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奥　田　　徹

Trichoderma属　前編

近年トリコデルマ（Trichoderma）属の分類は分
子系統分類学の発展とともにずいぶん整理されて
きたため，かなり容易に種の見当をつけることが
可能となった。しかしRifaiの時代と違って種の数
が膨大に増えており，形態の差異を見極めること
は困難である。そこでこの稿ではTrichodermaに
関する四方山話をご紹介することによって，この
属の分類学の近年の動向を眺めてみたい。

属のイメージ
Trichodermaといえば，生育が早くコロニーは
無色平坦，分生子構造は，房状や痘痕状でしばし
ばリング状の分生子形成帯に作られることが多く，
何度もほぼ直角に分岐した分生子柄からフィアラ
イドが輪生し先端に明色の1細胞の分生子を形成
し塊状となる，どこにでもいる不完全菌で，分生
子塊は通常緑色だがときに白色というのが一般的
であり，スラントでは寒天が赤褐色や黄色に着色
する菌株がよくある。
ところが最近の論文によると（それはテレオモ
ルフHypocreaに関するものだが），ヨーロッパで
5年間にわたりHypocreaとテレオモルフを形成す
るTrichodermaを採集して調べたところ，緑色分
生子の種が42，白いのが26種で，かなり白色種
が多く，また25℃3日で菌糸の伸長が30 mm以
下の，生育の遅い種が半数近かった（Jaklitsch, 

2009）。先の属のイメージは，土壌からTrichoder-

maを分離する場合，緑で生育が早いものであると
いう先入観的基準によるものだと述べられている。
土壌分離株の場合，確かに頻度から言えば緑で生
育の早いTrichodermaによく出会うが，わが国で
も最近緑色でも白色でもないTrichodermaが現れ
た（宮崎ら，2004）。後編で紹介するTrichOKEY

や rpb2，tef1などの遺伝子の配列からTrichoderma 

pleuroticola S.H. Yu & M.S. Parkと同一だったが，

記載にあるような褐色の色素も作らないし，分生
子は緑色ではなく褐色であった。それはちょうど
Trichoderma flavofuscum（J. Miller et al）Bissettの
コロニーの色と酷似していた。T. flavofuscumは
現在T. virens（J. Miller et al.）Arxの異名とされて
いるので（T. virensは通常緑色），これらの分離株
（図1）もどうもT. pleuroticolaとするのが妥当であ
るらしい（土屋ら，2008；宮崎ら，投稿中）。

Trichoderma分類の歴史
現在ではHypocrea属とTrichoderma属は別個の

ものではなく同じ生物の異なった発現形態とされて
いるが（Jaklitsch, 2009），歴史的には異なる道を歩
んできた。Trichoderma属はPersoonによって1794
年に4種を含む属として記載された（Rifai, 1969）。
その後多くの菌学者がこの属の分類に携わってき
たが，Bisby（1939）は多数の分離株，Hypocrea

の子嚢胞子由来株を比較した結果，お互いに形
態的に区別が出来ないとして，Trichodermaを”T. 

viride”のみの1属1種とした。Rifai （1969）は（図
2），Viride型，Longibrachiatum型，Koningii型，
Hamatum（Pachybasium）型という分生子構造の
4つの分岐様式に注目して，9つの種群（species 

aggregates）にまとめたモノグラフを書き，その
後の同定指針として広く用いられるようになった。
Rifaiのシステムが流布する一方，Bisbyの処置は
応用分野でも混乱を招く原因を作ったとよく言わ
れ続けてきた。このことは後述する。わが国では
Doi（1966～2006など多数）がHypocrea属内の分
類学的整理を手がけ，50種以上の新種を記載し
た。1980年代には，Bissett（1984, 1991a, 1991b, 

1991c, 1992）がRifaiのシステムを踏襲し，命名規
約に則って5節に分け，27種を認めた。1990年代
になると分子系統的手法が広く用いられるように
なり，もっと信頼できる同定が可能となった。そ
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れ以来種数は増加し，Samuels （2006）の総説では，
属と種の概念が整理され89種を認め，いくつかの
Hypocrea属の種も，名前のなかったTrichoderma

