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研究成果の概要（和文）：菌根菌に宿主植物の存在が必須であるのに対し、腐生菌の場合はそう

ではない。そのため、偶然に胞子が分散した先に適当な栄養分さえあれば、十分に定着する可

能性がある。本研究では腐生菌の代表としてヒメツチグリ属を対象とし、近縁の菌根菌である

ヒステランギウム類の生物地理パターンと比較した。その結果、腐生菌では南北両半球間の分

散と定着が、菌根性のものに比べて頻繁に起こっていることが示唆された。 

 
研究成果の概要（英文）：Ectomycorrhizal fungi require host plants to survive, but 

saprotrophic fungi do not require such partners. Because of that, spores of saprotrophic 

fungi may have higher success rate of colonization in new habitat even after a long distance, 

e.g., transoceanic, dispersal. This study investigated biogeographic patterns of saprotrophic 

mushrooms represented by Geastrales, and compared patterns with those of 

Hysterangiales, ectomycorrhizal mushrooms. The results indicated that transoceanic 

dispersal between Northern and Southern Hemispheres has occurred much more 

frequently for saprotrophic mushrooms.  
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１．研究開始当初の背景 

動物や植物に比べると、菌類には複数の大
陸にまたがって分布するような、広域分布種
がほとんどであると信じられていた時期が
ある。これは菌類が微生物であり、微小な胞
子によって生殖し分布を拡大するため、大陸

間などの遠距離分散が容易に起こると考え
られていたからである。 

 近年の分子系統学的手法を用いた研究に
より、この仮説が必ずしも正しくないことが
明らかになってきた。研究代表者は担子菌門
スッポンタケ亜綱ヒステランギウム目の系
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統地理を研究し、同目が明確な系統地理パタ
ーン（南半球起源であることなど）を示すこ
とを明らかにした。これは同目が大陸ごとに
固有種を有すること、および遠距離分散・定
着は可能であるが、長い進化の歴史の中では
比較的低頻度でしか起こらなかったことを
示唆している。 

 ただしヒステランギウム目は地下生の子
実体（キノコ＝担子菌類の有性生殖組織）を
形成するため、胞子分散は風ではなく小動物
（小型哺乳類および有袋類）による。さらに
同目は菌根性であり、共生関係にある宿主樹
木との間にはある程度の特異性が見られる。
そのため同目の分散・定着は特定宿主の存在
に依存していると考えられる。つまり胞子分
散媒体（小動物）と宿主樹木という２つの系
統的に全く異なる生物の存在が、同目の分
散・定着の制限となっている可能性がある。 

 一方、研究代表者はスッポンタケ亜綱の高
次系統関係を解明する研究の過程において
ヒステランギウム目に近縁な３目の存在を
明らかにした。そしてスッポンタケ亜綱の各
目は、近縁であるのにもかかわらず、生態的
に全く異なる特徴を示すことがわかった。た
だし、ヒステランギウム目を除く３目の生物
地理（特に系統地理パターン）に関しては全
世界に分布する分類群であるという以外に
は全くと言ってよいほど実態が明らかにさ
れていなかった。 

 

２．研究の目的 

地下生・菌根性のヒステランギウム目との
比較対象として地上生・腐生性のヒメツチグ
リ目の系統地理パターンを明らかにするこ
とを目的とした。 

腐生菌は一般的に特定の宿主や基質への
依存度が少なく、特に風で胞子を分散させる
腐生菌は遠距離（例：大陸間）の分散・定着
が比較的頻繁に起こっている可能性がある
が、その系統地理パターンはほとんどの分類
群で明らかにされていない。本研究では腐生
菌の代表としてヒメツチグリ目に焦点をあ
て、野外調査と分子系統学的手法を組み合わ
せて、同目の起源を探ることを第一の目的と
した。また近縁関係にある分類群と系統地理
パターンを比較することにより、生態的特徴
と生物地理の相関関係に一般的傾向を見出
すことを第二の目的とした。 

具体的には(a) ヒメツチグリ目の起源、
および (b) 同目のハワイ固有種の起源、をア
ジア（日本）、オセアニア（オーストラリア
とニュージーランド）、ハワイでの野外調査、
およびヨーロッパ、北アメリカ、南アメリカ
から提供されるサンプルを基に分子系統的
解析を行い、明らかにすることを目的とした。 

 

３．研究の方法 

 本研究では野外調査・採集とそれに続く
DNA抽出、塩基配列の決定、およびそのデー
タに基づく系統・生物地理解析を行なった。 
 野外調査は、現地での共同研究者の協力を
得て、日本各地（特に小笠原諸島、琉球列島、
北海道、各地の海岸部）、ヨーロッパ（スペ
イン、スウェーデン、オランダ）、アフリカ
（カメルーン）、オーストラリア、ニュージ
ーランド、ニューカレドニア、タイ、中国（雲
南省）、台湾、ハワイ、北アメリカ、南アメ
リカ（アルゼンチン）で行なった。研究代表
者が採集した標本については全点を国立科
学博物館植物研究部の菌類標本庫に保管し
た。また、比較対象として標本庫に保管され
ている乾燥標本を世界の主要な標本庫より
入手し、研究に用いた。 
 入手した標本全点より DNAを抽出した。抽
出は保存された子実体組織（または乾燥標本
の一部）を液体窒素中で粉砕後、CTAB 抽出・
グラスミルク精製を行なうことにより行っ
た。 
抽出されたDNAより核遺伝子（2マーカー = 

ITS領域および nucLSU-rDNA）およびミトコ
ンドリア遺伝子（ATP6）の計 3マーカーを PCR
増幅し、塩基配列を決定した。それらの配列
に基づき、再節約法（PAUP）およびベイズ法
（MrBayes）による分子系統解析を行った。 
 
