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ゲノムプロジェクトが真菌類研究にもたらすインパクト
＜菌学講座（後編）＞

１．はじめに
真菌類は地球上におよそ150万種類存在すると

考えられており，我々人間を含めた他の生物と互
いに影響を及ぼしながら地球上の生態系を形成し
ている。真菌類は分解者として，植物による光合
成で得られた有機物や人間が人工的に合成した有
機化合物を無機物へと分解する過程において非常
に大きな役割を担っており，地球上の物質循環に
欠かすことのできない生物群であるが，それ故に
そのはたらきは文化財の劣化をもたらす要因にな
りうる。また真菌類には様々な二次代謝産物を産
生するものが知られており，代謝産物の中には他
の生物の生命活動に影響を及ぼす有機化合物を合
成するものが存在する。それらの化合物にはペニ
シリンのように細菌類に毒性を示すために抗生物
質として利用されるものもあれば，アフラトキシ
ンなどのように人間に対して毒性を示すカビ毒と
して知られる化合物もある。ある種の真菌は人間
に対して寄生して体内で増殖することにより病原
性を示すものがある一方で，醸造過程などで工業
的に利用されるものも存在する。このように真菌
類のはたらきは我々の生活に対して損益の両方の
側面を持つものであり，真菌類がどのようにその
生命機能を制御しているのかについて理解するこ
とはきわめて有用である。そのため，分類学を手
始めに細胞生物学や生化学などのさまざまな手法
を用いて研究が進められてきたが，1980年代か
ら急速に進んだ分子生物学的手法を用いた遺伝情
報の解読によって得られた知見は極めて重要で示
唆に富むものであり，これまでの知識の枠組みに
大きな変化をもたらしている。本稿ではその内容
を概観するとともに，多様な性質を示すカビの特
徴がどのように遺伝情報に格納されているのかに
ついて，真菌類のゲノムプロジェクトによって得
られた解析結果の知見をもとに述べていく。

２．	�分子生物学がもたらした菌類の系統分類体系
の変更

生物の持つすべての遺伝情報を解読するとい
うゲノムプロジェクトが始まる以前の1980年代，
分子生物学の分野において重要な技術革新が起
こった。あらかじめ塩基配列が分かっている２つ
の領域の間のDNAを指数関数的に増幅して合成
することができるPCR法を用いることによって，
遺伝情報の本体であるDNAの塩基配列の解読が
容易に行えるようになったのである。この研究手
法は生物の系統分類にも用いられて，それによっ
て得られた結果は真菌類を含む生物の分類体系に
大きな変更をもたらすことになった。

生物の遺伝情報は，祖先から子孫へと複製さ
れて受け継がれていくうちに徐々に変異が生じて
いく。遺伝情報に変異が入ることでその子孫の生
存が不利になった場合には，その変異を持った個
体は自然淘汰されてしまい後世にその変異が残る
ことはないが，もし子孫の生存に不利にならず自
然淘汰が起こらなかった場合には，変異が生じた
遺伝子は子孫に引き継がれてそれが生物の進化の
原動力となる。このように進化の過程でそれぞれ
の遺伝子に変異が入る頻度には違いが現れる。タ
ンパク質合成を行う場であるリボソームを構成す
るRNA（rRNA）をコードする遺伝子に突然変
異が起こるとタンパク質合成がうまく機能しなく
なるので，ほとんどの場合では生存に不利に働く
と考えられる。そのためrRNAをコードする遺
伝子はどの生物でも変異が子孫に引き継がれにく
く，結果として生物の進化の過程を経てもこの遺
伝子の塩基配列はよく保存されている。しかしそ
の領域の近傍には，突然変異が生じてもそれが子
孫の生存に不利に働かないために比較的変異が生
じやすい領域が存在しており，その領域では生物
の進化の過程で一定時間が経過するごとに一定の



30 文化財の虫菌害68号（2014年12月）

割合で塩基配列に変異が蓄積されていく。そのた
め共通の祖先生物を持つ生物種間であっても種分
岐してから時間が経過するとともにその遺伝情報
には違いが増加していく。各々の種についてこの
領域の塩基配列を比較することで，共通の祖先生
物から分岐した時期が推定することが可能にな
り，それを用いて生物種間の系統分類を行うこと
ができるようになった。比較に用いられる遺伝子
には，上記のようなrRNAをコードする遺伝子
近傍領域（ITS）の他にも，生物の生存に欠かす
ことのできない機能を持つβ-チューブリンやペ
プチド延長因子などのタンパク質をコードする遺
伝子も用いられる。これらの遺伝子もrRNAと
同様に突然変異が生じにくいが，時間経過ととも
にやはりこれらの遺伝子にも少しずつ突然変異が
生じる。このように生物種の間で共有されている
複数の遺伝子について相同性を比較することで，
それらの生物種がどれほど近縁なのかを数値的に
表すことができる。

