19-003T 

Cl. inouyei 

Hennings (1900)  
 

Cl. inouyei 

Hino & Nagaoka (1931) 

Cl. inouyei 

Ling (1953) 

Basidia 
size 

(µm) 
17.9–25.1 × 2.8–4.9.0 nd nd nd 

Sterigma absent nd nd nd 

Basidiospores 

size 

(µm) 
15.7–20.8 × 9.4–12.6 14–21 × 11–18 11–25× 7.0–15 10.5–21 × 6.5–13 

septa 0 nd nd nd 

Conidia 
size 

(µm) 
nd nd nd nd 

Host plant Machilus japonica Symplocos sp.* 
M. longifolia 

M. thunbergii 
Machilus sp. 
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Table 13 List of six Exobasidium specimens collected in Japan  

Specimen Voucher Strain Species name Collected site Collected date 

HM21-486 HM21-486C Exobasidium pentasporium Nikko, Tochigi 19, May, 2021 

HM21-488 HM21-488C E. pentasporium Nikko, Tochigi 19, May, 2021  

HM18-624 HM18-624C E. gracile Chofu, Tokyo 7, May, 2018 

HM17-816 - E. gracile Tachikawa, Tokyo 14, May, 2017 

HM16-732 HM16-732C E. camelliae Is. Toshim, Tokyo 9, May, 2016 

HM17-819 - E. camelliae Is. Oshim, Tokyo May, 2017 

HM17-851 - E. camelliae Is. Oshim, Tokyo May, 2017 

HM16-745 HM16-745C E. nudum Matsue, Shimane 1, July, 2016 

HM16-746 HM16-746C E. nudum Matsue, Shimane 1, July, 2016 

HM16-994 - E. nudum Matsue, Shimane 1, July, 2016 

HM16-747 HM16-747C E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae Matsue, Shimane July, 2016 

HM16-991 - E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae Matsue, Shimane July, 2016 
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Species name Collected site Collected date Host Plant Specimen voucher or Reference 

Exobasidium pentasporium Nagano 10, October, 2006 unknown 
*Kanagawa Prefectural Museum of 

Natural History 

 Iwate 1930 Rhododendron tschonoski Sawada (1950) 

 unknown unknown 
Elliottia paniculate,  

(R. weyrichii?) 
Ito (1955) 

 Shizuoka 1956, 1971, 1980 R. kaempferi Ezuka (1990b) 

 Shizuoka 15, May, 1971 R. macrosepalum Ezuka (1990b) 

 Tochigi July, 1895 R. kaempferi Shirai (1896)，TNS-F-4617 

 Tochigi 19, May, 2021 R. kaempferi HM21-486, 488 

 Yamanashi 1, June, 2021 R. kaempferi HM21-586, 595, 602 

E. gracile Kanagawa 6, May , 2008 Camelliae sasanqua 
*Kanagawa Prefectural Museum of 

Natural History 

 Kanagawa 2017 C. sasanqua HM17-189, 813, 849, 850 

 Tokyo unknown C. sasanqua Shirai (1896) 

 Tokyo 2016, 2017, 2021 C. sasanqua 
HM16-739, 740, HM17-813, 815～

817, HM18-619～625, HM21-253 

 Shizuoka 1963, 1970 C. sasanqua Ezuka (1990a) 

 Shimane 13, May, 2016 C. sasanqua HM16-737, 738 

E. gracile? (Name on the specimen: E. camelliae) Kochi 1905 C. sasanqua *National Museum of Nature and Science 
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*All data were obtained from Science Museum Net (S-Net) (2022, April 24) 

Species name Collected site Collected date Host Plant Specimen voucher or Reference 

E. camelliae Shimane 2, July, 1924 unknown *National Museum of Nature and Science 

 Tokyo unknown C. japonica Shirai (1896) 

 Tokyo 1971 C. japonica Ezuka (1990a) 

 Tokyo 2016, 2017 C. japonica HM16-732, 733, HM17-819, 851 

 Hiroshima 28, May, 1971 C. japonica Ezuka (1990a) 

E. nudum Shimane 1, June ,2016 C. japonica HM16-745, 746, 993, 994 

 Ibaraki 29, May, 2022 C. japonica HM22-067 

 Yamaguti 2007 C. japonica *National Museum of Nature and Science 

 unknown unknown C. japonica Shirai (1911) 

 Tokyo 5, June, 1955 C. japonica Ezuka (1990a) 

 Shizuoka 1955, 1956 C. japonica Ezuka (1990a) 

E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae Yamaguchi 11, Aprille, 1936 Symplocos kuroki *National Museum of Nature and Science 

 Kochi unknown S. kuroki Kusano (1907) 

 Shimane unknown S. kuroki Kusano (1907) 

 Miyazaki 22, May, 1971 S. kuroki Ezuka (1991b) 

 Fukuoka unknown S. kuroki Nagao (2003b) 

 Shimane unknown S. kuroki Nagao (2003b) 

 Shimane May, 2016 S. kuroki HM16-747, 991, 992 
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第 2 章 モチビョウキン目菌類の有性世代の探索とその病害の診断 

2.1 緒言 

モチビョウキン目菌類の分類は，感染部位が白色で肥大し，人の目を引く病徴

を形成する有性世代を持つ種について先行して記載されてきた．しかし，このよ

うな特徴的な病徴を持つにもかかわらず，本目菌類は他の菌群と比べて新産種

といった再報告・再発見が少ない．これは本目菌類の有性世代が，一年のうち数

日から数週間というごくわずかな期間に，限られた地域や宿主植物上で局所的

に発生することが影響していると考えられる．このことは，現行の分類体系から

取り残された種の存在や，本目菌類を定義づけるような形態学的な知見の不足

をもたらしているだけでなく，菌株やシーケンスデータの充実にも大きな遅れ

を招いている． 

この状況は，モチビョウキン目菌類による病害診断を困難なものとしている．

例えば，「美森の大ヤマツツジ」は山梨県北杜市に植栽されたヤマツツジ

（Rhododendron kaempferi）であり，「史蹟名勝天然紀念物保存法」に基づき 1935

年より天然記念物に指定された重要な樹木であるが，モチビョウキン目菌類に

よるツツジ類てんぐ巣病に類似した症状の発生が指摘されたものの，本症状に

関係する病原菌やその発生実態については不明である． 

400 年近く前の 1662 年，もち病の症状が世界で初めて発見された（Hoffmann 

1662）．しかし，これだけ古くから発見されていた本病害であるにもかかわらず，

Nannfeldt （1971）は特にモチビョウキン目菌類の中で最大の分類群であり，基

準属でもある Exobasidium 属菌に関する植物病理学や生態学，分類学等の研究

が他の菌群と比べて乏しいことを指摘している．これは，上述したように，自然

界における有性世代の探索の遅れが原因と考えられる．本研究では日本国内の
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モチビョウキン目菌類の発生が顕著な 5～6月に病徴の観察および原因菌の解明

に取り組み，Exobasidium属菌を中心とした有性世代とその病害の探索を行うこ

とで，植物病理学的な知見の充実を目指した． 
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2.2 材料および方法 

2.2.1 現地調査 

調査の詳細は Table 14に示した．現地にて宿主植物名や被害状況，病徴につ

いて記録し，宿主植物上に発生した病害サンプルをカメラで撮影したのちに，採

集した．採集したサンプルは紙袋に入れ，速やかに研究室に持ち帰り試験に供し

た． 

美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発生したてんぐ巣病（2.3.5 

美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発生した Exobasidium 属菌とそ

の病害）は，発生実態の調査を 2020 年 3 月，6 月，11 月，2021 年 4 月，5 月，

6 月，7 月の合計 7 回実施した．てんぐ巣症状が確認された枝および葉を観察，

採集した． 

2.2.2 標本の作製 

 採集したサンプルを乾熱した新聞紙に挟み，重りを載せる（さくよう）か，ド

ラフト内で 1か月程度風乾した． 

2.2.3 菌株の確立 

 胞子落下法により分離を行った．採集サンプルから 1cm 角切片を作製し，WA

平板培地の蓋の裏面にナイスタック TM（ニチバン，日本）で固定後，12時間ごと

に蓋を回転させた．設置 12～36時間後 WA培地上に落下し，発芽した胞子を PDA

平板培地に移植した．菌株の長期間の保管には，PDAスラント，水・グリセリン

凍結チューブを使用した． 

 美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発生したてんぐ巣病菌につい

ては（2.3.5 美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発生した
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Exobasidium 属菌とその病害），標徴が見られる場合と見られない場合とで分離

方法を変更した．標徴の見られない時期は，組織を 1.5ml チューブに滅菌水と

ともに加え，10 分間ボルテックスミキサーで振とうしたのち，乳鉢ですりつぶ

し，希釈平板法により PDA 培地で分離を行った．標徴が観察された時期のサン

プルは，WA培地を用いて，胞子落下法による分離を行った． 

2.2.4 標本の観察 

標本を用いた形態観察には光学顕微鏡 BX53（OLYMPUS，日本）を使用し，顕微

鏡カメラ DP27（OLYMPUS，日本）により撮影を行った．水をマウント液として使

用し，染色の際にはラクトフェノールコットンブルー液を使用した．また，標徴

の観察はデジタル顕微鏡 VHX-5000（Keyense，日本）で行った．また，ニワトコ

から作製されたピス（ケニス，日本）に罹病部位を挟み，徒手切片を作製して植

物組織表面に発生した子実層と植物組織中の観察を行った． 

2.2.5 培養菌株の観察 

PDA平板培地にループ白金耳で画線し，20℃，5日間培養後，培養性状の観察

と光学顕微鏡を使用した形態観察を行った．また，5㎜コルクボーラーで打ち抜

いた菌叢を PDA 平板培地中央に置床し，20℃，30 日間培養した培養性状を観察

した． 

2.2.6 DNAシーケンスの決定 

DNA 抽出は PDA 培地 20℃，培養１週間以内の菌叢を供試した．TE バッファー

50µl中に，滅菌爪楊枝で菌体を加えた．ヒートブロック 95℃で 10分加熱した．

10000rpmで3分間遠心し，上澄みを新しいチューブに入れて－20℃で保存した． 

PCRは rDNA-ITSおよび LSU領域について行った．ポリメラーゼは GoTaq® Green 

Master Mix（Promega，USA）を使用し，供試したプライマーは Table 15に示し
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た．PCR反応は VeritiPro Thermal Cycler(Applied Biosystems, USA)にて，

Table 16に示したプロトコルで行った． 

DNA 増幅産物の確認は 0.7％アガロースゲル電気泳動によって行った．PCR 産

物 1µlをウェルにロードし，120V，15分間泳動した後，染色バッファー(10µg/ml 

EtBr10µlと 1×TAE Buffer 150mlを混合したもの)に 20分間浸漬しトランスイ

ルミネーターにてバンドの有無を確認した． 

DNAの増幅が確認されたサンプルは ExoSAP-ITTM (Thermo Fisher，USA)を使用

し，VeritiPro Thermal Cyclerにて 37℃，4分加熱した後，80℃，1分で処理

し，DNA増幅産物中のプライマーと dNTPを不活性化させて，精製を行った． 

シークエンスリアクションは BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit 

(Life Technologies, USA)でサイクルシーケンスを行った．使用したプライマ

ーは Table 17に示した．VeritiPro Thermal Cyclerにて，Table 18に示した

プロトコルで処理した． 

これら DNA産物はカラム SephadexTM G-50 Superfine （Sigma-Aldrich，USA）

により精製を行った．カラム用 96穴プレートにカラム担体の粉を入れ，そこに

DDW 300µlを加えて 2時間以上膨潤させた．膨潤後のカラムは 910xg，室温で 5

分間遠心し，余分な水分を除去した．シーケンス反応産物 10µl に DDW 10µl を

加え，全量 20µl をカラムに染み込ませ，910xg，室温で 5 分間遠心し，96 穴の

PCR プレートに精製産物を回収した．その後，風乾器を用いて 40 分間真空状態

で風乾した．そして，精製産物にホルムアミド(FA)を 15µl加え，45秒間ボルテ

ックスした後，95℃，4分間加熱し，氷水で急冷した．塩基配列の決定には，シ

ーケンサーABI prism 3130 genetic analyzer (Applied Biosystems，USA)を使

用した． 
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決定した塩基配列は National Center for Biotechnology Information 

(NCBI) の BLAST 検 索 に て ， 決 定 配 列 の 精 度 を 確 認 し た (https: 

//blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)． 

2.2.7 分子系統解析 

Wang et al. (2016)および Li et al. (2022)が分子系統解析で使用した菌類

の塩基配列に加え，NCBI に登録のある近縁種の塩基配列をもとに分子系統樹の

作成を行った． 

近縁属の塩基配列を加えた FASTA ファイルを作成し，その FASTA ファイルを

MAFFT version 7 (https://mafft.cbrc.jp/alignment/software/) を使用して，

NEXUSファイルに変換した．この NEXUSファイルを Mesquite version 3.04でア

ライメントし，Phylip ファイルに変換した．そして，Phylip ファイルを RAxML 

BlackBox (https://raxml-ng.vital-it.ch/) (Kozlov et al. 2019) にアップ

ロードし，モデルを指定して rapid bootstrap algorithmによる最尤法で系統

解析を行った． 
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Table 15 Primer for PCR reaction  

ITS ITS1-F: 

CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA 

Gardes & Bruns (1993) 

 M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 LR0R: ACCCGCTGAACTTAAGC Vilgalys & Hester (1990) 

 LR5: TCCTGAGGGAAACTTCG Vilgalys & Hester (1990) 

 NL1: 

GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG 

O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 

 

Table 16 Protocol of PCR reaction  

95℃ 4min 

95℃ 1min 

45～50℃ 1min 

72℃ 1min 

72℃ 8min 

4℃ ∞ 

 

 

 

 

 

×35 
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Table 17 Primer for cycle sequencing  

ITS ITS1-F: 

CTTGGTCATTTAGAGGAAGTAA 

Gardes & Bruns (1993) 

 M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 NL1: 

GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG 

O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 

 

Table 18 Protocol of cycle sequencing 

96℃ 3min 

96℃ 15sec 

50℃ 5sec 

60℃ 4min 

4℃ ∞ 

 

 

 

 

 

 

×25 
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2.2.8 農薬効果試験（2.3.5 美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発

生した Exobasidium属菌とその病害のみ） 

 もち病に対して農薬登録のあった 4剤（銅水和剤，テブコナゾール水和剤，メ

プロニル水和剤，TPN水和剤）について，それらを添加した培地上で効果を調査

した． 

農薬添加培地は PDA 培地を 121℃，20 分オートクレーブしたのち 50℃まで放

熱し，各剤を有効成分濃度が 0，10-5，10-4，10-3，10-2，10-1，100，101，102，103mg/ml

となるように添加した(各濃度区につき 3反復)． 

接種菌液は PDB 培地で 5 日間培養した供試 3 菌株（HM21-586C，595C，602C）

をそれぞれ 100µl 農薬添加培地に接種し，コンラージ棒を用いて培地の全面に

塗布した．コントロール区では無菌の PDB培地を塗布した． 

防除効果の調査は，PDA 培地の 2 分の 1 以上を覆うシャーレ数をカウントし，

実用濃度下で生育の抑制効果がみられた剤では菌体の顕微鏡観察を行った． 
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2.3 結果 

2.3.1 ツツジ属 1種 2変種に発生した Exobasidium属菌とその病害 

病徴および標徴 

5 月中旬から 6 月上旬にかけて，新潟県佐渡島，栃木県日光市，宮城県大崎

市においてヨウラクツツジ（R. multiflorum）およびその変種のウラジロヨウ

ラク（R. multiflorum var. longicalyx，以降，ヨウラクツツジ類）の新葉，

新梢および花にもち病と考えられる症状が発生した．罹病部は，器官全体が肥

大，または一部分が球状に肥大する症状を呈していた（Fig. 11A-G）．また，栃

木県日光市ではアケボノツツジの変種アカヤシオ（R. pentaphyllum var. 

nikoense）において，葉全体もしくはその一部分が球状に肥大する症状が確認

された（Fig. 12A-C）．これら罹病部位表面は，白色粉状の菌叢に覆われていた

（Fig. 11H-J，12D-F）． 

病原菌の観察 

ヨウラクツツジ類では罹病部上の菌叢に担子器，担子胞子および分生子，かす

がい連結を有する菌糸を観察した(Fig. 11H-O，R)．担子器は密生し，無色，無

隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 11K，L)，大きさ(18.7–)27.3–

51.1(–64.9) × (2.0–)3.1–6.3(–9.7)µmであった．担子器上には小柄が 3–4(–

6)本生じ，その先に担子胞子が形成された(Fig. 11L)．担子胞子は，円筒形から

紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1–3(–6)隔壁を有し，基部に向かって細く，大き

さ(13.2–)15.2–20.2(–23.7) × (2.7–)3.2–4.3(–5.0)µmであった(Fig. 11M，

N)．担子胞子は 12-36時間程度で発芽し，胞子の両端もしくは隔壁部分から，分

生子を出芽した(Fig. 11U)．分生子は円筒形で片側先端部が細く，大きさ

(4.4–)5.3–9.0(–13.8) × (0.7–)1.0–2.2(–3.3)µmの大型と(Fig. 11Q)，楕円形
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から円筒形で大きさ(5.3–)6.2–9.9(–13.8) × (1.0–)1.2–2.2(–3.3)µm の小型

の 2 タイプが観察された(Fig. 11P)．アカヤシオでは罹病葉上の菌叢中に担子

器，担子胞子および分生子を観察した(Fig. 12G-N)．担子器は密生し，無色，無

隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 12G，H)，大きさ(14.6–)17.6–

31.0(–39.7) × (2.6–)3.0–4.7(–5.6)µmであった．担子器上には小柄が 3–4(–

6)本生じ，その先に担子胞子が形成された．担子胞子は，円筒形から紡錘形で無

色，はじめ無隔壁で 1–2(–3)隔壁を有し，基部に向かって細く，大きさ

(9.9–)12.4–17.1(–18.8) × (2.0–)3.4–4.9(–5.9)µmであった(Fig. 12I-K)．分

生子は円筒形で片側先端部が細く，大きさ (1.8 – )6.7 – 11.4( – 14.7) × 

(0.5–)0.8–2.0(–2.7)µmの大型のみが観察された(Fig. 12L-N)． 

ヨウラクツツジ類の罹病部から複数菌株（HM19-002C，HM21-483C，491C，492C）

を確立した．代表株 HM19-002C，HM21-491C は PDA 培地上で黄白色から褐色，1

か月で直径約 1㎝と非常に生育の遅い菌叢を形成した(Fig. 11S，T)．また，と

きに培地上に色素を産生した．これら菌叢は出芽型分生子とかすがい連結のな

い菌糸からなり，菌糸は無色，(0.5–)0.7–1.0(–1.1)µmであった．出芽型分生子

は菌糸より出芽し，無色，楕円～長楕円形，無隔壁で細胞の極より娘細胞を出芽

した．娘細胞を出芽した出芽型分生子は先端が細く，大きさ(4.4–)5.5–8.1(–

9.7) × (0.9–)1.2–1.8(–2.2)µmであった．アカヤシオの罹病部からは菌株を確

立することはできなかった． 

病原菌の DNA解析 

ヨウラクツツジ類分離菌株 HM19-002C，483C，491C，492C とアカヤシオ標本

HM21-480を用いて，rDNA-ITSと LSU領域の DNA塩基配列を決定した．これら配

列を用いた分子系統解析の結果，E.japonicumと高い支持を有するクレードを形
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成した（Fig. 13）．このクレード内で，宿主植物ごとに高い単系統性を示す傾向

はみられなかった． 

2.3.2バイカツツジに発生した Exobasidium属菌とその病害 

病徴および標徴 

5 月中旬から 6 月上旬にかけて，栃木県日光市のバイカツツジ（R. 

semibarbatum）の新葉に，黄色の斑点が生じ，その裏面に白色の菌叢を有する症

状を確認した（Fig. 14A-D）．ときにこれら斑点は融合し，拡大した（Fig. 14D）．

枝や十分に展開した葉に本症状は確認されなかった．2021～2022 年にかけて観

察を行ったが，てんぐ巣症状の発生は見られなかった． 

病原菌の観察 

罹病葉上の菌叢には担子器，担子胞子および分生子を観察することができた

(Fig. 14E-I)．担子器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって

細く(Fig. 14E)，大きさ(16.4–)22.9–45.0 (–55.9) × (4.0–) 4.4–7.5(–8.9)µm

であった．担子器上には小柄が 3–4本生じ，その先に担子胞子が形成された．担

子胞子は，湾曲した円筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1–2(–3)隔壁を有

し，基部に向かって細く，大きさ(13.0–)15.5–21.4(–24.0) × (3.0–)3.5–4.4(–

4.8)µmであった(Fig. 14 F，G)．分生子は円筒形もしくは皮針状で片側先端部

が細く，大きさ(5.3–)7.3–13.2(–16.6) × (0.8–)1.1–2.0(–2.6)µm であった 

(Fig. 14 H，I)． 

罹病部から複数菌株（HM21-485C，489C）を分離した．代表株 HM21-489Cは PDA

培地上で 1 か月間培養すると，黄色がかった白色で，深くしわが入り込んだ直

径約 1㎝程度と非常に生育の遅い菌叢を形成した(Fig. 14J-L)．PDA培地上では
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色素の産生は見られなかった．5日間培養した菌叢は白色で（Fig. 14M），出芽

型分生子とかすがい連結のない菌糸からなり，出芽型分生子は菌糸より出芽し，

無色，円筒形，長楕円形，無隔壁で細胞の極より娘細胞を出芽した．娘細胞を出

芽した出芽型分生子は先端が細く，大きさ(9.6–)13.5–24.8(–32.6) × 

(1.1–)1.4–2.1(–2.6)µmであった（Fig. 14N）． 

病原菌の DNA解析 

分離菌株 HM21-485C，489C を用いて，rDNA-ITS と LSU 領域の DNA 塩基配列を

決定した．この結果，ツツジ類平もち病を引き起こす E. miyabei，E. yoshinagae，

E. dubiumと近接し，強く支持される独立した単系統群を形成した（Fig. 15）． 

2.3.3 シロヤシオに発生した Exobasidium属菌とその病害 

病徴および標徴 

5月中旬から 6月上旬にかけて，栃木県日光市のシロヤシオ（R. quinquefolium）

の新葉の一部もしくは新梢全体が初め黄色から赤色へと変色し(Fig. 16A-G)，

その後葉柄側もしくは葉脈および葉縁に沿って葉の半身に広がり，しだいに罹

病部位が肥厚する症状が観察された(Fig. 16E，F)．これら罹病は，ときに病斑

裏面が白色の菌叢で覆われた(Fig. 16E-H)．また，罹病部位の葉の細胞が肥大し

ている場合には，柵状組織・海綿状組織の分化を欠いていた(Fig. 16I)． 

病原菌の観察 

葉上の菌叢に担子器，担子胞子および分生子を観察した(Fig. 16I-P)．細胞間

には菌糸が充満し，ときおり細胞内に吸器の挿入が見られた(Fig. 16I，J)．担

子器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 16K)，

大きさ(19.4–)24.5–35.1(–38.5) × (2.4–)2.8–4.1(–7.5)µmであった．担子器

上には長さ(0.7–)1.6–3.1(–3.9)µm の小柄が(3–)4–5(–6)本生じ，その先に担子
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胞子が形成された．担子胞子は，円筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1(–

2)隔壁を有し，基部に向かって細く(Fig. 16L-N)，大きさ(9.9–)12.1–17.1(–

20.3) × (2.3–)2.8–4.1(–5.2)µmであった．担子胞子は 12-36時間程度で発芽

し，胞子の両端から発芽し，のちに隔壁で区切られた細胞から，菌糸を発芽した

(Fig. 16Q)．菌糸からは出芽型分生子が形成された(Fig. 16Q)．分生子は，円筒

形で片側先端部が細く，大きさ(4.8–)7.1–11.9(–15.5) × (0.5–)0.9–1.9(–

2.7)µmであった(Fig. 16O，P)． 

罹病部から複数菌株（HM21-500C，HM22-062C，064C）を確立した．代表株 HM21-

500C を PDA 培地上で 1 か月間培養すると，菌叢は出芽型分生子とかすがい連結

のない菌糸からなり，黄色がかった白色で，細かなしわが入り込んだ菌叢の大き

さが 1か月で直径約 1㎝と生育の遅い菌叢を形成した(Fig. 16R，S)．PDA培地

上では色素の産生は見られなかった．5日間培養した菌叢は白色，酵母様であっ

た（Fig. 16T）．分生子（酵母）は無色，楕円～長楕円形，無隔壁で細胞の極よ

り娘細胞を出芽した．出芽した分生子は先端が細く，大きさ(4.5–)5.0–9.2(–

13.1) × (0.8–)1.1–1.7(–2.1)µmであった（Fig. 16U，V）． 

病原菌の DNA解析 

分離菌株 HM21-500Cの rDNA-ITSと LSU領域の DNA塩基配列を決定した．これ

ら配列を用いた分子系統解析の結果，分離菌は既知種と独立した高い支持を有

する単系統群を形成した（Fig. 17）． 

2.3.4 コメツツジに発生した Exobasidium属菌とその病害 

病徴および標徴 

5月中旬，栃木県日光市のコメツツジ（R. tschonoskii）新葉の一部もしくは

新梢の全体が黄色～黄緑色を呈する症状が発生した(Fig. 18A-G)．罹病部位は
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ときおり肥厚し，火ぶくれ状となった(Fig. 18D-G)．病斑裏面は白色の菌叢で覆

われ，罹病部位の葉の細胞は肥大し，柵状組織・海綿状組織の分化を欠いた(Fig. 