４．研究成果 
ヒメツチグリ属菌のうち、全世界に広域分

布するエリマキツチグリ（G. triplex）を集
中的にサンプリングし 200点以上の標本を得
た。形態観察の結果，子実体の水平方向の大
きさ，外皮の吸湿性の有無，外皮の偽柔組織
層の色と厚さ，繊維層の色と表面構造，内皮
の色，および孔縁盤の形態は，標本間で明ら
かな差異が認められた。一方，担子胞子は球
形～類球形で，表面にはいぼ状突起が存在し，
その大きさや形態には明瞭な違いは認めら
れなかった。 
分子系統解析の結果，ヒメツチグリ属とそ

の関連属では 24の単系統群が検出されたが，
その中で形態的にエリマキツチグリと同定
された標本は高い多系統性を示し，異なる 9
単系統群に分割された（図１）。これらは最
節約法による解析で 90%以上の高いブートス
トラップ値で支持され，そのうち 4系統群は，
系統樹の末端部分で単系統をなし，その他 5
系統群は系統樹上で分散した。さらに，これ
らの系統群は形態的にもそれぞれ特徴づけ
られた。すなわち，子実体の水平方向の大き
さ，外皮の偽柔組織層および繊維層の色と形
態，内皮の色，および孔縁盤の形態は系統を
反映し，エリマキツチグリの分類に重要な形
質であることが明らかとなった。なお従来，
分類学上重要と考えられていた外皮のえり
まき状構造の有無は，系統を反映しないこと



 

 

が示された。 
従来からエリマキツチグリと近縁関係が

示唆されていた Trichaster 属についても、
スウェーデン産のサンプルを系統解析に加
えて、系統的位置を推定した。その結果、同
属はスウェーデンを含むヨーロッパ産のエ
リマキツチグリ様菌とほぼ同一の塩基配列
を持つことが明らかとなった。このことから
ヒメツチグリ属 GeastrumとTrichaster属を
別属として扱うことは不適当であり、シノニ
ム と す る こ と を 提 唱 し た 。 た だ し 、
Trichaster 属 の タ イ プ 種 で あ る T. 
melanocephalusは Geastrum melanocephalum
として扱うことにした。Geastrum triplex と
しないのは、そもそも G. triplex sensu lato
が多系統であり、ヨーロッパ産のサンプルは
狭義のエリマキツチグリではないと認識し
ているからである。 

 
図１．ヒメツチグリ属の系統樹 
3 遺伝子の塩基配列を基に再節約法で得た系
統樹を示した。枝上の数字は再節約法のブー
トストラップ値/ベイズ法の事後確立。太字
で示した計９クレードが広義のエリマキツ
チグリであり多系統性を示した。Trichaster 
melanocephalusは clade 2に属した。 

 
 

Trichaster 属とヒメツチグリ属がシノニ
ムであることは、形態的な相違からも驚くべ
きことであったが、ヨーロッパ産のエリマキ
ツチグリと Trichaster 属の間には、子実体
が巨大化するという共通点がある。このため、
何らかの原因で子実体が巨大化し、そのうち
内皮が消失性となった一群が Trichaster 属
であると考えられる。 
生物地理学的には，エリマキツチグリ様菌

の 9系統群は，地理的に異なる 5地域（北半
球環太平洋，両半球環太平洋，ヨーロッパ―
北アメリカ，暖温帯日本，および北半球熱帯
―亜熱帯―暖温帯）に分布することもが明ら
かとなった。ただし、高次系統で明確に南半
球と北半球クレードには分かれなかった。一
方で、系統樹の末端部分のサブクレード内に、
南北両半球からのサンプリングが混在する
傾向にあった。これらはヒメツチグリ属菌が
南北両半球間の分散を頻繁に行っていたこ
とを示唆しており、腐生菌が明確な生物地理
パターンを示さない、という当初の仮説を支
持するものであった。 
ハワイ産のサンプルは単系統群を形成し

なかった。また、ハワイ産サンプルと他地域
からのサンプルが同一の塩基配列を持つこ
ともなかった。そのことから、ハワイに現在
分布する種は人為的に持ち込まれたもので
はなく、自然分散によるものであることが示
唆された。ただし系統樹の枝長を見る限り、
他地域のサンプルと同一ではないものの非
常に近い関係にあるものも多く、ハワイに分
布するサンプルの種の概念については、さら
に詰めていく必要がある。特筆すべきは、ハ
ワイ産のサンプルは日本を含む東アジア、ま
たは北米のものと近縁であったということ
である。このことから現在ハワイに分布する
種は東アジアまたは北米を起源とし、別地域
から複数回分散してきたと考えられる。また、
オーストラリア・ニュージーランド産のサン
プルとは近縁関係になかったことから、南半
球起源ではないと推測された。 
以上のように、広義のエリマキツチグリ 9

系統群は形態的に支持され，また分布域も限
定されるため，それぞれを別種として扱うこ
とが妥当であると考えられた。これらのこと
から，従来のエリマキツチグリを，タイプ標
本を含む種を狭義の G. triplex と定義し，8
新種を提唱して，計 9種に整理再編した。 
以上の研究成果のうち，エリマキツチグリ

の分子系統解析に関しては，学術論文として，
すでに Mycoscience誌に出版された。さらに，
本研究の過程で，我が国の海浜から収集され
たヒメツチグリ属菌について形態的特徴を
検討した結果， 3 種（ G. campestre, G. 
corollinumおよび G. hungaricum）を日本新
産種と認め，学術論文として，Mycotaxon 誌
で報告した。 
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