こうした分子生物学的手法によって得られる遺
伝情報の相同性を用いた分子系統分類の方法論は，
肉眼的に観察できる色や形といった表現形質や生
命活動によって生じる二次代謝産物の組成といっ
た生化学的形質を用いた分類法とは異なる原理に
基づいている。そのため遺伝情報の比較によって
得られた分子系統分類法による結果はそれまで歴
史的に築き上げられてきた生物の系統分類としば
しば違いが生じるが，近年では分子生物学的手法
によって得られた結果に基づいて生物の分類体系
の見直しが進められてきた。真菌類の分類におい
ても，接合菌門が解体されてなくなるといった大
きな変化があったほか，属以下の分類では実にさ
まざまな変化がおこっている。Fig.1にいくつかの
代表的な子嚢菌類の系統関係を示した。

分子生物学的手法が導入されたことで，真菌
類に関する分類体系の見直しが進むとともに，歴
史的な経緯による真菌類の特殊な分類命名法が見
直されることになった。分類学では新たに発見さ
れた生物種に名前を付ける際に，一つの生物に複
数の名前が付くような混乱を避けて正しく命名で
きるように命名規約が存在している。真菌類の命
名法は植物に近いとされていた過去の経緯もあり

植物命名規約によって定められていて，真菌類の
うち有性生殖を行う有性時代と無性生殖で増殖す
る無性時代の両方の生活環を有する子嚢菌類・担
子菌類の一部の種に対してそれぞれの生殖時代に
対して別の学名を与える二重命名法が使われてい
た。これには真菌類の示す形質が生活環で大きく
異なっていることが関わっている。真菌類の分類
に用いることができる表現形質の種類には，分離
培養を行った際に形成されるコロニーの形状や色
調，栄養要求性，菌糸体や胞子，分生子の形状な
どがある。ところが有性生殖と無性生殖の両方の
生活環をもつ菌類はそれぞれの時代で表現形質が
大きく異なっており，それぞれの形質を比較して
も同じ生物種であると認識することが不可能であ
る。そのため分類対象種が有性生殖時代にある場
合はテレオモルフとよんで子嚢菌類あるいは担子
菌類として，無性生殖時代にある場合にはアナ
モルフとよんで「不完全菌類」として分類を行い，
それぞれに対して命名することができるという真
菌類にのみ適用される植物命名規約の条項が存在
していたのである。ある種のテレオモルフとアナ
モルフとの対応関係は，子嚢胞子などのテレオモ
ルフを単一に分離し，培養を行って得られるアナ
モルフを確認することで証明できるが，その対応
関係を見つけることができない場合も多い。現在
でもAspergillus属やPenicillium属にはテレオ
モルフが見つからない種が数多く存在している。

ところが従来の手法とは異なり分子生物学を
用いて得られるDNAの配列情報には，テレオモ
ルフとアナモルフの間での違いが存在しない。有
性世代，無性世代のどちらの生活環にあっても
同じ生物であれば同じ遺伝情報を持っているの
で，あるテレオモルフとあるアナモルフから得ら
れた遺伝情報が等しければ，どれほど形状が違っ
ていても両者は生物学的に同一と考えることがで
きる。これによってテレオモルフが不明である
ために「不完全菌」に分類されていた種であって
も，分子系統分類学的にどのテレオモルフに近縁
であるかを推定することができるようになったた
め，国際菌学会，国際植物学会菌類命名委員会な
どでの討議を経て2011年に国際植物命名規約の
改訂を行って菌類に関する二重命名法をあらため
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ることになった。しかし命名法の改訂を行うに
あたっては，特にAspergillus属（コウジカビ）や
Penicillium属（アオカビ）のように工業的，医
学的にも重要な種を含むものでは学名が変更され
ることによって生じる影響が大きいため，現在で
も国際シンポジウムなどが開催され具体的な検討
や討議がなされている。