18H，I)． 

病原菌の観察 

葉上の菌叢中には担子器，担子胞子および分生子を観察することができた

(Fig. 18J-P)．細胞間には菌糸が充満し，ときおり細胞内に吸器の挿入が見られ

た(Fig. 18 I，M)．担子器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向か

って細く(Fig. 18J-L)，大きさ(25.4–)25.9–40.1(–47.5) × (3.8–)4.1–5.4(–

6.0)µm であった．担子器上には小柄が 3–4(–5)本生じ，その先に担子胞子が形

成された．担子胞子は，円筒形から紡錘形で無色，はじめ無隔壁で 1–2(–3)隔壁

を有し，基部に向かって細く(Fig. 18N，O)，大きさ(10.9–)12.7–16.7(–19.9) × 

(2.4–)3.0–4.6(–5.8)µmであった．担子胞子は 12-36時間程度で発芽した．菌糸

からは出芽型分生子が形成された．分生子は，円筒形で片側先端部が細く，大き

さ(3.1–)4.4–7.8(–9.7) × (0.4–)0.6–1.1(–1.3)µmであった(Fig. 18P)． 

罹病部から HM22-066Cを確立した．PDA培地上で 1か月間培養すると，黄みが

かった白色で，細かなしわが入り込んだ菌叢の大きさが 1 か月で直径約 1 ㎝と

生育の遅い酵母様の菌叢を形成した(Fig. 18Q，R)．PDA培地上では色素の産生

は見られなかった．5日間培養した菌叢は白色，酵母様であった（Fig. 18S）．

菌叢は出芽型分生子とかすがい連結のない菌糸からなり，菌糸は無色，幅

(0.5–)0.8–1.3(–1.6)µmであった．出芽型分生子は菌糸より出芽し，無色，楕円

～長楕円形，無隔壁で細胞の極より娘細胞を出芽した．娘細胞を出芽した出芽型

分生子は先端が細く，大きさ(3.7–)4.8–9.0(–12.1) × (0.6–)0.9–1.4(–1.6)µm

であった（Fig. 18T）． 
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病原菌の DNA解析 

乾燥標本 HM21-505 および分離菌株 HM22-066C の rDNA-ITS と LSU 領域の DNA

塩基配列を決定した．これら配列を用いた分子系統解析の結果，分離菌は E. 

lushanense として信頼のおける菌株のシーケンスと高い支持を有する単系統群

を形成した（Fig. 17）． 

2.3.5 美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発生した Exobasidium 属

菌とその病害 

病徴および標徴 

大ヤマツツジやその周辺のヤマツツジの多くがてんぐ巣症状を発症していた

(Fig. 19A，B)．てんぐ巣症状は，株元から枝先まで全体的に発生が認められ，

1つの樹について複数発生する場合もあった(Fig. 19B-D)．発達したてんぐ巣の

基部にはこぶが形成された(Fig. 19E)．これらヤマツツジでは，5月下旬，葉に

黄緑化や軽度の葉巻症状が観察され，さらに，わずかではあるが葉の裏面に白色

の菌叢と考えられる標徴も認められた(Fig. 20A-D)．そして，6月上旬にはこれ

ら標徴が顕著に確認された．7月上旬，標徴は消失し，病斑部は褐変，多くが落

葉した（Fig. 19I）．てんぐ巣病枝は通年で観察された(Fig. 19F-I)．標徴は 6

月上旬に採集したてんぐ巣上の葉でのみ観察された(Fig. 19H)．葉の一部もし

くは全体が白色粉状の菌叢で覆われた(Fig. 20D-H)．その一方で，新梢や花芽，

てんぐ巣症状部位以外の葉には病徴は見られなかった． 

病原菌の観察 

葉上の菌叢中に担子器，担子胞子および分生子を観察した(Fig. 20H-M)．担子

器は密生し，無色，無隔壁，棍棒状円柱形で基部に向かって細く(Fig. 20J)，大

きさ 22.1–39.9 × 3.4–6.6µmであった．担子器上には小柄が 3–4(–6)本生じ，
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その先に担子胞子を形成した(Fig. 20I，J)．担子胞子は，円筒形から紡錘形で

無色，はじめ無隔壁で 1(–2)隔壁を有し，基部に向かって細く，大きさ 12.9–17.4 

× 2.7–4.4µmであった(Fig. 20K，L)．分生子は円筒形で片側先端部が細く，大

きさ 6.0–10.3 × 0.7–1.4µmであった(Fig. 20M)． 

罹病部から得られた HM21-595Cは PDA培地上で褐色を呈し(Fig. 20N-P)，1か

月で直径約 1cmと非常に生育の遅い菌叢を形成した(Fig. 2N，0)．また，ときに

培地上に色素を産生した(Fig. 20N,O)．菌叢は出芽型分生子とかすがい連結の

ない菌糸からなり，出芽型分生子は菌糸より出芽し，無色，楕円～長楕円形，無

隔壁で細胞の極より娘細胞を出芽した(Fig. 20Q)．娘細胞を出芽した出芽型分

生子は先端が細く，大きさ(5.9–)6.8–9.6(–12.0) × (0.8–)1.1–1.7(–1.9)µmで

あった． 

病原菌の DNA解析 

 分離菌株 HM21-586C，595C，602Cの rDNA-ITSと LSU領域の DNA塩基配列を決

定した．これら配列を用いた分子系統解析の結果，分離菌は E. pentasporiumの

タイプシーケンスと高い支持を有する単系統群を形成した（Fig. 21）． 

農薬効果試験 

 テブコナゾール水和剤の有効成分 10-1～103mg/ml 添加区と TPN 水和剤の有効

成分 100～103添加区で生育の抑制が確認された（Fig. 22，Table 25）．テブコナ

ゾール水和剤添加区では娘細胞と母細胞が分離しない細胞分裂の異常が観察さ

れ，TPN水和剤添加区では細胞形成が停止した． 

2.3.6 カナリーヤシに発生した Graphiola属菌とその病害 

病徴および標徴 
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9 月中旬から 11 月中旬にかけて，高知県内においてカナリーヤシ（Phoenix 

canariensis）の葉の一部が黄色を呈し，のちに枯れる症状が発生した (Fig. 

23A-D)．葉枯れ症状部位の表面には黒い壺状の担子器果が点在した(Fig. 23E-

G)． 

病原菌の観察 

担子器果は黒褐色の針状の菌体で構成されていた(Fig. 23H，I)．成熟した担

子器果からは弾糸が伸長した(Fig. 23G)．弾糸は無色，繊維状であった(Fig. 

23J)．担子器は無色，類球形で担子胞子が出芽した(Fig. 23K)．担子胞子ははじ

め無色単胞で後に分裂して，成熟すると褐色を呈し(Fig. 23K-M)，表面に小いぼ

を生じ(Fig. 23L)，類球形もしくは楕円形，大きさ(3.2–)3.7–4.8(–6.0) × 

(2.0–)2.4–3.2(–3.3)であった．褐色二次胞子は(7.0–)8.4–10.9(–12.1) × 

(2.2–)3.2–4.9(–5.4)µmであった(Fig. 23M)．標本中では，分生子は観察されな

かったが，WA培地上に静置した担子胞子からは分生子が出芽した（Fig. 23N，

O）． 

罹病部から得られた HM21-1332Cは PDA培地上で色素を有さない，黄色がかっ

た白色の酵母状菌叢を形成した(Fig. 23P-R)．分生子は，無色，円筒形もしくは

涙型，大きさ(2.9–)3.5–5.5(–6.6) × (0.5–)1.1–2.2(–2.9)µm であった(Fig. 

23S)． 

病原菌の DNA解析 

 分離菌株 HM21-1332C，1333C を用いて，rDNA-ITS と LSU 領域の DNA 塩基配列

を決定した．これら配列を用いた分子系統解析の結果，分離菌はカナリーヤシに
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発生し，過去の研究において G. phoenicisと同定されたシーケンスと強く支持

される単系統群を形成した（Fig. 24）． 
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2.4 考察 

2.4.1ツツジ属 1種 2変種に発生した Exobasidium属菌とその病害 

宿主上で観察された病徴は，E. japonicumによるツツジ類もち病の病徴に類

似した．一方，今回のヨウラクツツジ類およびアカヤシオの上で観察された担子

器は，これまでに記録のある E. japonicumの特徴とはわずかに差異が見られた

が，同一条件下において観察を行った既報の宿主植物（ヤマツツジ，サツキ）上

に見られた E. japoicum についても同様の差異が認められたことから，種内間

の違いと判断した(Table 19)．そこで，担子器を除いた形態学的特徴および病徴

は既報の E. japonicumと概ね一致したことや分子系統解析の結果を考慮し，ヨ

ウラクツツジ類とアカヤシオに発生した菌類を E. japonicumと同定し，発生し

た病害をツツジ類もち病と診断した．この診断をもとに，ヨウラクツツジ類とア

カヤシオについて，本病の新宿主として新たに追加した（柴田ら 2022，令和 3

年度 日本植物病理学会関東部会講演要旨）． 

2.4.2 バイカツツジに発生した Exobasidium属菌とその病害 

バイカツツジに観察された病徴は Exobasidium 属菌によるツツジ類平もち病

に類似した．一方，菌類の形態学的特徴については，Sawada（1950）により観察

されたバイカツツジ平もち病の病原菌である“E. butleri”と概ね一致したが，

いくつかの疑問が生じた(Table 21)．E. butleriは，バイカツツジ（Tsutsusi

節）とは遺伝的に異なる R. arboreum（Ponticum節）（Xia et al. 2021）のてん

ぐ巣病葉上に発生する種として記載されており（Sydow & Sydow 1912），今回の

バイカツツジの Exobasidium属菌の宿主と症状に矛盾が生じる．さらに，Sawada

（1950）のバイカツツジの病害報告において，てんぐ巣症状を伴う記述はなかっ

た．一方で，別のツツジ類平もち病菌である E. kawanenseの担子胞子と分生子
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の形態的特徴はバイカツツジ上に見られた本種と極めて酷似した（Table 21，江

塚 1990b）．現在までに E. kawanenseと E. butleriの DNAデータは存在しない

が，本研究でバイカツツジの病斑上に見つかった Exobasidium属菌は，分子系統

解析の結果からツツジ類平もち病菌 E. miyabei，E. yoshiagae，E. dubiumと

近縁ではあるものの単系統群を形成した．さらに，形態学的特徴でも本菌は，上

記 3種とは一致しなかった（Table 21）．以上，病徴と病原菌の形態学的特徴お

よび分子系統解析の結果から，バイカツツジ上で観察された本病害をツツジ類

平もち病と診断し，病原菌を E. kawanenseと同定した． 

2.4.3 シロヤシオに発生した Exobasidium属菌とその病害 

観察された病徴は，E. japonicum var. hypophyllumや E. otanianumによる

ツツジ類裏白もち病に類似した．しかし，シロヤシオ上に観察された菌体は E. 

japonicum var. hypophyllum の担子器の形態と大きな差が見られた(Table 22)．

また，E. otanianumとは担子器および分生子の大きさに差が認められた．分子

系統解析の結果はシャクナゲ類粉もち病の原因菌として知られる E. 

woronichinii と近接するものの，強く支持される単系統群を形成した．シャク

ナゲ類粉もち病菌 E. woronichinii，E. shiraianum，E. caucasicum とは担子

器，担子胞子および分生子の形態学的特徴とも一致しなかった．今回，E. 

japonicum var. hypophyllumは，江塚 (1990b)がヤマツツジの裏白もち病から

採集，報告して以降，再発見はなく菌株や DNAシーケンスを欠くため，今回の分

離菌との正確な比較ができない．なお，それぞれの宿主植物の分類に注目すると，

シロヤシオは Sciadorhodion節であり，ヤマツツジの含まれる Tsutsusi節と異

なる（Xia et al. 2021）．以上，宿主植物の所属の違い，病徴の類似性，また病

原菌の形態の差異から，今回シロヤシオに発生した病害を Exobasidium sp.によ
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るツツジ類裏白もち病と診断し，シロヤシオを本病の新宿主として登録したい．

なお，今回確認された担子器の形態的差異については，Exobasidium sp.として

病原追加するとともに，未記載種の可能性も含め，詳細な検討が必要である． 

2.4.4 コメツツジに発生した Exobasidium属菌とその病害 

コメツツジに観察された病徴は E. japonicum var. hypophyllum によるツツ

ジ類裏白もち病の病徴に概ね一致した．一方，今回の病原菌の形態や分子系統解

析の結果，2009年に Li & Guo により中国で新種記載された E. lushanenseと一

致した(Table 23)．以上の結果から，コメツツジに発生した菌を E. lushanense

と同定し，本病害をツツジ類裏白もち病と診断した．今後，コメツツジは本病の

新宿主として登録する必要がある．なお，E. lushanenseは日本で以前から記録

されている E. japonicum var. hypophyllum（宿主：ヤマツツジ）とも形態学的

に類似する点が多く(Table 23)，どちらの宿主も Tsutsusi節の植物であること

から（Xia et al. 2021），E. lushanense と E. japonicum var. hypophyllumの

学名の異同についてはさらに検討が必要である．  

2.4.5 美森の大ヤマツツジとその周辺のヤマツツジに発生した Exobasidium 属

菌とその病害 

大ヤマツツジおよびその周辺のヤマツツジに観察されたてんぐ巣症状および

葉の病徴は E. pentasporium によるツツジ類てんぐ巣病に類似した．また，観

察された菌類の形態学的特徴もツツジ類てんぐ巣病菌である E. pentasporium

と概ね一致した(Table 24)．この結果は分子系統解析の結果でも支持されたた

め，本菌を E. pentasporium と同定し，発生した病害をツツジ類てんぐ巣病と

診断した（柴田・廣岡 2022投稿中）．本病が発生するとてんぐ巣上の葉は矮化

し，最終的にてんぐ巣枝が枯死すると報告されている（江塚 1990b）．本調査地
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においても，てんぐ巣上の葉は健全葉に比べ矮化し，周辺のヤマツツジ上には枯

死したてんぐ巣病部位が確認された．このことから，大ヤマツツジの衰退の原因

には本病が大きく関与していると考えられる． 

培養下における複数薬剤に対する効果試験の結果，テブコナゾール水和剤お

よび TPN 水和剤の使用基準濃度で生育抑制が観察された．このことから，これ

ら 2 剤が防除に使用できる可能性が示唆された．今回の現地調査により，本病

原菌は 5月下旬から 6月上旬に胞子が飛散している可能性が高いことから，5月

中旬以前に罹病部の切除およびこれら 2 剤を用いた農薬散布が有効である可能

性が高い． 

2.4.6 カナリーヤシに発生した Graphiola属菌とその病害 

カナリーヤシに観察された症状は Graphiola 属菌によるフェニックス類黒つ

ぼ病に類似した．また，標本上に観察された菌類の形態学的特徴 (Table 26)や

菌叢性状は Tsubaki & Yokoyama(1971)の G. phoenicisのものと概ね一致した．

以上の病徴，標本上に観察された菌類の形態学的特徴，並びに分子系統解析の結

果を踏まえ，カナリーヤシに発生した菌類を G. phoenicisと同定し，本病害を

フェニックス類黒つぼ病と診断した．本病の発生は極めてまれであり，高知県で

は 2回目の報告である． 

2.4.7 章の考察 

本章ではモチビョウキン目菌類の有性世代による 6 病害を調査した結果，ツ

ツジ類もち病，ツツジ類平もち病，ツツジ類裏白もち病，ツツジ類てんぐ巣病，

フェニックス類黒つぼ病とそれぞれ診断した．また，ヨウラクツツジ，アカヤシ

オ，シロヤシオ，コメツツジはそれぞれの病害の新宿主と判断した．さらに，少
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なくとも Exobasidium 属菌 1 種の病原追加の必要性を示唆した．これらの結果

は，本目菌類の病害診断に必要な基礎情報を十分に蓄積することができたと考

える．また，今回の病原菌 6種については，未記載種の可能性のある 1種および

日本新産種 1 種が含まれていたことから，我が国に発生するモチビョウキン目

菌類の多様性解明にも貢献すると考えられた． 

さらに，本研究ではアカヤシオに観察された E. japonicum以外，5種の rDNA-

ITSと LSU領域のシーケンスデータを取得することに成功した．しかし，菌類の

バーコード領域として知られる rDNA-ITS領域は本目菌類の種内でも変異の蓄積

が顕著であり，上位分類群間における解析の際にはホモロジーを欠くことが明

らかとなりつつある．今後も本目菌類の DNA データの蓄積を行うと同時に，比

較に使用する最適な DNA領域の検討が必要である． 
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Table 14 Specimens of the genera Exobasidium and Graphiola used in this study 

Species name Sampling site Host Symptom Collected date Collector 
Specimen 

voucher 

Exobasidium japonicum Sado, Niigata Rhododendron 

multiflorum 

hypertrophic 2018, June, 18 

 

Yuho Ando HM19-002 

 Sado, Niigata R. multiflorum hypertrophic 2018, May, 20 Hiyori Itagaki HM19-007 

 Nikko, Tochigi R. multiflorum hypertrophic 2021, May, 19 Saho Shibata HM21-483 

 Naruko Onsenkyo, Oosaki, Miyagi R. multiflorum hypertrophic 2021, May, 19 Daiki Takahashi HM21-491 

 Naruko Onsenkyo, Oosaki, Miyagi R. multiflorum hypertrophic 2021, May, 19 Daiki Takahashi HM21-492 

 Naruko Onsenkyo, Oosaki, Miyagi R. multiflorum hypertrophic 2021, May, 19 Daiki Takahashi HM21-493 

 Naruko Onsenkyo, Oosaki, Miyagi R. multiflorum hypertrophic 2021, May, 19 Daiki Takahashi HM21-494 

 Naruko Onsenkyo, Oosaki, Miyagi R. multiflorum hypertrophic 2021, May, 19 Daiki Takahashi HM21-495 

 Nikko, Tochigi R. multiflorum hypertrophic 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-068 

 
Nikko, Tochigi R. pentaphyllum var. 

nikoense 

hypertrophic 2021, May, 19 Saho Shibata HM21-483 

E. kawanense Nikko, Tochigi R. semibarbatum leaf spot 2021, May, 19 Saho Shibata HM21-485 

 Nikko, Tochigi R. semibarbatum leaf spot 2021, May, 19 Saho Shibata HM21-489 

 Nikko, Tochigi R. semibarbatum leaf spot 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-074 

 Nikko, Tochigi R. semibarbatum leaf spot 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-076 

Exobasidium sp. 1 Nikko, Tochigi R. quinquefolium leaf blister 2021, May, 19 Saho Shibata HM21-500 

 Nikko, Tochigi R. quinquefolium leaf blister 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-062 

 Nikko, Tochigi R. quinquefolium leaf blister 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-064 
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Species name Sampling site Host Symptom Collected date Collector 
Specimen 

voucher 

Exobasidium sp. 1 Nikko, Tochigi R. quinquefolium leaf blister 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-065 

E. lushanense Nikko, Tochigi R. tschonoskii leaf blister 2021, May, 19 Saho Shibata HM21-479 

 Nikko, Tochigi R. tschonoskii leaf blister 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-063 

 Nikko, Tochigi R. tschonoskii leaf blister 2021, June, 8 Saho Shibata HM22-065 

E. pentasporium 
Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, Apr, 19 Saho Shibata, 

Yuuri Hirooka 

HM21-255 

 Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, May, 25 Hiroo Otsuka HM21-442 

 Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, May, 25 Hiroo Otsuka HM21-443 

 Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, May, 25 Hiroo Otsuka HM21-444 

 Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, May, 25 Hiroo Otsuka HM21-445 

 
Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, June, 10 Saho Shibata, 

Yuuri Hirooka 

HM21-586 

 
Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, June, 10 Saho Shibata, 

Yuuri Hirooka 

HM21-595 

 
Hokuto, Yamanshi R. kaempferi witchs' broom 2021, June, 10 Saho Shibata, 

Yuuri Hirooka 

HM21-602 

Graphiola phoenisis Aki, Kochi Phoenix canariensis leaf blight 2021, Act, 30 Shohei Fujimori HM21-1332 

 Aki, Kochi P. canariensis Aki, Kochi 2021, Act, 30 Shohei Fujimori HM21-1333 

 Aki, Kochi P. canariensis Aki, Kochi 2021, Sep, 21 Shohei Fujimori HM21-1425 

 Aki, Kochi P. canariensis Aki, Kochi 2021, Nov, 15 Shohei Fujimori HM21-1426 
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Table 19 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium japonicum on Rhododendron multiflorum and R. pentaphyllum var. nikoense 

 E. japonicum* 
E. japonicum 

HM21-480 

E. japonicum 

HM18-611 
E. japonicum** 

E. japonicum 

20150520, 201600608 

E. japonicum  

Ezuka (1990b) 

Basidia size (µm) 
(18.7–)27.3–51.1(–64.9) 

× (2.0–)3.1–6.3(–9.7) 

(14.6–)17.6–31(–39.7) 

× (2.6–)3.0–4.7(–5.6) 

(19.2–)24.8–45.1(–60.6) 

 × (2.6–)3.0–4.7(–7.6) 

(25.9–)31.8–50.3(–63) 

× (3.0–)3.7–6.7 (–8.7) 

(32.6–)37–60(–75.8) 

× (3.4–)6.2–9.6(–13) 
60–70×6–10 

Sterigma 3–4(–6) 3–4(–6) 3–4(–5) 3–4(–5) 3–4(–5) (2–)3–4(–5) 

Basidiospores 

size (µm) 
(13.2–)15.2–20.2(–23.7) 

× (2.7–)3.2–4.3(–5.0) 

(9.9–)12.4–17.1(–18.8) 

× (2.0–)3.4–4.9 (–5.9) 

(10.8–)12.5–17.4(–21.2)  

× (2.2–)2.4–3.7(–5.4) 

(11.3–)13.4–17.1(–20.2) 

× (2.3–)2.4–3.7(–5.0) 

(12.2–)13–16(–17.8) 

× (1.8–)2.4–3.6(–4.3) 
12–17×2.5–4.5 

lateral 

septa 
1–3(–6) 1–2(–3) 1(–2) 1 1(–2) 1(–3) 

Conidia size (µm) 
(4.4–)5.3–9.0(–13.8) 

× (0.7–)1.0–2.2(–3.3) 

(1.8–)6.7–11.4(–14.7) 

× (0.5–)0.8–2.0(–2.7) 

(6.6–)8.3–13(–15) 

× (0.3–)0.6–1.1(–1.5) 

(2.5–)5.1–11(–14.5) 

× (0.4–)0.6–1.0(–1.3) 

(5.5–)7.3–12(–14.6) 

× (0.6–)0.8–1.4(–1.6) 
6.0–12×1.0–1.5 

Host plant R. multiflorum   
R. pentaphyllum 

var. nikoense 
R. transiens R. indicum R. kaempferi R. kaempferi 

*HM19–002, HM21–491, 492, 493 

** HM16–744, HM17–025, HM18–039, 083 

 

 

 

 

 

 

 



94 
 

Table 20 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium sp. on Rhododendron semibarbatum and E. butleri 

 

Exobasidium sp. 

HM21-849,845, 

HM22-074, 076 

E. butleri 

Sawada (1950) 

E. butleri 

Sydow & Sydow (1912) 

Basidia 
size 

(µm) 

(16.4–)22.9–45.0 (–55.9)  

× (4.0–) 4.4–7.5(–8.9) 
35–41 × 6.0–7.0 nd 

Sterigma 3–4 4 4–6 (mostly 4) 

Basidiospores 

size 

(µm) 

(13.0–)15.5–21.4(–24.0)  

× (3.0–)3.5–4.4(–4.8) 
14–16×4.0–5.0 12–15×4.0–5.0 

septa 1–2(–3) 1–3 1 

Conidia 
size 

(µm) 

(5.3–)7.3–13.2(–16.6)  

× (0.8–)1.1–2.0(–2.6) 
nd nd 

Host plant Rhododendron semibarbatum R. semibarbatum R. arboreum 
T：Type 

nd : no data 
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Table 21 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium sp. on Rhododendron semibarbatum and similar species 

 

Exobasidium sp. 

HM21-849,845, 

HM22-074, 076 

E. miyabei 

Nagao et al. 

(2003a) 

E. yoshinagae 

Ezuka (1990b), 

Shibata et al. 

(2022a) 

E. dubium 

Nagao et al. 

(2003a) 

E. kawanense 

Ezuka (1990b) 

E. canadense 

Savile (1959) 

E.decolorans 

Harkness(1884) 

Basidia 
size 

(µm) 

(16.4–)22.9–45.0 (–55.9) 

× (4.0–) 4.4–7.5(–8.9) 
25–41 × 7.0–9.0 37–70 ×6.8–10 20–30 ×6.5–10 40–50×4.0–7.0 24–40×5.5–8.0 18–35 ×6.5–8.5 

Sterigma 3–4 3–5 (3–)4–5(–6) 3–5 (4–)5(–6) 2–4(–5) (2–)3–5(–6) 

Basidiospor

es 

size 

(µm) 

(13.0–)15.5–21.4(–24.0) 

× (3.0–)3.5–4.4(–4.8) 
14–23× 4–5 13–23 × 2.6–6.0 15–25 ×3.8–5 14–25×3.0–4.4 14–20 × 3.0–4.7 

14.5–22 × 4.2–

6.5 

septa 1–2(–3) 1–6 1–4 (–5) 1–4(6) 1–3(–7) 1–3 1–3 

Conidia 
size 

(µm) 

(5.3–)7.3–13.2(–16.6) 

× (0.8–)1.1–2.0(–2.6) 
3.0–12×1.0–1.5 2.7–12 × 0.7–3.0 5.0–9.0×0.7–1.5 5.0–13×1.0–2.6 nd nd 

Host plant 
Rhododendron 

semibarbatum 
R. dauricum 

Rhododendron 

spp. 

R. yedoense var. 

yedoense f. 

yedoense 

R. 

macrosepalum 
R. canadesne R. occidentale 

T：Type 

nd : no data 
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Table 22 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium sp. on Rhododendron quinquefolium and similar species 

 
Exobasidium sp. 

HM21-481 

E. japonicum var. 

hypophyllum 

Ezuka (1990b) 

E. otanianum 

Nagao et al. (2004b) 

E. woronichinii 

Nagao et al. (2004a) 

E. caucasicum 

Nagao et al. (2004a) 

E. shiraianum 

Nagao et al. (2004a) 

Basidia 
size 

(µm) 

(19.4–) 24.5 – 35.1(–38.5)  

× (2.4–)2.8 – 4.1(–7.5) 
60–70 × 6.0–10 5.0–30 × 5.0–9.0 10–60 × 4.5–12 13–35 × 4.0–12 5–30 × 5.0–9.0 

Sterigma (3–)4–5(–6) (2–)3–4(–5) 2–4 2–4 2–4 2–3 

Basidiosp

ores 

size 

(µm) 

(9.9–)12.1–17.1(–20.3)  

× (2.3–)2.8–4.1(–5.2) 
12–17 × 3.5–5.0 10–21 × 3.0–6.5 11–19 (–22) × 3–4.5 13–35 × 5.0–12 11–21 × 5.0–8.0 

septa 1(–2) 1(–3) 1–4 1–5(–6) 1–2 1–3 (–4) 

Conidia 
size 

(µm) 

(4.8–)7.1–11.9(–15.5)  

× (0.5–)0.9–1.9(–2.7) 

6.0–12 × 1.0–1.5(–

2.0) 

5.0–20 × 1.0–2.0(–

2.5) 
2.0–30 × 1.0–2.5 3.0–7.0 × 1.0–2.0 2.0–10 × 1.0–2.0 

Host plant 
Rhododendron 

quinquefolium 
R. kaempferi Rhododendron spp. R. brachycarpi R. aureum R. degranianum 

T：Type 

nd : no data 
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Table 23 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium sp. on Rhododendron tschonoskii and similar species 

 

Exobasidium sp. 

