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総 説
特集「森の微生物とその運び屋の知られざる関係J

きのことキノコバエと線虫の三者関係

津田格式1

10tonchium属線虫は担子菌類の子実体(きのこ)を利用する線虫の一群である。その生活史には子実体を利用する菌食世代と
キノコバエ科昆虫に寄生する見虫寄生世代が存在する。本属の線虫はこれまでに全世界で11種が報告されているが，その生活

史の詳細が明らかになっているものは5種のみであり，そのうちの4種が日本国内から報告されている。 10初叩chium脚色(Julatum
はヒラタケ白こぶ病の病原体であり，ヒラタケ属菌の子実体のひだに線虫えいを生じさせることで知られているが，それ以外

の線虫では宿主菌の子実体に線虫えいを生じさせることはなく，その子実体組織内に棲息する。 10tonchium属線虫はキノコバ
エ科昆虫と密接な関係を持っていると考えられ，その近縁穏と思われる化石種がキノコバエ化石とともに琉拍内から発見され

ている。本稿ではこれらの生物群が関与する三者間相互関係について詳述するとともに，その進化的関係や今後の研究の課題
についても議論する。

キーワード :10to舟chiz仰属線虫，キノコバエ科昆虫，きのこ，ヒラタケ白こぶ病，三者間相互関係

Kaku Tsuda*.l (2012)官leτHpぽ titeRelationship between Mushrooms， Mycetophilid Gr協同 andNematodes. J Jpn 
For Soc 94: 307-315 τb.e genus 10tonchium is one of the nematode groups U'悩zingfr凶出19bodies of basidiomycetous釦ngi.They 
have two ecological phases in血仕lifecycles， i.e.， mycetophagous phase living in mushrooms and insect-parasitic phase parasitizing 
myceω，philid gnats. In白isgenus， 11 species have been reported in the wor1d， however， on1y 5 species， including 4 Japanese species， have 
been clat姐edthe de匂ilsof血eirlife cycles. 10tonchium ωψtla白~m， a pathogen of gill-knot disease of the oyster mushroom， is known to 
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Key words: 10to抑chium，Mycetophilidae， mushroom，必11-knotdisease，仕ipartiterelationshlp 

1.はじめに

線虫は地球上のあらゆる環境に様々なかたちで生息して

いるといわれている(白山 2003)。その食性については，

細菌食性，菌食性，捕食性，植物寄生性，動物寄生性など

が知られている(白山 2003)。そのうち菌食性娘虫は口針

という針状の摂食器官を持つ分類群の線虫であるO 菌食性

線虫の多くは自由生活性の線虫であり，おもに土壌や腐植，

腐朽木中において，菌類の栄養菌糸を摂食している。森林

と関係が深い線虫では，経済的な影響が特に大きいマツノ

ザイセンチュウ Bursaphelenchusxylophilusについて多くの

研究がなされている(真宮 2003b)。マツノザイセンチュ

ウは基本的には菌食性線虫であり菌類を摂食して繁殖する

が，それだけでなくマツ類に寄生し，その組織細胞の摂食

も行うという植物寄生の性質も持っている。その点では菌

食性娘虫の中でも特異的な存在である。一方，菌食性線虫

の中には，一部の分類群において菌類の子実体，いわゆる

「きのこ」に棲息し，その子実体組織を摂食している種も

報告されている(Aihara2001 ; Butschli 1873， 1876 ; Meyl 

1954 ; Poinar 1991 ; Tsuda and Futai 1999b， 2005)。それ

らの多くは， Iきのこ」という菌類の形成する組織内に棲

息し摂食活動を行っていることから， Iきのこ」に寄生す

る急車虫ということもできる。

*連絡先著者 (Correspondingau出or)E-mail: kaku@for四 tac.jp

線虫の生活環からみると，栄養菌糸を摂食する自由生活

性線虫も含めた菌食性線虫は，菌食世代のみで繁殖を繰り

返す場合と，それだけでなく見虫と何らかの関係を持って

世代を繰り返すものが存在する。線虫は一般に乾燥耐性，

および長距離移動分散能力の欠如という弱点があり，昆虫

など他の生物を移動手段として利用している場合が多い。

その関係には，マツノザイセンチュウのように耐久型幼虫

と呼ばれる発育ステージで昆虫気管内に侵入し伝播される

便乗関係と，昆虫などの体内に寄生し，栄養摂取を行って

増殖する世代を持つ寄生関係がある(真宮 2003a)。便乗

関係の場合，多くは耐久型幼虫が昆虫体表面に付着したり，

気管内に潜んで、いたりするだけで，関係している伝播昆虫

からの栄養摂取やその体内での増殖はみられない。一方，

昆虫と寄生関係を持つ後者の場合，菌類を摂食する菌食世

代と昆虫に寄生する見虫寄生世代があり，それぞれにおい

て栄養摂取を行い増殖するものとされている。

本稿では担子菌類の子実体に寄生し，それを食物源とし

て利用する菌食世代と，同じ子実体を利用する昆虫に寄生

し，これを伝播者としても利用する見虫寄生世代の二つの

世代をその生活環に持つ Iofonchium属線虫の菌，昆虫と

の聞の三者間相互関係を紹介する。この属の線虫は古く

から担子菌類の子実体に随伴する線虫群として知られて

いたカ{(Butschli 1873， 1876; Goodey T 1953 ; Goodey]B 

l岐阜県立森林文化アカデミー 〒501-3714 美濃市曽代88(Gifu Academy of Forest Science and Culture， 88 Sodai， Mino 501-3714， J apan) 
(2012年2月5日受付， 2012年6月26日受理)
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1956 ; Mey11954)，その生活史については近年までほとん

ど明らかになっていなかった。しかしながら 1990年代以

降，相次いで、 Iotonchium属の新種がみつかり，その生活

史や昆虫との詳細な関係が明らかになりつつある(Aihara

2001 ; Poinar 1991 ; Tsuda and Futai， 1999b， 2005)。本稿

ではこれらの新たに発見された種を中心に本属線虫の興味

深い生態を紹介する。

11. Iotonchium属線虫の分類学的位置づけ

Iotonchium属はかつてTylenchida日の Iotonchiidae科

に位置づけられていた。 Tylenchida目にはネコブセンチュ

ウ類やシストセンチュウ類などの多くの植物寄生性線虫が

含められていたが，近年の分子系統学的研究などの成果に

より，線形動物門全体の分類体系が大きく変わりつつあ

り (DeLey and Blaxter 2002 ; Meldal et al. 2007)，この目

の所在も流動的なものとなっている。ここでは大分類に

ついては，それらの現在主流となりつつある分子系統学

の研究成果をとりいれた分類体系に従うこととする(図-

1)。その最新の分類体系において，線虫類(線形動物門)