アナモルフとリンクさせた。彼の結論としては分
子系統的にHypocreaとTrichodermaとは完全に一
致するので，命名規約を変更して単一の属名に，
すなわちTrichodermaの方が古い名前なのでこち
らに統一すべきだという。この点は近年の命名規
約に関する賛否両論の議論に通ずる。

Trichodermaの分生子構造の2型性
Rifai（1969）のシステムでは，Trichodermaを形

態で種まで同定する際，特徴的な分生子構造を見
逃してはいけないことになっており，それは平坦
で半透明な薄い菌糸マットから生ずる分生子構造
ではなく，痘痕状，房状の密な菌糸塊で見られる
分生子構造のことである。一般的には前者の平坦
な部分から生じた物や気中菌糸に直生するものは
単純で（仮に一次分生子構造と呼ぶ），痘痕状の

菌糸塊に生ずる物は複雑である（仮に二次分生子
構造と呼ぶ）。これに似た2型性の分生子構造は，
表1に示すとおりClonostachys rosea f. catenulata 

（J.C. Gilman & E.V. Abbott）Schroers（かつての
Gliocladium catetulatum . C. Gilman & E.V. Abbott）
（図3）やMariannnaea camptospora Samson（図
4），Fusarium incarnatum（Roberge）Sacc.にも見
られるので，これらのテレオモルフHypocreales

に普遍的な特徴のようである。
Clonostachys roseaの一次分生子構造はいわゆる

単純なVerticillium型で，直立した分生子柄に被
針形のフィアライドが何段か輪生し，分生子は多
量の分泌物に包まれ，フィアライド先端に球形に
形成され，楕円形から円筒形で左右対称である。
一方，二次分生子構造はこんもりと盛り上がっ
た房状菌糸体に形成され，典型的なGliocladium

型，すなわち分生子柄主軸先端に箒状に数回分岐
したメトレとその先端に輪生するフィアライドが
平行に形成され，分生子はフィアライド先端から

図1 日本新産種，Trichoderma pleuroticola S.H. Yu & M.S. Park
 A　細長いフィアライドを持ちあまり特徴的でない一次分生子構造，BとC　分生子形成帯に作られる太く短く密

生するフィアライドの二次分生子構造，D　分生子
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図2 Trichodermaの分生子構造分岐様式（Rifai, 1969）
 A　Virideタイプ，B　Longbrachiatumタイプ，C　Koningiiタイプ，D　Hamatumタイプ（Pachybasiumタイプ）

表1 Hypocrealesの分生子構造の2型性

 1 

表 1 Hypocrealesの分生子構造の 2型性 
属（代表例としての種） 一次分生子構造 二次分生子構造 
 分岐様式 フィアライド 分生子 分岐様式 フィアライド 分生子 
Trichoderma polysporum Verticillium型 細長い 円筒形、楕円形で球状

に形成 
Pachybasium型 太くて短く密

生する 
円筒形、楕円形で球状

に形成 
Clonostachys rosea f. 
catenulata 

Verticillium型 細長い 円筒形、楕円形で左右

対称、球状に形成 
Gliocladium型 すこし細長い 左右非対称で、片側が

平らな円筒形で斜め

に連鎖 
Mariannaea camptospora Verticillium型 細長い 紡錘形で左右対称、斜

めに長い連鎖 
不規則な

Verticillium型 
短く密生 餃子型、片側が平らで

斜めに短い連鎖もし

くは不規則な塊状に

形成 
Fusarium incarnatum Acremonium型 細長い、しば

しばポリフィ

アライドの形

態（シンポジ

オ型） 

小分生子、1～2細胞、
楕円形、円筒形、とき

に左右非対称、連鎖は

しない 

子座状に形成、不

規則な

Verticillium型 

少し短い、密生 大分生子、3～5細胞、
舟形、左右非対称、明

瞭な足細胞を有し、塊

状に形成 
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図3 Clonostachys rosea f. catenulata （J.C. Gilman & E.V. Abbott） Schroers
 A，二次分生子構造と分生子の連鎖（三浦培地），bar = 100μm；B，縄状菌糸に生じた二次分生子構造（オート

