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総　説

食用・薬用きのこの育種にかかる最近の展開＊1

北本　豊＊2

Current Progress in Breeding of  Edible 
and Pharmaceutical Mushrooms＊1

Yutaka KITAMOTO＊2

　The objective in breeding of  edible and pharmaceutical mushrooms is to produce the strain that is suited for 
commercial production of  high quality fruit bodies at lower running cost.  The breeding of  a new mushroom species 
is based on the selection of  genetic variants that produced fruit bodies of  desirable quality and appearance from 
wild genetic resources.  The selected fruit bodies would be used as a source material for the preparation of  the next 
generation of  seed spawn by crossing.  The breeding of  new hybrid strain is performed by the four successive 
processes as follows　:　the selection of  two parental dikaryons, the production of  monokaryotic line stocks from 
parental dikaryons, the production of  various hybrid dikaryons by crossing between the two selected monokaryotic 
line stocks, and several levels of  cultivation tests of  the crossing products for selecting superior hybrid.  In this 
review, current progress in research and development of  commercial mushroom breeding is introduced.

　Keywords : breeding, crossing, Di-Mon mating, incompatibility factor, mushroom.

　食用・薬用きのこの生産では，優良種菌と高度な栽培技術により高品質きのこを安価に生産す
ることが求められる。きのこの育種，すなわち種菌開発は，野生きのこの子実体からの組織分離
による二核菌糸体の栽培品種化と，栽培中に発生する優良な子実体を選抜する品種改良，それに
つづく交配による品種改良が主な流れである。きのこの新品種開発のプロセスは，育種に用いる
親株の選定，交配のための一核株作出，交配，交配後の数段階の栽培試験による優良交雑株選抜
である。本稿では，まず，きのこの極めてユニークな生物学的特徴を解説し，つづいて，きのこ
の育種プロセスについて，最近の展開を概論する。
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かる形質の改良が品種開発の最も重要な課題であ

る。きのこの新品種開発には選抜，交配，細胞融合

と遺伝子工学的手法が考えられるが，細胞融合はほ

とんど実用例がなく1），１遺伝子の操作を対象とす

る遺伝子工学 2）は今のところ実用性が見いだされ

ず，現行技術として最重要なものは交配による方法

である。きのこの品種は変異しやすいことが経験的

に知られているため，長期間の遺伝学的安定性の付

与も実用品種開発の前提条件である。

　きのこの新品種開発にかかるプロセスとしては，

①育種に用いる親株の選定，②交配のための一核株

作出，③交配，④交配後の数段階の栽培試験による

優良交雑株選抜がある。本稿では，まず，きのこと

呼ばれる微生物の遺伝・育種にかかる極めてユニー

1.　は じ め に

　食用・薬用きのこの生産では，優良種菌と高度な

栽培技術により高品質きのこを安価に生産すること

が求められる。きのこの育種，すなわち種菌開発は，

当初の野生きのこの子実体からの組織分離による二

核菌糸体の栽培品種化と，栽培中に発生する優良な

子実体を組織分離する選抜による品種改良，それに

つづく交配による品種改良が主な流れである。きの

この品質と収量性にかかる形質，栽培環境制御にか
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クな生物学的特徴を解説し，つづいて，きのこの育