はEnoplea，Chromadoreaというこつの綱に分けられる。

前者の Enoplea綱は原始的なグループとされ，多くの海

産線虫と寄生性，捕食性，微生物食性線虫などを含んで

いる。一方， Chromadorea綱は比較的新しいグループと

されており，多くの陸生線虫，淡水性線虫を含んでいる。

本稿で扱う Iotonchium属は後者の Chromadorea綱に属し

ており，その中のRhabditida目Tylenchomorpha下目の

Iotonchiidae科に所属することになる O

さらに Siddiφ(1986)は， Iotonchiidae科をその形態的

特徴や生活史から Iotonchium属(狭義のIotonchium属)

とFungiotonchium属，およびParaiotonchium属の3属に

分けるという見解をとっている。この3属のうち，Paraio-

tonchium属については，イエバエ属を宿主見虫とするこ

とが報告されている。この属の線虫にはその生活史におい

て雌雄が存在する世代と単為生殖を行う世代が存在する

が，いずれも宿主昆虫に寄生する世代で菌食世代は存在

しない。一方， Siddiqi (1986)の提唱する Iotonchium属

とFungiotonchium属についても雌雄が存在する世代と単

為生殖を行う世代が存在するが，それぞれ昆虫寄生世代と

菌食世代という食性の異なる世代からなっており ，Paraio・

tonchium属の生態とは大きく異なっている。また， Siddiqi 

(1986)はIotonchium属と Fungiotonchium属を雄線虫と

Chromadorida自

感染態雌線虫の生殖器官の形態的特徴によって分けてい

る。しかしながら，その後記載された種では両方の形態的

特徴を併せ持つものが存在していることから，それら 2属

をIotonchium属(広義のIotonchium属)にまとめる見解

も提示されている (Poinar1991 ; Tsuda and Futai 2005)。

本論文では Siddiqi(1986)が提唱する Iotonchium属と

Fungiotonchium属を 1属にまとめ，広義のIotonchium属

として扱うこととする。すなわち Iotonchiida科には生態

的に異なる Paraiotonchium属と Iotonchium属(広義。以

下Iotonchium属)の2属が所属することとする。

Iotonchium属は I.imperfectumを基準種として Cobb

(1920) により創設された属である。 Iotonchiumimpe子

fectumはButschli(1876) により ，Tylenchus impeゆctus

として記載された種であり，その記載においては雌線虫と

雄線虫が報告されている。その雌線虫については子宮に卵

を保持した成熟したものとして報告されており，その計測

値も示されている。雄線虫については典型的な L字型の

交接刺 (spicule)と大きな交接翼 (bursa)，扇平な頭部の

形状が描写されているが，計測値は示されていない。この

ことから当初は卵を保持したこの雌線虫を基準にして，こ

の種の記載がなされたものと考えられる。 Butschliにより

それ以前に記載された Tylenchusルngorum(== Iotonchium 
ルngorum)についても同様であり，典型的なIotonchium
属の特徴を持った雄線虫と子宮内に多数の卵を保持した

雌線虫が描写されている (Butschli1873)。しかしなが

ら， Goodey (1953)とGoodey(1956)により，本属の種

についての再検討，新たに発見された種の記載がなされ，

Butschli (1873， 1876)が報告したこれら 2種における卵

を保持した雌椋虫は同時に報告されたそれぞれの雄線虫に

対応するものではない(菌食あるいは見虫寄生という同じ

世代のものではない)ことが提議された。また，彼らは雄

線虫に対応するものとして細長い体型でドーム型の頭部を

持った雌線虫を報告した。受精したこれらの雌線虫の子宮

は精子で満たされており，おそらくは菌類の子実体を利

用する昆虫に寄生するものとして考えられた (GoodeyT

1953 ; Goodey]B 1956)0 Meyl (1954) も彼らと同様に，

雄線虫とともにそれに対応する雌線虫を，新たに発見し

たIotonchium属の種において報告している (Hexatylus属

の種として記載されているものもある)。また， Butschli 

(1873， 1876)が報告した雌線虫については，Hex，αちIlus属

との類似性が指摘されており， Filipjev and Schuurmans 

Desmodorida B I Aphelenchoidea上科

Monhysterfda自 I Spirurina盟主臣 I Panagrolaimomorpha下目 I Criconematoidea上科 I Anguinidae科

Araeolaimida B I Myolaimina褒目 IC叩halobomorpha下回 I Sphae問 larloldeaよ科寸 Sphaerulari岡田科 IParaiotonchium罵

Plecti曲目 I Tylenchlna麗富寸 Tylenchomorpha下目 寸 Tylenchoidea上科 I N剖 tylenchidae科 I10拍tnchlum属・1 ) 

I I I I I }広載の lotonclllum属・z
Rhabdltlda目-， R抽出itina蛮目 I Drilonematomorpha下露 I Myenchoidea上科 I lotonchildae科寸 Fungiotonchlum賂J

i「監抑pがi
むh同r問。mad。問a綱

図-1.線形動物門におけるIotonchium属線虫の分類学的位置づけ

DeLeyandBI広 ter(2002)， Meldel et al. (200ηの分類体系をもとに作成。叫Siddiqi(1986)による見解。 .2Poinar (1991). Tsuda and Fu凶 (2∞5)による見解。
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Stekhoben (1941)はN白砂'lenchus属およびHe.抑制us属を

Iotonchium属のシノニムと して扱っている。しかしながら

彼らがIotonchium属と した種は，その後Iotonchium属とは

別の数属に分けられている (Siddiqi1986)。また， Goodey 

T (1953)， Goodey]B (1956)はButschli(1873， 1876)が報告

した雌線虫を Iotonchium属とは別の属 (Neotylenchω属=

Hexatylus属)のものとみなしていたが， Siddiqi (1986)は

自由生活世代のものである可能性も指摘していた。その

後， 1. cal扮rnicumの発見により，Iotonchium属線虫はそ

の生活史に昆虫寄生世代と菌食世代を持つことが判明した

(Poinar 1991)0 Iotonchium californicumの昆虫寄生世代の

感染ステージの線虫は細長い体型の雌線虫(感染態雌線虫)

