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資料

2013年名古屋大会

シンポジウムの概要
菌根共生からみる植物栄養の新時代*

小八重善裕1・東樹宏和2.山本哲史2・竹本大吾3.江沢辰広4 • 

河原 愛4・荒川竜太4・粛藤勝晴5・中川知己6

1 .はじめに

農業生産と環境負荷低減の両立を図る取り組みとして，

菌根共生を活用した植物栽培に期待がもたれる.草本木本

を間わず，多くの植物は根でアーパスキュラー菌根菌 (AM

菌)や外生菌根菌と共生しており，土壌に広く伸びた菌糸

を使って養分を効率よく吸収する.植物種と菌種の組み合

わせの検討や，菌根の養分吸収機構の解明，収量増につな

がる分子機構などを明らかにすることは，植物に効率よく

肥料を取り込ませ，肥料の節減を図るためにも重要である.

しかし実際の生態系で機能する菌根の種類は膨大であり，

またその生態や生理にも不明な点が多い. どのようにして

菌根を活用・運用することが，植物生産にとって望ましい

のか，明確な道筋は見えていない. ところが近年，バイオ

インフォマティクスを使った研究が非常に有効になってき

ており，実際の圃場や森林に形成される菌根の植物種，菌

種，遺伝子発現，分子間相互作用など， これまで追跡が困

難で、あった菌根の複雑な生態とその動態，さらには養分輸

送を含めた生理的な振る舞いまでもが， in silicoで予測出
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来るようになる可能性を感じさせる.

本シンポジウムでは，バイオインフォマティクスが大き

な威力を発揮する状況に鑑みて，菌根共生研究がおかれて

いる現状と課題を今一度明示する.そして，現在蓄積され

つつある菌根関連のデータを最大限活用し，植物栄養にお

ける菌根の機能と価値を真に理解して，農業利用につなげ

ていくためには，今以上にどのようなアプローチ，あるい

は新しい概念が必要なのか，議論しようとするものである.

以下に講演の概要を紹介する.

(小八重善裕).

2. 植物のアーパスキュラー菌根共生を介した

リン酸吸収機構の最新事情

一つかず離れずのちょうどいい関係一

植物にとってリンは欠乏しやすい栄養素の一つである.

植物は菌根共生を行うことで土壌中のリン酸を効率よく

吸収する. しかし具体的にはどのような制御機構でリン酸

を得ているのか，あるいはどのようにするとうまく植物が

リン酸を吸収してくれるようになるのか，まだまだ不明な

点が多い.

1 )リン酸吸収の直接経路と菌根経路

「直接経路」とは根の表面からのリン酸吸収であり， リ

ン酸が表皮細胞のリン酸輸送体を介して取り込まれる経路

を指す.r菌根経路」は， AM菌のリン酸が，根の皮層細

胞内に形成された菌の枝分かれ構造(アーパスキュール，

樹枝状体)にまで運ばれ，それを取り囲む植物膜(ペリ

アーパスキュール膜)に局在するリン酸輸送体を介して取

り込まれる経路のことを指す (Maedaetal.， 2006; Javot 

etal.，2007; Yangetal.，2012). しかし菌根経路は，直接

経路を補う付加的なものではない.植物は AM菌と共生

することで，菌の種類や感染率に関係なく， 自身のリン

酸の 70%あるいはそれ以上を，直接経路でなく菌根経路

で獲得するようになる (Smithet al.， 2003 ; Yang et al.， 

2012) .一方で不思議なことに，樹枝状体は数日のうちに

必ず崩壊するという特性を持つ (Tothand Toth， 1982 ; 

Alexander etal.， 1989 ; Kobae andHata， 2010). 菌根に

よる安定なリン酸の吸収は，一見矛盾するようではあるが、
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樹枝状体が継続的に形成と崩壊を繰り返すことで実現され

る.

2) リン酸処理で共生が抑制されるメカニズム

菌根共生はリン肥料を与えると成立しにくい (Smith

and Read， 2008). この特性は，農業において施肥と菌根

共生の活用との両立が難しいという大きな問題を引き起こ

すが，その抑制機構はいまだ不明である. Bruceら(1994)

によれば， リン酸処理により感染単位(一本の菌糸感染か

ら派生する樹枝状体の集団)の発達が抑制されるとのこと

であるが，その細胞レベルで、の機作や分子機構などを調べ

ることはこれまで、難しかった.最近演者らは，菌根特異的

に発現する分子マーカーを用いた菌根のライブイメージン

グを駆使することで， リン酸による共生抑制の機作を細胞

レベルで解き明かしつつある. リン酸による共生抑制機構

を明らかにしその抑制解除の方策を見出すことが，菌根

を活用した低環境負荷型の農業実現には必要である.