HM21-479, HM22-

063,066 

E. lushanense 

Li & Guo (2009) 

E. japonicum var. 

hypophyllum 

Ezuka (1990b) 

E. cylindrosporum 

Ezuka (1991b) 

E. otanianum 

Nagao et al. (2004b) 

Basidia 
size 

(µm) 

(25.4–) 25.9–40.1 (–47.5)  

× (3.8–) 4.1–5.4 (–6.0) 
30–60 × 5.5–7.0 60–70 × 6.0–10 50–60 × 5.0–7.0 5.0–30 × 5.0–9.0 

Sterigma 3–4 (–5) (2–)3–6 (2–)3–4(–5) (4–)5(–6) 2–4 

Basidiospore

s 

size 

(µm) 

(10.9–)12.7–16.7(–19.9)  

× (2.4–)3.0–4.6(–5.8) 

(7.2–)9–13(–15) × 3.0–

4.0 
12–17×3.5–5.0 12–22 × 2.8–4.4 10–21 × 3.0–6.5 

septa 1–2(–3) 1–3 1(–3) 1–3 1-4 

Conidia 
size 

(µm) 

(3.1–)4.4–7.8(–9.7)  

× (0.4–)0.6–1.1(–1.3) 
nd 6.0–12 × 1.0–1.5(–2.0) 5.0–17 × 0.8–2.4 5.0–20 × 1.0–2.0(–2.5) 

Host plant 
Rhododendron 

tschonoskii 
R. simsii R. kaempferi R. macrosepalm Rhododendron spp. 

T：Type 

nd : no data 
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Table 24 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium pentasporium on Rhododendron kaempferi 

 
Exobasidium pentasporium 

HM21-585 

E. pentasporium 

HM21-586, 587 

E. pentasporium 

HM21-486T 

Basidia 
size 

(µm) 
22.1–35.9 ×3.4–6.6 23.5–39.9 ×3.6–5.7 

(13.4–)22.8–35.7(–42.1) × (2.8–)3.4–6.6(–

9.2) 

Sterigma 3–4(–5) 3–4(–5) 3–4(–5) 

Basidiospores 

size 

(µm) 
12.9–16.6 × 2.7–4.1 14.1–17.4 × 3.0–4.4 

(11.3–)12.2–15.3(–17.5) × (2.0–)2.8–3.7(–

4.0) 

septa 1(–2) 1(–2) 1(–2) 

Conidia 
size 

(µm) 
6.1–8.7 × 0.7–1.4 6.0–10.3 × 0.7–1.2 (3.9–)5.4–8.6(–9.7) × (0.5–)0.7–1.2(–1.6) 

Host plant R. kaempferi R. kaempferi R. kaempferi 
T：Type 

nd : no data 
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Table 25 in vitro tests of chemical components for Exobasidium pentasporium 

 active constituent concentration (mg/ml) 

 0 10-5 10-4 10-3 10-2 10-1 100 101 102 103 

Control 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 

Bordeaux mixture 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 

Mepronil 9 9 9 9 9 9 9 9 9 9 

Tebuconazole 9 9 9 9 9 0 0 0 0 0 

TPN 9 9 9 9 9 9 0 0 0 0 

() : unit 

Table 26 Comparison of distinctive morphological features of Graphiola phoenisis on Phoenix canariensis 

 
Graphiola phoenicis 

HM21-1332 

G. phoenicis 

Piepenbring et al. (2012) 

G. phoenicis 

Tsubaki & Yokoyama (1971) 

Basidia 
size 

(µm) 
nd 5 × 4 nd 

Primary 

Basidiospores 

size 

(µm) 

(3.2–)3.7–4.8(–6.0) × (2.0–)2.4–3.2(–3.3) 

(primary + secandary) 
nd 

5–6 × 4–4.5 

(primary + secandary) Secandary 

basidiospores 

size 

(µm) 
(7.0–)8.4–10.9(–12.1) × (2.2–)3.2–4.9(–5.4) (2–)3–4(–5) diam. 

Host plant 
P. canariensis P. canariensis 

P. dactylifera, 

P. canariensis 

T : Type 

nd : no data 
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第 3 章 モチビョウキン目菌類の無性世代の探索とその病害診断 

3.1 緒言 

 モチビョウキン目菌類は環境の変化に伴い，栄養増殖形態が酵母と菌糸型に

変化する二形性真菌である．この生活環と形態の変化は，核相の変化が単相と複

相で切り分けられることで生じる（Begerow et al. 2014）．単相（n）の生活環

ではさまざまな基質，環境から分離され，菌糸融合により重相(n + n)となると

宿主植物に顕著で特異的な病徴を引き起こす場合がある（Begerow et al. 2014）． 

モチビョウキン目菌類の有性世代（複相世代）は，植物体上で複相(2n)となり，

担子器内で減数分裂が起こることで，各担子胞子に核が移行し，単相(n)として

次の世代に移行することが知られている（Begerow et al. 2014）．一方，本目菌

類の無性世代（単相世代）は，植物体上に存在した場合でも顕著な病徴を示さず，

基質上や人工条件下で観察される形態学的特徴も極めて単純である．そのため，

無性世代の形態学的手法による種同定や系統推定は困難であった．その後，分子

生物学的な解析が可能となった 2000年代に，初めて果実とそれに寄生するダニ

の体表に発生した菌類がモチビョウキン目菌類の無性世代であることが明らか

となった（Boekhout et al. 2003）．この研究以降，自然環境下の様々な基質か

ら有性世代の生活環が不明な無性世代の種の発見が相次ぎ，モチビョウキン目

の種数は急激に増加している（Cao et al. 2018, Li et al. 2022，Limtong et 

al. 2017, Nasr et al. 2019, Rush & Aime 2013, Yasuda et al. 2006）． 

これらモチビョウキン目菌類の中には，無性世代でも菌類の増殖に伴う標徴

の出現や臭い，色素の産生により，農作物の商品価値を低下させるコスメティッ

ク病害の原因菌となる種が存在する（安田 2005，柴田ら 2022 投稿中）．さらに

これらの菌類は有性世代が植物病原性を有する可能性，つまりは潜在的な植物
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病原菌類である可能性があり，モチビョウキン目菌類の本邦における多様性の

把握は植物防疫の観点から重要と考える． 

 これまで日本国内におけるモチビョウキン目の分類学的研究は，有性世代の

発見とその分類に関する研究が中心であり，無性世代に目を向けた本目菌類の

分類や多様性の解明は行われていなかった．このことは，モチビョウキン目菌類

の生活環が多くの種で未解明であることを意味し，植物病原菌の重要な伝染源，

潜在的な植物病原菌を見過ごしている可能性がある．近年の DNA を用いた多様

性解析の結果，有性世代の宿主植物を除き，モチビョウキン目菌類の検出頻度が

最も高い生育環境は，植物表面（葉面，果面）である（Albu 2012，NCBI database）．

葉面や果面といった植物体表面の菌類相に関する研究は 1950年代と古くから行

われ，多様な菌類の生存が知られている（Fonseca and Inácio 2006）．これま

で，葉面菌の研究は分類学的，生態学的に独立して行われている傾向にある

（Kirschner 2018，Fonseca and Inácio 2006，Vorholt 2012）．そのため，葉面

菌の多様性を明らかにする生態学的研究では種まで同定されないまま，もしく

は系統関係を反映しない暫定的な種で議論がなされてきた．このことから，正確

な種同定に基づく多様性の解明は，モチビョウキン目菌類の葉面上における生

態的役割に関する検討を行う余地が残されている．そこで第 3章では，r-DNA LSU

領域の相同性に基づく簡易同定と形態観察とともに，複数 DNA 領域を用いた分

子生物学的手法や生理学的性状試験による詳細な種同定，そして宿主植物への

病原性試験により日本国内のモチビョウキン目菌類の多様性の解明と植物病理

学的な知見の蓄積を目指した． 
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3.2 材料および方法 

3.2.1 植物サンプルからの分離と簡易同定 

植物サンプルは，調査地で葉もしくは果実を採集し，紙袋に入れて研究室へ持

ち帰り，採集当日もしくは翌日中に以下の内容で供試した．サンプルは，実験室

でランダムに 5mm角に切り取り，切片 3～4枚を滅菌水 1mlを入れた 1.5mlチュ

ーブに加え，ボルテックスミキサーで 10分間振とうした．その後，菌液の調整

のために原液を 10～1000 倍に希釈した．各濃度の菌液は PDA 平板培地に 100µl

ずつ，コンラージ棒で塗布し，室温で 5日間培養後，菌叢ごとに新しい PDA平板

培地に回収した．分離された菌叢の性状をもとに，モチビョウキン目菌類と考え

られた全菌株について rDNA-LSU D1/D2を決定し，BLAST検索の相同性（99％）

に基づきふるい分け，OTUごとに代表菌株を決定した．「3.2.2 培養菌株の観察」

以降の形態観察や DNA解析は代表菌株に対して行った． 

3.2.2 培養菌株の観察 

PDA平板培地にループ白金耳で画線し，20℃，5日後の培養性状の観察と光学

顕微鏡を使用した形態観察を行った．また，5㎜コルクボーラーで打ち抜いた菌

叢を PDA平板培地中央に置床し，20℃，30日後の培養した培養性状を観察した．

それ以外の異なる菌群の観察法については，以下に示す． 

Yunzhangomyces属菌 

YM液体培地に酵母を懸濁し，20℃，7日間培養後，培養性状の観察と光学顕微

鏡を使用した形態観察を行った． 

Meira属菌 

PDA培地，20℃，5日間培養により酵母の観察を行い，14日間培養により菌糸

と出芽型分生子の観察を行った． 
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Meira miltonrushii 

SNA培地 20℃，10日間培養により出芽型分生子の観察を行い，21日間培養に

より菌糸と出芽型分生子の観察を行った． 

3.2.3 DNAシーケンスの決定 

DNA 抽出は PDA 培地 20℃，培養１週間以内の菌叢を供試した．TE バッファー

50µl 中に，滅菌した爪楊枝で菌体を加えた．ヒートブロック 95℃で 10 分加熱

した．10000rpm で 3 分間遠心し，上澄みを新しいチューブに入れて－20℃で保

存した． 

PCR は rDNA-ITS および LSU 領域について決定した．ポリメラーゼは GoTaq® 

Green Master Mix（Promega，USA）を使用し，供試したプライマーは Table27に

示した．PCR反応は VeritiPro Thermal Cycler (Applied Biosystems, USA)に

て，Table28に示したプロトコルで行った． 

DNA 増幅産物の確認は 0.7％アガロースゲル電気泳動によって行った．PCR 産

物 1µlをウェルにロードし，120V，15分間泳動した後，染色バッファー(10µg/ml 

EtBr10µlと 1×TAE Buffer 150mlを混合したもの)に 20分間浸漬しトランスイ

ルミネーターにてバンドの有無を確認した． 

DNAの増幅が確認されたサンプルは ExoSAP-ITTM (Thermo Fisher，USA)を使用

し，VeritiPro Thermal Cyclerにて 37℃，4分加熱した後，80℃，1分で処理

し，DNA増幅産物中のプライマーと dNTPを不活性化させて，精製を行った． 

シークエンスリアクションは BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit 

(Life Technologies, USA)でサイクルシーケンスを行った．使用したプライマ
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ーは Table 29に示した．VeritiPro Thermal Cyclerにて，Table30に示したプ

ロトコルで処理した． 

これら DNA産物はカラム SephadexTM G-50 Superfine（Sigma-Aldrich，USA）

により精製を行った．カラム用 96穴プレートにカラム担体の粉を入れ，そこに

DDW 300µlを加えて 2時間以上膨潤させた．膨潤後のカラムは 910xg，室温で 5

分間遠心し，余分な水分を除去した．シーケンス反応産物 10µl に DDW 10µl を

加え，全量 20µl をカラムに染み込ませ，910xg，室温で 5 分間遠心し，96 穴の

PCR プレートに精製産物を回収した．その後，風乾器を用いて 40 分間真空状態

で風乾した．そして，精製産物にホルムアミド(FA)を 15µl加え，45秒間ボルテ

ックスした後，95℃，4 分間加熱し，氷水で急冷した．その後シーケンサーABI 

prism 3130 genetic analyzer (Applied Biosystems，USA)を使用し，塩基配列

を決定した． 

決定した塩基配列は National Center for Biotechnology Information 

(NCBI) の BLAST 検 索 に て ， 決 定 配 列 の 精 度 を 確 認 し た (https: 

//blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)． 

3.2.4 分子系統解析 

Wang et al. (2016)および Li et al. (2022)が分子系統解析で使用した菌類

の塩基配列に加え，NCBI に登録のある近縁種の塩基配列をもとに分子系統樹の

作成を行った． 

近縁属の塩基配列を加えた FASTA ファイルを作成し，その FASTA ファイルを

MAFFT version 7 (https://mafft.cbrc.jp/alignment/software/) を使用して，

NEXUSファイルに変換した．この NEXUSファイルを Mesquite version 3.04でア
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ライメントし，Phylip ファイルに変換した．そして，Phylip ファイルを RAxML 

BlackBox (https://raxml-ng.vital-it.ch/) (Kozlov et al. 2019)にアップロ

ードし，モデルを指定して rapid bootstrap algorithmによる最尤法で系統解

析を行った． 
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Table 27 Primer for PCR reaction  

ITS M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 LR0R: ACCCGCTGAACTTAAGC Vilgalys & Hester 

(1990) 

 LR5: TCCTGAGGGAAACTTCG Vilgalys & Hester 

(1990) 

 NL1: GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 

RPB1 RPB1-Ac: GARTGYCCDGGDCAYTTYGG Stiller & Hall (1997) 

 RPB1-Cr: 

CCNGCDATNTCRTTRTCCATRTA 

Stiller & Hall (1997) 

EF1-α EF1-983F: 

GCYCCYGGHCAYCGTGAYTTYAT 

Carbone & Kohn (1999) 

 EF1-2218R 

ATGACACCRACRGCRACRGTYTG: 

Rehner (2001) 

RPB2 fRPB2-5F: GAYGAYMGWGATCAYTTYGG Liu et al. (1999) 

 fRPB2-7cR: CCCATRGCTTGYTTRCCCAT Liu et al. (1999) 

 

Table 28 Primer for cycle sequencing  

95℃ 4min 

95℃ 1min 

47～62℃ 1min 

72℃ 1min 

72℃ 8min 

4℃ ∞ 

×35～40 



107 

Table 29 Primer for cycle sequencing  

ITS M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2005) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 NL1: GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 

 RPB1-Ac: GARTGYCCDGGDCAYTTYGG Stiller & Hall (1997) 

 RPB1-Cr: CCNGCDATNTCRTTRTCCATRTA Stiller & Hall (1997) 

 EF1-983F: GCYCCYGGHCAYCGTGAYTTYAT Carbone & Kohn (1999) 

 EF1-2218R ATGACACCRACRGCRACRGTYTG: Rehner (2001) 

 EF1-1567R: ACHGTRCCRATACCACCRATCTT Rehner & Buckley 

(2005) 

 EF1-1577F: 

CARGAYGTBTACAAGATYGGTGG 

Rehner & Buckley 

(2005) 

 fRPB2-5F: GAYGAYMGWGATCAYTTYGG Liu et al. (1999) 

 fRPB2-7cR: CCCATRGCTTGYTTRCCCAT Liu et al. (1999) 

 bRPB2-6F: TGGGGYATGGTNTGYCCYGC Matheny et al. (2006) 

 gRPB2-6R: GCAGGRCARACCAWMCCCCA Liu et al. (1999) 

 

Table 30 Protocol of cycle sequencing 

96℃ 3min 

96℃ 15sec 

50℃ 5sec 

60℃ 4min 

4℃ ∞ 

 

 

×25 
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3.2.5 生理学的性状試験 

 The Yeast, a taconomic study, 5th edn（Kurtzman et al. 2011）に準じて

以下の試験を実施した．供試菌を PDA 培地で 20℃，暗黒条件下で 1 週間培養し

た．この菌株をループ白金耳でかき取り，滅菌水 5ml中に攪拌させ，濁度が視覚

的に同程度となるように調整した液を接種液とした．ネガティブコントロール

には，滅菌水を使用した．各試験で温度指定がない場合は，すべて 20℃で試験

を行った．結果の評価はそれぞれの試験ごとに培養 1～5日以内に行った．評価

は，ポジティブコントロール同様の旺盛な生育を示した場合を＋，全く生育が見

られなった場合を-，ネガティブコントロール区と比較して生育が見られるが，

ポジティブコントロール区に劣る生育を見せた場合を W，5週目以降に生育が見

られた場合を Dとする 4段階で行った．以下に，それぞれの試験の手法を示す． 

C源資化性状試験 

以下の通りに準備した試験区に接種液をパスツールピペットで 2滴ずつ加

え，5週間観察を行った． 

Table 31のストック液をフィルターろ過した．0.8mlの滅菌水入り試験管に

0.2mlずつ分注した． 

Table 31 10×stock solution 

YNB（yeast nitrogen base） 6.7g 

Carbon source 5.0g 

DDW 100ml 
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Table 32の組成でフィルターろ過すると同時に試験管に 1mlずつ分注した． 

Table 32 1×stock solution 

YNB 0.67g 

Carbon source 0.5g 

DDW 100ml 

  

N源資化性状試験 

接種液をまず飢餓処理培地に加え，1週間培養する飢餓処理を行った．その

後，N源試験区に接種し 1週間後に観察を行った．以下の要領で作製した試験

培地を使用した． 

Table33の組成でフィルターろ過すると同時に試験管に 1mlずつ分注した． 

Table 33  Liquid medium for starvation 

YCB(yeast carbon base) 11.7g 

DDW 100ml 

 

N源は 0.108g相当になるように添加し滅菌水に溶解させたのち，ろ過滅菌し

た．亜硝酸区は pH 7.0前後に調整した． 

Table 34 10×stock solution 

Nitrogen source ** 

DDW 100ml 
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YCBを滅菌水に加えオートクレーブし放熱したのち，10×ストック液を添加

した．その後試験管に 1mlずつ分注した． 

Table 35 Nitrogen assimilation test media 

YCB 1.17g 

10×stock solution 10ml 

DDW 90ml 

 

Urease活性試験 

以下の要領で作製した試験区に接種液を 1滴滴下しループ白金耳で画線し

た．1週間後に色の変化を観察した． 

Table 36の組成でフィルターろ過すると同時に試験管に 1mlずつ分注した． 

Table 36 20％ Urease solution 

Urea  20g 

DDW 100ml 

 

Table 37の組成で，超純水に Urea agar baseを加え 115℃，20分オートク

レーブし，50℃まで放熱した時点で 20％ Urease solutionを添加して，試験

管に 4mlずつ分注し傾斜を付けた． 
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Table 37 Urea agar base 

Urea agar base  2.4g 

20％ Urease solution 5ml 

DDW 95ml 

 

ゼラチン液化能力試試験 

以下の要領で作製した試験区に接種液を 2滴滴下し，15℃で培養，2週間観

察した． 

Table 38を混ぜ合わせたのちに試験管に 4mlずつ分注し 121℃，20分でオー

トクレーブした． 

Table 38 Gelatin medium 

YNB 0.67g 

Glucose 0.5g 

Gelatin  10g 

DDW 100ml 

 

高糖濃度・高塩濃度下増殖試験 

以下の要領で作製した試験区に接種液を 2滴ずつ滴下し，高糖度試験区は 2

週間後に観察を行い，高塩濃度区については 5週間観察を続けた． 

高糖度試験区は Table 39の組成で作製した 1％ Yeast extract溶液に Table 

40の組成で寒天，Glucoseの順で溶解し，110℃，10分オートクレーブした．

その後，シャーレに分注し試験に使用した． 
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Table 39 1％ Yeast extract solution 

Yeast extract  1g 

DDW 100ml 

Table 40 50％ Glucose medium 

1％ Yeast extract solution 100g 

Glucose 100g 

Agar 2.6g 

 

高塩濃度区については Table 41の組成で培地を作製し，ろ過滅菌したの

ち，試験管に 1mlずつ分注した． 

Table 41 10％ Nacl + 5％ Glucose medium 

YNB 0.67g 

Glucose 5g 

NaCl  10g 

DDW 100ml 

 

1％ 酢酸耐性試験 

 以下の要領で試験区を作成し接種液を 2滴滴下して，2週間後に観察を行っ

た． 

Table 42の組成で氷酢酸以外のものを混合し，121℃，20分でオートクレー

ブし，50℃まで放熱したのちに，氷酢酸を添加した．その後，シャーレに分注

して試験区に使用した． 
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Table 42 1％ Acetic-acid agar 

Glucose 10g 

Tryptone  1g 

Yeast extract 1g 

Agar 2g 

DDw 100ml 

Glacial acetic acidb) 1ml 

 

酸産生試験 

以下の要領で作製した試験区に接種液を 2滴滴下して，2週間後に観察を行

った． 

Table 43の組成で 121℃，20分でオートクレーブしたのち，試験管に 4mlず

つ分注した． 

Table 43 Custer's chalk medium 

Glucose 5g 

Yeast extract 0.5g 

Agar 2g 

DDW 100ml 

 

Cycloheximide耐性試験 

 以下の要領で作製した試験区に，接種液を 2滴滴下し 5週間観察を続けた． 

Table 44の組成でろ過滅菌したのちに 1mlずつ試験管に分注した． 



114 

Table 44 0.1％ Cycloheximide medium 

YNB 0.67g 

Glucose 0.5g 

Cycloheximide  0.1g 

DDW 100ml 

  

 Table 45の組成でろ過滅菌したのち，1mlずつ分注した． 

Table 45 0.01％ Cycloheximide medium 

YNB 0.6g 

Glucose 0.45g 

0.1％ Cycloheximide medium 10ml 

DDW 90ml 

  

ビタミンフリー培地培養試験 

 以下の要領で作製した試験区に接種液を 2mlずつ加えて，5週間観察を行っ

た． 

Table 46の組成でフィルターろ過したのちに 1mlずつ分注した． 

Table 46 10×Vitamin-free medium 

Yeast Vitamin Free Base  16.7g 

DDW 100ml 
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3.2.6 接種試験（3.3.6 Laurobasidium属菌のみ） 

ナシ罹病果実から分離された L. hachijoense HM19-010Cを用いて接種試験

により病原性の確認を行った．接種試験は噴霧により行い，2021年 10月 13日

に法政大学の研究施設内で実施した．70％エタノールを全体に吹き付けドラフ

トチャンバー内で乾燥させた品種‘にっこり’の成熟果（接種区および対照区

2果，計 4果）を用いた．PDA平板培地で 20℃，5日間培養後，1×108個/mlと

なるように胞子懸濁液を調整し接種源とした．対照区には滅菌水を噴霧した．

噴霧した果実は滅菌水を加えたポリエチレン袋で被覆して保湿し，プラスチッ

ク製衣装ケースに入れて 24℃，3～4週間静置した．この間，3日おきに滅菌水

を噴霧し加湿した．接種菌の再分離には希釈平板法を使用し，接種区，対照区

ともに行った． 
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3.3 結果 

3.3.1 植物サンプルからの分離と簡易同定結果 

2019年から 2021年までの調査の結果，223サンプルから 136菌株を確立した

(Table 47)．これらの菌株について rDNA-LSU領域の BLAST検索相同性に基づく

簡易同定を行った結果，Exobasidium属菌 4 OTUs / 10菌株，Kordyana属菌 1 

OTU / 13 菌株，Yunzhangomyces属菌 2 OTUs / 5菌株，Meira属菌 4 OTUs / 87

菌株，Laurobasidium属菌 1 OTU / 21菌株が含まれた(Table 47)．LSU領域を

用いた最尤法による分子系統解析の結果，属以上の同定では BLAST 検索による

簡易同定の結果と完全に一致したが，種では一致しない場合も認められた（Fig. 