とL字型の交接刺を持った雄線虫であり，GoodeyT(1953)， 

Goodey (1956)により報告された雌雄線虫と同様の形態

である。またこの種の菌食世代は Hex，α砂lus型の雌線虫で

あることが明らかにされたことにより， Butschli (1873， 

1876)が報告した雌線虫も菌食世代のものであることが指

摘されている (Poinar1991) 0 Iotonchium線虫は現在では

雄娘虫を正基準標本として，認識されている。これまでの

ところ本属の線虫は 11種が記載されており，そのうちの6

種(よ bijurcatum，よcePhalωtrictum，よβtngorum，よimpe子

jきctum，I macrosPiculatum， 1. mycophilum)はヨーロッパに

おいて， 1種(よ californicum)は北米において，残りの4

種(1.cαteniforme，よlaccariae，よrussulαe，1. ungulatum) 
が日本において報告されている。

111.ヒラタケ白こぶ病に関与する

Iotonchium ungulatum 

日本において報告されたIotonchium属の 1種よ ungula-

tumはヒラタケPleurotusostreatusに白こぶ病を引き起こ

す病原線虫として知られている(Aihara2001 ; Tsuda et 

al. 1996)。この病気の正式名称、は「ひだこぶ線虫病」と

されているが(日本植物病理学会 2000)，一般には「ヒラ

タケ白こぶ病」として広く知られているため(古川 ・野

淵 1996;本間 1994;茨城県林業技術センター 2009;笠原

1992 ;水谷 2010;中村 2000;中村ら 1996;周藤・井ノ上

1990 ;田中ら 2002;富永ら 2001;津田 2000)，本稿では

後者の通称を用いることにする。また本病はそれ以外に「ひ

だこぶ病J(有田ら 1983)，iいほ病J(金子 1983)などと

も呼ばれている。本病の病原線虫はこの病気が発見された

当初には明らかになっておらず，その後になされた多くの

研究の中には関与する線虫を Howardula属の 1種として

いるものもある(周藤・井ノ上 1990;富永ら 2001)。しか

しながらそれらの報告における線虫の出現状況や形態，写

真などからすると，いずれもよ ungulatumと同ーのもの

である可能性が高い。ヒラタケ白こぶ病の病徴としては，

ヒラタケ子実体のひだの部分に多数の白色こぶ状の線虫え

い(以下，こぶ)が生じることが特徴である(図一2)。被

害が激しい場合だと，一面にこぶが生じ，それらが癒合し

てひだ全体が奇形となることもある。本病はヒラタケ以外

図-2. ヒラタケ白こぶ病の病徴

ヒラタケ子実体のひだ上に.多数のこぶ(線虫えい)が生じている。こ

の子実体では，柄の上部にもこぶが生じている。

図 3. こぶ内に棲息するIotonchiumungulatumの菌食性雌
線虫

(a)全体像 (bar;200μm). (b)尾部 (bar;50μm)。尾端に小さな突起

が確認できる。

に同属のウスヒラタケ Rρulmonarius，トキイロヒラタケ

P salmoneostramineus，エリンギPeryngiiにも発生するこ

とが確認されている(藤原 2004;茨城県林業技術センター

2009 ;水谷2010;中村2000;田中ら 2002;富永ら 2001)。

擢病子実体のひだに生じたこぶ内にはよ ungulatumの菌食

性雌線虫が棲息している(図-3)。この線虫の生活環は以
下のとおりである(図-4)(Tsuda etα1. 1996 ; Tsuda and 

Futai 2000)。一つのこぶ当り 1頭の菌食性雌線虫が存在し

ており，成熟した個体ではこぶ内部で多数の卵を産下す

る。菌食世代には雄は存在しておらず，単為生殖をしてい

ると考えられている。それらの卵からふ化した幼虫はこぶ

内で成長し，子実体が崩壊する頃には雄線虫と感染態雌線

虫になる。交尾後，感染態雌線虫のみが宿主昆虫である

ナミトモナガキノコパエAllodiopsisdomestica (Rhymosia 

domestica，およびRymosiadomesticaのシノニム)(図-5)

の体内に侵入する。ナミトモナガキノコパエの幼虫もよ

ungulatumと同じ子実体の組織内に食入しており，子実体

崩壊時に子実体を離れ腐植や土壌中で畑化する。感染態雌
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ふ化した劫!!II~ I 
キノコパエ開蝿に世λi