ミール寒天），bar = 100μm；C，一次分生子構造の塊状に形成された分生子（オートミール寒天），bar = 100μm；
D，二次分生子構造（オートミール寒天），bar = 10μm；E，一次分生子構造（三浦培地），bar = 10μm；F，二次
分生子構造から生じた楕円形でほぼ対称の分生子（オートミール寒天），bar = 10μm；G，一次分生子構造から生
じた片面が平坦な非対称型の分生子（麦芽寒天），bar = 10μm；H，分生子連鎖（三浦培地），bar = 10μm；I，二
次分生子構造（三浦培地），bar = 10μm；J，分生子（三浦培地），bar = 3μm；K，二次分生子構造のフィアライ
ド（三浦培地），bar = 6μm.
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図4 Mariannnaea camtospora Samson
 A，一次分生子構造（典型的なVerticillium型）から生じた分生子の斜めの連鎖（麦芽寒天），bar = 100μm；B，二

次分生子構造（短くコンパクトなフィアライド）から生じた分生子塊（三浦培地），bar = 100μm；C，一次分生子
構造のフィアライド（三浦培地），bar = 50μm；D，二次分生子構造のフィアライド，bar = 50μm；E，一次分生
子構造の粒状粗面のフィアライド（オートミール寒天），SEM，bar = 10μm；F，平滑なフィアライド（オートミー
ル寒天），bar = 6μm；G，一次分生子構造から生じた紡錘形対称の分生子（オートミール寒天），SEM，bar = 3μm; 
H，二次分生子構造から生じた非対称の三日月型分生子（オートミール寒天），bar = 3μm.
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斜に構えて出てきて粘液に包まれて塊状になるこ
ともあるが，典型的にはずり落ちたように斜めに
連鎖する。形態も左右非対称で，片面が平らであ
る。これによく似たのがMariannaea camptospora 

Samsonで一次的な分生子構造はコロニーの外側
に形成され，Verticillium型で細長いフィアライド
が規則正しく散開し輪生し，その先端から生じた
分生子は紡錘形で斜めに連鎖する。この形態がこ
の属の特徴である。一方コロニーの内側の房状菌
糸体の中に形成される，あるいはコロニーを覆う
気菌糸に形成される二次的分生子構造はコンパク
トで小型，フィアライドは輪生するが太く短く，
その先端から生ずる分生子は餃子型で，斜めに連
鎖しようにも角度があまりにも丸いため，まっす
ぐの斜めの連鎖にはならず，連鎖と塊状の中間的
な様相を呈することになる。Fusarium属はよく知
られているように，単純なAcremonium型のフィ
アライドからは1細胞の小さい小分生子を形成し，
ときに連鎖することもあるが，子座状に形成され
る複雑な分岐のフィアライドからは，特徴的な舟
形多細胞（当然左右非対称）の大分生子を塊状に
形成する。

Trichodermaでは，コロニーの外側，平坦な薄
いマットの上に生ずる一次分生子構造は，多くの
場合単純で，Verticillium型止まりで特徴的ではな
いが，コロニー内側の痘痕状の菌糸体の中（Rifai

のいうリング状分生子形成帯）に形成される分生
子構造は，一般に複雑に分岐し，先のRifaiのシス
テムで述べられているViride型，Longibrachiatum

型，Koningii型，Hamatum型などそれぞれの特徴
を示す。フィアライドは一次分生子構造のものよ
りも太く短い。しかし分生子の形態には差がない
ようだ。従って，Rifaiのシステムに則れば二次的
分生子構造に注目しないと見誤るわけである。そ
れぞれ属によって注目すべきところが異なるのは，
いかにも人為的だと言われてもしかたない。
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