25）． 

3.3.2 Exobasidium属菌 

菌株の形態観察 

以下，検出された OTUごとに形態的特徴を記す．なお，それぞれの OTUは，種

名，aff.（＝ affiinity）または sp.1，2等，便宜的に振り分けた． 

E. camelliae：ツブラジイ由来の代表株 HM20-021C は PDA 培地上で乳白色，

酵母様の菌叢を形成した(Fig. 26A-C)．1か月培養した菌叢に菌糸の形成は認め

られなかった(Fig. 26A，B)．分生子は無色，楕円～長楕円形，無隔壁で細胞の

極より娘細胞を出芽した(Fig. 26D，E)．娘細胞を出芽した分生子は先端が細く，

大きさ(2.4–)3.1–5.3(–8.0) × (0.6–)1.0–2.0(–2.4)µm であった．培地上で有

性世代の形成は確認されなかった． 

E. gracile：ツブラジイ由来の代表株 HM20-035C は PDA 培地上で乳白色，酵

母様の菌叢を形成した(Fig. 28A-C)．1か月の培養した菌叢に菌糸の形成は認め
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られなかった(Fig. 28A, B)．分生子は無色，幅の狭い楕円～長楕円形，無隔壁

で細胞の極より娘細胞を出芽した(Fig. 28D)．娘細胞を出芽した分生子は先端

が細くなり，大きさ(3.4–)4.6–8.3(–11.7) × (0.6–)0.9–1.5(–1.8)µmであった．

培地上で有性世代の形成は確認されなかった． 

E. japonicum：ノキシノブ由来の代表株 HM21-1476Cは PDA培地上で表面が薄

粉状，裏面が褐色，菌糸を伴う菌叢を形成した(Fig. 30A-C)．また，ときに培地

上に色素を産生した(Fig. 30A，B)．菌叢は出芽型分生子とかすがい連結のない

菌糸からなっていた．出芽型分生子は菌糸より出芽し，大きさ(6.2–)8.7–15.1(–

20.8) × (0.9–)1.2–1.7(–2.0)µm，無色，楕円～長楕円形，無隔壁で娘細胞を出

芽した(Fig. 30D，E)．娘細胞を出芽した出芽型分生子は先端が細くなっていた．

娘細胞は大きさ(1.5–)2.5–5.5(–6.6) × (0.7–)0.9–1.4(–1.9)であった．培地

上で有性世代の形成は確認されなかった． 

Exobasidium aff. japonicum：ヒサカキ由来の代表株 HM20-026Cは PDA培地

上で褐色，菌糸を伴う菌叢を形成した(Fig. 33A-C)．また，ときに培地上に色素

を産生した(Fig. 33A，B)．出芽型分生子とかすがい連結のない菌糸からなり，

出芽型分生子は菌糸より出芽し，大きさ(9.0–)10.4–15.7(–20.0) × (0.6–)0.8–

1.3(–1.5)µm，無色，楕円～長楕円形，無隔壁で娘細胞を出芽した(Fig. 33D)．

娘細胞を出芽した出芽型分生子は先端が細くなっていた．娘細胞は大きさ

(2.9–)4.1–5.8(–6.4) × (0.6–)0.8–1.3(–1.6)であった．培地上で有性世代の

形成は確認されなかった． 

分子系統解析 

rDNA-ITS，LSU領域を用いた最尤法による分子系統解析の結果，E. camelliae，

E. gracile，E. japonicum のそれぞれの代表菌株はツバキもち病由来の E. 
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camelliae，サザンカもち病由来の E. gracile，ツツジ類もち病由来の E. 

japonicum と強く支持される単系統群を形成した．その一方で，Exaobasidium 

aff. japonicumの代表菌株 HM20-026Cは Exobasidium aff. japonicumの菌株

HM20-231Cと強く支持された単系統群を形成した（Fig. 48）． 

生理学的性状試験 

以下に，検出された OTUごとに生理学的特徴を記す．なお，それぞれの OTUは，

種名，aff.または sp.1,2等，便宜的に振り分けた． 

E. camelliae：HM20-021C とツバキもち病より分離した E. camelliae HM16-

732C の生理学的特徴を比較した結果，Cadaberin の資化性で矛盾が確認された

が，その他の特徴はおおむね一致した（Table 56）． 

E. gracile：HM20-035C とサザンカもち病より分離した E. gracile HM18-624C

の生理学的特徴を比較した結果，Maltoseの資化性で矛盾が確認されたが，その

他の特徴はおおむね一致した（Table 56）． 

E. japonicum：HM21-1476Cとツツジ類もち病より分離した E. japonicum HM21-

487C の生理学的特徴を比較した結果，Methyl-α-glucoside と Potassium 

nitrateの資化性で矛盾が確認されたが，C源，N源および生理試験の結果は E. 

japonicum HM21-487Cとおおむね一致した（Table 57）． 

E. aff. japonicum：HM21-026Cとツツジ類もち病より分離した E. japonicum 

HM21-487Cの生理学的特徴を比較した結果，Etylamine hydrochlorideの資化性

と 10％の塩に対する耐性試験で矛盾が確認された（Table 57）．また，E. 

japonicum HM21-1476C とは，Potassium nitrate の資化性に矛盾が観察された

（Table 57）． 
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3.3.3 Kordyana属菌 

菌株の観察 

Kordyana sp.と同定したツブラジイ由来の代表株 HM20-034Cを PDA培地上で

5日間培養したところ乳白色，酵母様の菌叢を形成し，1か月後には乳白色で菌

糸を伴い，しわの多い菌叢を形成した(Fig. 34A-C)．一方の HM20-033Cは PDA培

地上で 5 日間培養および 1 か月培養した菌叢のどちらも乳白色，酵母様の菌叢

を形成した(Fig. 35A-C)．両菌株とも色素の産生は確認できなかった(Fig. 35A-

C)．分生子は大きさ(3.0–)3.6–5.3(–5.8) × (0.4–)0.7–1.3(–1.8)µm，無色，楕

円～長楕円形，無隔壁で細胞の極より娘細胞を出芽した(Fig. 34D, 35D)．出芽

した細胞は先端が細くなっていた．培地上で有性世代の形成は確認されなかっ

た． 

分子系統解析 

rDNA-LSU，RPB1，RPB2，TEF1-α領域を用いた最尤法による分子系統解析の結

果，Kordyana sp.の代表菌株 HM20-034Cはツユクサ白斑病より分離した Kordyana 

sp.と強く支持される単系統群を形成した（Fig. 49）． 

生理学的性状試験 

HM20-033C，034Cとツユクサ白斑病より分離した Kordyana sp. HM17-828C，

829Cの生理学的特徴を比較した結果，meso-Erythritolの資化性，シクロヘキシ

ミド耐性の結果に矛盾がみられたが，その他の特徴はおおむね一致した（Table 

58）．分離源ごとの傾向は確認できなかった． 

3.3.4 Yunzhangomyces属菌 

菌株の観察 
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以下に，検出された OTUごとに形態的特徴を記す．なお，それぞれの OTUは，種

名，aff.または sp.1，2等，便宜的に振り分けた． 

Yunzhangomyces sp.1：ノキシノブ由来の代表株 HM21-033Cは PDA培地上で 5

日間培養したところ乳白色(Fig. 38C)，酵母様の菌叢を形成し，1か月後には，

乳白色から褐色を帯び，菌糸を伴うしわの多い菌叢を形成した(Fid. 38A， B)．

また，培地上に若干色素を産生した(Fig. 38A，B)．分生子は大きさ(4.4–)7.5–

14.9(–18.8) ×(0.6–)1.0–2.0(–1.6)µm，無色，円筒形，無隔壁で娘細胞を出芽

した(Fig. 38D)．出芽した細胞は先端が細くなっていた．有性世代は PDA，YMB

のいずれにおいても観察されなかった． 

Yunzhangomyces sp.2：ノキシノブ由来の代表株 HM21-1481Cは PDA培地上で 5

日間(Fig. 39C)，また 1か月間培養後も乳白色，酵母様の菌叢を形成した(Fig. 

39A-C)．色素の産生は確認できなかった(Fig. 39A，B)．これら菌叢では，とき

に菌糸が観察された（Fig. 39D）．分生子は大きさ(3.4–)5.9–10.5(–12.4) × 

(0.5–)0.8–1.3(–1.8)µm，無色，楕円～長楕円形，無隔壁で細胞の極より娘細胞

を出芽した(Fig. 39E)．出芽した分生子は先端が細くなっていた．有性世代は

PDA，YMBのいずれでも観察されなかった． 

分子系統解析 

rDNA-LSU，RPB1，RPB2，TEF1-α領域を用いた最尤法による分子系統解析の結

果，Yunzhangomyces sp.1の代表菌株 HM21-1188Cは HM21-033Cと単系統群を形

成した（Fig. 49）．Yunzhangomyces sp.2は未記載種である可能性があるが，複

数の菌株が得られなかったため，複数 DNA 領域による解析は行わなかった．し

かし，rDNA-LSU 領域を用いた最尤法による分子系統解析の結果，高く支持され

た単系統群を形成した（Fig. 25）． 
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生理学的性状試験 

以下に，検出された種（OTU）ごとに生理学的特徴を記す． 

Yunzhangomyces sp.1：HM21-033C と近縁な分子系統関係が認められた Y. 

qinlingensisと比較すると D-Xylose，L-Arabinose，D-Ribose，L-Solbose，Sodium 

nitriteの資化性で矛盾が確認された（Table 59）． 

Yunzhangomyces sp.2：HM21-1481C と近縁な分子系統関係が認められた Y. 

orchidis と比較すると L-Arabinose，D-Ribose，Ethanol，meso-Erythritol，

Potassium nitrateおよび Sodium nitrite の資化性で矛盾が確認された（Table 

59）． 

3.3.5 Meira属菌 

菌株の観察 

以下に，検出された種 OTUごとに形態的特徴を記す．なお，それぞれの OTUは，

種名，aff.または sp.1，2等，便宜的に振り分けた． 

M. nashicola：ノキシノブ由来の代表株 HM20-031C を PDA 培地上で 5 日間培

養したところ，乳白色で酵母様の菌叢を形成し(Fig. 40C)，1か月後には褐色の

菌糸を伴うベルベット状でしわの多い菌叢を形成した（Fig. 40A，B）．また，YMA

で 1 か月培養した菌叢は表面が白色ベルベット状，また，培地上に色素を産生

した（Fig. 40A，B）．培養性状は多くの場合褐色を呈したが，白色となることも

あり安定しなかった．分生子は無色，円筒形，無隔壁で娘細胞を出芽した(Fig. 

40D)．出芽した分生子は先端が細く，大きさ (1.7–)3.4–7.8(–11.5) × 

(0.4–)0.8–1.5(–2.1)µm であった．菌糸は無色，幅(0.6–)0.8–1.2(–1.5)µm，菌

糸上には無色，楕円～長楕円形の出芽型分生子が観察され，大きさ(9.8–)12.0–

20.2(–25.8) × (0.5–)0.9–1.4(–1.8)µm，先端細胞の大きさは(3.2–)3.6–8.5(–
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12.5) × (0.6–)0.8–1.2(–1.5)µmであった．培地上で有性世代の形成は確認さ

れなかった． 

M. argovae：シケシダ由来の代表株 HM20-151C を PDA 培地上で 5 日間培養し

たところ，乳白色で菌糸を伴う菌叢を形成し(Fig. 41C)，1か月後には褐色の菌

糸を伴うベルベット状でしわの多い菌叢を形成した（Fig. 41A，B）．また，培地

上に色素を産生した（Fig. 41A，B）．分生子は観察できなかった．菌糸上には出

芽型分生子が観察された．出芽型分生子は菌糸より出芽し，大きさ(7.1–)8.0–

12.3(–15.4) × (0.6–)0.7–1.2(–1.5)µm，無色，長楕円～円筒形，無隔壁で細胞

の極より娘細胞を出芽した(Fig. 41D)．娘細胞を出芽した出芽型分生子は先端

が細くなっていた．先端細胞は大きさ(1.6–)2.5–5.8(–7.4) × (0.6–)0.8–1.1(–

1.6)µmであった．培養日数が経過した菌叢には，大きさ(1.8–)2.6–5.0(–7.9) × 

(0.6–)0.8–1.1(–1.2)µm，無色，涙型，楕円形～棍棒形の射出分生子が観察され

た(Fig. 41E)．培地上で有性世代の形成は確認されなかった． 

M. geulaconigae：ノキシノブ由来の代表株 HM21-802Cは PDA培地上で 5日間，

また 1 か月培養した場合も乳白色，裏面が褐色を帯びた酵母様の菌叢を形成し

た(Fig. 42A-C)．分生子は無色，楕円～円筒形，無隔壁で娘細胞を出芽した(Fig. 

42D)．娘細胞を出芽した分生子は先端が細く，大きさ(3.8–)5.1–7.1(–8.1) × 

(0.9–)1.1–1.8(–2.1)µmであった．菌糸および出芽型分生子の形成は確認できな

かった．その一方で，培養日数が経過した菌叢には大きさ(2.1–)2.4–3.6(–4.2) 

× (0.9–)1.2–2.2(–3.1)µm，無色，涙型，楕円形～棍棒形の射出分生子が観察さ

れた(Fig. 42E)．培地上で有性世代の形成は確認されなかった． 

M. miltonrushii：ノキシノブ由来の代表株 HM20-194Cは PDA培地上で 1か月

培養および 5 日間培養した場合とも乳白色の酵母様の菌叢を形成した（Fig. 
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43A-C）．培養性状は多くは褐色を呈したが，白色となることもあり安定しなかっ

た．分生子は無色，楕円～長楕円形，無隔壁で娘細胞を出芽した(Fig. 43D)．出

芽した分生子は先端が細く，大きさ(4.0–)5.7–9.9(–13.8) × (0.9–)1.2–2.0(–

2.4)µm であった．PDA 培地上では菌糸および出芽型分生子は観察できなかった

が，SNA培地上では菌糸および出芽型分生子が観察された．出芽型分生子は菌糸

より出芽し，10日間培養後に大きさ(7.4–)8.4–12.8(–16.9) × (0.7–)0.8–1.3(–

1.6)µm，14 日間培養後に大きさ(5.3–)5.4–12.3(–19.3) × (0.7–)0.8–1.4(–

1.9)µm であった．培養日数が経過した菌叢では無色，涙型，楕円形～棍棒形の

射出分生子が観察された(Fig. 43E)．本研究に用いた菌株は 10 日後で 14 日後

の出芽型分生子の大きさを大幅に上回っていた（Table 54）．その一方で，21日

後の出芽型分生子の大きさはおおむね一致していた（Table 54）．培地上で有性

世代の形成は確認されなかった． 

分子系統解析 

 rDNA-LSU，RPB1，RPB2，TEF1-α領域を用いた最尤法による分子系統解析の結

果，M. nashicolaの代表菌株 HM20-031Cは M. nashicola の基準菌株 CBS 117161

と強く支持される単系統群を形成した（Fig. 49）．同様に，M. argovaeの代表

菌株 HM20-151Cは M. argovaeの基準菌株 CBS 110053と近接するものの，簡易

同定において M. argovae と同定した菌株 HM21-1138C と単系統群を形成し，簡

易同定結果と異なる結果を示した（Fig. 25，49）．M. geulaconigaeの代表菌株

HM21-802Cは M. geulaconigaeの基準菌株 CBS 110052と強く支持される単系統

群を形成した（Fig. 49）．M. miltonrushii の代表菌株 HM20-194C は Me. 

miltonrushiiの基準菌株 MCA 3882と強く支持される単系統群を形成した（Fig. 

49）． 
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生理学的性状試験 

以下に，検出された種 OTUごとに生理学的特徴を記す．なお，それぞれの OTU

は，種名,aff.または sp.1,2等，便宜的に振り分けた． 

M. naschicola：HM20-031Cと M. nashicola の基準株について結果を比較する

と L-Arabinose，Melibiose，L-Arabinitol の資化性に矛盾がみられたものの，

N源の資化性や生理学的試験の結果はおおむね一致した（Table 60，Yasuda et 

al. 2005）． 

M. argovae：HM20-151C と M. argovae の基準株について結果を比較すると

Glycerol，myo-Inositol，Glucono-δ-lactone，Sodium nitriteの資化性で矛

盾が確認された（Table 60，Boekhout et al. 2003）． 

M. geulaconigae：HM20-802Cと M. geulaconigaeの基準株について結果を比

較すると，L-Arabinose，Melibiose，Raffinose，Sodium nitriteの資化性，0.1％

シクロヘキシミド耐性において矛盾が確認された（Table 61，Boekhout et al. 

2003）．そのほかの結果はおおむね一致した． 

M. miltonrushii：HM20-194Cと M. miltonrushiiの基準株について結果を比

較すると L-Arabinose，Sodium nitriteと Lysine hydrochlorideの資化性，高

糖濃度下における生育試験の結果で矛盾が確認されたものの，C源，N源の資化

性や生理学的試験の結果はおおむね一致した（Table 61，Rush & Aime 2013）． 

3.3.6 Laurobasidium属菌 

菌株の観察 

L. hachijoense：ノキシノブ由来の代表株 HM21-047Cは PDA培地上で 5日間，

また 1 か月培養した場合も菌糸を伴うベルベット状で，表面が白色，裏面が褐
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色を帯びた菌叢を形成した(Fig. 44A-C)．本菌の菌叢は PDA 培地が褐色に着色

し，ときに菌叢裏面周縁部もしくは中央部に黄色，針状の溢出物を形成した．菌

糸は無色，大きさ(0.9–)1.0–1.4(–1.6)µm，菌糸上には無色，楕円～長楕円形，

円筒形の出芽型分生子の形成が観察され(Fig. 44D)，大きさ(4.1–)7.8–18.5(–

23.2) × (1.0–)1.1–1.6(–1.8)µm，先端細胞は大きさ(1.7–)2.7–6.7(–9.1) × 

(0.5–)0.8–1.4(–1.7)µm であった．ゼンマイ由来の HM20-142C は HM21-047 と同

様の培養性状，形態的特徴を有した（Fig. 45，Table 55）．培地上で有性世代の

形成は確認されなかった． 

分子系統解析 

 rDNA-LSU，RPB1，RPB2，TEF1-α領域を用いた最尤法による分子系統解析の結

果，L. hachijoenseの代表菌株 HM21-047Cと HM20-142Cは L. hachijoenseの基

準菌株 NBRC 31857と強く支持される単系統群を形成した（Fig. 50）．また，ITS

領域を用いた分子系統解析の結果，ヤブニッケイもしくはコヤブニッケイから

分離された L. hachijoenseは,タイのニッケイ属植物由来の L. hachijoenseと

は，異なる独立した単系統群を形成する傾向が見られた(Fig. 51)． 

生理学的性状試験 

L. hachijoesne：本研究で L. hachijoesneと同定された HM21-047Cと HM20-

142C を L. hachijoesne と Acaromyces ingoldii の生理試験の結果と比べたと

ころ，D-Ribose および Hexadecan の資化性やゼラチンの分解性に分離株間で矛

盾が見られたものの，その他の結果はおおむね一致した（Table 59）． 

接種試験 

噴霧接種試験の結果，1/2（発症果実数/接種果実数）で赤から黒色のあざを生

じ，カビ臭を伴う原病徴が再現された（Fig. 52 A-C，Fig. 53 A，B）．病斑部位
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をデジタル顕微鏡で詳細に観察したところ，原病徴と同様，白色の菌糸が表皮細

胞内を網目状に伸長していた（Fig. 53C）．また，無病徴区においても接種菌が

再分離された．接種試験の対照区からはいずれの接種菌も分離されなかった． 
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3.4 考察 

3.4.1 Exobasidium属菌 

E. camelliaeと簡易同定されたツブラジイ由来代表菌株 HM20-021Cは，ツバ

キもち病由来代表菌株である E. camelliae HM16-732CTと形態的特徴(Fig. 26D，

E，Fig. 27D，E，Table 48)，生理学的特徴がおおむね一致した(Table 56)．ま

た，分子系統解析の結果からも(Fig. 48)，E. camelliaeと強く支持される単系

統群を形成したことから，ツバキもち病菌と同じ E. camelliaeと同定した． 

E. gracileと簡易同定されたツブラジイ由来代表株 HM20-035Cは，サザンカ

もち病より分離した E. gracile HM18-624CT と分生子の長さに差が見られた

（Table 48）．しかし，酵母形態(Fig. 28D, Fig. 29D)，さらに分子系統解析と

生理学的性状試験の結果から，サザンカもち病菌と同じ E. gracileと同定した

(Fig. 48，Table 56)． 

E. japonicum と簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM21-1476C の分生子

の形態的特徴は，特にヤマツツジ由来の E. japonicum HM21-487Cに類似したが

(Fig. 30D，Fig. 31E，Table 49)，培養性状が HM17-487C，HM16-744Cと異なっ

た（Fig. 30A，Fig. 31A，Fig. 32A）．また，過去に記載のない卵形の細胞や分

節型分生子(arthoconidia)の形成，隔壁の有無に差が確認された(Table 49）．し

かし，出芽型分生子の形態的特徴（Fig. 30D，Fig. 31E，Fig. 32D，Table 49），

分子系統解析(Fig. 48)，生理学的性状試験の結果から(Table 57)，ツツジ類も

ち病菌と同じ E. japonicumと同定した． 

E. aff. japonicumと簡易同定されたヒサカキ由来代表株 HM20-026Cは，ツツ

ジ類もち病より分離した E. japonicumと培養性状および出芽型分生子や菌糸の
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幅に差が確認され，過去に記載のない卵形の細胞や分節型分生子

(arthoconidia)の形成も確認された(Fig. 31-33，Table 49）．また，分子系統解

析(Fig. 48)，生理学的性状試験の結果も考慮し(Table 57)，Exobasidium sp.

と同定した．本種の Exobasidium属内における系統位置は未解明のままであり，

有性世代の確認されていない Exobasidium属菌の存在は世界初発見であった． 

3.4.2 Kordyana属菌 

Kordyana sp.と簡易同定されたツブラジイ由来代表株 HM20-034C はツユクサ

白斑病より分離した Kordyana sp. HM17-829C，828Cと培養性状はおおむね一致

したものの(Fig. 34A，Fig. 36A，Fig. 37A)，分生子の大きさがやや小さかった

（Table 50）．一方，分子系統解析の結果から(Fig. 49)，葉面より分離され遺伝

的に若干異なるクレードに位置した HM20-033C（Fig. 49）とは培養性状に違い

が見られたものの（Fig. 34A，Fig. 35A），HM20-034Cおよび HM20-033Cは分生

子の形態的特徴が一致した（Fig. 34D，Fig. 35D，Table 50）．これらを踏まえ，

ツユクサ白斑病菌と同じ Kordyana sp.と同定した．なお，ツユクサ白斑病菌

Kordyana sp.は形態学的特徴からシマツユクサ白斑病菌 K. commelinae Sawada

と考えられる（澤田 1922）．しかし，本種は K. commelinae Petchと同名異種

と考えられ，今後宿主の再同定を含めた分類学的再検討が必要である． 

3.4.3 Yunzhangomyces属菌 

Yunzhangomyces sp.1 と簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM21-033C は

分生子の形態的特徴が Y. qinlingensisと類似したが（Fig. 38D，Table 51，Li 

et al. 2022），褐色を帯びる菌叢を形成する点が異なっていた（Fig. 38A，Li 

et al. 2022）．その他，近縁な系統関係が認められた Yunzhangomyces属菌数種

との分子系統解析(Fig. 49)，生理学的性状試験の結果から(Table 59)，HM21-
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033Cを未記載種 Yunzhangomyces sp.と同定した．なお，分子生物学的解析の結

果で Yunzhangomyces sp.1と同定された HM21-033Cと HM21-1189Cの間には若干

の系統的な差が見られたため(Fig. 49)，今後菌株間における形態や生理学的性

質の詳細な比較が必要である． 

Yunzhangomyces sp.2と簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM21-1481Cと

近縁な系統関係が認められた Yunzhangomyces属菌数種と形態的特徴（Fig. 39，

Table 51），分子系統解析（Fig. 25），生理学的性状試験の結果から(Table 59)，

本種を未記載種 Yunzhangomyces sp.と同定した． 

3.4.4 Meira属菌 

M. naschicola と簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM21-031C は M. 

nashicolaと形態的特徴（Fig. 40，Table 52），生理学的性状試験の結果におい

ておおむね一致した(Table 60)．また，分子系統解析の結果も(Fig. 49)，M. 

nashicolaと強く支持される単系統群を形成したことから M. nashicolaと同定

した． 

M. argovaeと簡易同定されたシケシダ由来代表株 HM21-151Cは M.argovaeと

生理学的性状試験の結果においておおむね一致したが(Table 60)，射出分生子

の有無，出芽型分生子の形態的特徴に違いが確認され(Table 53)，さらに分子系

統解析において M. argovae と異なる強く支持された単系統群を形成したため

(Fig. 49)，未記載種 Meira sp.と同定した． 

M. geulaconigae と簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM21-802C は M. 

geulaconigaeと共通する形態的特徴の観察ができなかったものの（Table 53），

生理学的性状試験の結果においておおむね一致した（Table 60）．さらに，分子
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系統解析の結果(Fig. 49)，M. geulaconigaeと強く支持される単系統群を形成

したことから M. geulaconigae同定した． 

M. miltonrushii と簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM20-194C は M. 

miltonrushii と形態的特徴(Table 54)，生理学的性状試験の結果においておおむね

一致した(Table 61)．さらに，分子系統解析の結果(Fig. 49)，M. miltonrushii と

強く支持される単系統群を形成したことから M. miltonrushii と同定した． 

3.4.5 Laurobasidium属菌 

L. hachijoesneと簡易同定されたノキシノブ由来代表株 HM21-047Cとヤブニ

ッケイ由来の L. hachijoesneとの形態比較を行った結果，L. hachijoenseの基

準菌株 NBRC 31857と培養性状および分生子の大きさに若干差が確認されたがそ

の他の特徴はほぼ一致した（Fig. 44，Fig. 47，Table 55）．また，A. ingoldii

の基準菌株 NBRC 112891 とも培養性状に若干の差が認められたが (Fig. 44A，

46A)，その他の特徴は一致した(Fig. 44D，Fig. 46D，Table 55)．生理学的性状

試験の結果は NBRC31857，112891とおおむね一致した(Table 62)．ITS領域を用

いた分子系統解析の結果(Fig. 51)，日本産のヤブニッケイおよびコヤブニッケ

イ由来の菌株は単系統群を形成する傾向が見られたものの，タンパク質コード

領域を用いた複数 DNA 領域による分子系統解析では，強く支持される単系統群

を形成した(Fig. 50)．以上の結果を総合的に判断し，HM21-047C および HM21-

142Cを L. hachijoesneと同定した．なお，接種試験では，本種のナシ果実への

病原性を確認した． 

ダニの体表より発見され記載された Acaromyces ingoldiiは rDNA-ITS/LSU領

域を用いた分子系統解析の結果から L. hachijoesneであることが提案されてい

る（Somrithipol et al. 2018）．しかしながら，Somrithipol らの研究では，L. 
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hachijoenseの基準標本由来株との比較はされず，その後も両種は別種として扱

われており分類学的にあいまいな状況であった(Denchev & Denchev 2021，Li et 

al. 2022，Olatinwo and Fraedrich 2019，Olatinwo et al. 2019，Qasim et al. 

2020)．本研究では L. hachijoenseの基準菌株 NBRC 31857，A. ingoldiiの基

準菌株 NBRC 112891 を用いた複数 DNA 領域による分子系統解析，人工培養条件

下における形態比較，生理学的性状試験を行い A. ingoldii は L. hachijoense

の同種異名であることを強く支持した． 

3.4.6 章の考察 

本研究の結果から，未記載種 4種，日本新産種 1種を含む 5属 12種の菌類を

発見した．このことで，日本国内におけるモチビョウキン目菌類の無性世代が環

境中，特に植物体表に存在することを明らかにした．さらに，自然環境下で有性

世代の生活環のみが明らかとなっていた種の存在を見出し，本目菌類の潜在的

な伝染源の存在があることを示唆した．このことから，今後，モチビョウキン目

菌類の無性世代も，宿主や基質特異性，植物寄生性の発現条件などの解明が求め

られる．また，同じ植物サンプル上に塩基配列や生理学的性質が異なる種内種が

存在したことから，葉面は遺伝的多様性のプールとして貢献している可能性が

考えられた（Fig. 25，Fig. 49，Fig. 51，Table 47）． 

本研究における形態観察では，先行研究を基に培地の種類や培養日数を決め

たが，実際の計測に使用する形態の定義が研究者ごとに曖昧なことから先行研

究と一致する結果を得ることが極めて困難であった．また，先行研究において観

察されていない形態形質が多く存在し，記載文に基づく同定は現状では困難で

あると考える． 
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また，生理学的性状試験において，形態学的形質同様，同種の菌株間における

差異が確認される一方で，種間における明瞭な差が認められなかった．先行研究

の結果は，種の代表菌株 1 株について示されることが多く（Boekhout et al. 

