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はじめに

東アジアと北米東海岸における植物の隔離分布はアーサーグレイ分断として

古くから知られ､それらの隔離分布の成因および隔離時期等について､生物地

理的､分子系統学的知見が近年多く集積されつつある｡一方､菌類などの微生

物については､キノコ等の一部を除きそのような隔離分布が存在するのかどう

かという基本的問題を含め､知見は極めて少ない｡植物の絶対寄生菌であるう

どんこ病菌では､Brasiliomyces属､Cystotheca属､Pleochaeta属､Typhulochaeta

属など､アジアと新大陸間で隔離分布を示す属がある｡本研究では､分子系統

学的解析および分子時計を用いて隔離分布が起こった年代を推定することによ

り､隔離分布の成因を解明しようとした｡同時に､中南米に固有のうどんこ病

菌の分子系統解析を行うことにより･､それら中南米固有種がいかにして成立し

たのかを生物地理学的に明らかにしようとした｡これらの研究を通じて､最終

的にはうどんこ病菌が誕生した時期､場所を特定し､その後どのようにして地

理的分布､宿主範囲を拡大しながら現在のような多様な生物群として進化した

のかを全地球的規模で考察することを目的として行った｡

現地調査においては,アルゼンチンのMariaHavrylenko博士 (コマウエ大学),

silviaW｡lcan博士(ラプラタ大学),MariaGracielaCabreradeAlvarez博士 (UNNE)

にそれぞれ多大のご協力を賜った.彼らの献身的な協力なくして本研究は成り

立たなかったことを明記し,心からお礼申し上げる.

本研究課題の研究成果は関連学会での口頭発表､学術雑誌での論文として公

表した｡これらを中心に取りまとめて科学研究費補助金 (基盤研究 (B))の

研究成果報告書とする｡

平成 19年 3月

研究代表者 高松 進
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研究成果

本研究は､分子系統解析技術を用いて東アジアと南米に隔離分布するうどんこ病菌の成立要因

を明らかにするとともに,うどんこ病菌の進化を生物地理学的観点から明らかにすることを目

的に行った･以下に本研究で得られた主要な成果を概説するとともに,学会誌等に公表した研

究成果を資料として掲載した.

1･Golovinomyces属うどんこ病菌とキク科植物との進化的関係

Golovinomyces属は世界で 58科 2283種の宿主植物を持つ草本寄生性のうどんこ病菌で､全宿

主の 50%以上にあたる約 1200種はキク科植物によって構成される0 本属菌の系統樹基部に位

置する各クレードにはそれぞれ単一のキク科の連が宿主として対応しており､しかも菌のクレ

ー ドの分岐順序とキク科の連の分岐順序がほぼ-致することから､本属菌の出現初期において

キク科植物の連との間に共分化の関係が成り立つことが示唆されたoキク科植物は南米起源で

あり､もしこのような共分化の関係がキク科出現の初期から成り立つとすれば､Golovinomyces

属の起源を南米に求めることも可能であろうo コウヤボウキ連はキク科タンポポ亜科に属する

連で､キク科の北半球への分布拡大直前に分化した連であるQコウヤボウキ連に属する Mutisia

属は南米固有属で､Golovinomyces屈の不完全世代の一種である Oidiummutisiaeの発生が南米

パタゴニア地方で報告されている｡我々はアルゼンチンで M decurrensとM spinosaに寄生す

る 0･mutlsiaeを採集し､rDNA領域の塩基配列を決定したOその結果､これらの菌は系統樹上

で他のキク科の連のクレ ドの中に埋没し･本菌の系統的位置とコウヤボウキ連の系統的位置

とは一致しなかったDこのことから,コウヤボウキ連とその寄生菌の間には共分化の関係が成

り立たないことが明らかになったo興味深いことに､同じ o･mutisz･aeとされているにも関わら

ず､M･decurrens上の菌とM spinosa上の菌は系統的に明らかに異なり､それぞれGolovinomyces

属菌の別々のクレ ドに属したoHavrylenko(1993)はこれら2種の Mutisia属上の菌に若干の形

態的違いがあることをすでに報告しており､これは今回の解析結果を支持している｡以上の結

果から､Golovinomyces属の起源は南米ではなく､キク科植物が北半球に分布を拡大したあとに､

もともと北半球にいた Golovinomyces属の祖先菌がキク科に感染したことにより共分化の関係

が始まったと推察される02種の Mutisia属植物は､Golovinomyces属菌がキク科植物に宿主範

囲を拡大したのちに､北半球から別々に侵入した2系統の Golovinomyces属によって別々に感

染したと考えられるoGolovinomyces属の宿主となっているキク科植物の大部分は北半球起源の

連に属し､南半球起源の連では本菌の宿主が少ない事実もこの推論を裏付けている｡

2･EPySIPhepatagoniaca:アルゼンチン.パタゴニアで発見された E7ySlbhe属 Uncinula節の新

檀
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アルゼンチン･パタゴニアで発見された EtySIPhe属 Uncinula節の新種を記載したoナンキョ