AM菌根共生は，細胞内共生が一過的かっ短時間である

ことや， リン酸で速やかに抑制されることなど，他の菌根

には見られないユニークな特性を持つ.4億年以上のあい

だ寄り添って生きてきた植物と， AM菌とが，極めて短

時間に共生を終わらせるのはどういう理由だろうか.っか

ず離れずの関係に，持続的な共生のための秘訣と，そして

農業利用への手掛かりが隠されているように思うのだが，

その解明はこれからの課題である(小八重善裕)

3.植物と真菌の共生関係を森林全体レベルで解明する

外生菌根菌・アーパスキュラー菌根菌・内生菌が形

作る複雑な地下群集

ひとつの森の中において，植物個体は菌根菌を介して窒

素やリンといった資源を他個体・他種との聞で奪い合って

いる.菌根菌に関わるこれまでの生態学研究の多くが，森

林内の特定の植物種を選んで菌根菌群集を解明してきた.

本発表では，網羅的な植物根サンプリングと次世代シー

ケンシングを組み合わせた最新の研究成果について発表す

る.

1 )真菌群集を大規模に解明するための手法整備

植物と地下で、関わっている真菌の群集構造を網羅的に解

明するために，第一に，真菌界を万遍なく増幅するユニバー

サルなPCRプライマーを作成した (Tojuet al.， 2012). 

NCBIのデータベース上にある真菌ITSの全配列に基づ

きユニバーサルプライマーを設計した.InsilicoPCRとい

う評価手法により，従来のプライマーで、は子嚢菌と担子菌

の間で増幅効率が異なるなどの問題があることがわかり，

偏りのない真菌群集構造解明のためには，新設計のプライ

マーを使用することが推奨された.

第二に，次世代シーケンシングで得られた膨大な

リードを，正確かつ高速にアッセンブルするプログラム

r AssamsJ を作成した (Tanabe，Muranushi and Toju， 

in prepara tion) . 

第三に，上記で得られたコンティグ配列をもとに，自

動で生物同定を行うプログラム rClaidentJを作成した

(Tanabe and Toju， 2013). このプログラムにより，客観

的な基準にしたがって膨大な生物情報を取得することが可

能となった.

2)膨大な多様性と想定外に複雑な植物一真菌関係

上記の解析環境を土台に，北海道からマレーシアにかけ

ての様々な森林において，地下真菌群集の解明を行なった

ところ，一つの森林内において，数百種類以上の外生菌根

菌や数十種類以上のアーパスキュラー菌根菌が出現した.

この中には宿主植物に対して統計的に有意な選好性を持つ

ものが存在した.しかし群集全体で見ると，植物種間で

数多くの共生真菌が共有されていた (Tojuetal.， 2013a-c; 

Toju etal.， 2014). 

さらに重要なことに，多様な内生菌(エンドファイト)

らしき子嚢菌が根内に共生していることがわかった (Toju

etal.，2013a-c ; Toju etal.， 2014). こうした内生菌は宿主

の範囲が極めて広い一方で，中には根圏の有機体窒素が無

機化されるのを促進すると推測されている系統に近いもの

も存在した. しかしその生理学的な機能は今のところ不

明である.

3)生態学の理論を適用する

上記のデータをもとに群集生態学的な統計解析を進めて

いる.共生する真菌の種組成を基にして森林内の植物がい

くつかのグループに分類されることや，根内で菌根菌と内

生菌が何らかの相互作用をしていることが解明されつつあ

る (東樹宏和)

4. 植物の根における菌どうしの競争と調和

根共生真菌の網羅的解析から見えてきた新たな視点

植物根に生息する菌類は，菌どうしも栄養やハピタット

をめぐって種間で競争していることがメソコスム実験など

で明らかになっており (Kennedyet al.， 2007)，そのよう

な負の相互作用は，菌どうしの競争排除を促すと予想され

る.逆に，正の相互作用をする菌，つまり互いに協調的な

関係を結んでいる菌であれば，それらの菌は同ーの根系内

で共存するだろう.種間関係の結果として，真菌類はホス

トの根において共存や排除のパターンを示すため，ある 2

種の菌の空間的配置を知ることによって，それらの種間関

係(相互作用が非常に弱いか，相利的な関係か，競争的関

係なのか)を推定することができる (Stoneand Roberts， 

1990，1992). 