2003，Li et al. 2022，Rush and Aime 2013，Yasuda et al. 2005），本研究の

結果から複数菌株を用いた種内における生理学的性状の揺らぎの考慮が必要で

あることを示唆した．今回供試した菌株は，Rahmnose，Lactose，Creatine，D-

glucosamine，D-tryptophanの資化性試験，1％ 酢酸耐性試験，高糖濃度下増殖

試験において，すべての種でネガティブであった．一方，Fluctose，Treharose，

Melezitose，Cellobiose，D-mannitole，D-glucitol，L-Arabinitol，Glucono-

δ-lactone，Succic acid，Etylamine hydrochloride，ビタミンフリー培地培養

試験，Urease 活性試験はすべての種でポジティブであった．以上のことから，

これら項目は本目菌類に共通する代謝経路の存在を示唆し，特徴的な形質であ

る可能性が考えられた．その一方で，L-Arabinitol，Glucono-δ-lactone とい

った糖アルコールの資化性試験では菌株間で矛盾した結果となることがあった．

生理学的性状試験の結果は，遺伝子発現等の内生的な要因により結果が左右さ

れると考えられる．そのため，今後はこれら生理学的性状試験結果の蓄積とゲノ

ム情報等を組み合わせた代謝経路の解明を行うことにより，種もしくは系統群

を特徴付ける新たな生理学的形質を見出すことが必要と考える． 
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Table 47 Exobasidiales isolates used in the chapter three 

No. Genus Species Collaection Date Plant Locality 

HM20-035C Exobasidium gracile 2020, March 5 Castanopsis cuspidata Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-021C Exobasidium camelliae 2020, March 5 Castanopsis cuspidata Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-225C Exobasidium camelliae 2021, Feb, 23 Aucuba japonica Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-1571C Exobasidium camelliae 2021, Dic, 13 Lepisorus thunbergianus Tano, Miyazaki 

HM21-1476C Exobasidium japonicum 2021, Nov Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM21-1029C Exobasidium japonicum 2021, Aug, 5 Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM21-1495C Exobasidium japonicum 2021, Nov Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM20-026C Exobasidium sp. (aff. japonicum) 2020, March, 13 Eurya japonica Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-231C Exobasidium sp. (aff. japonicum) 2020, Sep, 7 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-369C Exobasidium sp. (aff. japonicum) 2021, May, 15 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-034C Kordyana sp. 2020, March, 13 Castanopsis cuspidata Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-033C Kordyana sp. 2020, March, 13 Castanopsis cuspidata Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-146C Kordyana sp. 2020, Aug, 3 Deparia japonica Tanashi, Tokyo 

HM20-619C Kordyana sp. 2020, Nov, 2 Cinnamomum verum Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-090C Kordyana sp. 2021, Feb, 22 Camellia sasanqua Chofu, Tokyo 

HM21-170C Kordyana sp. 2021, Feb, 24 Botrychium ternatum Tanashi, Tokyo 

HM21-171C Kordyana sp. 2021, Feb, 24 Lygodium japonicum Tanashi, Tokyo 

HM21-427C Kordyana sp. 2021, May, 15 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-952C Kordyana sp. 2021, July, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 
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HM21-957C Kordyana sp. 2021, Aug, 4 Lepisorus thunbergianus Tano, Miyazaki 

HM21-1269C Kordyana sp. 2021, Act, 12 Lepisorus thunbergianus Imperial Palace 

HM21-1445C Kordyana sp. 2021, Dic, 3 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-1575C Kordyana sp. 2021, Dic, 20 Lepisorus thunbergianus Tano, Miyazaki 

HM21-033C Yunzhangomyces sp. 1 2021, Feb, 22 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-1188C Yunzhangomyces sp. 1 2021, Act, 5 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1272C Yunzhangomyces sp. 1 2021, Act, 12 Lepisorus thunbergianus Imperial Palace 

HM21-1373C Yunzhangomyces sp. 1 2021, Nov, 15 Lepisorus thunbergianus Imperial Palace 

HM21-1481C Yunzhangomyces sp. 2 2021, Dic, 6 Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM20-031C Meira nashicola 2020, March, 13 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-017C Meira nashicola 2020, March, 5 Castanopsis cuspidata Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-027C Meira nashicola 2020, March, 5 Eurya japonica Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-028C Meira nashicola 2020, March, 5 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-029C Meira nashicola 2020, March, 5 
Lemmaphyllum 
microphyllum 

Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-030C Meira nashicola 2020, March, 5 Aucuba japonica Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-116C Meira nashicola 2020, June, 21 Lepisorus thunbergianus Kasama. Ibaraki 

HM20-192C Meira nashicola 2020, Aug, 31 Matteuccia struthiopteris Chofu, Tokyo 

HM20-201C Meira nashicola 2020, Aug, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-207C Meira nashicola 2020, Aug, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-210C Meira nashicola 2020, Aug, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 
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HM20-222C Meira nashicola 2020, Aug, 31 Matteuccia struthiopteris Chofu, Tokyo 

HM20-235C Meira nashicola 2020, Aug, 31 plant Chofu, Tokyo 

HM20-244C Meira nashicola 2020, Aug, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-261C Meira nashicola 2020, Sep, 6 Pollia japonica Kasama. Ibaraki 

HM20-356C Meira nashicola 2020, Act, 19 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-360C Meira nashicola 2020, Act, 19 Deparia japonica Chofu, Tokyo 

HM20-371C Meira nashicola 2020, Act, 19 Arbutus unedo Chofu, Tokyo 

HM20-377C Meira nashicola 2020, Act, 19 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-548C Meira nashicola 2020, Act, 19 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-556C Meira nashicola 2020, Act, 19 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-582C Meira nashicola 2020, Act, 24 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-588C Meira nashicola 2020, Act, 24 Dryopteris erythrosora Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-589C Meira nashicola 2020, Act, 24 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-598C Meira nashicola 2020, Act, 24 Aucuba japonica Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-603C Meira nashicola 2020, Act, 24 Cinnamomum verum Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-610C Meira nashicola 2020, Act, 24 Ampelopsis glandulosa Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM20-616C Meira nashicola 2020, Act, 24 Aucuba japonica Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-028C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-038C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-045C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-053C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 
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HM21-075C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-082C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-113C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Camellia sasanqua Chofu, Tokyo 

HM21-128C Meira nashicola 2021, Feb, 16 Camellia sasanqua Chofu, Tokyo 

HM21-130C Meira nashicola 2021, Feb, 18 Lygodium japonicum Tanashi, Tokyo 

HM21-214C Meira nashicola 2021, Feb, 23 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-302C Meira nashicola 2021, Apr, 12 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-332C Meira nashicola 2021, Apr, 12 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-367C Meira nashicola 2021, Apr, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-382C Meira nashicola 2021, Apr, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-393C Meira nashicola 2021, Apr, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-409C Meira nashicola 2021, Apr, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-423C Meira nashicola 2021, Apr, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-801C Meira nashicola 2021, June, 30 Lepisorus thunbergianus Tanashi, Tokyo 

HM21-812C Meira nashicola 2021, July, 4 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-832C Meira nashicola 2021, July, 4 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-836C Meira nashicola 2021, July, 8 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-842C Meira nashicola 2021, July, 8 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-846C Meira nashicola 2021, July, 8 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-855C Meira nashicola 2021, July, 8 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-887C Meira nashicola 2021, July, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 
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HM21-894C Meira nashicola 2021, July, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-916C Meira nashicola 2021, July, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-930C Meira nashicola 2021, July, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-939C Meira nashicola 2021, July, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-945C Meira nashicola 2021, July, 26 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-1044C Meira nashicola 2021, Aug, 5 Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM21-1172C Meira nashicola 2021, Sep, 28 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1196C Meira nashicola 2021, Sep, 28 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1262C Meira nashicola 2021, Act, 6 Lepisorus thunbergianus Imperial Palace 

HM21-1274C Meira nashicola 2021, Act, 6 Lepisorus thunbergianus Imperial Palace 

HM21-1381C Meira nashicola 2021, Nov, 10 Lepisorus thunbergianus Imperial Palace 

HM21-1462C Meira nashicola 2021, Nov, 27 Castanopsis cuspidata Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-1498C Meira nashicola 2021, Nov Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM21-1530C Meira nashicola 2021, Dic, 7 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1536C Meira nashicola 2021, Dic, 7 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1540C Meira nashicola 2021, Dic, 7 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1546C Meira nashicola 2021, Dic, 7 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1584C Meira nashicola 2021, Dic, 13 Lepisorus thunbergianus Tano, Miyazaki 

HM21-1590C Meira nashicola 2021, Dic, 13 Lepisorus thunbergianus Tano, Miyazaki 

HM21-1591C Meira nashicola - Balanophora tobiracola Kochi 

HM20-151C Meira argovae 2020, Act, 3 Deparia japonica Tanashi, Tokyo 
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HM20-189C Meira argovae 2020, Sep, 4 Cerasus itosakura Chofu, Tokyo 

HM20-220C Meira argovae 2020, Sep, 4 Ziziphus jujuba Chofu, Tokyo 

HM20-306C Meira argovae 2020, Sep, 17 Comstockaspis perniciosa Utsunomiya, Tochigi 

HM20-307C Meira argovae 2020, Sep, 17 Comstockaspis perniciosa Utsunomiya, Tochigi 

HM20-553C Meira argovae 2020, Act, 27 Juglans ailantifolia Chofu, Tokyo 

HM21-1138C Meira argovae 2021, Act acari Koganei, Tokyo 

HM20-194C Meira miltonrushii 2020, Sep, 4 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-802C Meira geulakonigae 2020, July, 6 Lepisorus thunbergianus Tanashi, Tokyo 

HM20-136C Meira geulakonigae 2021, Feb, 22 Athyrium distentifolium Tanashi, Tokyo 

HM20-380C Meira geulakonigae 2020, Act, 24 Celtis sinensis Chofu, Tokyo 

HM21-1477C Meira geulakonigae 2021, Dic, 6 Lepisorus thunbergianus Sado, Niigata 

HM20-244C Meira geulakonigae 2021, March, 1 Lepisorus thunbergianus Iryuda, Odawara, Kanagawa 

HM21-047C Laurobasidium hachijoense 2021, Feb, 22 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM20-142C Laurobasidium hachijoense 2020, July, 31 Osmunda japonica Tanashi, Tokyo 

HM20-280C Laurobasidium hachijoense - Pyrus pyrifolia Utsunomiya, Tochigi 

HM20-282C Laurobasidium hachijoense - Pyrus pyrifolia Nakagawa, Tochigi 

HM20-291C Laurobasidium hachijoense - Pyrus pyrifolia Otawara, Tochigi 

HM20-302C Laurobasidium hachijoense - Pyrus pyrifolia Utsunomiya, Tochigi 

HM20-319C Laurobasidium hachijoense 2020, Act, 10 Asimina triloba Ashikaga, Tochigi 

HM20-323C Laurobasidium hachijoense 2020, Act, 10 Asimina triloba Ashikaga, Tochigi 

HM20-438C Laurobasidium hachijoense 2020, Act, 21 Pyrus pyrifolia Otawara, Tochigi 
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HM20-439C Laurobasidium hachijoense 2020, Act, 21 Pyrus pyrifolia Otawara, Tochigi 

HM20-441C Laurobasidium hachijoense 2020, Act, 21 Pyrus pyrifolia Otawara, Tochigi 

HM21-034C Laurobasidium hachijoense 2021, Feb, 22 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-373C Laurobasidium hachijoense 2021, May, 15 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-380C Laurobasidium hachijoense 2021, May, 15 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-884C Laurobasidium hachijoense 2021, July, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-898C Laurobasidium hachijoense 2021, July, 31 Lepisorus thunbergianus Chofu, Tokyo 

HM21-1159C Laurobasidium hachijoense - Pyrus pyrifolia Utsunomiya, Tochigi 

HM21-1164C Laurobasidium hachijoense - Pyrus pyrifolia Utsunomiya, Tochigi 

HM21-1206C Laurobasidium hachijoense 2021, Act, 5 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 

HM21-1259C Laurobasidium hachijoense 2021, Act, 12 Pyrus pyrifolia Utsunomiya, Tochigi 

HM21-1543C Laurobasidium hachijoense 2020, Dic, 14 Lepisorus thunbergianus Meguro, Tokyo 
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Table 48 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium camelliae and E. gracile 

Size: µm 

 

Table 49 Comparison of distinctive morphological features of Exobasidium japonicum and Exobasidium sp. 

Size: µm 

 

 

 

 
Exobasidium camelliae 

HM20-021C 

E. camelliae 

HM16-732CT 

E. gracile 

HM20-035C 

E. gracile 

HM18-624CT 

yeast cells  
(2.4–)3.1–5.3(–8.0) × 

 (0.6–)1.0–2.0(–2.4) 

(2.7–)3.8–5.8(–6.5) × 

 (0.4–)1.2–2.5(–3.2) 

(3.4–)4.6–8.3(–11.7) × 

 (0.6–)0.9–1.5(–1.8) 

(3.0–)4.0–5.8(–7.4) × 

 (0.5–)0.7–1.3(–1.7) 

 
Exobasidium japonicum 

HM21-1476C 

E. japonicum 

HM21-487C 

E. japonicum 

HM16-744C 

Exobasidium sp. 

HM20-026C 

blastconidia 

 
(6.2–)8.7–15.1(–20.8) × 

 (0.9–)1.2–1.7(–2.0) 

(7.4–)8.4–13.1(–16.2) × 

 (1.1–)1.4–2.2(–2.5) 

(9.1–)9.9–14.5(–17.7) × 

 (0.7–)0.8–1.5(–2.2) 

(9.0–)10.4–15.7(–20.0) × 

 (0.6–)0.8–1.3(–1.5) 

apex 
(1.5–)2.5–5.5(–6.6) × 

 (0.7–)0.9–1.4(–1.9) 

(2.1–)2.9–7.3(–9.5) × 

 (0.5–)0.8–1.4(–1.8) 

(2.8–)3.7–6.8(–8.4) × 

 (0.4–)0.6–1.2(–1.5) 

(2.9–)4.1–5.8(–6.4) × 

 (0.6–)0.8–1.3(–1.6) 

septa 0-1 0 0 0 

arthocoidia  × × 〇 × 

ovoid cell  × × 〇 × 

Hyphae  (0.7–)0.9–1.4(–1.7) (0.8–)1.0–1.4(–1.7) (0.6–)1.0–2.0(–2.4) (0.3–)0.5–0.9(–1.0) 
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Table 50 Comparison of distinctive morphological features for isolates of Kordyana sp. 

Size: µm 

 

Table 51 Morphological comparison : Yunzhangomyces spp. 

Size: µm 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Kordyana sp. 

HM20-034C 

Kordyana sp. 

HM20-033C 

Kordyana sp. 

HM17-828C 

Kordyana sp. 

HM17-829C 

yeast cells  
(3.0–)3.6–5.3(–5.8) × 

 (0.4–)0.7–1.3(–1.8) 

(3.3–)4.2–6.3(–7.6) × 

 (0.7–)1.0–1.5(–2.0) 

(3.1–)4.2–7.6(–10.3) × 

 (0.5–)0.7–1.3(–1.8) 

(3.1–)4.2–7.6(–10.3) × 

 (0.6–)0.9–1.3(–1.4) 

 
Yunzhangomyces sp. 1 

HM21-033C 

Y. qinlingensis 

CGMCC 2.4533T 

Li et al. (2022) 

Yunzhangomyces sp. 2 

HM21-1481C 

Y. scirpi 

R.B. 1032 

Y. orchidis 

CGMCC 2.3451T 

Li et al. (2022) 

blsatconidia  
(4.4–)7.5–14.9(–18.8) × 

(0.6–)1.0–2.0(–1.6) 
6.0–20.8 × 1.2–1.8 

(3.4–)5.9–10.5(–12.4) × 

(0.5–)0.8–1.3(–1.8) 
nd  2.8–16.7×0.8–1.7 
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Table 52 Comparison of distinctive morphological features for isolates of Meira nashicola 

Size: µm 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
M. nashicola 

HM20-031C  

M. nashicola 

HM20-027C  

M. nashicola 

PFS 002 T 
Yasuda et al. (2006) 

Yeast  
(1.7–)3.4–7.8(–11.5) × 

(0.4–)0.8–1.5(–2.1) [5days] 

2.6–5.0(–7.7) × 

(0.4–)0.6–1.1(–1.5) [14days] 
(4–)6–12(–17) × 2–3 

Hyphae  (0.6–)0.8–1.2(–1.5) [14days] nd 1.5–3.0 

Conidia 

 
(9.8–)12.0–20.2(–25.8) × 

(0.5–)0.9–1.4(–1.8) [14days] 
nd (4–)5–15 × 2–3 

apex 
(3.2–)3.6–8.5(–12.5) × 

(0.6–)0.8–1.2(–1.5) [14days] 
nd (4–)5–15 × 2–3 
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Table 53 Comparison of distinctive morphological features of Meira argovae and M. geulakonigae 

Size: µm 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
M. argovae 

HM20-151C 

M. argovae 

CBS 110053T 

Boekhout et al. (2003) 

M. geulakonigae 

HM21-802C 

M. geulakonigae 

CBS 110052T 

Boekhout et al. (2003) 

Yeast  nd 7–20 × 1.5–2.5 
(3.8–)5.1–7.1(–8.1) × 

 (0.9–)1.1–1.8(–2.1) [5days] 
7–17 × 2.0–3.0 

hyphae  (0.6–)0.9–1.3(–1.6) 1.5–2.0 nd 2.0–3.0 

blastconidia 

 
(7.1–)8.0–12.3(–15.4) × 

 (0.6–)0.7–1.2(–1.5) [5days] 
8.0–25 × 1.0-2.5 nd 5.0–17 × 2.0-4.5 

apex 
(1.6–)2.5–5.8(–7.4) × 

 (0.6–)0.8–1.1(–1.6) [5days] 
3–10 × 1.0–2.0 nd 3–10 × 1.0–2.0 

ballistic 

conidia 
 

(1.8–)2.6–5.0(–7.9) × 

 (0.6–)0.8–1.1(–1.2) [14days] 
nd 

(2.1–)2.4–3.6(–4.2) × 

 (0.9–)1.2–2.2(–3.1) [14days] 
nd 
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Table 54 Comparison of distinctive morphological features for isolates of Meira miltonrushii 

Size: µm 

 

Table 55 Comparison of distinctive morphological features for isolates of Laurobasidium hachijoense 

Size: µm 

 

M. miltonrushii 

HM20-194C 

M. miltonrushii 

CBS 110052T 

Rush and Aime (2013) 

yeast cells  (4.0–)5.7–9.9(–13.8) × (0.9–)1.2–2.0(–2.4) [5days] nd 

ballisticconidia  (3.6–)3.8–5.6(–6.8) × (1.1–)1.3–1.8(–2.0) [14days] nd 

hyphae  (0.5–)0.9–1.3(–1.6) [21days] nd 

blastconidia  
(7.4–)8.4–12.8(–16.9) × (0.7–)0.8–1.3(–1.6) [10days] 

(5.3–)5.4–12.3(–19.3) × (0.7–)0.8–1.4(–1.9) [21days] 

2.5–6.8 × 1.2–2.7 [14days] 

8.8–18.1 × 1.3–2.6 [21days] 

 
L. hachijoense 

HM21-047C 

L. hachijoense 

HM20-142C 

A. ingoldii 

NBRC 112891T 

L. hachijoense 

NBRC 31857 T 

blastcoidia 

 
(4.1–)7.8–18.5(–23.2) × 

 (1.0–)1.1–1.6(–1.8) 

(3.3–)7.1–17.2(–25.7) × 

 (0.8–)1.1–1.8(–2.4) 

(6.2–)8.6–14.6(–17.9) × 

 (0.9–)1.3–1.9(–2.3) 

(7.2–)9.5–23.0(–29.1) × 

 (0.8–)1.0–1.6(–1.9) 

apex 
(1.7–)2.7–6.7(–9.1) × 

 (0.5–)0.8–1.4(–1.7) 

(2.2–)2.6–6.3(–8.9) × 

 (0.7–)0.9–1.5(–1.8) 

(4.1–)4.7–6.6(–7.6) × 

 (1.0–)1.2–1.6(–1.7) 

(2.2–)2.7–5.7(–8.0) × 

 (0.6–)0.8–1.4(–1.7) 

hyphae  (0.9–)1.0–1.4(–1.6)  (0.5–)0.8–1.3(–1.6)  (0.8–)1.0–1.5(–1.8)  (0.6–)0.7–1.2(–1.7)  
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Table 56 Comparison of physiological tests of Exobasidium camelliae and E. gracile 
 E. camelliae E. camelliae E. gracile E. gracile 
  HM16-732 HM20-021 HM20-035 HM18-624  
Carbon Source  

   

D-Xylose nd nd nd nd 
L-Arabinose + -/+ + + 
D-Arabinose nd nd nd nd 
D-Ribose + + + + 
Rahmnose - - - - 
Fluctose + + + + 
L-solbose - - - - 
Galactose W W W W 
Lactose - - - - 
Melibiose - - - - 
Raffinose nd nd nd nd 
Suclose + + + + 
Inulin - - - - 
Maltose - - + - 
Treharose + + + + 
Melezitose + + + + 
Soluble starch - - - - 
Methyl-α-glucoside nd nd nd nd 
Cellobiose + + + + 
Salicin + + + + 
Arbtin + + + + 
Methanol - - - - 
Ethanol - - - - 
Glycerol DW - - W 
meso-Erythritol W W W + 
Ribitol - W DW - 
Galactitol - DW DW - 
D-mannitole + + + + 
D-glucitol + + + + 
myo-Inositol W DW + + 
L-Arabinitol + + + + 
Xylitol - - - - 
Glucono-δ-lactone W + W W 
2-Keto-gluconic acid - - - - 
5-Keto-gluconic acid - - - - 
DL-Lactic acid W W - - 
Succic acid W W W W 
Citric acid W W W - 



160 

 E. camelliae E. camelliae E. gracile E. gracile 
  HM20-021C HM16-732C HM20-035C HM18-624C 
D-Glucuronic acid nd nd nd nd 
D-Galacturonate nd nd nd nd 
D-Gluconic acid nd nd nd nd 
D-Glucurrono lactone nd nd nd nd 
Quinic acid + + + + 
Saccharic acid nd nd nd nd 
D-Glucosamine nd nd nd nd 
N acetyl-D-glucosamine nd nd nd nd 
Hexadecan nd nd nd nd 
Vanillic acid - - - - 
Gallic acid - - - - 
Lignin - - - - 
Cellulose - - - - 
Chitin W- W- W- W- 
Pectin + + + + 
Nitrogen Source         
Ammonium sulfate + + + + 
Potassium nitrate + + + W 
Sodium nitrite - - - - 
Etylamine hydrochloride W + + + 
Lysine hydrochloride - - - - 
Cadaberin - + W W 
Creatine - - - - 
Creatinine - - - - 
D-glucosamine - - - - 
Imidazole - - - - 
D-tryptophan - - - - 
Others         
Cycloheximide 0.01% + + + + 
Cycloheximide 0.1% - - + + 
10% NaCl + W - - 
Vitamin free + + + + 
Gelatin liquefaction + + + + 
Acid production - - - - 
1% Acetic acid - - - - 
50% Glucose - - - - 
Urease + + + + 
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Table 57 Comparison of physiological tests of Exobasidium japonicum and Exobasidium sp. 
 E. japonicum E. japonicum Exobasidium sp. 
  HM21-1476C HM21-487C HM20-026C 
Carbon Source 

   

D-Xylose + + + 
L-Arabinose - - - 
D-Arabinose W W - 
D-Ribose + + + 
Rahmnose - - - 
Fluctose + + + 
L-solbose - - - 
Galactose W W W 
Lactose - - - 
Melibiose - - - 
Raffinose + D+ + 
Suclose + + + 
Inulin + + + 
Maltose + - W 
Treharose + + + 
Melezitose + + + 
Soluble starch - - - 
Methyl-α-glucoside + - - 
Cellobiose W W W 
Salicin + W + 
Arbtin W - W 

Methanol - - - 
Ethanol W - - 
Glycerol + D+ D+ 
meso-Erythritol W W + 
Ribitol - W - 
Galactitol - - - 
D-mannitole + + + 
D-glucitol D+ D+ W 
myo-Inositol - - - 
L-Arabinitol W W W 
Xylitol + W DW 
Glucono-δ-lactone DW DW W 
2-Keto-gluconic acid - - DW 
5-Keto-gluconic acid - - - 
DL-Lactic acid - - W 
Succic acid W + DW 
Citric acid - - W 
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 E. japonicum E. japonicum Exobasidium sp. 
  HM21-1476C HM21-487C HM20-026C 
D-Glucuronic acid - - - 
D-Galacturonate nd nd nd 

D-Gluconic acid - - - 

D-Glucurrono lactone + + + 
Quinic acid - - - 
Saccharic acid - - - 
D-Glucosamine - - - 
N acetyl-D-glucosamine - - - 
Vanillic acid nd nd nd 
Gallic acid nd nd nd 
Lignin nd nd nd 
Cellulose nd nd nd 
Chitin nd nd nd 
Pectin nd nd nd 
Nitrogen Source 

   

Ammonium sulfate + + + 
Potassium nitrate - + + 
Sodium nitrite - - - 
Etylamine hydrochloride + - + 
Lysine hydrochloride - - - 
Cadaberin - - - 
Creatine - - - 
Creatinine - - - 
D-glucosamine - - - 
Imidazole + - - 
D-tryptophan - - - 
Others 

   

Cycloheximide 0.01% - W - 
Cycloheximide 0.1% - - - 
10% NaCl W - + 
Vitamin free + + + 
Gelatin liquefaction W + + 
Acid production - - - 
1% Acetic acid - - - 
50% Glucose - - - 
Urease + + + 
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Table 58 Comparison of physiological tests of Kordyana isolates 
 Kordyana sp. Kordyana sp. Kordyana sp. Kordyana sp. 
  HM21-033C HM20-034C HM17-828C HM17-829C 
Carbon Source        
D-Xylose + nd + + 
L-Arabinose - nd - - 
D-Arabinose - nd W W 
D-Ribose + nd + + 
Rahmnose - nd - - 
Fluctose ＋ nd + + 
L-solbose - nd - - 
Galactose - nd - - 
Lactose - nd - - 
Melibiose - nd + - 
Raffinose - nd W W 
Suclose ＋ nd + + 
Inulin ＋ nd + + 
Maltose W nd - - 
Treharose ＋ nd + + 
Melezitose ＋ nd + + 
Soluble starch - nd - - 
Methyl-α-glucoside - nd - - 
Cellobiose W nd W W 
Salicin + nd W W 
Arbtin W nd W W 
Methanol - nd - - 
Ethanol - nd - - 
Glycerol - nd - W 
meso-Erythritol - nd + + 
Ribitol - nd W - 
Galactitol - nd W W 
D-mannitole + nd + W 
D-glucitol + nd + W 
myo-Inositol - nd - - 
L-Arabinitol W nd W W 
Xylitol - nd - - 
Glucono-δ-lactone - nd W W 
2-Keto-gluconic acid - nd - - 
5-Keto-gluconic acid - nd - - 
DL-Lactic acid - nd W W 
Succic acid + nd W W 
Citric acid - nd - - 
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 Kordyana sp. Kordyana sp. Kordyana sp. Kordyana sp. 
  HM20-033C HM20-034C HM17-828C HM17-829C 
D-Glucuronic acid - nd - - 
D-Galacturonate nd nd nd nd 
D-Gluconic acid - nd - - 
D-Glucurono lactone nd nd nd nd 
Quinic acid W nd - - 
Saccharic acid - nd - - 
D-Glucosamine - nd - - 
N acetyl-D-glucosamine - nd - - 
Hexadecan W nd - - 
Vanillic acid nd nd nd nd 
Gallic acid nd nd nd nd 
Lignin nd nd nd nd 
Cellulose nd nd nd nd 
Chitin nd nd nd nd 
Pectin nd nd nd nd 
Nitrogen Source     
Ammonium sulfate + + + + 
Potassium nitrate + + + + 
Sodium nitrite W + W W 
Etylamine hydrochloride - W - W 
Lysine hydrochloride + + + + 
Cadaberin - - - - 
Creatine nd  nd  nd  nd  
Creatinine - - - - 
D-glucosamine - - - - 
Imidazole - - - - 
D-tryptophan - - - - 
Others - - - - 
Cycloheximide 0.01%         
Cycloheximide 0.1% W + - + 
10% NaCl - - - - 
Vitamin free + + + + 
Gelatin liquefaction + + + + 
Acid production - - - - 
1% Acetic acid - - - - 
50% Glucose - - - - 
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Table 59 Comparison of physiological tests of Yunzhangomyces spp. 
 Yunzhangomyces sp. 1 Yunzhangomyces sp. 2 Y. qinlingensis Y. orchidis 