クブナの-雑種 Nothofagus_antarcticaの葉で発見された E7ySIPhepatagoniacasp･nov･は E･

nothofagiiE･kenjianaに似ているが､付属糸全体がコイル状に巻く特徴および付属糸､子のう､

子のう胞子の数が異なる.パタゴニア固有の Uncinula節菌であるE･magellanicaとE･nothofagi

がE.patagoniacaの発生している同じ葉に共存しているのが認められたo

3.EfySIPhewadae:ブナで発見されたEfySiphe属 Uncinula節の新種

ブナ上で発見された E'yslbhe属 Uncinula節の新種 Eryslbhewadaeを記載した0本菌は閉子の

う殻の赤道部から伸長する長い付属糸と閉子のう殻上部から伸長する短い付属糸の 2種類の付

属糸を持つ.この特徴はE simulans,E.australiana,E.jlexuosa,E.liquidambaris,E･prunastriおよ

び E.togashianaにもみられるが､本菌の付属糸が褐色に着色する点で後 5着の菌とは区別され

る｡形態上本菌に最も近い E.simulansは付属糸先端の巻き方がルーズな点や子のうあたりの子

のう胞子数が少ないことで本菌と区別される.E.wadaeとE･simulans間のリボソームDNA ITS

領域の塩基配列の相同性は 92.3%であった｡二つのタイプの付属糸を有することのうどんこ病

菌における分類学的､系統学的意義について分子系統解析に基づいて考察したC

4.核リボソームDNAの塩基配列から推察されるうどんこ病菌の系統と進化

うどんこ病菌は広範囲の被子植物に寄生する絶対寄生菌である｡核リボソーム DNA の塩基

配列に基づく系統解析によって､うどんこ病菌は5つの主要な系統群に分かれることが明らか

になった｡各系統群の特徴は不完全世代である分生子世代の形態と一致し､完全世代である閉

子のう殻の形態とは一致しなかった｡うどんこ病菌は一般的に木本植物寄生菌が祖先的であり､

進化過程において木本から草本への宿主拡大が各系統群内で独立に複数回起こったoこの草本

への宿主拡大に伴って､付属糸の単純化が複数回にわたって起こったQしたがって､菌糸状の

単純な形態の付属糸は収欽進化の結果生じたものであるo宿主拡大ルートを Cystotheca連で詳

細に調べた結果､Sphaerotheca属に含まれる2つの節は podosphaera属から別々に生じたこと

が明らかになったoSphaerotheca属 Magnicellulatae節はバラ科サクラ属に寄生する Podosphaera

属菌に由来し､まずゴマノハグサ科の草本に寄生性を獲得し.た後､キク科植物に宿主を拡大し

たと考えられるQキク科内で遺伝的放散をした後､さらに他の植物科に宿主範囲を拡大したo

BerbeeandTaylor(2001)が報告した分子時計 (1･26%/100myr)によると､ウドンコカビ目とミク

ソトリクム科の分岐は今から約 1億年前に､またウドンコカビ目内での最初の分岐は今から約

7千6百万年前に起こったと推察された｡

5.ウドンコカピ目におけるITSおよび28SrDNAの分子時計の算定

Golovinomyces属とその宿主であるキク科の連との系統関係の比較から､Golovinomyces属の
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キク科への寄生性獲得がキク科が北半球に進出した後､アザミ連が出現するまでの間に起こっ