今回の改訂にあたって多くの討議がなされた
ものの一つがAspergillus属である。Gamsらに
よる従来の分類法ではAspergillus属は6つの亜
属（Subgenus），18の節（Section）に分類され
ており，これらに対応するテレオモルフとの関
係についてはTable1に示したとおりである。ま
たHoubrakenらは分子系統解析を用いた結果か
らAspergillus属を4つの亜属に再分類している。
命名規約を改訂するにあたって規約条項をどのよ
うに解釈して属名を決定するかは各研究者の考
え方に任された面があり，一般的によく知られ
たAspergillus属の菌種の学名がテレオモルフの
発見によって変更になる可能性が指摘されてい
た。実際，2009年にAspergillus fumigatusのテ
レオモルフが得られ，Neosartorya fumigataと
命名されたためにA. fumigatusが正式な学名で
なくなるのではないかという議論がおこり，国
際植物命名規約の改訂作業に大きな影響が生じ
た。Aspergillus属のテレオモルフ（Eurotium, 
Neosartorya, Emericellaなど）は一つの祖先か
ら分岐して生じた分岐群であり，現在のところこ
れらのテレオモルフに対してAspergillusという
統一名を与える方向で議論が進んでいるが，今後
の研究の進展によっては植物命名規約の改定によ
る影響の余波が続くことも考えられる。

また改訂によってPenicillium属の名称にも
若干の影響があるものと思われる（Table 2）。
Penicilliumと関連するテレオモルフとして
は Eupenicilliumと Talaromycesに 大 別 さ れ
る。Eupenicilliumか ら 生 じ る ア ナ モ ル フ に
は Penicilliumが 使 用 さ れ る が，Talaromyces
からは生じるアナモルフとしてPenicillium, 
Geosmithia, Paecilomycesの３属が含まれており
多系統属であるため，これらに対してはそれぞれ
異なる系統名を使用することが提案されている。

学名は一度決定したら不変であるように考え
がちであるが，今回のような規約改訂によってこ
れまで使用していた学名が単なる通称名になって
しまう可能性もある。文化財保存に関連して好乾
性カビとして頻繁に名前が現れるAspergillus属
やPenicillium属がその中に含まれていることは
記憶にとどめておいてほしい。

３．真菌類のゲノム情報から得られる知見
複数の遺伝子のDNA塩基配列情報に基づく真

菌類の系統分類が行われるのと並行して，生物
の持つ遺伝情報を全て解読しようとするゲノム
プロジェクトも進められた。プロジェクト開始
当初は塩基配列を読むためのシーケンス技術が
現在ほど進歩していなかったため，細胞内に存
在するDNAのサイズが小さいものから解読が進
められ，ウイルス，バクテリアに次いで，1997
年真核生物で最初に発芽酵母Saccharomyces 
cerevisiaeの全ゲノムの塩基配列が決定された。
S. cerevisiaeのゲノムサイズは約12Mb，遺伝子
数が6500，全ゲノムに対するタンパク質をコー
ドしている領域の割合は約70％であった。この
後，線虫などの真核生物のモデル生物について全
ゲノム配列の解読が次々と完了した。ゲノムプ
ロジェクト最大の目標であるヒトゲノムの解析
では哺乳類細胞のゲノムサイズの大きさがネッ
クとなっていたが，次世代シーケンサーによる
塩基配列解読技術の革新および得られた遺伝情
報の処理技術の進歩によって2003年4月14日に
全ゲノムの解読が終了したことが発表された（ゲ
ノムサイズ約3Gb）。真菌類では2002年に分裂
酵母Schizosaccharomyces pombe（ゲノムサイズ
12 .6Mb），2003年に子嚢菌門に属する糸状菌で
あるアカパンカビNeurospora crassa（ゲノムサ
イズ41Mb）のゲノムが解読された。