種プロセスについて最近の展開を概説する。

2.　きのこのユニークな生物学的特徴

　食用・薬用食用きのこの多くは性的にヘテロタリ

ズムの担子菌に属し，１細胞に交配型の異なる２種

類の半数体の核が共存する重相と呼ばれる核相が生

涯における主な生活形態である3）。きのこの育種に

は，その特異な生活環の理解が必要である4）。

　きのこの有性生殖環は，通常，１細胞に半数体の

核を１個保有する単相（n）の担子胞子が発芽して

一核菌糸ができることからはじまる。一核菌糸は生

長して一核菌糸体（一核菌糸の集合体）のコロニー

を作り，その先端部の菌糸が不和合性因子の構成が

異なり互いに和合性を示す別の一核菌糸に遭遇する

と接合が起こり，一方の核が他方の細胞に移動して

１細胞に２種の核を保有する重相（n＋n’）の二核

菌糸ができる。交配を支配する不和合性因子遺伝子

は，ナメコのように A因子と呼ばれる複対立遺伝

子により和合性が決定される二極性，あるいはシイ

タケのように Aおよび Bと呼ばれる両複対立遺伝

子の組み合わせで和合性が決定される四極性があ

る。二核菌糸は，大部分が１細胞に２核を有するが，

コロニー先端の菌糸細胞では一核化が生じることが

知られ5, 6），子実体の組織細胞では２個以上の核を

有する細胞が混在する7）。菌糸は分裂を重ね，二核

菌糸体のコロニーが発達する。子実体形成ための内

的・外的環境条件が整うと，二核菌糸体から子実体

の発生がはじまる。子実体の発育が進むと，傘のヒ

ダの部分に担子器が形成され，ここで二核が融合し

て複相（2n）となり，減数分裂を経て，４個の担子

胞子が形成される。

　ところで，きのこには，一核菌糸の半数体の核に

生殖器官である子実体を作るために必要な遺伝子セ

ットが備わっており，二核菌糸では生殖器官形成に

必要な遺伝子が別々の核に２セットある。これは，

エノキタケ，ナメコ，スエヒロタケ，ネナガノヒト

ヨタケなどで一核菌糸体から子実体が形成されるこ

とで確認される。しかし，実際の栽培では一核菌糸

体からの子実体形成はきのこの品質，収量が著しく

劣るために実用性がなく，きのこ栽培では二核菌糸

体から子実体を生産する。

　きのこの二核菌糸体の細胞分裂は，二核性である

が故に特殊な仕組みで行われる（Fig. 1）。核分裂に

先立って細胞側壁にクランプが形成され，１核は細

胞主構造内で，他の１核はクランプに入って核分裂

が並進し，隔壁形成後，クランプ内壁が溶解して後

ろの細胞にクランプ内の１核が移動して完成する8）。

しかし，きのこの二核細胞はクランプ形成を必然的

に伴うように多くの教科書等に書かれているが，二

核菌糸体のコロニーを観察すると，菌糸細胞の多く

でクランプ結合が見られず，クランプ結合のある菌

糸細胞を顕微鏡下で見出すのは根気がいる。また，

マツタケをはじめとしてクランプ結合を形成しない

きのこもある。クランプ結合を有しない細胞におい

ても二核が共役して核分裂し，二核性がコロニー全

体として保持されると考えられる。しかし，二核細

胞における共役核分裂や細胞分裂における二核によ

る遺伝的制御の仕組みは，ほとんど解明されていな

Fig. 1.  Conjugate nuclear division in dikaryotic hyphal cells 
of  basidiomycetous mushrooms.
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い。