~Il 

子実体こぶ向で産曹

「 幼虫「

L 成虫J
キノコパエ血体盤向で産卵

図-4.Iotonchium ungulatumの生活環

破線より上はヒラタケ子実体上，下はナミトモナガキノコバエの体内であることを示 図 5.Iotonchium ungulatumの宿主昆虫となっているナ

す。 ミトモナガキノコパエ

線虫はその踊化の前後に宿主見虫体内に経皮侵入し，血体

腔内でさらに成熟し，昆虫寄生態雌線虫となる。この昆虫

寄生態雌線虫は血体腔内で多数の卵を産下する。ふ化した

幼虫は宿主キノコパエの卵巣に侵入し，さらに産卵管へと

移動する。その後，宿主キノコパエの産卵行動により，ヒ

ラタケ子実体のひだに産みつけられ，こぶを形成し菌食性

雌線虫へと成熟する。ヒラタケなどの宿主菌の子実体寿命

や宿主キノコパエの成虫期間は通常は短く，それぞれにお

ける菌食世代と昆虫寄生世代においては世代を重ねず，菌

食世代と昆虫寄生世代を交互に移行しているものと考えら

れている。宿主菌の子実体やキノコパエの発生がみられな

い期間をどのように過ごしているのかは不明である。おそ

らく宿主キノコパエの体内において寄生世代で，あるいは

将来感染する宿主昆虫の周辺で過ごしているものと考えら

れる。ナミトモナガキノコパエの詳しい生態は明らかにさ

れていないが，キノコパエ科昆虫の越冬については，海外

においていくつかの報告がある。囲内産 Iotonchium属線

虫の宿主昆虫が属する Exechiini族のいくつかの種につい

ては，洞窟やセリ科植物の茎内，樹皮下などで成虫越冬

することが報告されている (Hedmark2000 ;珂arandsen

1993 ; Kurina 1996 ; Vaisanen 1981)。これらの報告はいず

れも北欧周辺の寒冷地におけるものであり，日本のような

温暖な地域よりもその越冬場所はより限定されたものであ

る可能性がある。ナミトモナガキノコパエが近縁他種と同

様に成虫で越冬するのであればよ ungulatumは冬期を成虫

の血体腔内で昆虫寄生世代として過ごしているものと思わ

れる。ナミトモナガキノコパエとよ ungulatumの宿主菌で

あるヒラタケは，実際にはその子実体の発生が冬期の厳寒

期でもみられることがある。そしてヒラタケ白こぶ病の病

徴が低率ではあるが 12月から 2月にかけても観察されて

いる (Tsudaet al. 1996)。また富永ら (2001)もヒラタケ

の栽培試験において 1月にも病気の発生がみられたことを

報告している。 しかしながらこの時期のヒラタケ子実体発

生の絶対量は多くはなく，よ ungulatumの菌食世代は冬期

における線虫個体群の維持にどの程度寄与しているのか不

明である。

IV. ヒラタケ自こぶ病の防除

1. ungulαtumによるヒラタケ白こぶ病は， 1978年に島

根県で発生しているのが報告された(有田ら 1983)。ほほ

同時期に中国，九州地方においても発生が確認されてお

り(金子 1983)，この時期の発生が日本で最初の記録と考

えられる。森林に発生するものや原木栽培されたものなど

野外に発生するヒラタケ子実体で被害がみられている。施

設栽培のヒラタケにおける本病の発生はみられないが，よ

ungulatumに寄生されたナミトモナガキノコパエが侵入す

れば発生する可能性は高い。経済的影響としては主に原木

栽培のヒラタケに被害が発生することであり，これまでに

その防除方法が検討されてきた。発見当初からこぶの内部

に練虫が棲息していることが報告されていたが(有田ら

1983 ;金子 1983)，当時は病原体が線虫であることは実証

されておらず，そのため線虫の所属やその伝播者も特定さ

れていなかった。しかしながら，こぶ内の線虫は飛期昆虫

により伝播されている可能性が高いと考えられ，その飛来

を妨げる方法として網目 1mmの寒冷紗をかける方法が検

討された(金子 1983)。その結果，裾をきちんと閉じて昆

虫の侵入を防ぐことにより防除ができることが確認されて

いる。

子実体発生時期の異なるヒラタケの菌株系統を用いた

病気の発生状況も調査されている(水谷 2010)。岐阜県内

において調査された結果， 12月下旬以降に子実体が発生

する晩生タイプの菌株の場合には，病気の発生がみられな
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かった。これは宿主のナミトモナガキノコパエの活動時

期との関係で発生が抑制されたものと考えられる。一方

で，前述したように 12月以降の冬期においても病気が発

生することが報告されている(富永ら 2001; Tsuda et al. 

