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研究成果の概要（和文）：日本産ウドンコカビの多様性解明を目的とした野外調査を行った結果，クマノザクラ
からPodosphaera prunigenaの発生を初めて確認した．ウドンコカビ目274種のLSU，5.8S，SSU，MCM7領域の配列
を用いた系統解析を行った結果，より信頼性の高い系統仮説を得ることができた．ウドンコカビにおける宿主タ
イプと付属糸形態の進化的関係を明らかにすることを目的とし，Cyctotheceaeをモデルとした系統比較法による
解析を行った．その結果，宿主タイプと付属糸形態の同時的なシフトが複数の祖先ノードで生じていることが示
唆された．

研究成果の概要（英文）：As a result of a field survey aimed at elucidating the species diversity of 
Japanese Erysiphaceae, the occurrence of Podosphaera prunigena from Cerasus kumanoensis was 
confirmed for the first time. A phylogenetic analysis using sequences of the LSU, 5.8S, SSU, and 
MCM7 regions of 274 Erysiphaceae species was conducted to generate a more reliable phylogenetic 
hypothesis. To clarify the evolutionary relationship between host type and appendage morphology in 
Erysiphaceae, we performed a phylogenetic comparative methods using Cyctotheceae as a model fungal 
group. The results suggest that simultaneous shifts in host type and appendage morphology occurred 
in multiple ancestral nodes.

研究分野： 菌類生態学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
ウドンコカビ目は17属約900種からなる植物絶対寄生菌で，有用樹木や農作物を含む被子植物1万種以上に“うど
んこ病”を引き起こす重要病原菌である．うどんこ病の正確かつ迅速な病害診断と防除を達成するうえで，系統
関係を反映した分類体系の整備および宿主植物への適応機構の解明が必要である．しかし，ウドンコカビ目の高
次の系統関係が不明なため分類体系の一部が未整理であり，多様な木本・草本宿主への適応機構についても未検
証である．本研究では，日本産ウドンコカビの多様性調査による分類学的知見の蓄積，大規模系統解析による信
頼性の高い系統仮説の提示，系統比較法による宿主タイプと付属糸形態の進化的関係の推定を行った．

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１． 研究開始当初の背景 
 
ウドンコカビ目（Erysiphales）は植物の絶対寄生菌（生きた植物にのみ感染する菌）で，有用

樹木や農作物を含む被子植物 1 万種以上にうどんこ病を引き起こす重要病原菌である．ウドン
コカビの正確かつ迅速な病害診断と防除法策定のためには，系統関係を反映した分類体系の整
備と多様な宿主植物への適応機構の解明が不可欠である．しかし，ウドンコカビ目は高次，特に
属間の系統関係が不明瞭なため，正確な同定や病害診断に欠かせない分類体系の整備ができて
いない．また，木本・草本からなる多様な宿主への適応機構についても検証されていない．この
背景を踏まえ，本研究では 2 つの課題を設定した． 
 
課題①：ウドンコカビ目の系統解析に用いられてきた種数や遺伝子領域が限られているため，高
次の系統関係が不明瞭 
ウドンコカビ目の系統関係と分類体系には不明瞭な部分が多く，菌の形態や DNA 情報に基づ

く正確な病害診断は依然難易度が高い．これまでウドンコカビ目全体の系統解析に用いられた
配列データはウドンコカビ 31 種の核リボソーム遺伝子（nrDNA）にとどまっている（Mori et al. 
2000）．予備的解析として，データベース（NCBI）に登録されている 16 属 118 種の nrDNA 配列
を用いた解析を行った結果，高次の系統関係が不明瞭であり，単系統群と考えられていた
Phyllactinieae が二つに分かれるなど，従来の系統学的理解や分類体系とは異なる知見や課題が見
出された．ウドンコカビ目では，他の真菌類で主流となりつつあるタンパク質コード領域を加え
た複数遺伝子領域に基づく系統解析は検討されておらず，新たなサンプルや配列データを加え
ることでより信頼性の高い系統仮説が得られると考えた． 
 