　きのこの二核細胞における二核間の相互作用に関

しては，若干の知見がある。著者らは，ナメコ6）お

よびエノキタケ9）を実験系として，共役核分裂にお

ける二核細胞の二核間には優位核および従属核とし

て説明できる遺伝学的上下性があることを報告し

た。二核における上下性は，後述する一核と二核細

胞による交配（ダイ・モン交配）における二核株側

の核の挙動（一核細胞への核の移動）を決定する。

上下性を決定する遺伝形質は担子胞子の形成に先立

つ核融合と減数分裂を経て均等に分離する10）。しか

しながら，二核菌糸の形質発現におけるそれぞれの

核が及ぼす遺伝学的相互作用は理解されていない。

3.　交配育種のための親株の選定（菌株識別）

　きのこの子実体を形成する二核菌糸体と子実体は

ともに，通常，１細胞に交配型の異なる２種類の核

を保有するヘテロカリオンの二核細胞からできてい

る。きのこにおける交配育種とは，交配型の異なる

２種類の一核菌糸体を接合させて二核菌糸体の菌株

を作ることである。二核菌糸体の形成に用いる一核

菌糸体は，子実体の傘のヒダ（子実層）の担子器上

で形成された担子胞子が放散され，発芽してできる

ものを利用する。きのこの育種は，子実体の形状・

品質が良く収量性が良い２種類の親二核株を選定

し，有性生殖を経て２系統の一核菌糸体を作ること

から始まる。ところで，きのこの子実体の形状は培

地や栽培条件で大きく変化するため，２種類の親株

を形態学的観察のみで品種識別し，遺伝学的近縁関

係を推測するのはなかなか困難と言える。しかしな

がら，現在でも，観察において優良な形態で収量性

の良い親株を遺伝資源として選定し，交配を行って

できる多数の交雑株を栽培試験にかける方法で栽培

品種を開発するのが，きのこの育種の主流である。

　きのこの育種において，２種類の親株の遺伝学的

近縁関係の分析が，最近，種菌開発の成果に影響を

及ぼすほど有用と考えられつつあり，菌株識別に

DNA技術が活用され始めている。全く新規なきの

この育種には，自然界から野生のきのこを収集し，

それを資源として育種を進めるが，きのこの属種の

形態学的同定は困難さと不確実さがあるため，DNA

技術が活用される方向にある。もちろん，在来の食

用・薬用きのこの品種改良にも，品種識別のために

DNA技術が活用され始めている。

　きのこの生物種の同定は，mt SSU rDNAの塩基配

列の分析が有用である11）。Fig. 2は，著者らが作製

したヒラタケ属のうち近縁な３つの生物種の SSU 

rDNAの V4領域の分析による系統樹を示す12）。第１

のクラスターは P. pulmonarius complexのクラスタ

ーで，ここに帰属した亜種は相互に和合性を示した。

第２のクラスターは P. eryngii complexで，P. eryngii

と P. nebrodensisは同一の塩基配列であり，部分交

配性を示した。一方，P. ostreatus complexについては，

相互に交配可能な亜種が３つの遺伝的距離の小さい

サブクラスターに分かれた。これらの結果から，

mt SSU rDNAの分析で同一クラスターであるもの

は，少なくもと同一の生物種であると推察される。

Fig. 2.  Estimation of  biological species of  the genus 
Pleurotus based on the sequence analysis of  V4 
domain of  mt SSU rDNA.

Fig. 3.  Discrimination of  various commercial strains of  
Pleurotus ostreatus by RAPD analysis.
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　一方，亜種の比較には核 rDNAの ITS領域塩基配