このアイデアに基づき， コナラ実生とアラカシ実生に共

生する真菌類の空間的配置を明らかにした.350mx 200 

mという比較的狭い範囲でコナラ実生249個体，アラカ

シ実生 188個体を採集し，各実生個体の根に生息する真

菌類を， メタゲノム解析 (Claident，Tanabe and Toju， 

2013)によって明らかにした. コナラ・アラカシからは

合計319種類の真菌類(塩基配列類似性97%以上)が検

出された. これらの菌について総当りで2種聞の空間的配

置を検証した結果，外生菌根菌どうしやルートエンドファ

盆
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イトどうしのように，根内でのハピタットが重複する菌ど

うしは競争があると考えられた.また，菌どうしの相互作

用は，ホストとなる植物種によって変化する可能性も示唆

された. これは，栄養条件やハビタット選好性を介して，

ホストが根における菌どうしの相互作用に影響を及ぼして

いる可能性を示している(山本哲史)

5. アーパスキュラー菌根菌における BaasBecking 

仮説の検証

多重環境フィルタを生き抜く「最強ジ、エネラリストj

存在の可能性

'Everythingis everywhere， but the en vironment selects' 

Baas Beckingは世界各地の塩湖における好塩性徴生物

の研究から，徴生物の分布は拡散(地理的隔離)により制

限されず， ローカルな環境により決まるとの仮説を提唱し

た (DeWit and Bouvier， 2006). 次世代シークエンサー

の普及により，広範囲の環境から得られた DNAを一斉解

析することが可能になったため，本仮説へのアプローチが

世界中で活発化している.

AM菌と原始的な陸上植物の共生が始まった時期は，お

よそ4億年前のデボン紀であると推定されている (Simon

etal.，1993). これまでの AM菌の種分布に関する研究は，

限定された地域の生態系に着目したものがほとんどで， グ

ローパルスケールで、分布を決める環境要因は分かつてい

ない (Opiket al.， 2006). ただ，超大陸分裂前の三畳紀

(2.4億年前)には既に現存の主要な分類群が出現してい

た (Redeckeretal.， 2000)ことは，その種分布に大陸間

隔離などの地理的要因はほとんど影響しない可能性を示唆

する.

1)アーパスキュラー菌根菌における生態学の重要性

AM菌は植物のリン酸獲得効率を著しく促進することか

ら，早くから農業への応用が期待されてきた.ただ，実際

のフィールドで有効性が示された例は少ない (Tawaraya

et al.， 2012). もともと農地には土着の AM菌が棲息して

いるため，連入した外来 (alien)種が定着できるか否か

予測できない. しかし AM菌の種分布を決める環境要

因を明らかできれば， どのような種をどのような場面(生

態系)で利用できるか予測可能になるはずである.

2) メタ解析:現在までの知見仮説および、手法

これまで演者らが行ってきた AM菌の生態調査では，

地理的隔離や気候要因は種分布にほとんど影響しない一方

で，土壌pHは強力な決定因子の一つで、あることがわかっ

てきた(江沢・河原， 2012). その後，リン酸施肥歴や低温，

土壌撹乱，植物種(根分泌物)，火山の降灰などの要因に

ついて研究対象を広げ，国内外の 13調査地からデータ収

集を進めるうちに，あらゆる環境下で必ず検出される分

類群 ジェネラリストーが存在する可能性が予見された.

フィールドから採取した根より直接，または採取した根圏

土壌を使って栽培した植物の根から DNAを抽出し， AM 

菌の LSUrDNAの多型領域について合計で約6，000ク

ローン(サンガ一法)および 125，000リード (454FLX

Titanium)の配列情報を得て，相同性から規定した仮想

種(ファイロタイプ)の分布と，環境要因との相関解析を

行ったところ，ほとんどの環境に出現する「最強ジェネラ

リスト」が複数の分類群から見つかった.これらジェネラ

リストの環境適応機構は，学術的に興味深いだけでなく，

AM菌の応用面でも重要な突破口となり得る.

(江沢辰広・河原愛・荒川竜太)

6. イネ科牧草に共生する糸状菌エンドファイトの共生

確立に関わる遺伝子群の機能解析

EpichloelNeotYPhodium属 (epichloae) エンドファイ

トは， イネ科(イチゴツナギ亜科)の牧草や芝草の地上部

細胞間隙で生育し共生関係を保っている糸状菌エンド

ファイトである. Epichloaeエンドファイトは，宿主植物

感染時に様々な生理活性物質を産生し，植物に動物や昆虫

による補食の抑制，耐乾性，耐病性などの効果をもたらす

(Tanaka etal.， 2012). 

1 )共生確立に関与する遺伝子の機能

Epichloaeエンドファイトは， 1)宿主植物の成長と同

調した菌糸進展をする， 2)宿主植物の抵抗性を誘導しな

いあるいは耐性である， といった特性により，宿主植物

への安定した感染状態を確立している. Epichloaeエンド

ファイトは細胞外マトリックスを介して植物細胞に粘着

し植物細胞の伸張に合わせて菌糸の中間部が伸長するこ

とで，植物の成長と同調した静かな共存関係を保っている

と推定されている (Christensenetal.， 2008). 