課題②：ウドンコカビの形態形質と宿主植物に進化的相関があることが示唆されているが，デー
タに基づく客観的な検証はなされていない 
先行研究により，ウドンコカビの形態形質と宿主植物に進化的相関があることが示唆されて

いる（Takamatsu 2013 など）．例えば，裂子嚢殻（有性生殖器官）に複雑な付属糸を持つ菌は木
本植物を宿主とし，単純な付属糸を持つ菌は草本植物を宿主とする傾向が知られている．しかし，
これらの形態形質と宿主植物の進化的関係について客観的な検証はなされていない．課題①で
得られた信頼性の高い系統仮説に基づき，菌と宿主の進化的相関解析を行うことで，植物絶対寄
生菌の多様な木本・草本宿主への適応機構を検証できると考えた． 
 
 
２． 研究の目的 
 
以上の 2 つの課題を踏まえ，本研究では以下の 2 つを目的とした． 

 
目的①：ウドンコカビ目の大規模系統解析に基づく分類体系の整理 
新たなサンプルとタンパク質コード領域を加えた過去最大規模の系統解析に基づき，正確な

種同定と病害診断の基盤となる分類体系の整備を目指す．この目的の達成により，形態情報に基
づく病原菌の種同定や病害診断，DNA バーコーディングなどの分子同定，未知病害発生時にお
ける病原性予測の精度が大きく向上する． 

 
目的②：ウドンコカビの形態形質と宿主植物の進化的相関解析による木本・草本宿主への適応機
構の解明 
これまであまり研究されてこなかった植物絶対寄生菌の形態形質と木本・草本宿主の進化的

関係について，菌の詳細な形態観察および信頼性の高い系統仮説に基づく進化的相関解析によ
り検証する．この目的の達成により，植物絶対寄生菌が木本・草本という生活環の異なる宿主に
どのように適応してきたのか，菌の形態形質の進化から新たな説明を試みる． 
 
 
３． 研究の方法 
 
ウドンコカビ目を対象に，①信頼性の高い系統解析に基づく分類体系の整理，②絶対寄生菌の

形態形質と宿主植物の進化的相関解析による木本・草本宿主への適応機構の解明を目指す．研究
スケジュールは，（1）標本と DNA サンプルの収集，（2）nrDNA とタンパク質コード領域の配列
決定，（3）複数遺伝子領域に基づく分子系統解析，（4）形態形質と宿主植物の進化的相関解析，
の順で進める． 
 
（1）標本と DNA サンプルの収集 



ウドンコカビ目には多くの未記載種が存在すると考えられており，既知種でもその大半で
DNA サンプルや塩基配列データが得られていない．系統解析に用いるサンプル数と配列データ
を充実させる目的で，ウドンコカビ目の全属（17 属）100 種以上を目標に，国内外での野外調査
や標本調査によりサンプルを収集する．同時に形態観察による種同定や未記載種の記載も適宜
行っていく． 
 
（2）nrDNA とタンパク質コード領域の塩基配列決定 
従来の nrDNA の LSU，SSU，ITS 領域に加え，TEF-1 α，β-tubulin，RPB2 などタンパク質コー

ド領域を対象に，塩基配列の決定と系統解析に有用な遺伝子領域の検討を行う．既存のプライマ
ーによる PCR で増幅がみられない場合は新たなプライマーを設計して増幅を試みる． 
 
（3）複数遺伝子領域に基づく分子系統解析 
先行研究での系統解析は主に最節約法で行われてきたが，解析方法による誤りやバイアスを

避けるため，最尤法やベイズ法など他の方法による検討も行う．得られたデータを用いた予備的
な解析結果を踏まえ，情報が不足している系統群を特定し，それに対して重点的なサンプリング
を行って不足分のデータを補い，系統解析の信頼性向上を図る．得られた系統関係に基づき，正
確な種同定や病害診断の基盤となる分類体系を整理する． 
 
