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＜菌類講座　第4回＞

奥　田　　　徹

Trichoderma属　後編

前回Trichoderma属のイメージや分生子構造の
2型性について解説した。後編では，いよいよ分
子系統に基づく分類とオンラインの同定システム
の紹介と代謝産物や今後の展開の予測について述
べてみたい。

TrichOKEY  
1990 年 頃 か ら Samuels ら を 柱 に ウ ィ ー ン

のKubicekとその弟子たちが分子系統に基づ
く Trichoderma 属の分類の再検討を行ってき
た。そ の 成 果 が Druzhinina ら（2005, 2006）の
TrichOKEYで，HypocreaとTrichodermaの種レ
ベルまでITS1とITS2のDNA塩基配列に基づき，
かなり同定できるようになっている。最新版は
TrichOKEY2で，複数の塩基配列を複合的に判
断し，HypocreaとTrichodermaの既存の塩基配列
と相似度サーチが可能である。このシステムはオ
ンラインでだれでも利用できるように整備され，
現在ではHypocreaとTrichodermaが104種，ITS1
と2のバーコードが153登録されている。

同じウェブサイトにはTrichoBLASTも用意さ
れており，これによってITS1，ITS2，translation-
elongation factor 1-α（tef1）の第4イントロン，
tef1の第5イントロン，tef1の第6エキソン，RNA 
polymerase II（rpb2）を用いた検索が可能であ
る。同時に形態による検索のシステムを提供
しているSamuelsらの研究室のデータベース，
Trichoderma Onlineにもリンクしている。

Samuels （2006）によれば，単一の遺伝子配列
ではTrichoderma属の同定や新種記載には不十分
だという。ITSに加えて，先に述べた tef1，rpb2
以外にactin，endonucleaseの遺伝子など複数の
遺伝子配列が分子系統解析に用いられている。と
くにT. virideを含むTrichoderma節の種は同一の
ITS配列を持つことがあり，tef1などが有用とな

る。tef1は2000bpもある領域であり，研究者に
よって異なった部分の配列が用いられるため，
BLASTサーチで比較同定するのは困難だが，
Samuelsらはプライマー ef1-728と tef1 revを用
いて第4，第5イントロンを含む約600bpの配列
を増幅し，これを両方向から読んで配列を決める
とのことである（Samuels，2006）。この部分が主
流になる可能性は高い。

以上のように，これらのシステムを用いて種
の見当をつけておき，次いで形態を精査して両
者に矛盾がないかを考察するのが良い方法と考
えられる。ただし往々にして該当なしとか，正し
いのかもしれないがHypocrea lixii/Trichoderma 
harzianumと同定される比率が結構高い。

Trichodermaの代謝産物
古くはviridin（図1A）やgliotoxin（図1B）が 

“Trichoderma viride”の生産物として報告されている
が（Brian & Hemming, 1945； Brian & NcGowan, 
1945），当時種名はBisbyがTrichoderma属が1属
1種としていたため，正しい種の扱いではないと
批判があった。さらに，これらはTrichodermaで
はなくGliocladium，中でもG. virensの生産物で
あると言われてきた。しかしG. virensはその後，
Trichoderma virens （J.H. Mill., Giddens & A.A. 
Foster） Arxに新組み合わせが行われたため，結
局，これら古い代謝産物もTrichoderma属の特徴
的な生産物となった。

Trichodermaのココナッツ臭として知られてい
る6-pentyl-α-pyrone（図1C）は，代謝産物とし
て発見される以前から香料として合成されてい
た。本物質は抗カビ活性を有する揮発物質で，T. 

atrovirideやT. virideの臭いとしても知られてい
る。T. harzianumは生産しないらしい。

筆者らはかつてTrichoderma属の多くの種から5
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員環を有するイソシアノ化合物，イソニトリル抗
生物質（図1D）を多数報告した（Fujiwaraら，1978 
& 1982）。この抗生物質の生産性はTrichodermaの
種群，とくにTrichoderma harzianum Rifaiの細かい
形態の差と相関があり（Okudaら，1982；），さらに
RAPD解析でも相関性が確認された（Fujimori & 
Okuda, 1994）。すなわちT. harzianumと考えられ
る菌株でイソニトリル抗生物質を生産するもの
は，コロニーが青緑色，二次分生子構造のフィア
ライドが盆栽の松の枝のように湾曲しかつ規則的
には輪生せず，分生子は直径3μm以上だが，非
生産菌は黄緑から緑色のコロニーを形成し，とき
に暗褐色の色素を寒天中に分泌，二次分生子構造
は規則正しい輪生で，フィアライドは太く短く，
分生子は3μm以下であることが分かった（図2）。
その後，前者はTrichoderma atroviride P. Karst.で，
後者がT. harzianumであることが判明した（Gams 
& Meyer，1998）。