1996)。このように病気の発生時期は地域によって多少ず

れるが，おもに1O~12 月に集中するため，冬期に子実体

を発生する晩生タイプの菌株を用いることで省力的に被害

を軽減させることも考えられる。

ヒラタケ白こぶ病の分布については以下のとおりであ

る。病気の発見当初は九州北部，中国地方の一部に限られ

ていたが(有田ら 1983;金子 1983)，1990年代以降は近

畿地方から関東甲信越，東北地方にわたる各地からその発

生が報告されている(本間 1994;茨城県林業技術センター

2009 ;水谷2010;中村ら 1996;田中ら 2002)。このよう

に病気自体は西日本から東日本に向けて分布が拡大してい

るようにみえるが，宿主であるナミトモナガキノコパエ自

体の分布拡大によるものか，ナミトモナガキノコパエの分

布は変わらずに線虫のみが既存のナミトモナガキノコパエ

の個体群内に分布を拡大したことによるものか，あるいは

もともとまれに発生していた病気が顕在化したものか不明

である。

V. Iotonchium属に所属する線虫の形態的特徴と生態

よungulαtumの雌線虫は，他のIotonchium属線虫のよう

に子実体組織に棲息するのではなく，子実体のひだに線虫

えい(こぶ)を形成し棲息している。体型もこぶ内の生活

に適応しているのか，膨大し，運動性はほとんどなく，熱

殺すると丸く弧を描く(図 3(a))。膨大していることは

尾部に小さな尾端突起がみられることでも推察される(図-

3 (b))。全体的な形状はHexatylus属線虫とは大きく異なっ

ているが，口針や食道などの内部器官については類似性が

みられることが報告されている (Tsudaand Futai 1999c)。

次世代の感染態雌線虫と雄線虫は典型的な Iotonchium属

線虫の形態を有している。感染態雌線虫は細長く未成熟な

昆虫寄生態雌娘虫の特徴を有しており，その卵巣内に卵な

どはみられないが，交尾後の個体では生殖器官の大半が精

子で満たされている。雄線虫は L字型の大きな交接刺と

大きな交接翼，扇平な頭部等が特徴的である。交接刺の先

端は動物の脚のような形状をしており，学名もそれにちな

んで名付けられている(Aihara2001)。見虫寄生態雌線虫

は感染態雌線虫が宿主キノコパエの血体腔内で、成熟したも

のであるが，全体の形状は大きく異なる O 体長，体幅とも

に感染態雌線虫よりも大きく，熱殺すると，丸く弧を描

く。子宮内に卵がみられることもあるが，子宮内部でふ化

することはなく，宿主キノコパエの血体腔内に卵を産下す

る。また次に紹介するよ californicumのように子宮が反転

して体外に飛び出したようになる現象は観察されていない

(Tsuda and Futai 2000)。

北米で発見されたよ cal扮rnicumはIotonchium属線虫

の生態が初めて詳しく調査された種であり，その生活環に

菌食陛代と見虫寄生世代を持っていることが報告されてい

る (Poinar1991)。その菌食世代はHexatyl附属の形態的

特徴を持っているが，この世代には雌のみが存在し単為

生殖を行っているものと考えられている。菌食世代の宿

主菌はオキナタケ科のフミヅキタケAgrocybeρraecoxであ

る。この線虫の場合，宿主菌の子実体には線虫えいが生じ

ることはなく，その子実体組織内部に生息し菌糸を摂食し

ている。フミヅキタケの培養菌糸で培養することが可能で、

あり，菌食世代のみを繰り返して増殖することが報告され

ている。培養菌糸が古くなってくるかコンタミネーション

を起こすと感染態雌線虫と雄線虫が出現する。自然状態に

おいては子実体の崩壊に伴いそれらの雌雄線虫が出現す

る。感染態雌線虫は見虫寄生態雌線虫の未成熟なものであ

り，交尾後，土壌中で見虫宿主であるイグチナミキノコパ

エMycetophilαungorumの幼虫あるいは踊の血体腔内に侵

入し寄生態雌線虫へと成長する。よ cαlifornicumの場合，

寄生態雌線虫の子宮は陰門から体外へ反転するという特徴

を持っている。またこの寄生態雌線虫は卵胎生であり，子

宮内で幼虫がふ化し，宿主キノコパエの血体腔内に産下さ

れる。この寄生態雌線虫の生殖器官に関する特徴は，一

部のTylenchomorpha下目の昆虫寄生性線虫で知られてい

る。 Iotonchiz仰属線虫ではよ californicum以外観察されて

いない。イグチナミキノコパエの血体腔内に産み落とされ

たよ californicumの寄生態雌線虫の次世代幼虫は菌食性雌

線虫のものと同様の口針を持っており，宿主キノコパエの

産卵行動によりフミヅキタケ子実体に産みつけられた後，

菌食性雌線虫へと成熟するものと考えられている。

よcateniforme(図-6，7 (a)， 8 (a)) は国内において

フウセンタケ科フウセンタケ属の子実体から検出された

(Tsuda and Futai 1999b)。よ californicumと同様に子実体

組織内に生息する。菌食性雌線虫の生殖器官の形態は特徴

的であり，成熟した個体では子宮が体の大半の部分を占め

るようになる(図-6)。子宮内では多数の卵が保持され，

その卵殻内で目玉発生がすすみ，幼虫の形になっているもの

も観察されている。それらの幼虫はよ ungulatumなどと同

様に感染態雌線虫と雄線虫へと成熟する。雌線虫の形態は

他のIotonchium属線虫と同様に特徴的な細長い体型をし

ている。雄線虫も Iotonchium属に特有の L字型の交接刺

を保持しているが(図 7(a))，頭部の形態は放射相称で

あり(図 8(a))，左右相称の扇平な形態の頭部を持つ他

種とは異なっていることから，この種はIotonchium属線

虫の中でも祖先的な形質を残しているものと考えられてい

る。宿主昆虫は同じフウセンタケ属の子実体を利用するキ

ノコパエ科の 1種Exechiadorsαlisである。寄生態雌線虫

は細長い形態をしており卵生である。

I. russulae (図一7(b)， 8 (b)， 9 (a)， 10 (a)) はベニ

タケ科ベニタケ属およびチチタケ属の子実体から検出さ

れた種である (Tsudaand Futai 2005)。菌食性雌線虫は

Iotonchium属の中で最も細長い体型をしている。感染態

雌線虫(図-9(a))，雄線虫(図 7(b)， 8 (b))はともに
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図-6.Iotonchium cateniformeの菌食性雌線虫

bar;200μm.体の大半を子宮が占め，内部で目玉発生が進んでいるのが確

認できる。

図一7.Iotonchium属雄線虫の尾部形態

bar; 50μm. (a) 1. cateniforme， (b)よ門四日uae，(C) 1. lacca門iae

Iotonchium属に特有の形態を有している。雄線虫の交接刺

は典型的な L字型をしており，その後半部が細長く先に

とげ状突起を持つことで特徴づけられる(図 7(b))。こ

の線虫が検出されたものと同じベニタケ科の子実体から羽

化してきたキノコパエ科の 1種AUodiabiPexaの血体腔内

から寄生態雌線虫(図 10(a))が得られている。
よlaccariae(図 7(c)， 9 (b)， 10 (b))はキシメジ科キツ
ネタケ属の子実体から検出された種である (Tsudaand 
Futai 2005)。感染態雌線虫(図-9(b))と雄線虫(図-7(C)) 
は前種と同様，Iotonchium属に特有の形態を備えている。

雄線虫の交接刺は典型的な L字型をしているが，その後半

部が短く，鳥のくちばし状の形状をしている(図一7(C))。

同じキツネタケ属の子実体から羽化してきたキノコパエ科

の1種A.laccariaeの血体腔内から，他種よりも太短い体

型の寄生態雌線虫(図-10(b))が得られている。
これまでに記載されている Iotonchium属線虫の形態を

概観すると，いずれの種においても感染態雌線虫と雄線虫

図-8.Iotonchium属雄線虫の頭部形態

bar;50μm. (a) 1. cateniforme， (b)よ問時間lae.

図-9.Iotonchium属感染態雌線虫の形態

bar;200μm. (a) 1.門出ulae，(b) 1. lacca門iae.

の形態的特徴については，大きくは異なっていない。唯一

よcateniformeの雄個体の頭部形態が他種と異なっている

(図-8)。一方，菌食性雌椋虫と昆虫寄生態雌線虫について

は，それぞれの形態が判明しているものを比較すると，大

きく異なるものが存在する。菌食性雌線虫については，い

ずれの種においても Hexatylus型の特徴を備えているが，1.

ungulatumのように運動能力がほとんどなく，こぶ内の生

活に適応しきっていると考えられるものや，よ cateniforme
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図 10.lotonchium属昆虫寄生態雌線虫の形態

bar = 200μm. (a) よ門~ssulae， (b) [ laccariae. 

のように生殖器官(子宮)が極端に発達しているものもみ

られる。見虫寄生態雌線虫については，よ californicumに

おいて子宮が反転して体外に飛び出すなど生殖器官の形態

的特徴，および卵胎生であるといった特徴が他種と顕著に

異なっている。 lotonchiu1仰属線虫の場合，これらの世代

の親虫は子実体の中，あるいは宿主昆虫の血体腔内といっ

た特殊な環境に棲息しているため，それぞれの宿主との関

係で多様な形態をとるようになったとも考えられる。実際，

よcalifornicumの昆虫寄生世代における子宮が反転すると

いう特徴は， Poinar (1991)も状況に応じて現れる二次的

な特徴であるととらえている。

VI. Iotonchium属線虫とキノコパエの関係

lotonchiz仰属線虫はその菌食世代において担子菌類の子

実体を利用し，昆虫寄生世代の雌線虫が宿主として寄生す

るキノコパエ科見虫により伝播されていることがわかって

きた。

菌類の子実体ではなく栄養菌糸を利用する娘虫までを含

めて考えると，食性の異なる複数の世代を生活環に持って

いる線虫は少なくない。その中でも菌類と昆虫の双方に関

係する世代をそれぞれ持っているものとして，Deladenus 

属線虫がいる (Bedding1972) 0 Deladenus属線虫の昆虫

寄生世代の主な宿主は樹木の害虫として知られるキパチ亜

科のキパチ類であり，その菌食世代においてはキパチの共

生菌Amylostereum属菌を摂食する。このAmylostereum属

菌はキパチが宿主樹木に産卵する際に幼虫の餌として接種

され，キパチの幼虫は樹体内で増殖した菌を摂食して成長

する。キパチの寄生線虫である Deladenus属線虫もキパチ

の産卵時に樹体内に産みつけられ，Amylostereum属菌を

摂食して増殖する。この線虫の生活環において菌食世代

と昆虫寄生世代という 二つの世代を持っている点や，菌

食世代の線虫が餌資源として依存している菌が同時に宿

主昆虫の餌資源であるという点は lotonchium属と同様で、

あるが，菌食世代に雌雄が存在する点が異なっている。I

californicumについては実験的にフミヅキタケの培養菌糸

上で菌食世代が繰り返されることが確かめられているが

表一1.loto抑chium属線虫の宿主菌，および宿主昆虫

宿主菌

[ calザb円IIcum AgroのIbepraeιox
(オキナタケ科)