（4）形態形質と宿主植物の進化的相関解析 
複数遺伝子領域を用いた系統仮説に基づき，ウドンコカビの形態形質と宿主植物の進化的相

関について BayesTraits（Pagel and Meade 2006）を用いて解析する．子嚢果や栄養吸収器官などの
微小形態は凍結ミクロトームを用いて詳細に観察する．菌と宿主の進化的関係から，植物絶対寄
生菌の木本・草本宿主への適応機構について考察する． 
 
 
４． 研究成果 
 
（1）日本産ウドンコカビの多様性探索 
ウドンコカビの多様性解明を目的とした野外調査の結果，近年新種記載された日本産サクラ

であるクマノザクラから Cystotheceae の 1 種 Podosphaera prunigena の発生を確認した．本菌は
クマノザクラ初の病害発生記録であった．Podosphaera prunigena のタイプ標本も合わせて詳細な
形態観察を行った結果，本種の原記載文の一部においてタイプ標本の形態測定値との不一致が
みられた．よって，タイプ標本の形態学的再検討を行い，新たに得られた観察結果に基づき原記
載文を修正した．これらの成果については原著論文（白水ら 2020）にて公表済みである． 
 
（2）ウドンコカビ目の分子系統解析 
ウドンコカビ目内の信頼性の高い系統仮説を得ることを目的とし，rDNA と MCM7 領域の塩

基配列に基づく系統推定を行った．標本から抽出した DNA を用いた PCR の結果，新たに 67 サ
ンプルの SSU rDNA と 50 サンプルの MCM7 領域の配列を得ることができた．これらの配列を
既報の塩基配列データと組み合わせ，ウドンコカビ科 274 種の LSU，5.8S，SSU，MCM7 領域の
配列を用いた系統解析を行った．その結果，先行研究で報告されている系統樹とほぼ同じ樹形が
得られたが，その一方，①Golovinomyceteae と Phyllactinieae の分岐順序が異なる，②Phyllactinieae
が単系統群にならない，などの新たな系統関係も示された．Phyllactinieae と Erysipheae は
Golovinomyceteae との分岐後に多様化していることが推定され，非連鎖分生子＋内部寄生または
非連鎖分生子＋外部寄生の系統が，連鎖分生子＋外部寄生の系統から派生する仮説が示された．
Phyllactinieae は Phyllactinia＋Leveillula のクレードと，Pleochaeta および Queirozia からなるクレ
ードに分かれた．この結果は，Phyllactinieae の分類や，ウドンコカビ目における内部寄生の進化
について新たな解釈が必要であることを示している．本研究では，過去最大規模のデータセット
に基づく系統推定によりウドンコカビ目内の系統仮説を更新することができたが，依然，高次の
系統関係は不明瞭であった．ウドンコカビ目のより頑健な系統仮説を得るためには，タンパク質
コード領域を含むさらなる配列データを加えた系統推定が必要である．なお，これらの成果は原
著論文（Shirouzu et al. 2020）にて公表済みである． 
 
（3）ウドンコカビの形質進化過程 
 ウドンコカビにおける宿主タイプと付属糸形態の進化的関係を明らかにすることを目的とし，
Cyctotheceae をモデルとした系統比較法（PCM）による解析を行った．宿主タイプの祖先状態推
定により，Cystotheceae では落葉樹型が最も祖先的であり，草本型は 4 回，常緑樹型は 2 回，そ
れぞれ二次的に進化したと推定された．付属糸形態の祖先状態推定では，分岐型と渦巻型が最も
祖先的であり，菌糸型と未発達型がそれぞれ 3 回と 1 回，二次的に進化したと推定された．ま
た，宿主タイプと付属糸形態の祖先状態推定から，これらの形質状態の同時的なシフトが複数の
祖先ノードで生じていることが示唆された．この結果は，宿主タイプと付属糸形態の間に何らか
の機能的な関係があることを示唆している．この研究成果については原著論文（Shirouzu et al. 
2022）にて公表済みである．また，形質進化過程についてさらに検証するため，Erysipheae を対



象とした PCM による解析を進めている．これまで 186 OTU の配列および形質データを収集し，
これらを用いた系統推定および PCM による解析を行っている． 
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