代謝産物の生産性と系統分類が相関するか
どうかは，培養条件や分類体系にもより，判断
が難しいが，最近注目されている代謝産物にペ
プタイボルがある（表1）。ペプタイボルはN-末

端，C-末端がそれぞれアセチル基，アミノア
ルコールにより保護され，α-aminoisobutyric 
acid （Aib），Isovaline （Iva）を多く含む分子量が
1,000 〜 10,000のペプチド化合物で，抗菌活性を
有するが，実用性はない。ペプタイボルは多数の
Trichoderma属菌から報告があり，同族体が極め
て多いことから完全に単離精製することは至難
とされている（Sivasithamparam & Ghisalberti, 
1998）。最近，分子系統とペプタイボルのサブク
ラスの生産性に関連性があるという報告がなされ
ている（Degenkolbら，2006，2008）。我々も，系
統的に類縁関係のあるTrichodermaの複数の菌株
を用いてペプタイボルをLC/MSで検出し，相関
性が認められるという結果を得ている（奥田・五十
嵐，2010）。

セルラーゼ
Trichoderma属は一般にセルラーゼ活性が高い

ことでも知られている。T. longibrachiatum Rifai
のグループ（Hypocrea schweinitzii-complex）にセ
ルラーゼ高生産株が多い（Kubicekら，1996）。な
かでもQM6aという Trichoderma 属菌株は極め
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図1　Trichodermaの代謝産物例
 A： viridin, B： gliotoxin, C： 6-pentyl-α-pyrone, D： isonitrin A
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て高い活性を示し特許になったが，その菌株に
T. reesei E. G. Simmonsという新種が提唱された

（Simmons, 1977）。この種はT. longibrachiatumと
形態的に区別が出来ず（Bissett, 1984），特許を取
るために新種記載がなされたと揶揄されたことも

ある。しかし分子系統的手法により，T. reeseiは
T. longibrachiatumとは異なり，Hypocrea jecorina 
Berk. & Broomeが，そのテレオモルフであるこ
とが判明した（Kuhlsら，1996）。このH. jecorina

は興味深い種で，多くが熱帯，亜熱帯由来らしく，

図2　Trichoderma harzianumとT. atrovirideの比較
 Trichoderma harzianum KRCF 131　A： 分生子構造，B： フィアライド，C： 分生子
 T. atroviride KRCF 222　D： 分生子構造，E： フィアライド，F: 分生子
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かつてはテレオモルフしか知られていなかった
が，菌株によっては寒天培地上でHypocreaの子
座を形成する。本種は典型的な二極性ヘテロタリ
ズムで，子嚢の中で子嚢胞子の交配型は4：4に別
れているが，Trichoderma/Hypocreaではこういう
例は珍しいらしい（Lieckfeldtら，2000；Samuels，
2006）。筆者らもオーストラリア産の同種菌株で
同じ現象を見たことがある。

なお，セルラーゼは繊維産業などで，すでに
用いられているが，デンマークのノヴォザイ
ムズ社ではセルラーゼ関連遺伝子を導入した
Trichoderma由来のセルラーゼを用いたバイオエ
タノール生産を数年以内に商業ベースにのせるべ
く，欧米で実証試験中である（anon, 2010）。

今後の発展
Samuels （2006）やJaklitsch （2009）によれば，

樹木由来のHypocreaの多様性はかなり地域性が
あり，H. lixii Pat.（T. harzianumのテレオモルフ）
のように汎世界種もあるが，北米のみとかヨー
ロッパにのみ分布する種が多いらしい。そこか
ら，かれらは日本のHypocreaはまだ新種の宝庫
であろうと推定している。筆者の印象でも，関東
の土壌から一般的に分離されるTrichodermaには
あまり多様性がないが，九州や沖縄に行くと異
なった形態のものが見られるように思われる。さ
らに土壌ではなく，基質を変え，例えばきのこ栽
培の菌床などからは温帯でもかなり多様性のある
Trichodermaが分離できるように思われる。この
あたりをもう少し整理すると興味深い知見が得ら
れると予測される（奥田・五十嵐，2010）。

事実，鶴海ら（2010）と山口ら（2010）は，それぞ
れ菅平の滝周辺やタイの渓流から分離した半水生
不完全菌は，松島（1975）が原記載したPapulaspora 

viridis Matsushima，すなわちその後Abudullah 
& Webster （1983）が属を移したPseudoaegerita 

matsuhimae Abdullah & J. Websterであったが，
分子系統解析からTrichoderma属のHamatumク
レードに位置することがわかり，Trichoderma属
への組換えの必要があると述べており，分子系統
解析技術の発達のおかげで，今後もこのような例
の出てくることが期待される。

お詫びと訂正
先に発表した「Trichoderma属　前編」にいくつ

かの誤植があるので，お詫びして訂正したい。24
ページ右5行目「catenulatum」のあとの「.」が余計。
同じく右6行目の「Mariannnaea」の「n」が1つ余
計。
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