  HM21-1188C HM21-1481C Li et al. (2022) Li et al. (2022) 
Carbon Source         

D-Xylose + W - - 

L-Arabinose - - + + 

D-Arabinose + + W + 

D-Ribose + + - - 

Rahmnose - - nd nd 

Fluctose + + nd nd 

L-solbose - + + + 

Galactose W W + + 

Lactose - - - - 

Melibiose - - - - 

Raffinose - W + + 

Suclose + + + + 

Inulin W - + - 

Maltose + + + + 

Treharose + + + + 

Melezitose + + + + 

Soluble starch W - nd nd 

Methyl-α-glucoside - - - W 

Cellobiose W W + - 

Salicin - - nd nd 

Arbtin W - nd nd 

Methanol W - - - 

Ethanol W - + + 

Glycerol W W + - 

meso-Erythritol W - + + 

Ribitol W W + W 

Galactitol W - - - 

D-mannitole + + + + 

D-glucitol + + + + 

myo-Inositol - - - - 

L-Arabinitol W + nd nd 

Xylitol W - nd nd 

Glucono-δ-lactone W + nd nd 

2-Keto-gluconic acid W - nd nd 

5-Keto-gluconic acid W - nd nd 

DL-Lactic acid - + nd nd 

Succic acid + W W + 

Citric acid W + W + 
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 Yunzhangomyces sp. 1 Yunzhangomyces sp. 2 Y. qinlingensis Y. orchidis 
  HM21-1188C HM21-1481C Li et al. (2022) Li et al. (2022) 
D-Glucuronic acid W - nd nd 
D-Galacturonate nd nd nd nd 
D-Gluconic acid  W nd nd 
D-Glucurrono lactone nd nd nd nd 
Quinic acid - + nd nd 
Saccharic acid nd - nd nd 
D-Glucosamine - - nd nd 
N acetyl-D-glucosamine - - nd - 
Hexadecan W - - - 
Vanillic acid nd nd nd nd 
Gallic acid nd nd nd nd 
Lignin nd nd nd nd 
Cellulose nd nd nd nd 
Chitin nd nd nd nd 
Pectin nd nd nd nd 
Nitrogen Source     
Ammonium sulfate + + + + 
Potassium nitrate W - + + 
Sodium nitrite - - + + 
Etylamine hydrochloride + + + W 
Lysine hydrochloride - - + W 
Cadaberin W - + W 
Creatine - - nd nd 
Creatinine - - nd nd 
D-glucosamine - - nd nd 
Imidazole - - nd nd 
D-tryptophan - - nd nd 
Others       
Cycloheximide 0.01% - W nd nd 
Cycloheximide 0.1% - - nd nd 
10% NaCl + + nd nd 
Vitamin free + + + + 
Gelatin liquefaction - W nd nd 
Acid production - - nd nd 
1% Acetic acid - - nd nd 
50% Glucose - - - - 
Urease + + + + 
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Table 60 Comparison of physiological tests of Meira nashicola and M. argovae 
 M. nashicola M. nashicola M. argovae M. argovae 

  HM20-031C Yasuda et al. (2005) HM20-151C Boekhout et al. (2003) 

Carbon Source         
D-Xylose W nd W + 
L-Arabinose - + - D 
D-Arabinose W + W W 
D-Ribose + + + D 
Rahmnose - nd - - 
Fluctose + nd + nd 
L-solbose - nd - - 
Galactose W + W D 
Lactose - - - D 
Melibiose - + - W/- 
Raffinose W nd W + 
Suclose + nd + + 
Inulin W - W W/- 
Maltose - nd + + 
Treharose + nd + + 
Melezitose + + + + 
Soluble starch W W W W/- 
Methyl-α-glucoside - nd - - 
Cellobiose + + + + 
Salicin W - W + 
Arbtin W W DW W/- 
Methanol W nd - - 
Ethanol W DW DW DW 
Glycerol - - + - 
meso-Erythritol W W DW DW 
Ribitol - - + W/- 
Galactitol W - W - 
D-mannitole + nd + + 
D-glucitol + nd + + 
myo-Inositol - W - + 
L-Arabinitol + - + W/- 
Xylitol - - + W/- 
Glucono-δ-lactone - - + - 
2-Keto-gluconic acid W nd W - 
5-Keto-gluconic acid W nd DW nd 
DL-Lactic acid - - D+ D 
Succic acid W nd + + 
Citric acid + W/- + W/- 
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 M. nashicola M. nashicola M. argovae M. argovae 
  HM20-031C Yasuda et al. (2005) HM20-151C Boekhout et al. (2003) 
D-Glucuronic acid - nd DW W/- 
D-Galacturonate nd D+ nd - 
D-Gluconic acid - W/- W D 
D-Glucurrono lactone nd D+ nd nd 
Quinic acid + nd + D 
Saccharic acid W nd DW + 
D-Glucosamine - nd - - 
N acetyl-D-glucosamine - nd - nd 
Hexadecan W nd W nd 
Vanillic acid nd nd nd nd 
Gallic acid nd nd nd nd 
Lignin nd nd nd nd 
Cellulose nd nd nd nd 
Chitin nd nd nd nd 
Pectin nd nd nd nd 
Nitrogen Source     
Ammonium sulfate + nd +  
Potassium nitrate + + + + 
Sodium nitrite + + - + 
Etylamine hydrochloride + W + W 
Lysine hydrochloride - - W - 
Cadaberin W nd W + 
Creatine - nd - nd 
Creatinine - nd W - 
D-glucosamine - nd - - 
Imidazole - nd W - 
D-tryptophan - nd - nd 
Others       
Cycloheximide 0.01% + D+ + D 
Cycloheximide 0.1% - - - - 
10% NaCl + nd + nd 
Vitamin free + + + + 
Gelatin liquefaction + nd + nd 
Acid production W nd - nd 
1% Acetic acid - nd - nd 
50% Glucose - nd - - 
Urease + nd + W/+ 

 

 

 



169 

Table 61 Comparison of physiological tests of Meira geulaconigae and M. miltonrushii 
 M. geulaconigae M. geulaconigae M. miltonrushii M. miltonrushii 
  HM20-802C Boekhout et al. (2003) HM20-194C Rush and Aime (2013) 
Carbon Source         
D-Xylose + + + + 
L-Arabinose - + - + 
D-Arabinose + + D+ + 
D-Ribose + + + + 
Rahmnose - - - - 
Fluctose + nd + nd 
L-solbose - - - - 
Galactose W D+ W + 
Lactose - D - W/- 
Melibiose - + W + 
Raffinose - + D+ + 
Suclose + + + + 
Inulin W - W W/- 
Maltose + + + + 
Treharose + + + + 
Melezitose + + + + 
Soluble starch W D W W/- 
Methyl-α-glucoside - - W W 
Cellobiose W W + + 
Salicin W D W W 
Arbtin W D W W 
Methanol W - W W 
Ethanol W D W W 
Glycerol W D W - 
meso-Erythritol W + W W/- 
Ribitol + D+ + + 
Galactitol W D W W/+ 
D-mannitole + + + W/+ 
D-glucitol + + +  
myo-Inositol - - - W/- 
L-Arabinitol W + W nd 
Xylitol + D + + 
Glucono-δ-lactone + D + W/+ 
2-Keto-gluconic acid W - W + 
5-Keto-gluconic acid W nd W - 
DL-Lactic acid + D + nd 
Succic acid + + + +/- 
Citric acid + D + W/+ 
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 M. geulaconigae M. geulaconigae M. miltonrushii M. miltonrushii 
  HM20-802C Boekhout et al. (2003) HM20-194C Rush and Aime (2013) 
D-Glucuronic acid W D W nd 
D-Galacturonate nd - nd nd 
D-Gluconic acid W D W W 
D-Glucurrono lactone nd nd nd nd 
Quinic acid W D W + 
Saccharic acid nd + nd W/+ 
D-Glucosamine - - - W/- 
N acetyl-D-glucosamine - nd - nd 
Hexadecan W nd W nd 
Vanillic acid nd nd nd nd 
Gallic acid nd nd nd nd 
Lignin nd nd nd nd 
Cellulose nd nd nd nd 
Chitin nd nd nd nd 
Pectin nd nd nd nd 
Nitrogen Source     
Ammonium sulfate + nd + nd 
Potassium nitrate + - + + 
Sodium nitrite - - - + 
Etylamine hydrochloride + D + + 
Lysine hydrochloride W + - + 
Cadaberin W + + + 
Creatine - nd - nd 
Creatinine W - - - 
D-glucosamine - - - - 
Imidazole - - - W 
D-tryptophan - nd - nd 
Others       
Cycloheximide 0.01% + + W - 
Cycloheximide 0.1% - + - - 
10% NaCl + nd + W 
Vitamin free + + + + 
Gelatin liquefaction + nd + nd 
Acid production - nd W - 
1% Acetic acid - nd - nd 
50% Glucose - - - + 
Urease + + + + 
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Table 62 Comparison of physiological tests of Laurobasidium hachijoense 
 L. hachijoense L. hachijoense A. ingoldii L. hachijoense 
  HM21-047C HM20-142C NBRC 112891 NBRC 31857 
Carbon Source         
D-Xylose + W W W 
L-Arabinose - - - - 
D-Arabinose - W W + 
D-Ribose + - - - 
Rahmnose - - - - 
Fluctose + + + + 
L-solbose - - - - 
Galactose W W W W 
Lactose - - - - 
Melibiose - - - - 
Raffinose - - - W 
Suclose + + + + 
Inulin + + + + 
Maltose + + + + 
Treharose + + + + 
Melezitose + + + + 
Soluble starch - - - - 
Methyl-α-glucoside W - - - 
Cellobiose W + + + 
Salicin + + W + 
Arbtin W W + W 
Methanol - - - - 
Ethanol - - - - 
Glycerol W - DW W 
meso-Erythritol + + D+ + 
Ribitol + W W D+ 
Galactitol W - - - 
D-mannitole + + + + 
D-glucitol + D+ D+ + 
myo-Inositol + + + + 
L-Arabinitol + W D+ W 
Xylitol W - W + 
Glucono-δ-lactone + + DW + 
2-Keto-gluconic acid W - - - 
5-Keto-gluconic acid - - - - 
DL-Lactic acid W W - W 
Succic acid W W W + 
Citric acid W W W + 
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 L. hachijoense L. hachijoense A. ingoldii L. hachijoense 
 HM21-047C HM20-142C NBRC 112891 NBRC 31857 

D-Glucuronic acid W W W W 
D-Galacturonate nd nd nd nd 
D-Gluconic acid W - W W 
D-Glucurrono lactone nd nd nd nd 
Quinic acid W + + W 
Saccharic acid W - - - 
D-Glucosamine - - - - 
N acetyl-D-glucosamine - - - - 
Hexadecan - - D+ - 
Vanillic acid nd nd nd nd 
Gallic acid nd nd nd nd 
Lignin nd nd nd nd 
Cellulose nd nd nd nd 
Chitin nd nd nd nd 
Pectin nd nd nd nd 
Nitrogen Source     
Ammonium sulfate + + + + 
Potassium nitrate + + + + 
Sodium nitrite + D+ D+ D+ 
Etylamine hydrochloride + + + + 
Lysine hydrochloride - W W- + 
Cadaberin - W W W 
Creatine - - - - 
Creatinine - - - - 
D-glucosamine - - - - 
Imidazole - - - - 
D-tryptophan - - - - 
Others         
Cycloheximide 0.01% - - - - 
Cycloheximide 0.1% - - - - 
10% NaCl W W + + 
Vitamin free + + + + 
Gelatin liquefaction - + - + 
Acid production - - - - 
1% Acetic acid - - - - 
50% Glucose - - - - 
Urease W + + + 
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第 4 章 モチビョウキン目の進化系統 

4.1 緒言 

モチビョウキン目菌類は，分子系統解析により系統付けられる 5 つの科

（Exobasidiaceae，Brachybasidiaceae，Cryptobasidiaceae，Graphiolaceae，

Laurobasidiaceae）から成る（Begerow et al. 2014，Somrithipol et al. 2018）．

これら菌群は，有性（複相）世代の形態学的特徴や宿主植物が極めて多様である

だけでなく，無性（単相）世代が二形性をもつこともあり，生態的に多様である

と同時に，進化的にも複雑な背景を持つ可能性が示唆される．しかし，本目菌類

分子生物学的手法による体系化とその進化の解明は，これまで種の記載のみを

主とする研究が中心に進められたため，いまだ未解明の部分が多い．現在までに

単系統性の認められる 5 科の存在は明らかとなっているものの，分子生物学的

な手法を用いた「目」以下の分類体系構築は検討の余地がある（Begerow et al. 

2002，Somrithipol et al.2018）．Begerow et al.（2002）は，rDNA-LSU D1/D2

領域を用いた近隣結合法（TIMIG distances法）による分子系統解析を行い，モ

チビョウキン目菌類の分子生物学的な特徴付けを行った．しかし，「目」の単系

統性の支持率は低く，「目」内の多くの科についても Graphiolaceaeを除いて系

統的に強く支持されなかった（Begerow et al. 2002）．その後，綱といった高次

系統群を対象とした体系構築のために複数の DNA 領域を組み合わせた解析が行

われたが，モチビョウキン目は科の一部を欠いていたため，これまで複数の DNA

領域を用いた「目」内の体系構築を目的とした研究は行われていない（Wang et 

al. 2016，Li et al. 2022）． 

本目最大のグループである Exobasidium 属菌については，ほかの科や属とい

った系統群と比較してもその宿主は数百種にわたり，病徴も多様なことから特
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に複雑な進化の背景がうかがわれる（江塚 1990a，b，1991a，b，Farr & Rossman 

2021，Hirata 1979，1981a，b，Ito 1955，Nagao 2001，2003a，b，2004a，b，

2006，Nannfeldt 1981，Otani 1976，Shibata et al. 2021，2022a，b，Shirai 

1896）．既報の論文と同様，本論文でも rDNA-ITS・LSU 領域を用いた複数の DNA

領域による系統推定を行い，その結果は 3 章までに示したように多くの種間系

統関係の解明が不十分であり，より多くの DNA 領域を用いた信頼性の高い系統

解析による議論が必要と考える．Exobasidium属菌についてもこれまでに進化的

な議論は十分に行われていないが，Brewer et al.（2014）は ITS，LSU領域を用

いた分子系統解析の結果から，宿主ではなく病徴（病気の表現型）によって種の

クレードが形成される傾向があることを見出した．このことから，病徴に影響を

与える遺伝要因がそれぞれの種の近縁関係の要因である可能性を指摘している

（Brewer et al. 2014）． 

進化系統の解明は，本目菌類同定の強固な基盤構築に貢献するのみならず，多

様な植物病原性（病徴形成）や菌の形態を獲得した背景が明らかになることが期

待される．そこで本研究では前章までに採集した標本，確立した菌株を用いて

LSU，ITS，RPB1，RPB2，TEF1-α領域の複数の DNA領域を決定し，最尤法による

分子系統解析を行った．また，単一 DNA領域を用いた近隣接合（NJ）法と，近年

の主流な系統解析手法である最尤法による結果の違いを確認するとともに，使

用する分類群（タクサ）数やアミノ酸配列あるいは塩基配列による系統解析結果

の違いよる解析も行った．これにより①NJ 法を主体とした先行研究結果と比較

した分子系統解析による科間ならびに種間の系統推定を行うこと，②

Exobasidium属菌の進化的側面について議論することを目的とした．なお，属間

の系統解析は十分な DNA配列が得られなかったため行わなかった． 
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4.2 材料および方法 

4.2.1 DNAシーケンスの決定 

DNA抽出は，PDA培地 20℃，培養１週間以内の菌叢を供試した．TEバッファー

50µl 中に，滅菌した爪楊枝で菌体を加えた．ヒートブロック 95℃で 10 分加熱

した．その後，10000rpm で 3 分間遠心し，上澄みを新しいチューブに入れて－

20℃で保存した． 

PCR は rDNA-ITS および LSU 領域について決定した．ポリメラーゼは GoTaq® 

Green Master Mix（Promega，USA）を使用し，供試したプライマーは Table 63

に示した．PCR反応は VeritiPro Thermal Cycler(Applied Biosystems，USA)に

て，Table 64に示したプロトコルで行った． 

DNA 増幅産物の確認は 0.7％アガロースゲル電気泳動により行った．PCR 産物

1µl をウェルにロードし，120V，15 分間泳動した後，染色バッファー(10µg/ml 

EtBr10μと 1×TAE Buffer 150mlを混合したもの)に 20分間浸漬しトランスイ

ルミネーターにてバンドの有無を確認した． 

DNAの増幅が確認されたサンプルは ExoSAP-ITTM (Thermo Fisher，USA)を使用

し，VeritiPro Thermal Cyclerにて 37℃，4分加熱した後，80℃，1分で処理

し，DNA増幅産物中のプライマーと dNTPを不活性化させて，精製を行った． 

シークエンスリアクションは BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit 

(Life Technologies，USA)でサイクルシーケンスを行った．使用したプライマー

は Table 65に示した．VeritiPro Thermal Cyclerにて Table 66に示したプロ

トコルで処理した． 
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これら DNA産物はカラム SephadexTM G-50 Superfine （Sigma-Aldrich，USA）

により精製を行った．カラム用 96穴プレートにカラム担体の粉を入れ，そこに

DDW 300µlを加えて 2時間以上膨潤させた．膨潤後のカラムは 910xg，室温で 5

分間遠心し，余分な水分を除去した．シーケンス反応産物 10µl に DDW 10µl を

加え，全量 20µl をカラムに染み込ませ，910xg，室温で 5 分間遠心し，96 穴の

PCR プレートに精製産物を回収した．その後，風乾器を用いて 40 分間真空状態

で風乾した．そして，精製産物にホルムアミド(FA)を 15µl加え，45秒間ボルテ

ックスした後，95℃，4 分間加熱し，氷水で急冷した．その後シーケンサーABI 

prism 3130 genetic analyzer(Applied Biosystems，USA)を使用し，塩基配列

を決定した． 

決定した塩基配列は National Center for Biotechnology Information 

(NCBI) の BLAST 検 索 に て ， 決 定 配 列 の 精 度 を 確 認 し た (https: 

//blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)． 

4.2.2 分子系統解析 

科間の体系構築 

 アライメントファイルの作成は，NCBI に登録のある塩基配列もしくは 3 章ま

でに採集，また公的なカルチャーコレクションで購入した菌株をもとに決定し

た塩基配列/アミノ酸配列を加えた FASTAファイルを作成した（Table 67）．RPB1，

RPB2，TEF1-α領域のようなタンパク質コード領域については，イントロン配列

を削除しエクソン領域のみを解析に使用した．単一遺伝子による分子系統解析

では Begerow et al. (2002)，Wang et al. (2016)および Li et al. (2022)を

参照し，各系統群の種多様性を考慮し 26 種（アウトグループ 2 種含む）の LSU

領域のアライメントファイルを作成した（Table 67）．多遺伝子座による分子系
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統解析では，ITS，LSU，TEF1-α領域のすべてが決定されている 18種（アウトグ

ループ 4種含む）の ITS，LSU，RPB1，RPB2，TEF1-α領域の各 DNA領域ごとにア

ライメントファイルを作成した． 

アライメントファイルの処理は，作成したファイルを MEGA7を用いて，アライ

メントしたのち両端の削除を行った．タンパク質コード領域についてはコドン

スタートを意識して両端を処理した．その後，タンパク質コード領域はアミノ酸

変換し FASTA形式で出力した． 

配列の結合は FaBox（https://birc.au.dk/~palle/php/fabox/）の Fasta 

alignment joinerを使用し，各領域の配列を結合したテキストファイルを FASTA

形式で保存した．FASTAファイルを RAxML BlackBox (https://raxml-ng.vital-

it.ch/) (Kozlov et al. 2019)にアップロードし，モデルを指定して最尤法に

よる系統解析を行った．NJ 法には最尤法と同じ手法により作成し FASTA ファイ

ルを使用し，MEGA7により解析を行った． 

種間の体系構築 

アライメントファイルの作成は 3 章までに採集，または公的なカルチャーコ

レクションで購入した Exobasidium 属菌の菌株をもとに rDNA-ITS，LSU，RPB1，

RPB2，TEF1-α領域の決定を行って解析に用いた（Table 68）．また，GenBankデ

ーターベースから上記遺伝子が決定されており，論文等で引用があり信頼性の

高い Exobasidium 属菌のシーケンスデータを用いて FASTA ファイルを作成した

（Table 68）．RPB1，RPB2，TEF1-α領域については，エクソン領域のみを解析に

使用した． 
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アライメントファイルの処理は作成したファイルを MEGA7 により，アライメ

ントしたのち両端の削除を行った．タンパク質コード領域についてはコドンス

タートを意識して両端を処理した．その後，RPB1，RPB2，TEF1-α領域は塩基配

列とアミノ酸変換したアライメントを FASTA形式で出力した． 

配列の結合は FaBox（https://birc.au.dk/~palle/php/fabox/）の Fasta 

alignment joinerを使用し，各領域の配列を結合したテキストファイルを FASTA

形式で保存した．FASTAファイルを RAxML BlackBox (https://raxml-ng.vital-

it.ch/) (Kozlov et al. 2019)にアップロードし，モデルを指定して最尤法に

よる系統解析を行った．また，各領域について最尤法による分子系統解析を行い

遺伝子間の樹形の矛盾について議論した． 
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Table 63 Primer for PCR reaction 

ITS M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 LR0R: ACCCGCTGAACTTAAGC Vilgalys & Hester (1990) 
 

LR5: TCCTGAGGGAAACTTCG Vilgalys & Hester (1990) 

 NL1: GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 

RPB1 RPB1-Ac: GARTGYCCDGGDCAYTTYGG Stiller & Hall (1997) 
 

RPB1-Cr: 

CCNGCDATNTCRTTRTCCATRTA 

Stiller & Hall (1997) 

EF1-α EF1-983F: 

GCYCCYGGHCAYCGTGAYTTYAT 

Carbone & Kohn (1999) 

 
EF1-2218R 

ATGACACCRACRGCRACRGTYTG: 

Rehner (2001) 

RPB2 fRPB2-5F: GAYGAYMGWGATCAYTTYGG Liu et al. (1999) 
 

fRPB2-7cR: 

CCCATRGCTTGYTTRCCCAT 

Liu et al. (1999) 

 

Table 64 Protocol of PCR reaction  

95℃ 4min 

95℃ 1min 

50～58℃ 1min 

72℃ 1min 

72℃ 8min 

4℃ ∞ 

Table 65 Primer for cycle sequencing 

ITS M-ITS1: GGTGAACCTGCAGATGGATC Stoll et al. (2003) 

×40 
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 ITS4: TCCTCCGCTTATTGATATGC White et al. (1990) 

LSU D1/D2 NL1: GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG O'Donnell (1993) 

 NL4: GGTCCGTGTTTCAAGACGG O'Donnell (1993) 

RPB1 RPB1-Ac: GARTGYCCDGGDCAYTTYGG Stiller & Hall (1997) 

 RPB1-Cr: CCNGCDATNTCRTTRTCCATRTA Stiller & Hall (1997) 

EF1-α EF1-983F: GCYCCYGGHCAYCGTGAYTTYAT Carbone & Kohn (1999) 

 EF1-2218R ATGACACCRACRGCRACRGTYTG: Rehner (2001) 

 EF1-1567R: ACHGTRCCRATACCACCRATCTT Rehner & Buckley 

(2005) 

 EF1-1577F: 

CARGAYGTBTACAAGATYGGTGG 

Rehner & Buckley 

(2005) 

RPB2 fRPB2-5F: GAYGAYMGWGATCAYTTYGG Liu et al. (1999) 

 fRPB2-7cR: CCCATRGCTTGYTTRCCCAT Liu et al. (1999) 

 bRPB2-6F: TGGGGYATGGTNTGYCCYGC Matheny et al. (2006) 

 gRPB2-6R: GCAGGRCARACCAWMCCCCA Liu et al. (1999) 

 

Table 66 Protocol of cycle sequencing 

96℃ 3min 

96℃ 15sec 

50℃ 5sec 

60℃ 4min 

4℃ ∞ 

 

×25 
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4.3 結果 

4.3.1 科間（ Brachybasidiaceae， Cryptobasidiaceae， Exobasidiaceae，

Graphiolaceae，Laurobasidiaceae）の体系構築 

モチビョウキン目菌類の各科，各属の基準種全てのシーケンスデータは得ら

れなかったものの，可能な限り取得した配列を用いた分子系統解析を行った． 

rDNA-LSU領域のみを用いた分子系統解析の結果，系統解析方法（NJ法・ML 法）

の違いによらず Brachybasidiaceae， Exobasidiaceae， Graphiolaceae，

Laurobasidiaceaeはそれぞれ高く支持される単系統群を形成した（BS 70％以上，

Fig. 54，55）．しかし，Cryptobasidiaceaeではクスノキ科植物に有性世代を形

成する Clinoconidium属菌からなるグループ 1とクロウメモドキ科 Ziziphus属

に有性世代を形成する Coniodictyum属菌からなるグループ 2に分岐した（Fig. 

54，55）．Cryptobasidiaceaeグループ 1はクスノキ科植物に有性世代を形成す

る Laurobasidiaceaeと姉妹群を形成し，グループ 2の系統位置は支持されなか

ったものの，Cryptobasidiaceaeグループ 1と Laurobasidiaceaeの側系統群に

位置した． 

下記に示す複数 DNA領域（rDNA-LSU，ITS，RPB1，RPB2，TEF1-α）の塩基配列

を用いた分子系統解析を行ったタクソンサンプルを用いて，同じく rDNA-LSU領

域のみを用いた分子系統解析を行った結果，タクサ数の減少に伴い

Brachybasidiaceae，Exobasidiaceae，Graphiolaceae では支持率が低下したも

のの，Laurobasidiaceaeおよび Cryptobasidiaceaeグループ 1では支持率が上

昇した（Fig. 56）． 
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複数 DNA領域（rDNA-LSU，ITS，RPB1，RPB2，TEF1-α）の塩基配列やアミノ酸

配列を用いた分子系統解析を用いた最尤法による分子系統解析の結果，5領域の

塩基配列（尤度：-32144.502074）＞4 領域の塩基配列（尤度：-25176.606278）

＞5領域の塩基＋アミノ酸混合配列（尤度：-18126.799148）＞4領域の塩基＋ア

ミノ酸混合配列（尤度：-11201.497493）の順で各科の系統群が高く支持された

（Fig. 57-60）．特に，Brachybasidiaceae，Exobasidiaceae，Graphiolaceaeで

は，rDNA-LSU 領域単一の塩基配列による分子系統解析結果と比較して，支持率

が大幅に上昇した（Fig. 56-60）．一方で，2 領域（LSU，ITS）の塩基配列と 3領

域（RPB1，RPB2，TEF1-α）のアミノ酸配列を用いた解析では Cryptobasidiaceae

グループ 1の単系統性が支持されなかった（Fig.58，60）．これら系統樹上で，

Exobasidiaceae は常に Brachybasidiaceae と Graphiolaceae は姉妹群を形成し

た（Fig. 57-60）．一方，Laurobasidiaceaeと Cryptobasidiaceaeグループ 1は

単系統群を形成し，上記 3科の姉妹群であった（Fig.57，60）．これらの系統解

析の結果は，有性世代の形成の見られる植物種と系統学的な関係がみられた． 

科間の各領域の塩基配列の変異の割合に注目すると，ITS，RPB1，RPB2で比較

的高く，LSU，TEF1-α領域では比較的低かった（Table 69）．また，RPB1，RPB2，

TEF1-α領域をアミノ酸に変換した配列の変異の割合に注目すると塩基配列と

比べ 3 領域すべてで低下し，TEF1-α領域では半分程度にまで低下した（Table 

69）． 

4.3.1 種間（Exobasidium属）の体系構築 

rDNA-ITS領域を用いた分子系統解析の結果，Rhododendron属に有性世代を形

成する種（Exobasidium sp.）が基部に位置した（Fig. 61）．Camellia 属（E. 

camelliae，E.gracile，E.nudum）と，Symplocos属（E. symploci-japonicae var. 
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symploci-japonicae，E. symploci-japonicae var. carpogenum）に有性世代を

形成する菌群の単系統性が支持された（MLBS 100％，Fig. 61）．また，Vaccinium

属（E. vaccinii，E. rostrupii）に有性世代を形成する菌群は Leucothe属に有

性世代を形成する種（E. bisporum）との単系統性が支持された（MLBS 83％，

Fig. 61）．一方で，Rhododendron属に有性世代を形成する菌群の単系統性は支

持されなかった（Fig. 61）． 

rDNA-LSU領域を用いた分子系統解析の結果，Rhododendron属に有性世代を形

成する種（E. shiraianum）が基部に位置した（Fig. 62）．ITS領域の解析結果

とおおむね一致し，Camellia属（E. camelliae，E.gracile，E.nudum）と Symplocos

属（E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae，E. symploci-japonicae 

var. carpogenum）に有性世代を形成する菌群の単系統性が支持された（MLBS 

90％以上，Fig. 62）．Vaccinium 属（E. vaccinii，E. rostrupii）および

Rhododendron属に有性世代を形成する菌群の単系統性は支持されなかった（Fig. 