列の分析が有用であろう13）。育種に重要な在来種や

野生種といった品種の識別には，RAPD法などが活

用できる14）。Fig. 3は，著者らによるヒラタケの栽

培品種の分析結果であり，８品種全てが独立したク

ラスターに分別され，品種間の遺伝学的近縁関係が

明らかにできた。交配には，一般にできるだけ遺伝

的距離の遠い２つの優良な形質の親株を使う方が交

雑株により大きな変異を期待できる。

　なお，交配に用いる野生株の交配型の解析とそれ

に由来する一核株の交配型の解析は親株の遺伝的識

別に役立ち，新品種作出のために多数の交雑株を作

る作業を効率化する。菌株識別技術は種苗登録品種

の権利保護のためにも活用されるべきである。

4.　交配のための一核株作出

　きのこの交配育種には，一核株の作出が不可欠で

あり，これは，単胞子分離による。きのこの担子胞

子形成では，核融合後の減数分裂において染色体組

換えが生じる。交配型を支配する不和合性因子の構

成は胞子においてナメコのように２種類（二極性）

あるいはシイタケのように４種類（四極性）に過ぎ

ないが，それ以外の遺伝子構成は胞子ごとに無数に

異なるものが生じる。育種のための一核株の作出は，

親株として選定した菌株の子実体から胞子紋を得，

担子胞子懸濁液を調製して，単胞子分離をする。単

胞子分離には種々の方法があるが，胞子懸濁液を少

量の半流動 PDA寒天培地と混合し，予め調製した

PDA平板培地上に重層・固化して培養する方法が

最も確実な方法である。きのこによっては，例えば，

エノキタケやブナシメジなど，分離した一核系統株

に交配型の極端な偏りがあるものがあり，発芽率と

交配型には相関がある15）。発芽率の改善には，酪酸

やイソ酪酸などの化学物質を発芽培地に加えること

により，改善が可能な場合がある4, 16）。

　きのこの一核株の作出は，コロニー先端細胞で二

核菌糸の一核化が生じることを利用して一核化した

菌糸体の部分を顕微鏡下で切断する方法でも作出す

ることができる。Fig. 4は，著者らが，ホンシメジ

のコロニー先端細胞の核と隔壁を DAPIおよび

Calcoflour whiteで蛍光染色したもので，先端の２細

胞区画で脱二核化が生じていることがわかる。また，

著者らは，エノキタケ，シイタケ，ナメコなどを機

械的切断して一核化菌糸体が分離できることを確認

している。

5.　交 配 技 術

　きのこの交配は不和合性因子により制御され，２

株の一核株を交配させるには，それぞれの菌株の不

和合性因子が相補的な組み合わせであることが前提

である17）。二極性きのこの場合，一核菌糸体の A因

子が互いに異なる組み合わせ（A1＋A2あるいは
A1＋A3のような組み合わせ），四極性きのこの場

合，A，B両因子が互いに異なる（A1B1＋A2B2あ

るいは A1B2＋A2B1のような組み合わせ）場合の

み，交配が成立する。交配の成否は，二核菌糸体が

クランプ結合を有するきのこでは，２種類の一核菌

糸体を対峙培養し，一核菌糸体の２つのコロニーの

接合部，あるいはそれぞれのコロニー外縁部から菌

糸体を採取して顕微鏡でクランプ結合の有無で確認

する。しかし，今後，期待される食用きのこにはク

ランプ結合を形成しないか，ほとんど形成が見られ

ない種もある。その場合は，きのこの細胞の隔壁と

核をそれぞれ蛍光染色し，一細胞区画内の核数を数

えることによって実用上二核化を確認できる（Fig. 

5）。

Fig. 4.  Fluorescent dye staining of  nuclei and septa in the 
dikaryotic hyphal tip cells of  Lyophyllum shimeji 
with DAPI and Calcofl our white, respectively.
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5.1　モン・モン交配
　きのこの交配とは，通常，交配型の異なる２種類

の一核株を対峙培養することでなされるモン・モン

交配を言う。モン・モン交配では，同一子実体から

単胞子分離した一核系統株同士で交雑する自殖交配

と異品種の１核系統株間で交雑する他殖交配があ

り，他殖が自殖より変異幅が大きいと考えられてい

る18）。一核株同士を交配すると，細胞質因子がいず

れかの親株に由来する２種の交雑株が得られ，細胞

質因子の二核株の遺伝形質発現への影響も若干知ら

れている4, 19）。しかし，栽培試験の効率化には菌糸

生長の速い側の一核菌糸体コロニー外縁部で生じた

二核菌糸体を分離し，交雑株の栽培試験を行い，優

良株として２つの一核親株が選別された後に，２種

の交雑株の比較試験をすればよい。

　従来，きのこの育種では，多数の交雑株をモン・

モン交配により作出し，栽培試験で評価する方法が

適用されてきた。これは，交雑株の形質を栽培で実

証する手段しかないことによる。したがって，交配

育種の成果は，偏に供試親二核株の数，それらの一

核系統株の数と栽培試験にかける交雑株の数に比例

する。しかし，交配後に交雑株から優良株を効率的

に選別する方法の開発は重要である。

5.2　ダイ・モン交配
　きのこは，一核株と二核株の間でも交配可能であ

り， これはダイ・モン交配と呼ばれる20）。一核株と

二核株における核の交配型組み合わせの違いから，

和合性組み合わせ，半和合性組み合わせ，および不

和合性組み合わせのダイ・モン交配がある21）。

　和合性および半和合性ダイ・モン交配により二核

親株の一方の核を活用し，交配の相手である一核菌

糸体に核を導入する“核の交換”技術の活用が考え

られ，現行品種の遺伝的改良に考慮されるべき方法

である。ダイ・モン交配では二核親株の二核のうち

一核が交配相手の一核細胞に移動するが，どちらが

移動するかは二核の上下性に基づく核の選択が機能

する22, 23）。二核親株のうち優位核の導入には和合性

組み合わせ（四極性の例として，A1B1と A2B2＋
A3B3），従属核を相手に導入したい場合は半和合性

組み合わせ（四極性の例として，A1B1と A2B2＋
A1B3）で交雑する。

　優秀な現行品種の二核の遺伝形質を混ぜ合わせた

核を創製して交雑株を作出するには，四極性きのこ

に限るが，不和合性ダイ・モン交配が活用できる。

四極性きのこの一核株の交配型が A1B2，二核株の

交配型が A1B2＋A2B1のように，一核株に対して

二核株のどちらの核も Aあるいは B因子が共通の

場合，二核株で“体細胞組換え”が生じ，減数分裂

によらずに染色体組換えにより交配型が変換された

新核が生じ，これが接合した一核株の菌糸細胞に移

Fig. 5.  Confi rmation of  dikaryotization in mating between two monokaryotic parental mycelia of  
Flammulina velutipes （Left） and Pholiota nameko （Right） by fl uorescent dye dual staining with 
DAPI and Calcofl our white.
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動して交配が完成する。不和合性因子が座乗しない