よ抑19u1atum Pleurot:悶 spp.
(ヒラタケ科)

[ωt酎'zi/r.抑制包 Corti制円出spp
(フウセンタケ科)

[ lacca問。e Laccariαspp. 
(キシメジ科)

[ russulae R~出ulαspp. ，

Lactari回 spp
(ベニタケ科)

[ bifuγcα:tl捌 Entoloma rhodopoliu刑判
(イッポンシメジ科)

よβmgo問問 EntolorJ昭 rhodopoliu刑判，
(イッポンシメジ科)

Pl白~rot，附 spp

(ヒラタケ科)

[ cephalostrictum Rtωttla nigrica間
(ベニタケ科)

I削acroゅiculatu問 Clitocybegibba叫，
Gerrone間afibula叫
(キシメジ科)

[ mycophilum Cliiωcybegibbaぺ

E血t必坐竺

Gerron捌 aβbula*3
(キシメジ科)

*5 

宿主昆虫

Mycetめhilafit:昭'oru明
(キノコパエ科Mycetophilini族)

Allodiopsis domestica叫
(キノコパエ科Exechiini族)

E間:chiadors，α:lis 
(キノコパエ科Exechiini族)

Allodia laccariae 
(キノコバエ科 Exechiini族)

Allodia bip四 G
(キノコバエ科Exechiini族)

*5 

判 GoodeyT (1953)においてはEntolomarhodiPolium (rhodopoliumの誤記と
思われる)と記述されている。叫Meyl(1954)においては ClitocybeillルMι
biliformis (日ポmdibuliform臼の誤記と思われる)と記述されている。ホ3Meyl 
(1954)においてはOmPhaliaβ伽ゐと記述されている。叫Tsudaet al. (1996)， 
Tsuda and Futai (2∞0)においてはRhymosiadom田ticaと記述されている。
叫宿主昆虫あるいは宿主きのこの報告がないことを示す。

(Poinar 1991)，軟質性きのこ類であるフミヅキタケの子実

体の寿命からすると野外においてはよ unglatumと同様に

菌食世代の繰り返しはなく，昆虫寄生世代の宿主昆虫への

感染ステージへと移行するものと思われる。Deladenus属

線虫における菌食世代の繰り返しについては，餌資源とし

ての寿命が短い軟質性きのこ類と違って Deladenus属線虫

が摂食するのは材内のAmylostereum属菌の栄養菌糸であ

るため時間的な余裕があることや，幼虫期間の長い宿主キ

パチの生活環と同調する必要があることなどが理由として

考えられる。このような違いがあるにせよ，宿主見虫が利

用する菌類を菌食世代における餌資源として利用している

ことは，これらの線虫と宿主昆虫の密接な関係が保たれる

鍵となっていると考えられる。菌食世代の宿主範囲につい

てみると，Deladenus属線虫の場合ではAmylostereum属菌

にきわめて特異的に依存しているとされている (Bedding

1972)。このことにより Deladenus属線虫の宿主昆虫の範

囲は Amylostereum属菌を共生菌として持つキパチ類およ

び同所的に生息する昆虫に限定されている (Beddingand 

Akhurst 1978)。一方，lotonchium属線虫は属全体として

は食餌源に対する特異性は高くなく ，Deladenus属線虫よ

りも幅広い分類群の菌を利用している(表-1)。潜在的に

は検出されている種以外の菌も摂食できる可能性も考えら

れるが，昆虫寄生世代と菌食世代を交互に繰り返すという

生活史のため，確実に餌資源となりうる菌の子実体に伝播
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されないと種としての存続が不可能となるであろう。した

がってその生活環において菌および昆虫宿主の乗り換えが

生じにくく ，Iotonchium属線虫とキノコパエ科見虫およ

びキノコパエの餌となる菌の三者関係が堅持されて進化

してきたものと考えられている(津田 2000)。ただし， 1. 

californicumについてはその宿主昆虫の属するグループが

キノコパエ科の Mycetophilini族であり，他 4種の宿主昆

虫は Exechiini族に属している。 1.cateniformeが祖先的な

形質を有していることを考えると，同様の生活史をとるキ

ノコパエ科の Exechiini族から Mycetophilini族への宿主

昆虫の乗り換えが生じた可能性が考えられる。ただし，1.

CαJ仲間icumについては別種線虫を誤認していることも考

えられ，今後の検証が必要である。

Iotonchium属線虫の菌食性線虫はHexatylus属線虫と

の形態的特徴の類似性が指摘されている (Poinar1991 ; 