62）． 

RPB1領域の塩基配列を用いた分子系統解析の結果，ITS，LSU領域の解析結果

と異なり，Symplocos属に有性世代を形成する菌群（E. symploci-japonicae var. 

symploci-japonicae，E. symploci-japonicae var. carpogenum）が最基部に位

置し，その単系統性が強く支持された（MLBS 100％，Fig. 63）．また，Camellia

属に有性世代を形成する種（E. nudum）は，Vaccinium属に有性世代を形成する

種（E. rostrupii）と高く支持される単系統群を形成した（MLBS 100％，Fig. 

63）．Camelliae 属（E. camelliae，E.gracile，E.nudum），Vaccinium 属（E. 

vaccinii，E. rostrupii），Rhododendron属に有性世代を形成する菌群の単系統

性は支持されなかった（Fig. 63）． 
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RPB1領域のアミノ酸配列を用いた分子系統解析の結果，ITS，LSU領域の結果

と異なり，Camellia属に有性世代を形成する菌群（E. camelliae，E. gracile）

が最基部に位置した（Fig. 64）．その一方で，ITS，LSU領域の解析結果と同様，

Symplocos 属に有性世代を形成する菌群（ E. symploci-japonicae var. 

symploci-japonicae，E. symploci-japonicae var. carpogenum）の単系統性が

支持された（MLBS 100％，Fig. 64）．また，RPB1領域の塩基配列を用いた分子

系統解析の結果と同様，Camellia属に有性世代を形成する種（E. nudum）は，

Vaccinium属に有性世代を形成する種（E. rostrupii）と高く支持される単系統

群を形成した（MLBS 100％，Fig. 64）．Vaccinium属（E. vaccinii，E. rostrupii），

Rhododendron属に有性世代を形成する菌群の単系統性は支持されなかった（Fig. 

64）．また，塩基配列を用いた分子系統解析の結果と比較したところ，各系統群

の支持率はおおむね低下した（Fig. 64）． 

RPB2 領域の塩基配列を用いた分子系統解析の結果，単領域解析の中で最も系

統樹上に高く支持される系統群が多く確認されたものの，ITS，LSU 領域を用い

た結果とは異なり，大きく二つの系統群を形成した（Fig. 65）．宿主系統は入れ

子状となった（Fig. 65）． 

RPB2 領域のアミノ酸配列を用いた分子系統解析の結果，塩基配列を用いた分

子系統解析の結果と比較して，各系統群の支持率はおおむね低下した（Fig. 66）．

Rhododendron属に有性世代を形成する種（Exobasidium sp.）が基部に位置した

（Fig. 66）．塩基配列を用いた解析結果と同様，宿主系統ごとに強く支持される

単系統群の形成は見られなかった（Fig. 66）． 

TEF1-α領域の塩基配列を用いた分子系統解析の結果，Symplocos 属に有性世

代を形成する菌群（E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae，E. 
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symploci-japonicae var. carpogenum）と Vaccinium属に有性世代を形成する

種（E. rostrupii）が最基部に位置した（Fig.67）．また，RPB2領域の塩基配列

を用いた解析の結果と同様，宿主系統ごとに強く支持される単系統群の形成は

見られなかった（Fig. 67）．Symplocos 属に有性世代を形成する菌群（E. 

symploci-japonicae var. symploci-japonicae，E. symploci-japonicae var. 

carpogenum）の単系統性は支持されず，Symplocos属に有性世代を形成する菌群

（E. symploci-japonicae var. symploci-japonicae，E. symploci-japonicae 

var. carpogenum）と Vaccinium 属に有性世代形成する種である E. rostrupiiの

系統関係が強く支持された（MLBS 92％，Fig. 67）．  

TEF1-α領域のアミノ酸配列を用いた分子系統解析の結果，塩基配列を用いた

分子系統解析の結果と比較して，各系統群の支持率はおおむね低下した（Fig. 

68）．塩基配列を用いた分子系統解析の結果と異なり，Rhododendron属に有性世

代を形成する種（E. cylindrosporum，E. nobeyamense，E. lushanense）が最基

部に位置した（Fig. 68）．宿主系統ごとに強く支持される単系統群の形成は見ら

れなかった（Fig. 68）． 

rDNA-ITS 領域と LSU 領域の塩基配列を組み合わせた分子系統解析の結果は，

単領域による系統解析の結果よりも多くの系統群が強く支持された（Fig. 61，

62，69）．LSU領域の塩基配列を用いた分子系統解析の結果と同様，Rhododendron

属に有性世代を形成する種（E. shiraianum）が最基部に位置した（Fig. 61，

69）．Camellia 属（E. camelliae，E.gracile，E.nudum）と Symplocos 属（E. 

symploci-japonicae var. symploci-japonicae，E. symploci-japonicae var. 

carpogenum）に有性世代形成する菌群の単系統性が支持された（MLBS 100％，

Fig. 69）．また，Vaccinium 属に有性世代を形成する菌群 E. vaccinii，E. 
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rostrupii）は Leucothe属に有性世代を形成する種（E. bisporum）との系統学

的な関係性が支持され，単領域での解析の結果と一致した（Fig. 69）．

Rhododendron属に有性世代を形成する菌群の単系統性は支持されなかった（Fig. 

69） 

 複数 DNA領域（rDNA-LSU，ITS，RPB1，RPB2，TEF1-α）の塩基配列を用いた分

子系統解析の結果，最も多くの枝が強く支持された（MLBS 70％以上，Fig. 70）．

塩基アミノ酸混合配列を用いた分子系統解析の結果は，塩基配列を用いた解析

と比較すると支持率は低下したが，単領域もしくは ITS・LSU領域を用いた分子

系統解析結果と比較して多くの系統群が強く支持された（Fig. 69，71）．多遺伝

子座の塩基配列と塩基アミノ酸混合配列を用いた解析結果の強く支持された系

統群の系統関係性に齟齬は見られなかった． 

複数 DNA領域（rDNA-LSU，ITS，RPB1，RPB2，TEF1-α）の塩基配列を用いた分

子系統解析の結果では，Symplocos属（E. symploci-japonicae var. symploci-

japonicae，E. symploci-japonicae var. carpogenum）に有性世代を形成する菌

群の単系統性が支持された（MLBS 99％，以上 Fig. 70）．Vaccinium（E. vaccinii，

E.rostrupii）属に有性世代を形成する菌群の単系統性は支持されなかった（Fig. 

70）．さらに，Rododendron 属に有性世代を形成する菌群も，Vaccinioideae

（Vaccinium属および Leucothe属）に有性世代を形成する菌群（E. vaccinii，

E. bisporum）が入れ子状となり単系統性は支持されなかった（Fig. 70）． 

種間における各領域の塩基配列の変異の割合に注目すると ITS，RPB1，RPB2で

比較的高く，LSU，TEF1-α領域で比較的低くなった（Table 70）．また，RPB1，

RPB2，TEF1-αをアミノ酸に変換した配列の変異の割合に注目すると 3領域すべ

てで低下したが，RPB2，TEF1-α領域では半分程度にまで低下した（Table 70）．

TEF1-α領域の変異割合は科間の結果とほとんど差は認められなかった． 
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4.4 考察 

4.4.1 科 間 （ Brachybasidiaceae ， Exobasidiaceae ， Graphiolacea ，

Laurobasidiaceae）の体系構築 

複数の塩基配列による分子系統解析の結果により，現存する全ての科の単系

統性が強く支持される樹形が得られた．これにより，進化系統の推定が可能とな

ることが期待されたが，ITS-LSU 領域による分子系統解析の結果から，

Cryptobasidiaceaeの多系統性が示唆された． 

Cryptobasidiaceae の菌類は①担子器形態が胃型，②担子器上に小柄を欠失，

③担子胞子は厚壁化し褐色，④担子器は植物上のゴール内部に形成し，のちに組

織が崩壊することで露出するという共通派生形質を有する（Begerow et al. 

2002）．本科は，現在までに Botryoconis，Coniodictyum，Clinoconidium，

Drepanoconisの 4属が知られ（Begerow et al. 2002），そのうち Coniodictyum

属を除く 3 属はクスノキ科植物に寄生する．本科の基準属である Botryoconis 

(syn. Cryptobasidium)属の基準種 B. tumefusienseは，DNA配列が未決定であ

るが，本研究により複数の塩基配列を用いた分子系統解析から有性世代の形成

が見られる植物の系統と相関関係が見られることから，Cryptobasidiaceaeグル

ープ 1 に含まれることが推測される．Coniodictyum 属菌は LSU 領域を用いた分

子系統解析の結果，Cryptobasidiaceae グループ 1 と Laurobasidiaceae の外側

に位置したものの，強く支持されなかった．なお，Coniodictyum属菌の配列は，

アミノ酸コード領域の塩基配列（LSU領域以外）が決定されておらず，複数の塩

基配列やアミノ酸配列を用いた解析を行うことができなかったため，別科か否

かを判断することはできなかった．しかし，本属菌は Cryptobasidiaceaeの共通

派生形質③，④を持たないことから，別の科である可能性が示唆される．今後，
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Conyodictyum 属菌の系統位置については，タイプ種を含めた多遺伝子座による

分子系統解析が必要である． 

今回，LSU単領域および LSU領域を含む複数の塩基配列による分子系統解析を

行った結果，分類群（タクサ）数によって樹形およびその支持率に変化が見られ

た（Fig. 55，56）．それぞれの解析に用いた分類群のセットで LSU単領域を用い

た分子系統解析を行った結果，Brachybasidiaceaeと Exobaisidiaceaeでは支持

が低下し，Cryptobasidiaceae と Laurobasidiaceae では支持が上昇した．さら

に，ITS，RPB1，RPB2，TEF1-α領域の塩基およびアミノ酸配列を加えた分子系統

解析の結果においても，科間の関係は十分に支持されなかった．このことから，

Cryptobasidiaceae と Laurobasidiaceae では配列上にその系統群を特徴付ける

ような変異が多く蓄積されていないことが考えられ，前者（Brachybasidiaceae

と Exobaisidiaceae）に比べ後者（Cryptobasidiaceaeと Laurobasidiaceae）は，

近年各系統群への分化が起こった可能性が考えられる． 

4.4.2 種間（Exobasidium属）の体系構築 

ITS，LSU，RPB1，RPB2，TEF1-αの複数領域による分子系統解析の結果，ITS，

LSU領域による従前の結果と比較して，樹全体の支持率は飛躍的に向上し，種間

の系統関係性の議論を可能とした． 

Exobasidium属菌では宿主植物との共進化が指摘されている（Begerow et al. 

2014）．そこで，種間の系統関係性について，宿主に着目し考察を行ったところ，

本研究で扱った全ての系統解析結果を考慮すると，主に Rhododendron 属植物

（Ericaceae，Ericoideae）と Camellia属植物に有性世代（Theaceae）を形成す

る系統群と，Symplocos 属（Symplocaceae）と Vaccinium 属（Ericaceae，

Vaccinioideae）植物に有性世代を形成する大きく 2つの系統に分かれることが
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明らかとなった（Fig. 70，74）．このことから，Exobasidium属菌は，共通祖先

では Ericaceae に寄生していたが祖先が Ericaceae 以外の宿主に対して寄生性

を獲得した，または複数の祖先系統が Ericaceae への寄生性を獲得した可能性

が考えられ，単純な共進化の仮説を覆す可能性が考えられた．Exobasidium属菌

同様，高い宿主特異性を有する植物病原菌である白さび病菌では，宿主植物との

共進化ではなく，宿主に近縁な別の植物へと宿主を切り替えることにより進化

してきたとする説が知られる（Choi & Thines 2015）．本研究において，

Rhododendron 属の種もしくは亜属に注目すると，それらは入れ子状となってい

る（Fig. 72）．このことから，Exobasidium属菌はこれまで支持されてきた共進

化とは異なる可能性が考えられた． 

今回の系統解析の結果から，これまで言われてきた Ericaceae 植物に有性世

代を形成する系統群の推定に誤りが存在する可能性が考えられた．Camellia属，

Symplocos属植物上に有性世代の形成が見られる系統群は，他の系統と比べて単

系統性が強く支持されていた（Fig. 72）．一方，Rhododendron属に有性世代の

形成の見られる系統群は複数 DNA 領域の解析の結果，強く支持されたが（MLBS 

70％以上），Vaccinioideae植物に有性世代の形成の見られる菌群（E. vaccinii，

E. bisporum）を含み，宿主種との共進化仮説には疑問の残る結果を示した（Fig. 

72）．また，Vaccinioideae 植物に有性世代を形成する菌群は，各 DNA の単領域

による分子系統解析の結果において，強く支持される系統枝が変化した．例えば，

E. rostrupiiと E. bisporumは ITS，LSU，RPB1・RPB2，TEF1-αの結果で系統

関係性が強く支持される種が異なり，E. vacciniiは ITS領域を用いた解析を除

き，多くの解析結果において系統位置が定まらず，特に RPB1領域のアミノ酸配

列による系統解析でロングブランチを形成した（Fig. 64）．この理由は，解析に

用いたタクサ数の少なさに起因すると考えられる．Exobasidium属菌の有性世代
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はツツジ目植物上でよく観察される．特に，Rhododendron 属（Ericoideae）で

は 35 種，Vaccinium 属（Vaccinioideae）では 23 種が記録され，Theaceae や

Symplocaceae植物上での報告はごく僅かである（Table 71）．今後こうした議論

を行う上では，Ericaceaeに有性世代を形成する種をより多く解析に用いる必要

がある． 

Brewer et al. (2014)によると，Exobasidium 属菌の種の系統は宿主植物以

上に病徴ごとに単系統群を形成すると指摘している．この仮説に対して，本研究

においても一部の病徴形質においてそれを支持するような結果が得られた．例

えば，Rhododendron属植物および Vaccinium属に平もち症状（leaf spot / leaf 

blister）を引き起こす系統群は，強く支持された（MLBS 100％，Fig. 73）．そ

の一方で，Rhododendron 属植物にてんぐ巣病症状（witchs’broom）を引き起こ

す種は近接するものの単系統群は形成しなかった（Fig. 73）．また，Rhododendron

属植物に裏白もち病症状（partial / systemic leaf blight）およびもち病症

状（partial / systemic hypetrophy）を引き起こす系統群は，互いに入れ子状

となり，Brewer et al. (2014)の仮説と矛盾する結果が得られている（Fig. 73）．

先に言及したように解析に用いたデータセットの問題点も挙げられるが，進化

の過程で病徴形質が急速に獲得された場合は，解析に用いた領域の再検討も必

要である．例えば，子のう菌門チャワンタケ亜門チャワンタケ目における地下生

化の表現形質の獲得は劇的な進化速度で獲得されたことが示唆されている

（Wynns 2015）．これは，Exobasidium属菌でも同様の可能性が考えられる．例

えば，一部の病徴形質では単系統性が強く支持され，進化的に重要な形質である

可能性が示唆された．本研究の分子系統解析に使用した Exobasidium 属菌の種

数は，未記載種を除く全 131種中 19種に留まる．また，有性世代の宿主植物で
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知られる種の代表種は十分とは言い難い．本属内の種多様化の促進を明らかに

するためにも，今後の解析に含める種数の増強が必要である． 

本研究の結果，病徴は進化的な議論を行う上で重要な共通派生形質となる可

能性が示唆された．病徴と病原菌の関係はクロボキン目菌類の一部の種の病徴

パターンの研究から宿主との相互作用や生活環の戦略に密接に関わることが推

定されており，本菌群の進化パターンを検討する上でも無視できない特徴と考

えられる(Zuo et al. 2019)．モチビョウキン目菌類の分子系統学的研究では，

有性生殖器官である担子器を重視した系統進化の議論が中心であるが，病徴と

の進化の関係性は議論されていない．加えて，これまでにモチビョウキンの病徴

については明確な定義づけは行われておらず，類似した病徴であっても研究者

ごとに異なる名前が与えられてきた(岸 1998)．今後はこうした現状を整理す

るうえでも，病原菌ごとの詳細な病徴に関して解剖学的な手法・解析を組み合わ

せた定義付けが必要と考える． 

4.4.3 章の考察 

本論文研究では，これまで用いられてきた ITS や LSU 領域だけでなく，その

他複数の DNA 領域による分子系統解析を試みた結果，特に科間および種間にお

ける分子系統樹の支持率の飛躍的な改善と，モチビョウキン目菌類の新たな進

化系統の一端を明らかにすることができた．特に，本目菌類の進化と宿主植物お

よび病徴に関する考察は，今後の本目菌類の病原性獲得に関する研究上有用な

情報であると考える．しかし，今回作成した系統樹は，基準種が登録された

Guomyces属，Meira属，Manrantkordyana属，Yunzhangomyces属を除く，他の属

に対して基準標本に基づくシーケンスデータが欠けている．今後，本目菌類の更
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なる進化体系構築のためには，epitype指定といった分類学的研究も並行して行

う必要があると考える． 
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Table 67 taxon samples 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

order Family Gunus species Host Plant / Sorce Voucher type LSU RPB1 RPB2 TEF
Doassansiales incertae sedis Doassansiales sp. plant HM19-359C 4717 - 4717 4717
Doassansiales Rhamphosporaceae Rhamphospora nymphaeae unkown CBS 172.38 R DQ831032 - DQ831035 DQ831036
Entylomatales Entylomataceae Tilletiopsis lilacina plant CBS 435.92=JCM5188 T KP322984 JCM KP323110 KP323112
Entylomatales Entylomataceae Tilletiopsis washingtonensis plant CBS 544.50=JCM 8362 T AJ235278 JCM DQ835995 JCM
Exobasidiales Brachybasidiaceae Dicellomyces gloeosporus Pleioblastus chino var. viridis TMIC 50099 AB427190 LC575093 LC575094 LC575092
Exobasidiales Brachybasidiaceae Kordyana sp. Commelina communis HM17-828C LC672673 1884 1884 1884
Exobasidiales Brachybasidiaceae Meira argovae plant CBS 110053 T AY158669 KP322922 KP323081 KP323139
Exobasidiales Brachybasidiaceae Meira geulakonigae plant CBS 110052 T NG_042394 KP322919 KP323083 KP323141
Exobasidiales Brachybasidiaceae Yunzhangomyces qinlingensis plant CGMCC 2.4533 T MN901729 MN901759 MN901785 MN901673
Exobasidiales Cryptobasidiaceae Clinoconidium inouyei Machilus japonica MAFF 247176 T 4888 4888 4888 4888
Exobasidiales Cryptobasidiaceae Clinoconidium onumae Cinnamomum tenuiforium HM16-730C 600 600 600 600
Exobasidiales Exobasidiaceae Arcticomyces warmingii plant CPC:36560=CBS 146033 MT223875 - - MT223708
Exobasidiales Exobasidiaceae Exobasidium gracile Camellia sasanqua HM18-624C T 2242 2242 2242 2242
Exobasidiales Exobasidiaceae Exobasidium miyabei Rhododendron dauricum MAFF 238594 T LC672660 2310 2310 2310
Exobasidiales Exobasidiaceae Exobasidium vaccinii Vaccinium vitis-idea DB160d KP322983 KP322924 KP323076 KP323146
Exobasidiales Exobasidiaceae Exobasidium var. symploci-japonicae Symplocos lucida HM16-747C T 533 533 533 533
Exobasidiales Graphiolaceae Graphiola phoenisis Phoenisis  canariensis HM21-1332C 7083 7083 7083 7083
Exobasidiales Laurobasidiaceae Laurobasidium hachijoense Cinnamomum tenuiforium NBRC 31857 T 5277 5277 5277 5277
Exobasidiales Laurobasidiaceae Laurobasidium hachijoense insect NBRC 112891=CBS 110050 T 5278 5278 5278 5278
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Table 68 taxon samples 

 

 

 

 

 

Family Gunus species Host Plant / Sorce Voucher type LSU ITS RPB1 RPB2 TEF
CryptobasidiaceaClinoconidium inouyei Machilus japonica MAFF 247176 T 4888 4888 4888 4888 4888
Exobasidiaceae Clinoconidium onumae Cinnamomum tenuiforium HM16-730C 600 LC522970 600 600 600
Exobasidiaceae Exobasidium bisporum Leucothoe grayana HM22-113C 7479 7479 7479 7479 7479
Exobasidiaceae Exobasidium camelliae Camellia japonica HM16-732C T 727 727 727 727 727
Exobasidiaceae Exobasidium caucasicum Rhododendron aureum MAFF 238830 2313 2313 2313 2313 2313
Exobasidiaceae Exobasidium cylindrosporum R. macrosepalum MAFF 306197 R 5745 5745 5745 5745 5745
Exobasidiaceae Exobasidium gracile Camellia sasanqua HM18-624C T 2242 2242 2242 2242 2242
Exobasidiaceae Exobasidium japonicum R. kaempferi HM21-487C 6319 6319 6319 6319 6319
Exobasidiaceae Exobasidium lushanense R. tschonoskii HM22-066C 7403 7403 7403 7403 7403
Exobasidiaceae Exobasidium miyabei R. dauricum MAFF 238594 T LC672660 2310 2310 2310 2310
Exobasidiaceae Exobasidium nobeyamense R. wadanum MAFF 238596 R 2308 2308 2308 2308 2308
Exobasidiaceae Exobasidium nudum Camellia japonica HM16-746C T 551 551 551 551 551
Exobasidiaceae Exobasidium pentasporium R. kaempferi HM21-486C T 6317 6317 6317 6317 6317
Exobasidiaceae Exobasidium rhododendri R. sp. CBS 101457 DQ667151 DQ667153 DQ667155 DQ667154 DQ667156
Exobasidiaceae Exobasidium rostrupii Vaccinium japonicum HM18-126C 2529 2529 2529 2529 2529
Exobasidiaceae Exobasidium shiraianum R. degronianum MAFF 238602 T 2311 2311 2311 2311 2311
Exobasidiaceae Exobasidium sp.1 phylloplane HM20-026C T 4971 4971 4971 4971 4971
Exobasidiaceae Exobasidium sp.2 R. semibarbatum HM21-489C T 6370 6370 6370 6370 6370
Exobasidiaceae Exobasidium sp.3 R. quinquefolium HM21-500C T 6330 6330 6330 6330 6330
Exobasidiaceae Exobasidium sp.4 R. keiskei HM22-070C T 7396 7396 7396 7396 7396
Exobasidiaceae Exobasidium sp.5 R. albrechtii HM22-112C T 7478 7478 7478 7478 7478
Exobasidiaceae Exobasidium vaccinii Vaccinium vitis-idea DB160d KP322983 KP322983 KP322924 KP323076 KP323146
Exobasidiaceae Exobasidium var. carpogenum Symplocos lucida MAFF 238620 T 2312 2312 2312 2312 2312
Exobasidiaceae Exobasidium var. symploci-japonicae Symplocos lucida HM16-747C T 533 533 533 533 533
Exobasidiaceae Exobasidium woronichinii R. brachycarpum MAFF 238825 T 2307 2307 2307 2307 2307
Exobasidiaceae Exobasidium yoshinagae R. lagopus var. niphophilum HM17-834C 1975 1975 1975 1975 1975
LaurobasidiaceaLaurobasidium hachijoense Cinnamomum tenuiforium NBRC 31857 5277 5277 5277 5277 5277
LaurobasidiaceaLaurobasidium hachijoense insect NBRC 112891=CBS 110050 T 5278 5278 5278 5278 5278
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Table 69 variant rait (family) 

  nucleotide   aminoacid   
  variant (bp) hole length(bp) % variant (aa) hole length(aa) % 

ITS 521 788 66.11675127 - - - 
LSU 246 683 36.01756955 - - - 
RPB1 374 576 64.93055556 116 192 60.41666667 
RPB2 586 978 59.91820041 158 326 48.46625767 
TEF 344 933 36.87031083 56 311 18.00643087 

 

 

Table 70 variant rait (species) 

  nucleotide   aminoacid   
  variant (bp) hole length(bp) % variant (aa) hole length(aa) % 

ITS 312 643 48.52255054 - - - 
LSU 127 590 21.52542373 - - - 
RPB1 303 597 50.75376884 76 199 38.19095477 
RPB2 447 936 47.75641026 85 312 27.24358974 
TEF 367 984 37.29674797 51 328 15.54878049 
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Table 71 list of Exobasidium host 

 
 

Order Family Genus fungal species
Ericales Exobasidiaceae Agauria 1
Ericales Exobasidiaceae Andromeda 2
Ericales Exobasidiaceae Arbutus 1
Ericales Exobasidiaceae Arctostaphylos 3
Ericales Exobasidiaceae Arctous 1
Ericales Exobasidiaceae Cassiope 2
Ericales Exobasidiaceae Cavendishia 2
Ericales Exobasidiaceae Chamaedaphne 2
Ericales Exobasidiaceae Cyathodes 2
Ericales Exobasidiaceae Disterigma 1
Ericales Exobasidiaceae Dracophyllum 1
Ericales Exobasidiaceae Empetrum 1
Ericales Exobasidiaceae Escallonia 1
Ericales Exobasidiaceae Gaultheria 2
Ericales Exobasidiaceae Gaylussacia 2
Ericales Exobasidiaceae Giseckia 1
Ericales Exobasidiaceae Lebetanthus 1
Ericales Exobasidiaceae Leucothoe or Eubotryoides 1
Ericales Exobasidiaceae Lyonia 6
Ericales Exobasidiaceae Pentachondra 1
Ericales Exobasidiaceae Pernettya 2
Ericales Exobasidiaceae Phylloduce 1
Ericales Exobasidiaceae Pieris 5
Ericales Exobasidiaceae Rhododendron 35
Ericales Exobasidiaceae Sphyrospermum 1
Ericales Exobasidiaceae Vaccinium 23
Ericales Theaceae Camellia 9
Ericales Theaceae Gordonia 2
Ericales Symplocaceae Symplocos 5
Ericales Pentaphylacaceae Eurya 1
Polypodiales Athyriaceae Athyrium 1
Sapindales 	Rutaceae Citrus 1
	Aquifoliales Aquifoliaceae Ilex 1
Caryophyllales 	Caryophyllaceae Stellaria 1
Unknown Unknown Unknown 4
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総合考察 

本研究はモチビョウキン目菌類による病害診断や防除の一助とするため，主

に分類体系や進化体系の構築，また有性世代および無性世代の両世代を網羅し

た生活環の解明に取り組んだ． 

分類学的研究に関する考察 

体系構築 

本目菌類は古くから分類学的研究が行われてきたが，複数の種の基準標本や

基準菌株が保存されないまま，2000年まで主に形態学的特徴による分類学的研

究が進められてきた（Begerow et al. 2002）．2000年以降は本菌群の分類を

熟知した研究者らによって同定された信頼性の高い標本をもとに，形態観察や

シーケンスデータによる検討が行われている（Brewer et al. 2014，

Kakishima et al. 2017a，b，c，2020，Jiang & Kirschner 2016，Lee et al. 