たと推定された｡キク科の rbcL の塩基配列の分子時計に基づき､アザミ連の出現を 25.2百万

年前と推定した.'Golovinomyces属内における最初の分岐を 25･2百万年前とおくと､ウドンコ

カビにおける分子時計は､ITS額域で2.52xlO~9persiteperyear(0.01D-3.97Myr)､28SrDNA

領域で6.5Ⅹ10110persiteperyear(0.01D-15.4Myr)と算定された｡

6.核rDNAの塩基配列から推定されたUncinulaseptataの分子系統と属分類

18S,5.8Sおよび 28SrDNAの塩基配列データをもとに,ウドンコカビ目内における Uncinula

septataの系統学的位置を明らかにした･Uncinulaseptataの子のう異の付属糸は分岐せず,先端

が渦巻き状の Uncinula型であるが,系統的にはウ ドンコカピ目の最も基部側に位置し,

Microsphaeraや Uncinulaが含まれるHPseudoidiumHクレードとは遠縁である･形態的にも･U･

septataは頂生で多隔膜の付属糸,勾玉状の子のう胞子を持ち,不完全世代を欠くという特徴で

E'ysiphesect.Uncinula(_Uncinula)とは異なる特徴を持つ･本種は Uncinula様の付属糸と8胞子

性の子のうという付加的な始源的特徴を有する木本寄生性のうどんこ病菌である･本論文では

U.septataをタイプ種とする新属 Parauncinulaを提案する･UncinulacurvisporaLU･Septatavar･

curvispora)も本属に所属する･

7.アルゼンチン･パタゴニア地方のウドンコカビ目 (子嚢菌類)に関するノート

これはアルゼンチン･パタゴニア地方で 20種類の宿主植物上に見つかった 15種のうどんこ

病菌の記録である｡Violamaculata上に見つかった新種 Oidiummaculataeを記載したoBerberis

linearlfolia,Buddlejaglobosa,Prosopisalpatacoおよび violamaculataはうどんこ病菌の新宿主

植物であったoEtysiphehoweana-Fuchsiamagellanica,E･patagoniaca-Nothofaguspumilioおよ

びN.antarcticaは新しい菌と宿主の組み合わせであった｡AcernegundoとA.pseudoplatanus上で

見つかったsawadaeabicornisは南米におけるSmvadaea属菌の初記録であるoConsolidaajacis,

Galegaomcinalisおよびplantagolanceolataはアルゼンチン,またGaliumaparine,Melilotusalbus,

pet滋niaXhybrida,Potentillaanserinaおよび spiraeaXbumaldaはパタゴニアにおけるうどんこ1

病菌の新宿主であった｡Oidium longlPesはアルゼンチン,Golovinomycesriedlianusはパタゴニ

アにおける新産種であった｡

8. 新属 Caespitotheca,ウドンコカビ目の祖先的属

5.8S,18Sおよび 28SrDNAa)塩基配列を使ってウドンコカピ目内における Uncinulaforestalis

の系統的位置を推定した.本菌の閉子嚢殻の付属糸は先端が巻く Uncinulaタイプであるが,

Uncinulaが所属する Pseudoidium クレードとは遠縁で,また最近祖先的な属として記載された

parauncinula属とも明らかに異なった.Uncinulaforestalisは閉子嚢殻の頂部から房状に生じ,
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隔膜のある付属糸を持つ点,および Euoidium タイプの分生子を持つ点で Uncinula属とは形態

的に異なる.Parauncinula属の付属糸も頂部から生じるが,房状ではなく,分生子を欠く.Uncinula

forestalisは祖先的な木本寄生性の菌で,Uncinulaタイプの先端が巻く付属糸と6-8個の子嚢胞

子を持つ点からも祖先的形態を有する.以上の結果より,本菌に新属 Caespitothecaを提唱す

る.28SrDNAの分子時計を用いて UncinulafotestalisとParauncinulaseptataの分岐年代を計算

したところ,両菌は八千万年から九千万年前の白亜紀後期に分岐したと考えられた.

9. Queiroziaturbinata:有色分生子を持つうどんこ病菌

単一タイプ属であるQueirozia属は1982年にPleochaetaのシノニムとされた･今回,Queirozia

turbinataのタイプ標本と他の二つの標本を再検討したところ,Pleochaetaには入らないことが

わかった.本菌時屈曲した特殊な気中菌糸とレモン形で褐色ないし黄色の分生子を持つ･これ

は有色分生子を持つうどんこ病菌の初めての例である.本菌はフイラクチニア連の特徴である

半内部寄生性を示す.Queiroziaturbinataの分生子表面は SEM では盛り上がったしわ状で,こ

れはフイラクチニア連の従来の報告にはない特徴である.分子系統解析では,本菌は Leveillula

や phyllactiniaよりも Pleochaetaに近かった.したがって,Queiroziaは pleochaetaに近縁であ

るが,Pleochaetaのシノニムとするには形態的にあまりに異なる.したがって,Queirozia属お

よびQueiroziaturbinataを再度提唱したい･

10. Phyllactiniachubutiana=アルゼンチン パタゴニア地方で発見された新種うどんこ病菌

アルゼンチン パタゴニア地方の乾燥したステップ地帯で Lycium chilense (ナス科)上に見

つかった新種うどんこ病菌をphyllactiniachubutianaとして報告した.これに伴い,従来のOidium

insolitumに対して,新組み合わせOvulariopsisinsolitaを提唱する.

11. 分子系統はGolovinomyces属が北半球起源であることを支持した

Golovinomyces属はうどんこ病菌の中で厳密な草本寄生性の属である･最近の分子系統解析に

より,Golovinomyces属とキク科との間に共分化の関係があることが報告された･キク科はもと

もと南米が起源地であり,後に北半球に分布を拡大した.もし Golovinomyces属とキク科との

間の共分化の関係が南米にまで遡れるとしたら,Golovinomyces属の起源地も南米と考えられよ

う･そこで,南米におけるキク科の固有の連である Mqtisia連植物に寄生するうどんこ病菌を

採集し,rDNA の塩基配列を決定した.その結果,Mutisia連植物から分離した oidium mutisiae

および Golovinomycesleuceriaeは Golovinomyces属の系統樹の基部には位置せず,北半球で採集

された Golovinomyces属の二つのクレード内に分かれて位置した･したがって,Mutisia連植物

は Golovinomyces属の最も初期の宿主とは言えなかった･おそらく Golovinomyces属の起源地は

南米ではなく,北半球であろう.
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