染色体上の遺伝子も合わせて組み換えられる24）。

6.　交配育種の事例

　きのこの交配育種で交雑株における形質発現の科

学的ルールは，残念ながら確立していない。本項で

は，著者らの行った育種の事例の若干を列挙するに

留めたい。

6.1　純白エノキタケ品種の創製
　エノキタケは，光照射下で栽培すると茶色～淡褐

色のきのこを形成する（Fig. 6）。本菌の栽培品種は

1985年頃まで選抜育種で開発が進められ，遮光栽培

によりきのこの淡色化が進められたが，著者らは交

配による品種開発に取り組み，光照射下でも着色し

ない純白の革新的品種 M－50を創製した25）。M－50は

在来着色品種品種「上小」と「K1」を親株として

作出されたもので，スーパーオキサイドジスムター

ゼ活性が在来品種より数倍高く，フェノールオキシ

ダーゼ活性が低いことが特徴である26）。

6.2　エノキタケ高温性品種の作出の経験則
　きのこの高温生長性品種の開発は，栽培のランニ

ングコスト低減を可能とする。エノキタケでは，一

核株を温度特性により高温性，中温性，低温性に分

別して交配すると，高温性×高温性では約65％の交

雑株が高温性を示した。また，高温性株同士の交雑

では，A1B1×A2B2の交配で高温性株が80％以上の

比率で作出された27）。

6.3　子実体の形態発現の遺伝特性
　エノキタケの子実体の傘は偏平型と饅頭型があ

る。傘の形態の遺伝性を調べる栽培試験では，供試

した一核菌糸株に，交配により饅頭型を形成する因

子が保有されていると推測されるものが多かった。

しかし，これらと特定の一核株では偏平型が発現す

る場合が見られ，いずれかの一核親株の遺伝形質が

優先して発現させる何らかの法則あるように思われ

る。一方，演者らは，ブナシメジの育種において，

子実体の形状と遺伝特性の経験則に基づいて親株を

選択し，種苗登録品種の作出に成功した（Fig. 7）。

6.4　高収量性きのこ作出の経験則
　エノキタケの高収量性品種の作出には，交配株多

数から菌糸伸長速度およびフェノールオキシダーゼ

活性の高い菌株を予備選抜するスクリーニング技術

の活用が育種に有効であった25）。多数の交配株のな

かからの優良菌株の選抜には，様々な経験則がある

が，きのこ種菌メーカーにとって重要なノウハウで

あり，公開は期待できない。

7.　交配後の栽培試験

　品種開発の最後のステージは，多数の交雑株から

優良形質の菌株を栽培試験で選抜することである。

子実体の品質が特に重要であるが，収量性が高く菌

回りが速いものが選抜の目標となる。味に関する因

Fig. 7.  Breeding of  new Hypsizyus marmoreus commercial 
strains,. T－1 （Upper） and 413 （Lower）, with fl at 
and round pilei of  fruit-bodies , respectively.

Fig. 6.  Comparison of  color of  fruit-bodies of  four 
Flammulina velutipes commercial strains（R2, 
JOSHO, INA and K1） with a novel white strain 
（M50） grown under 300 lux of  light illumination.
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子も評価に挙がるものである。栽培試験では，数回

にわたり試験対象とする菌株を絞り込んでゆくが，

最終段階では実用規模の栽培施設において菌株の評

価がなされる。試験段階では，菌株の遺伝的安定性，

すなわち，復帰変異の有無25），脱二核化6）および交

配株における核移動不全28）の有無などを検定しなけ

ればならない。開発品種の遺伝的安定性の検査が疎

かになると，種菌をユーザーに供給する段階で発生

不良が生じるおそれがあり，種菌の商業生産におい

ては補償問題となることもある。しかし，種菌の劣

化の仕組みはほとんど理解されておらず，今後の重

要な研究課題である。

8.　結　　　語

　我が国で主にこの総説を書く過程で，きのこの遺

伝学，育種学における知見の不足を痛感した。文献

が多くないため，随所に不明確な推測を含むものと

なったことは，現在のきのこの育種学における水準

を示すものとご理解いただきたい。きのこの育種は

経験と勘を必要とするものであり，開発プロセスの

全てが必ずしも科学的ではなく，「感性」を必要と

するところがある。我々の責務は，「感性」に負う

部分をできるだけ「科学」と「技術」の言葉で説明

できるものに努力することにあろう。
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