2015，Park et al. 2021a,b，Piątek et al. 2012，Piepenbring et al. 

2020，Shibata et al. 2021，2022a，b，Singh et al. 2020，Somrithipol et 

al. 2018）．そこで本研究では，最新の命名規約に沿った分類体系構築に向け

て，可能な限り取得した基準標本もしくは基準菌株，さらにそれら標本の比較

により得られた信頼性の高い標本の確立に努めた．その結果，これまで菌株が

確立されておらず，DNAデータも未決定な状態であった 7種について新たな基

準を設定した．これにより，先行研究の再検証と現行の分類体系における研究

を可能とした．さらに，これまで決定されていなかった複数の DNA領域

（RPB1，RPB2，TEF）を比較，検討したことで，モチビョウキン目菌類の分類

体系の構築に大きく貢献すると考えた．なお，本研究では日本産モチビョウキ
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ン目菌類の 38％（18/48種）の種を扱った．今後も我が国におけるモチビョウ

キン目菌類の分類体系構築に関する研究の継続が求められる． 

分類・同定 

モチビョウキン目菌類の分類は，顕著な病徴を示す有性世代の形態形質に基

づいて進められてきた．しかしながら，分子系統解析の導入により本目菌類は

担子器や担子胞子形成様式など，系統的に異なるにも関わらず形態学的に相同

で収斂した形質を持つことが明らかとなった（Begerow et al. 2002，Jiang & 

Kirschner 2016，Kakishima et al. 2017a）．本研究においてもその結果が支

持されるとともに，さらに病徴について収斂した形態形質の存在を示唆した．

今後は形態分類に加え，分子生物学的手法を組み合わせた研究が必要不可欠と

考える．分類学的に曖昧さを持ったデータを用いた研究は混乱を生じる．今後

も命名規約に則る基準標本を指定するとともに，それ由来の形態，DNAデータ

の充実が本目菌類の分類および進化体系の構築に重要である． 

モチビョウキン目最大の分類群である Exobasidium属菌の分類・同定は，こ

れまで歴史的に宿主や病徴を重視する学派と菌類の形態学的特徴を重視する学

派に二分されていた（Nannfeldt 1981）．しかし，分子生物学的手法が取り入

れられて以降，宿主や病徴形質を分類の基準として重要視する傾向がみられる

（Brewer et al. 2014）．複数 DNA領域を用いた本研究の結果においても，形

態学的特徴には差が見られるものの病徴が共通形質と考えられる単系統群の存

在を明らかにした．以上から，宿主植物と病徴形質を組み合わせることによ

り，さらに正確な種同定が可能であると考えられる．しかし，宿主植物と病徴

を用いた種同定には大きな課題も存在する．Exobasidium属菌の分類は，すで

に分類学的に体系化された宿主植物とは異なり，本属菌類の病徴に関する表現
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を明確に定義づけた報告はない．Nannfeldt（1981）の総説では，Exobasidium

属菌の分類学的な歴史的背景をまとめる中で，「病徴形質ごとに分類する」と

いう発想を提起している．しかし，病徴形質ごとに明確な定義づけはなされ

ず，より多くの種の観察による Exobasidium属菌の熟練した分類学的経験が必

要となる表現を用いていた（Fig. 74）．例えば，葉に見られる病徴には 1枚

の葉に広汎に発生する場合と局所的に発生する場合が存在する．中でも局所的

な病斑には，感染部位が明瞭でそこから同心円状に広がるような病徴

(localized symptom)と，感染部位が不明瞭な病斑は葉全身に至らず，葉の一

部から半分にかけて葉脈に外接するような病徴(circumscribed symptom)の 2

種類が該当する．Nannfeldt（1981）以降，こうした病徴の概念を提案した論

文はなく，受け入れられなかったものと考えられる．我が国の Exobasidium属

菌に関する研究も同様である．日本産 Exobasidium属菌の病徴は，種ごとに詳

細に記録されてきた（Hirata 1981a，b，江塚 1990a，b，1991a，b）．しか

し，Nannfeldt（1981）やこれに引用されている病徴形質との対応は見られな

かった．日本植物病害大事典に掲載されたそれぞれの病名の解説欄から，病徴

の形態学的な特徴を抜き出した結果を Table 72に示した．現在，日本におい

て Exobasidium属菌が引き起こす病名として，もち病，ふくろもち病，玉もち

病，裏白もち病，平もち病（小斑平もち病），網もち病，粉もち病，てんぐ巣

病の 8病名が知られる．さらに，もち病の英名においても，ゴールの形態

（gall form），病徴の形成される範囲(hymenium range)，子実層の出現する

軸方向（hymenium forming axial）の項目はあるが，それらは観察者ごとに基

準が異なるような不明瞭な点が挙げられる．例えば，シャクナゲ類とツバキ類

の粉もち病は，それぞれ裏白もち病様と平もち病様で病徴の形成範囲が大きく

異なり，多様な形質が包括されている(Table 73)．このことから，病名と病徴
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は，相関性が低いため，「病徴形質ごとに分類する」という発想はなかったも

のと推察される．今後は，それぞれの病名に江塚（1990a，b，1991a，b）のよ

うな解剖学的な視点（植物組織内部における感染様式）も定義づける必要があ

ると考える． 

生態学的研究に関する考察 

生活環 

本研究の結果，モチビョウキン目菌類の無性世代は，有性世代が発生する宿

主以外の植物上で生存していることが示唆され，さらにそれら植物の表面，特

に葉面が潜在的な伝染源の 1つとなり得る可能性を示した．今後は Fig. 75に

挙げるような有性世代と無性世代の生態的な関係性を明らかにする上で，「宿

主種以外の植物にどのように伝播し，どのように宿主種に伝播されるのか」と

いう，これまで注目されてこなかった生活環の解明が課題である．モチビョウ

キン目菌類は，有性世代形成時に植物体表面に子実層を露出するため風や虫

（摂食や便乗）による，伝播が予想される（Fig. 76）．ここでは①風媒伝染

と②昆虫類による虫媒伝染に関する仮説を提案する． 

① 風媒伝染 

Exobasidium属菌ではチャの病原菌として知られる E. reticulatum，E. 

vexans の担子胞子が風媒伝染することが示されている（江塚・安藤 1994，岡

本・野中 1964）．岡本・野中（1964）によると，担子胞子の飛散は E. 

reticulatum の担子胞子において垂直方向に 4～6m，水平方向に 35～50m地点

まで飛散すると推定している．そのため，この範囲内に宿主種以外の植物が生
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育している可能性が高く，それらの植物の葉面が宿主植物以外の中間地点とし

て機能している可能性がある．  

② 虫媒伝染 

Exobasidium属菌や Clinoconidium属菌においては，以前から昆虫による分

散の可能性が疑われていた（Abrahams 2022，岸 1998，Fig. 77A-D）．例え

ば，Exobasidium属菌の子実層上には，ハエ目の幼虫がたびたび付着している

のを観察した（Fig. 77 E-I）．また，本研究で採集したサンプルに限らず，

国立科学博物館や国立環境研究所に収蔵された標本上でも，これら幼虫はしば

しば観察された（Fig. 77 J-L）．Abrahams（2022）はブルーベリー圃場内に

生息するハエ目の昆虫体表から Exobasidium属菌を分離・検出し，防虫ネット

の設置により Exobasidium属菌による病害の発生率が低下したことから本属菌

の虫媒伝染の可能性を指摘した．Clinoconidium属菌では訪虫相がすでに調査

され昆虫と菌類の関係性が注目されている(吉富 2017）．中でも，ハエ目の数

種は Clinoconidium属菌を餌としているとの記録もある(吉富 2017）．こうし

た背景を踏まえ，本属菌類と昆虫の生態的な関係性に関する著者の仮説を Fig. 

76に示した．Clinoconidium属菌における先行研究から，本属菌の菌えい，も

しくは胞子を利用する昆虫類は，別の植物種を摂食する可能性が示唆されてい

た（吉富 2017）．このことから，昆虫類が胞子を新たな宿主に伝播するだけ

でなく，環境中の様々な植物上に伝播していると考えられる． 

これまで，モチビョウキン目菌類とその宿主植物以外との関係性に目を向け

た研究はほとんど見当たらない．本研究では，葉面の菌類を培養法により分離

し，本目菌の生活環や多様性の解明を行った．これら結果をさらに充実するた

めの 1つの手法としては，培養によらない次世代シーケンサーを用いたメタゲ
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ノム解析も有効と考えられる．本解析は，環境中に存在する DNAを網羅的に決

定しフローラの構造解明が可能である．さらに，次世代シーケンサーによるゲ

ノム解析は，個々の種に含まれる遺伝情報を解読することで，定説的な形質に

より特徴づけられてきた生物種を，定数的に特徴付けるのみならず，生態環境

中における発現遺伝子を解析し生物間の関係性を解明することも可能になると

考えられる． 

植物病理学的研究に関する考察 

本目菌類では 205種中 193種が植物病原菌として知られている．しかし，こ

れまで植物病原性のメカニズムの解明には至っていない．この背景には，主に

①接種試験による病徴再現が困難であること，②ゲノム情報の蓄積が遅れてい

ることが挙げられる． 

① 病徴再現試験 

本目菌類では Exobasidium属菌の数種に限り病徴再現試験が行われている

が，発病に至る条件には不確定な要素もある．担子胞子を用いた病徴再現試験

は E. japonicum，E. maculosum，E. reticulatum，E. vexans等で報告されて

いる（Abrahams 2022，江塚・安藤 1994，Göttgens 1959，Graafland 1960，

Ingram 2019，Sen et al. 2020）．しかし，本目菌類の担子胞子の形成期間は

短いため，特に希少種については接種源の確保が困難である．さらに発病には

感染後，数か月を要する場合もある(Lockhart 1958)．一方，江塚（1955）

は，ごく短期間培養した担子胞子由来菌株を利用し病徴を再現したと報告して

いる．また，Göttgens （1959）や Graafland （1960）は培養後数年経過した

菌株を用いて，葉身の展開が不十分な若い葉もしくは休眠芽に接種することで
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病徴再現に成功している．本研究では，培養菌株を用いた接種試験による病徴

再現には至っていない（未発表）．今後培養菌株を用いた病徴再現に関わる手

法が確立されれば，自然発病における病徴を利用する必要がなく，本目菌類の

病原性をより正確かつ簡易に調査することが可能となり，今後の本目菌類の植

物病理学的な研究が飛躍的に発展する可能性がある． 

② ゲノム情報の蓄積 

本目菌類において全ゲノム情報の決定に至っている種は，205種のうち 5種

に留まり，Exobasidium属，Meira属，Laurobasidium属の菌類に限られる（NC

BI；https://www.ncbi.nlm.nih.gov/，JGI；https://genome.jgi.doe.gov/por

tal/，accessed on November 4, 2022）．これは，前述のとおり菌株が確立さ

れてこなかったことに起因すると考えられる．クロボキン目菌類においては，

比較ゲノム解析の結果，病原性に関与するエフェクター遺伝子を宿主植物ごと

に独自に獲得していることが明らかとなり，宿主特異性に関する議論を可能と

した（Zuo 2019）．しかし，すでにゲノムが決定されたモチビョウキン目菌類

については，同様な研究だけでなく，例えば近縁な系統関係にあり植物病原性

解明のモデル生物であるクロボキン目菌類の Ustilago maydisとの比較ゲノム

解析や，病原性遺伝子は未解明である．今後，クロボキン目菌類と同様に，比

較ゲノム解析や発生学的な手法と組み合わせた遺伝子発現解析は，病害の発生

メカニズム解明への貢献が期待される．病害の発生メカニズムの解明により，

効果的な防除法や抵抗性品種の開発に有用な知見を与えると考えられる． 

本研究では，上述したようなモチビョウキン目菌類の分類体系，生態，病原

性について研究・議論する中で，特に研究に遅れが見られた分子生物学的研究

を加えつつ，本目菌類の菌株を得ることを重視した．このことで，これまで議
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論することが困難であった同一条件下における形態比較や資化性試験等が可能

となり，ゲノム解析のみでは明らかにできない本目菌類の真の姿の一端も捉え

ることができたのではと考える．本研究で得られた標本や菌株は公的な研究機

関に順次移管することで，本目菌類についての持続的な研究を可能なものとし

ている．今後，これら研究にゲノム解析も組み合わせることで，本目菌類の分

類体系の再構築や生活環の解明がさらに進展し，植物病理学における正確な同

定・診断のさらなる技術基盤の構築や防除法開発に貢献することが期待され

る． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



225 
 

 

 



226 
 

 



227 
 



228 
 



229 
 

Table 72 list of Exobasidium symptom varaiety1, 2 

 

 

Table 73 list of Exobasidium symptom varaiety 

 

Japanese name English name gall form hymenium range hymenium forming axial cell count and size hymenium density Exobasidium species
epiphyllous or hypophyllous increase cell layer and cell size - E. camelliae, E. japonicum, E. symploci-japonicae, E. pieridis
epiphyllous or hypophyllous - - E. sakishimaense
hypophyllous increase cell layer and cell size - E. gracile
epiphyllous no change in cell number, change in cell size - E. cylindrosporum, 
epiphyllous or hypophyllous - E. vaccinii
hypophyllous - - E. vexans

leaf spot galls locarized hypophyllous - - E. sakataniense
ふくろもち病 Giant gall bag-galls locarized hypophyllous? - - E. gianteum
玉もち病 Leaf gall bag-galls locarized epiphyllous or hypophyllous - - E. hemisphaericum
裏白もち病 no change in cell number, change in cell size - E. asebiae, E. sasanqua, E. bisporum, E. yoshinagae, E. kawaense, E. pieridis-ovalifoliae

- - E. inconspicuum, E. dubium,  E. miyabei
平もち病・小斑平もち病 no change in cell number, change in cell size low E. japonicum var. hypophyllum, E. otanianum

- - E. kishianum
網もち病 Net blister blight, Japanese exobasidium blight leaf spot galls? circumscribed hypophyllous - - E. reticulatum
粉もち病 Leaf blister leaf concavity galls circumscribed, systemic hypophyllous - - E. caucasicum, E. shiraianum, E. woronichinii

leaf spot galls locarized hypophyllous no change in cell number, change in cell size - E. nudum
てんぐ巣病 Witchs' broom Witchs' broom, leaf concavity galls? circumscribed, systemic hypophyllous increase cell layer, change in cell size - E. pentasporium, E. nobeyamense

locarized, circumscribed

bag-galls locarized, systemic

もち病 Leaf and stem gall, Leaf gall, Leaf blight, Leaf blister
leaf concavity galls

circumscribed, systemic

locarized

hypophyllous

hypophyllous

Exobasidium leaf blight

Exobasidium leaf blister, Leaf blister

leaf concavity galls

leaf spot galls

Japanese name English name gall form hymenium range hymenium forming axial cell count and size hymenium density Exobasidium species
epiphyllous or hypophyllous increase cell layer and cell size - E. camelliae, E. japonicum, E. symploci-japonicae, E. pieridis
epiphyllous or hypophyllous - - E. sakishimaense
hypophyllous increase cell layer and cell size - E. gracile
epiphyllous no change in cell number, change in cell size - E. cylindrosporum, 
epiphyllous or hypophyllous - E. vaccinii
hypophyllous - - E. vexans

leaf spot galls locarized hypophyllous - - E. sakataniense
ふくろもち病 Giant gall bag-galls locarized hypophyllous? - - E. gianteum
玉もち病 Leaf gall bag-galls locarized epiphyllous or hypophyllous - - E. hemisphaericum
裏白もち病 no change in cell number, change in cell size - E. asebiae, E. sasanqua, E. bisporum, E. yoshinagae, E. kawaense, E. pieridis-ovalifoliae

- - E. inconspicuum, E. dubium,  E. miyabei
平もち病・小斑平もち病 no change in cell number, change in cell size low E. japonicum var. hypophyllum, E. otanianum

- - E. kishianum
網もち病 Net blister blight, Japanese exobasidium blight leaf spot galls? circumscribed hypophyllous - - E. reticulatum
粉もち病 Leaf blister leaf concavity galls circumscribed, systemic hypophyllous - - E. caucasicum, E. shiraianum, E. woronichinii

leaf spot galls locarized hypophyllous no change in cell number, change in cell size - E. nudum
てんぐ巣病 Witchs' broom Witchs' broom, leaf concavity galls? circumscribed, systemic hypophyllous increase cell layer, change in cell size - E. pentasporium, E. nobeyamense

locarized, circumscribed

bag-galls locarized, systemic

もち病 Leaf and stem gall, Leaf gall, Leaf blight, Leaf blister
leaf concavity galls

circumscribed, systemic

locarized

hypophyllous

hypophyllous

Exobasidium leaf blight

Exobasidium leaf blister, Leaf blister

leaf concavity galls

leaf spot galls
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要旨 

モチビョウキン目菌類は担子菌門クロボキン亜門モチビョウキン綱に含ま

れ，5科，21属 205種からなる．本目菌類の多くは，植物上に有性世代を形成

し，その際に奇形，変色，葉枯れ症状を引き起こすことから植物病原菌として

古くから認識されてきた．これら菌類は多様な宿主植物上に存在し，また様々

な気候をもつ地域に分布するため，世界各国で発生が報告されている．特に，

我が国では，古くから多数の研究者により検討が行われた結果，33種が新種と

して記載され，さらに 15種の既知種の存在が知られている．モチビョウキン

目菌類の多くは，植物に対して短期的に甚大な被害をもたらすことは稀であ

る．しかし，いくつかの病害については，経済的な被害を起こす場合もある．

加えて，本目菌類は，世界各国において庭園等の観賞用植物として利用される

Rhododendron属植物や Camellia属植物の開花期に奇形症状やてんぐ巣症状を

起こし，景観を損ねることで文化的価値の低下をもたらす場合もある． 

このような植物病原菌の防除には正確な同定・診断が必要不可欠である．し

かし，その基盤となる本「目」の分類体系は，DNAの塩基配列による分子系統

解析が進んだ現在でも不安定である．例えば，本目最大の系統群である

Exobasidium属菌は，宿主植物の器官に奇形を誘導し人目を惹く顕著なゴール

を形成することから，1662年にはすでにその病徴が知られていたモチビョウキ

ン目菌類を代表する菌群であるが，長きにわたり宿主や病徴を重視する学派

と，菌の形態的特徴による分類を重視する学派の 2つが存在し，分類学的に混

乱した経緯をもつ．一方，2000年代に入り自然界における存在が明らかとなっ

たモチビョウキン目菌類の無性世代は，多くの種でその形態的特徴が乏しく，

分離菌株も少ないことから，分類学的研究の遅れだけでなく，環境中における
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生態的な役割についても不明な点が多い．しかし，近年の分子系統解析により

有性世代が不明な複数の酵母様菌類が本目に含まれることが報告されている．

さらに，これらの無性世代の系統群の一部は，植物病原菌としても知られてい

る．このような，新たなモチビョウキン目菌類の両世代の特徴や関係性につい

ては，今後も確認される可能性が高く，このことで本目菌類の無性世代におけ

る様々な役割が少しずつ明らかになると考えられる． 

以上の背景から，本研究ではこれら植物病理学的，生態学的，そして分類学

的な課題を解決し，モチビョウキン目菌類による病害診断や防除の一助とする

ため，全国各地で本目菌類の有性世代および無性世代の探索を行いながら，特

に被害の深刻な病害についてその病害診断を行った（第 2，3章）．また，そ

れらモチビョウキン目菌類の基準標本の指定を行うとともに（第 1章），DNA

塩基配列およびアミノ酸配列を用いた系統樹を作成することで，進化学的なア

プローチも試みた（第 4章）．そしてそれら結果をもとに，分類体系の再構

築，また両世代を網羅した生活環の解明を行うことで，正確な同定・診断の基

盤技術の構築を目的とした． 

第 1章では，日本で記載されたモチビョウキン目菌類に対して，国内標本庫

の探索，タイプロカリティーにおける新たな標本の採集を行い，必要に応じて

基準標本の指定を行った．そして，新たな基準標本から培養菌株の確立やタイ

プシーケンスを決定することで，学名を最新の命名規約に則った安定的なモチ

ビョウキン目菌類の分類・同定に関わる基盤技術の構築に貢献することを目指

した．その結果，本研究においてモチビョウキン目菌類の Exobasidium属 7種

（E. pentasporium，E. gracile，E. camelliae，E. nudum，E. symploci-

japonicae var. symploci-japonicae,E. machilii，Cli. inouyei）について
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最新の命名規約に従い，基準標本や菌株の確立，そしてその基準標本や菌株か

ら得られた信頼性の高い DNA塩基配列情報を取得した．これまで，国内外にお

いて，これら病原菌による宿主植物へ甚大な被害はほとんど報告されていない

ものの，その宿主植物は世界中に比較的広域に分布している．このことから，

本研究で扱った病原菌が，今後の宿主植物の老齢化や環境変化，さらに貿易に

よる流通を通じた移動により感染し，被害が拡大する可能性が危惧される．今

回の結果は今後の国内外の研究者らによる同定や分類学的概念のすり合わせを

行う意味でも重要な結果と考える． 

第 2章では，日本国内のモチビョウキン目菌類の発生が顕著な 5～6月に集

中的に Exobasidium属菌を中心とした有性世代とその病害の探索を行い，病徴

の観察および原因菌の解明により病害診断を行うことで，植物病理学的な知見

の充実を目指した．ヨウラクツツジ類，アカヤシオ，バイカツツジ，シロヤシ

オ，コメツツジ，ヤマツツジ，カナリーヤシに発生した本目菌類の有性世代に

よる病害を扱った結果，ヨウラクツツジ類とアカヤシオの被害をツツジ類もち

病，バイカツツジの被害をツツジ類平もち病，シロヤシオとコメツツジの被害

をツツジ類裏白もち病，ヤマツツジの被害をツツジ類てんぐ巣病，カナリーヤ

シの被害をヤシ類黒つぼ病とそれぞれ診断した．また，ヨウラクツツジ，アカ

ヤシオ，シロヤシオ，コメツツジはそれぞれの病害の新宿主と判断した．さら

に，少なくとも Exobasidium属菌 1種の病原追加を示唆した．これらにより，

本目菌類の病害診断に必要な基礎情報を蓄積できたと考える．また，今回の病

原菌 6種については，未記載種の可能性のある 1種および日本新産種 1種が含

まれていた．加えて，それら病原菌のうちアカヤシオに観察された E. 

japonicum 以外，5種の rDNA-ITSと LSU領域のシーケンスデータを取得するこ
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とに成功した．以上から，我が国に発生するモチビョウキン目菌類の多様性解

明にも貢献できたと考える． 

第 3章では，近年の DNAを用いた多様性解析の結果からモチビョウキン目菌

類の無性世代の検出頻度が高い植物表面（葉面，果面）を中心に，分離菌を取

得し，その形態観察，複数 DNA領域を用いた分子生物学的解析および生理学的

性状試験による詳細な種同定を行うことでその多様性の解明を目指した．さら

に，ナシの汚れ果症状から分離されたモチビョウキン目菌類の病原性について

も検討した．その結果，本目菌類の無性世代として未記載種 4種，日本新産種

1種を含む 5属 12種の菌類を発見した．このことで，日本国内における様々な

モチビョウキン目菌類の無性世代が環境中，特に植物表面に存在することを明

らかにした．また，自然環境下で有性世代の生活環のみが明らかとなっていた

種の存在を植物表面から新たに見出したことで，その表面が本目菌類の伝染経

路の 1つになりうることを示唆した．さらに，同じ植物サンプル上に塩基配列

や生理学的性質が異なる種内種が存在したことから，葉面は遺伝的多様性のプ

ールとして貢献している可能性も考えられた． 

第 4章においては，モチビョウキン目の進化系統について検討を行うため，

前章までに採集した標本，確立した菌株を用いて複数の DNA領域（LSU，ITS，

RPB1，RPB2，TEF1-α）を決定し，最尤法による分子系統解析を行った．ま

た，単一 DNA領域を用いた従来法として用いられていた近隣結合（NJ）法と，

近年系統解析手法として主流となっている最尤法による結果の違いを確認する

とともに，分類群（タクサ）数や解析方法による系統解析結果の違いを把握す

るため，rDNA-LSU領域を用いた解析を行った．その結果，これまで用いられて

きた ITSや LSU領域だけでなく，その他複数の DNA領域による分子系統解析を
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試みたことで，科間および種間における分子系統樹の支持率の飛躍的な改善

と，モチビョウキン目菌類の新たな進化系統の一端を明らかにすることができ

た．特に，本目菌類の進化と宿主植物および病徴に関する考察により，今後の

病原性獲得に関する研究において有用な情報を得ることができた．これら進化

系統の解明は，本目菌類の同定の強固な基盤の構築に貢献するのみならず，植

物病原性獲得，多様な形態へと進化した背景を明らかにすることへの貢献が期

待される． 

本研究ではモチビョウキン目菌類の分類体系，生態，病原性について研究・

議論する中で，DNA塩基配列による分子生物学的研究を加えつつ，本目菌類の

菌株を得ることにも重視し研究を行った．このことで，これまで議論すること

が困難であった同一条件下における形態比較や資化性試験等が可能となり，ゲ

ノム解析のみでは明らかにできない本目菌類の真の姿の一端も捉えることがで

きたのではと考える．今後は，これら研究にゲノム解析も組み合わせること

で，モチビョウキン目菌類の分類体系の再構築や生活環の解明がさらに進み，

引いては植物病理学における正確な同定・診断の技術基盤の構築ならびに防除

法開発に貢献することが期待される． 
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