Tsuda and Futai 1999c)。この事実からこれまでHexαか'lus

属とされてきた線虫種においても Iotonchium属の糠

虫と同様の生活環を持っている可能性も考えられる。

Iotonchium属線虫の進化の過程については，以下のように

考えられている(津田 2000)0Iotonchium属線虫の祖先種

は，おそらくは腐植中で菌食者として生活しており，同所

的に存在するキノコパエと出会って寄生関係を持つように

なった。その後，宿主昆虫の食性変化に従って軟質性きの

こ類という短命な資源を利用するようになり，そのことが

両者の関係をより厳密にし 密接な関係を保ちながら進化

してきたと考えられている。すなわち祖先種は Hexa砂lus

型のものであると推定される。

現在みられる「きのこ」の多くは担子菌類に属してい

るが，その担子菌類の子実体の化石が白亜紀の琉泊内に

閉じ込められた形で発見されている (Hibbettet al. 1997)。

少なくともその時代にはいわゆる「きのこ」が存在して

いたことになるが，当時から Iotonchium属線虫とキノコ

パエと「きのこ」との三者関係が存在したかどうかはわ

からない。一方， Poinarは， 2，500~4，000 万年前の琉拍

の中からキノコパエに寄生している線虫の化石を報告し

ており (Poinar1991)，後にこの線虫を Paleoiotonchium

dominicanumとして記載している (Poinar2011)。この

琉拍の内部から発見されたPdominicanumについては，

キノコパエの体内に存在する寄生態雌線虫と思われる個

体と，その次世代幼虫が観察されている。しかしながら

感染ステージの個体が得られていないため，形態的に

Iotonchium属線虫の特徴を備えているかどうかは不明であ

る。菌類の子実体を摂食していると考えられる菌食世代に

ついても， 1. californicumの生活環からの推測によりその

存在について言及されているが (Poinar2011)，これまで

のところ発見されてはいない。この線虫がIotonchium属

の直接の祖先であるという証拠はないが，発見された化石

の状況からするときわめて類縁関係の近い種であることが

想像できる。古くから線虫とキノコパエの関係が存在して

きたことは興味深い。

Meyl (1954)は菌類の子実体上における線虫フアウナ

を調査する過程において，Iotonchium属線虫を発見して

いる。囲内において発見されたIotonchium属線虫につい

ても，ヒラタケ子実体の病気の病原体であるよ ungulatum

を除けば，様々な菌の子実体の線虫ファウナを調べる過程

においてみつかったものである (Tsudaand Futai 1999b， 

2005)。しかしながらこれまでに発見されたものはごく一

部に過ぎず，より多くの野生きのこ類を網羅的に調べるこ

とにより，さらに新たなIotonchium属の種がみつかるに

違いない。前述したようにIotonchium属線虫はキノコパ

エ科見虫と密接な関係を持っている系統群であることが示

唆される。またこれまでに発見されたIotonchium属線虫

について，その系統関係が調査されている (Tsuda2001)。

形態形質をもとに分析された結果において，雄の頭部形

状が他種と異なっているよ cateniformeは属内で最も原始

的な種であることが示唆されている。これは分子生物学

的手法を用いた分析においても同様の結果が得られてい

る。また同手法による分析では，線虫の系統樹とその宿主

キノコパエの系統樹に対応関係が得られている。しかしな

がらこの分子生物学的手法を用いた分析は日本産の4種に

ついてのみ行われたものであり，宿主キノコパエとの進化

的関係を議論するには不十分で、ある。一方キノコパエ科に

所属する種の系統関係については近年解析が進みつつある

(Rindal and Soli 2006 ; Rindal et al. 2007， 2009a， b)。その

結果，形態形質による分析，および分子系統学的分析の

いずれにおいても， Mycetophilinae亜科とそれを構成する

Exechiini族と Mycetophilini族の 2族について，亜科およ

びそれぞれの族の単系統性が支持されている。 Iotonchium

属線虫がその進化の過程において，キノコパエ科の中の単

系統群である Mycetophilinae亜科のキノコパエ類と関係

を維持してきたことは想像に難くない。今後発見されるで

あろう Iotonchium属線虫とその宿主見虫について，さら

にそれぞれの系統関係を調べることで，両者の進化的関係

が明らかになると思われる。

国内において菌類の子実体から検出された線虫には細菌

食性の Caenorhαbditis属線虫も知られている (Tsudaand 

Futai 1999a)0 Meyl (1954)の研究においては，子実体の

発生から腐敗へと至る遷移の過程において様々な分類群の

線虫がみいだされている。子実体から検出される菌食性線

虫はIotonchium属娘虫のように，きのこ専食昆虫と関係

している可能性が高いが，細菌食性根虫の場合は子実体を

機会的に利用している昆虫と関係している場合も考えられ

る。そういった線虫の生態を，伝播昆虫の生活史も含め，

より詳細に調べることで「きのこ」という資源をとりまく

様々な生物群の関係がみえてくるであろう。伝播見虫とな

りうるきのこ食性昆虫の研究は植食性見虫の研究に比べる

と蓄積は少ないが， Iきのこ」を利用する線虫の研究より

ははるかに進んでいる。それらのきのこ食性昆虫の生態的

研究をベースにして調査を進めることも，これらの線虫群

の研究には有用であると思われる。
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最後に，本稿をまとめるにあたって有益な助言をいただき，また，

執筆の機会を与えてくださった京都大学農学研究科教授二井一禎博士

に感謝申し上げる。さらに，本稿を担当していただいた編集委員， 2名

の査読者の方々に御礼申し上げる。

引用文献

Aihara T (2001) Ioω托ch似m叫得ulat:叫mn. sp. (Nematoda: 10tonchudae) 

from出eoyster mushroom in Japan. JpnJ Nemato131: 1-11 

有国郁夫・前川二太郎・有国立身 (1983)線虫によるヒラタケの「ひだ

こぶ(病)Jについて.日本菌学会第27回大会講演要旨集:114 

Bedding RA (1972) Biology of Del白地問ussiricidicola (Neotylenchidae)， an 

entomophagous-mycetophagous nematode parasitic in siricid wood 

wasps. Nematologica 18: 482--493 

Bedding RA， Akhurst則 (1978)Geographical distribution and host 

preferences of Deladenus species (Nematoda: Neotylenchidae) 

parasitic in siricid woodwasps and associated hymenopterous para-

sitoids. Nemaωlogica 24: 286-294 

Butschli 0 (1873) Beitrage Z¥汀 Kenntnissder freilebenden Nematoden. 

Nova Acta der Ksl Leop Carol Deutschen Academie der Naturfors目

cher36:41-126 

Butschli 0 (1876) Untersuchungen uber freilebende Nematoden und die 

Gattung Chaetonotus. Z羽TissZoo126・363-413

Cobb NA (1920) One hundred new nemas. Con仕SciNemat9・217-343

De Ley P， Blaxter ML (2'∞2) Systema:柱cposition and phylogeny. ln: The 
biology of nematodes. Lee DL (eds) Taylor and Fr釦 cis，l-30

Filipjev町，Schuurmans Stekhoven JH Jr (1941) A mannual of agricultural 

heln由lthology.Br包I
藤原直哉 (2∞4)ウスヒラタケの菌床栽培技術の開発一菌床ブロックの
製造と発生方法について一.岡山県林業試験場研究報告20:1-12