このようなモデル生物の遺伝情報の解読プロ
ジェクトと並行して，工業的，医学的な重要性
を持つ菌種を多く含むAspergillus属のゲノム配
列の解読が比較的早い時期から進められてきた。
2005年に各研究機関で平行して進んできたA. 
fumigatus, A. nidulans, A. niger，A. flavus, 
A. oryzaeなどのゲノム配列解読がおおよそ終了
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し，その解析結果が公表された。A. oryzaeゲノ
ムについては日本の研究機関コンソーシアムが中
心となって解読され，そのゲノムサイズは38Mb 
であり近縁種であるA. fumigatus, A. nidulans
に比べて30％ほど大きく，それに対応するよう
に遺伝子数も約30％多いことが分かった。また
A. oryzaeは加水分解酵素遺伝子や一部のアミ
ノ酸や脂質の合成や分解などに関る遺伝子を近
縁種よりも多く持つことなどが明らかとなり，
ゲノム中の遺伝子の並び方を比較することで，
Aspergillus属の菌種ごとの特徴を推測できるこ
とが示唆された。また興味深いことに，他の生物
種の対応する遺伝子との相同性が進化系統樹とは
一致しない遺伝子が見いだされ，真菌類は進化の
過程で他種の生物から遺伝子を獲得している可能
性も示唆された。このことは少数の遺伝子の塩基
配列を用いて系統分類を行うことに対して注意を
払う必要性があり，より確度の高い系統分類を行
うためには多くの遺伝子についての塩基配列情報
を比較することが重要であることを示している。

現在のところ，全ゲノム情報の解読が完了
した真菌類は暫定的なもの（ドラフト）も含め
ると約200種にのぼっている。真菌類の全ゲノ
ム解読プロジェクトは現在も進行中であり（参
考 URL http://genome.jgi-psf.org/programs/
fungi/1000fungalgenomes.jsf），その数はこれか
らも確実に増加していくことが見込まれ，文化財
に影響を及ぼすような好乾性カビや木材腐朽菌な
どのゲノム情報も今後得られてくるものと考えら
れる。様々な種類の真菌類のゲノム情報が解読さ
れて遺伝情報に存在する共通点，相違点を比較し
て調べることができるようになると，菌類がその
生活環の中で示すさまざまな特徴的な表現形質が，
各々の遺伝子によってどのように制御されている
のかという知見が得られることが期待される。

Zhaoらは全ゲノム情報が得られた103種類の
菌類について，グリコシド結合加水分解酵素をは
じめとする糖質の加水分解に関わる一群の酵素
ファミリー（CAZy）がゲノム中に何種類くらい
存在しているのかについてメタゲノム解析を行っ
た。植物細胞の細胞壁を構成するペクチンの分
解に関与する酵素群についてみると，調べた子

嚢菌類のうちのおよそ30％がこれらの酵素を欠
く一方で，担子菌類ではヒトの皮膚にのみ寄生す
る性質をもつMalassezia globosaだけがこれらの
酵素を欠いていた。また植物に寄生する性質を持
つ菌類ではより多くの種類のペクチン分解酵素を
持つ傾向にあることもわかり，これらの酵素数と
菌類の基質を分解する性質や能力との間に関連性
があることを示唆している。さらにペクチン以外
の植物細胞の細胞壁構成成分であるリグニンやセ
ルロースが形成する複合体構造を分解する酵素を
コードする遺伝子は全ての種で複数存在していた
が，植物に寄生する性質をもつ菌類は動物寄生菌
や腐生菌に比べてより多くの種類のセルロース分
解酵素を有している傾向にあることが示され，こ
のこともゲノム中にコードされている遺伝子の機
能や種類と，各々の菌種が生活環において示す性
質の間に関連性があることを示唆している。

好 乾 性 カ ビ と し て 知 ら れ る ワ レ ミ ア 属
（Wallemia）の２種，W. sebi,，W. ichthyophaga
の全ゲノム情報の解読は2012年に終了し，それぞ
れ9.8，9.6Mbのゲノムサイズを持ち，ゲノム全
体の約70％が遺伝子をコードする領域であること
が分かった。約10Mbというゲノムサイズは他の
真菌類のゲノムサイズと比較してもかなり小さく，
W. ichthyophagaの解析データによれば，タンデ
ムリピートやトランスポゾンに起因する繰り返し
配列は全ゲノムの1.67％を占めるに過ぎない。タ
ンパク質をコードしていると考えられる遺伝子数
はW. sebi，W. ichthyophaga,で そ れ ぞ れ5284，
4884個であり，ゲノムサイズ同様に他の担子菌門
の菌類の遺伝子数の半分以下，出芽酵母の遺伝子
数とほぼ同じであることがわかった。W. sebi と
比較して，W. ichthyophagaのゲノム中には有性
生殖を行うために必要な減数分裂に関与する遺伝
子群のうちの一部が欠失しており，このことはW. 
ichthyophagaがテレオモルフを形成できなくなっ
ているということを示唆している。

乾燥に伴う浸透圧ストレスがかかった場合，ワ
レミアがどのように遺伝子レベルで対応している
のかについては，出芽酵母（S. celevisiae）の高
浸透圧に対する耐性に関わる遺伝子のうちワレミ
ア属のゲノム中で失われずに残っている遺伝子を
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調べることによって，おおよそのメカニズムを推
定することができる。同じ浸透圧ストレスであっ
てもW. sebiとW. ichthyophagaでは高浸透圧を
もたらす溶質が塩類であるか糖質であるかによっ
て異なる反応性を示す。W. ichthyophagaはW. 
sebiと比べてより好塩性であり，その生存のため
には高塩濃度の溶質の存在が必要であるが，この
理由としてW. ichthyophagaの細胞膜に存在する
陽イオン輸送タンパク質の種類と性質の違いに帰
着できる可能性が考えられている。

Xeromyces bisporusは極端に低い水分活性を
示す高濃度の糖類存在下（水分活性Aw=0 .61）
で生育可能な真菌として知られ，2014年に全ゲ
ノム情報が解読された（ゲノムサイズ 22Mb，遺
伝子数10062）。X. bisporusは高浸透圧条件で生
育可能な真菌ではあるが，ワレミアとは異なり好
塩性ではない。この性質の違いも細胞膜に存在す
る陽イオン輸送タンパク質などのタンパク質の働
き方の違いによるものと考えられている。

またX. bisporusのゲノム構造からは菌類の二
次代謝経路の機能推定に関する興味深い知見も得
られている。Aspergiliusなどの多くの菌類のゲ
ノム構造を比較することによって，二次代謝産物
の合成に関与する酵素をコードする遺伝子は，代
謝産物ごとに染色体上の異なる一続きの領域（ク
ラスター）にかたまって存在していることが明
らかになってきた。Aspergillus nidulansとX. 
bisporusのゲノム間で対応する遺伝子領域を比
較すると，A. nidulansのゲノム中に存在するク
ラスターがX. bisporusでは全て欠けていること
がわかり，実際X. bisporusは二次代謝産物を生
成しないことが知られている（Fig.2）。このこ
とは真菌類のゲノム構造を比較して，どのような
遺伝子クラスターが存在しているかを調べること
によって，その菌種が産生する二次代謝産物につ
いて予測を行うことが可能であることを示唆して
いる。またこれに関連して，好乾性を示す真菌類
であってもAspergillus亜属のうちRestricti節に
位置する種は二次代謝産物をほとんど産生しない
が，Aspergillus節（テレオモルフ名Eurotium）
に位置する種は二次代謝産物を多く産生すること
が知られている。これらの違いについては，今後

Eurotiumのゲノム構造が解明されることで理解
が進むことが期待される。

以上で述べてきたように生物が細胞内に持っ
ているゲノム配列の情報を解読しさらにメタゲノ
ム解析などを行うことで，真菌類が有する生命現
象の発現メカニズムを理解するための多くの手が
かりが得られることが期待される。今後多くの菌
種についてゲノム解析が蓄積されていくと，真菌
類が有するおおよその形質がゲノム情報を参照す
るだけで分かるような日がくるかもしれない。遺
伝情報を用いたメタゲノム解析から得られる考察
は非常に示唆に富んだものであるが，その反面で
単なる塩基配列にすぎないものに踊らされてしま
う危険性もはらんでいる。ゲノムに格納された遺
伝情報が実際に生命体で発現して機能しているか
どうかについては常に留意する必要がある。

（おおぬま・まさあき
久留米大学医学部自然科学教室）
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Table 1　Aspegillus 属の分類と関連するテレオモルフとの対応

Table 2 　Penicillium属と関連するテレオモルフとの対応



35ゲノムプロジェクトが真菌類研究にもたらすインパクト

Fig.1　�子嚢菌および一部の担子菌類の系統樹（右の数字はゲノムサイズMbと遺伝子数，－は未決定）。四角で囲
んだ菌類は好乾性を示す（文献7より）。

Fig.2　�Aspergillus nidulans の二次代謝産物Asperthecin合成に関与する遺伝子クラスターの近傍の遺伝子の配置
構造と，それに対応するXeromyces bisporus のゲノム領域との比較。X. bisporus ではAsperthecin遺伝
子クラスターが完全に欠失していることがわかる（文献7より）。