古川久彦・野淵輝 (1996)栽培きのこ害菌・害虫ハンドブック増補改

訂版.全国林業改良普及協会

Goodey JB (1956) Observations on species of仕1egenus Ioto珂chiumCobb， 

1920. Nematologica 1: 239ー248
Goodey T (1953) On certain eelworms， including Butschli's乃'lenchus

βo悠0開閉，obtained from toadstools. J Heln血仕10127:81-97 
Hedmark K (2000) Svampmyggor i匂igan--nyaarter f，りrSverige i e仕

fennoskandiskt perspektiv (Diptera: Sciaroidea exkl. Sciaridae). Ent 

Tidskr 121: 73-89 

Hibbett D S， Grimaldi D， Donoghue MJ (1997) Fossil mushrooms from 

Miocene and cretaceous a:mbers and the evolution of homobasidiか

mycetes. AmJ Bot84: 981-991 
本間広之 (1994)ヒラタケの白こぶ病について.林業新潟504:8

茨城県林業技術センター (20ω)ヒラタケ原木露地栽培の重要病害「ヒ

ラタケ白こぶ病J.林業普及情報29:10-12
金子周平 (1983)ヒラタケのいほ病(仮称)とその防除.森林防疫32:12ー

14 

笠原英夫 (1992)県下に多発した「ヒラタケ子実体の白こぶ病J.しもこ

し福井きのこ会会報4:3一7
Kjarandsen J (1993) Diptera in mines and other cave systems in southern 

Norway. EntomolFenn4: 151-160 
Kぼina0 (1996) Hibernation of釦ngusgnats (Diptera， Mycetophilidae) in 
Estonian caves. Studia Dipt 3: 221-229 

真宮靖治 (2003a)昆虫寄生性線虫と昆虫晴好性線虫. (線虫の生物学.

石橋信義編，東京大学出版会).165-180 

真宮靖治 (2003b)マツ枯れの原因ーマツ材線虫病. (線虫の生物学.石

橋信義編，東京大学出版会). 181-196 

Meldal BHM， Debenhamb NJ， De Ley P， De Ley 1T， Vanfleteren JR， 

Viers甘aeteAR， Bert W. Borgo凶eG， Moens T， Tyler PA， Austen MC， 
Blaxter ML， Rogers AD， Lambshead PJD (2007) An improved 

molecular phylogeny of the Nematoda with special emphasis on 

marセ1e匂xa.Mol Phylogen Evo142: 622--ti36 

Meyl AH (1954) Die Nematodenfauna hoherer Pilze in Laubund Nadel-
waldern zwischen Braunschweig und dern H訂z.Mycopath Mycol 
Applic 7: 1-80 

水谷和人 (2010)ヒラタケ属キノコ 4種の短木栽培における白こぶ病の

発生とネット被覆による防除.岐阜県森林研研報39:29ー33
中村公義 (2000)長野県専門技術員情報(菌茸)2000年11月

中村公義・清原友也・小坂肇 (1996)長野県のきのこ栽培で初めて記

録された線虫類.長野県野菜花き試験場報告9:49-54

日本植物病理学会 (2∞0)日本植物病名目録(初版).日本植物防疫協会
Poinar GO Jr (1991)百lemycetophagous and entomopha畠ouss切gesof 

Ioto珂chiumcalifornicum n. sp. (Iotonchiidae: Tylenchida). Rev 
Nematol14: 565-580 

Poinar GO Jr (2011)百leevolutionary history of nema:ωdes as revealed in 

sωne， a:mber and mumr凶es.Brill 

Rindal E， Soli GEE (2006) Phylogeny of the subfa:mily Mycetophilinae 

(Diptera: Mycetophilidae). Zoo句xa1302: 43-59 

Rindal E， Soli GEE， Kjarandsen J， Bachmann L (2007) Molecular 

phylogeny of the fungus gnat tribe Exechiini (Mycetophilidae， 

Diptera) . Zool Scr 36・327-335

Rindal E， Soli GEE， Bachmann L (2009a) Molecular phylogeny of the 

自mgusgnat白1!U[yMycetophilidae (Dip舵ra，Mycetophiliformia) . Syst 

Entomol34: 524-532 

Rindal E， Soli GEE， Bachmann L (2009b) On仕lesystematics of the fungus 

gnat subfar叫lyMycetophilinae (Diptera); a combined morphological 

and molecular approach. J Zool Syst Evol Res 47: 227-233 

白山義久 (2003)線虫の世界. (線虫の生物学.石橋信義編，東京大学出

版会).3-11 

Siddiqi MR (1986)τ'ylenchida parasites of plants and insects. CAB1 

周藤靖雄・井ノ上二郎 (19ω)島根県下におけるヒラタケ白こぶ病の被

害と発病子実体に生息する線虫・昆虫・ダニ.日本林学会関西支

部第41回大会講演集:12-14 

田中寛・津田格・山本耕三・磯和巌・柴尾学 (2002)大阪府に

おけるヒラタケ白こぶ病の発生と防除.関西病虫研報44・47-48

冨永康之・河井美紀子・扇 大輔 (2001)ヒラタケ白こぶ病の発病時期

とネット被覆による防除試験.島根林技研報52:21-29

津田 格 (2000)キノコに棲息する線虫. (森林微生物生態学.二井一

禎・肘井直樹編，朝倉書応).91-101 

Tsuda K (2001) Studies on Ioto舟chiumnematodes associating with 

mycetophilid gnats and basidiomycetous fungi. Ph.D. Disser胞臼on，

KyotoU凶versity

Tsuda K， Futai K (1999a) Description of Caenorhabditis auriculariae n. sp. 

(Nematoda:阻 abditida)from frui也19bodies of Auricularia polytricha 
Jpn J Nematol29: 18-23 

Tsuda K， Futai K (1999b) Iotonchium cateniforme n. sp. (Tylenchida: 

10tonc凶dae)企omfrui位19bodies of Cortinarius spp. and its life cycle. 

Jpn J Nematol29: 24-31 

Tsuda K， Futai K (1999c) Observation on the structure of anterior 

alin1entary回ctof mycetophagous females of Ioto開chiumungulatum 

(τ'ylenchida: Iotonchiidae). JpnJ Nematol29: 35-37 

Tsuda K， Futai K (2000) The Insect-parasitic stage aIld life cycle of 

Iotonchiumω'lgulatum Cちrlenchida:Iotonchiidae)， the causal agent of 
gill-knot dis切seof也eoyster mushroom. JpnJ Nemato130・1-7

Tsuda K， Futai K (2005) Description of two new species of Iotonchium 

Cobb， 1920 Cもおnchida:Iotonchiidae) from Japan. Nematology 7: 
789-801 

Tsuda K， Kosaka H， Futai K (1996)官官凶partiterelationship in gill】knot

disease of the oyster mushroom， Pleurotus ostreatus (Jacq.: Fr.) 
ぬunmer.CanJ Zoo174・1402-1408

Vaisanen R (1981) Umbelliferous stems as overwintering sites for 

Mycetophilidae (Diptera) and 0血erinvertebrates. Notulae Entomo-

logicae 61: 165-170 

Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)

http://www.tcpdf.org