演者はこれまでに，共生的感染に必要なエンドファイト

の遺伝子として， NADPH酸化酵素NoxAおよびその制

御因子，低分子量Gタンパク質RacA， Zn (II) Cys6型転

写制御因子ProA，新奇核局在タンパク質NsiA，ヘテロ

3量体型Gタンパク質GpaAなどを単離している. これ

らの変異株はいずれも宿主植物内で菌糸量が増加し植物

の媛化や枯死を引き起こした (Tanakaetal.， 2006， 2008， 

2013 ; Takemoto etα1.，2006，2011) . 

2)共生確立と分生子形成，菌糸細胞融合の関係

植物に震化を引き起こす変異株から単離された遺伝子

には， ProA， Noxといった他の糸状菌において有性生殖

や菌糸細胞融合に関与することが知られる遺伝子が含まれ

ている.通常，野生株は培地上で殆ど分生子を形成しない

が， noxA， gpaA，ρroA破壊株では分生子形成が著しく増

加しており， これら遺伝子が分生子形成を抑制しているこ

とが解った.一方， NoxAの制御因子である noxR破壊株，

racA破壊株， nsiA破壊株では，分生子形成の増加は認

められなかったことより 共生確立能と分生子形成の抑制

は必ずしも一致しないことが示された.一方，共生変異株

の菌糸融合を観察したところ，野生株で観察される細胞融

合が noxA， noxR， racA， gpαA，ρroA， nsiAいずれの破壊

株でも失われた.以上の結果から，分生子形成の抑制と細

胞融合を誘導する情報伝達がある程度関連していること，
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共生確立と細胞融合能には密接な関係があること示された

(Kayano etal.， 2013 ; Tanaka etal.， 2013). (竹本大吾)

7. 次世代シーケンサーでアーパスキュラー菌根を解析

し，分かったことやっぱり分からなかったこと

AM菌のゲノム解読はGlomusゲノム国際コンソーシ

アムを中心に2004年頃からサンガ一法によるシーケンス

で行われてきた.2011年からは次世代シーケンサーを用

いた解読が進められており， 2014年にゲノムサイズが比

較的小さい Rhizophagusirregularis DAOM197198 (以前

は Glomusintraradicesに分類されていた)のゲノム配列

が明らかにされた (Tisserantetal.， 2013). AM菌のゲ

ノム情報の中には，菌根共生に関する様々な疑問に対する

答えが潜んでいるかもしれない.様々な疑問とは例えば，

AM菌が植物と共生できるのはなぜか， AM菌の感染過

程にはどのような遺伝子が関与しているのか，なぜAM

菌は純粋培養できないのか，なぜ、宿主特異性がないのか，

AM菌はどのようにして宿主植物に養分を供給しているの

か，などである.

我々は，共生成立過程に関わる AM菌の遺伝子を同定

するため，内生菌糸と外生菌糸の発現遺伝子の比較を行っ

た.発現遺伝子を網羅的に解析する方法として RNA-seq

解析がある.その大きな利点は非モデル生物である AM

菌を解析できることと， AM菌と植物の両者の発現遺伝

子を同時に解析できる点にある.内生菌糸と外生菌糸で発

現量が異なる遺伝子は約 3.000種類(ゲノム中の遺伝子の

1割)存在した.このうち約半分は機能未知の遺伝子で、あっ

たが，内生菌糸では，糖新生やペントースリン酸経路の遺

伝子発現が上昇しており，この経路でNADPHを生産し

脂肪酸合成や膜合成を盛んに行い，樹枝状体形成などに

利用されていると考えられる.その他にも，キチン合成の

遺伝子発現も高く樹枝状体の細胞壁合成に関わると思われ

る. また， トレハロースやグリコーゲン合成の遺伝子発現

が上昇しており，糖の貯蔵が盛んであると考えられる.一

方で外生菌糸では，アルギニン合成に関わる遺伝子発現が

高く，外生菌糸でアルギニンが合成され，内生菌糸まで運

ばれると考えられる.

我々は網羅的な解析を行うことで，代謝ネットワーク全

体を概観して共生過程の遺伝子発現変化をとらえることが

できた.一方で今の段階では，なぜAM菌が植物と共生

できるのか， といったより踏み込んだ疑問には答えられて

いない.今後，バイオインフォマティシャンとの共同で既

存の解析法を適用するとともに新たな解析手法を開発しな

がらゲノム情報から菌根共生の主要な命題にアプローチし

ていく必要がある.同時に対象生物をよく知っている wet

系の研究者が，研究目的にあった材料調製や解析データの

解釈を協調して行っていく必要がある.また，注目すべき

AM菌の遺伝子を抽出しても今のところ機能を解析できな

いのが問題となっており，形質転換法やジーンサイレンシ

ング法の開発が望まれる(粛藤勝晴)

8. 陸上植物における菌根菌共生メカニズムの進化を探る

昨日の友は今日も友?

植物は自然環境中で，様々な病原微生物の脅威に曝さ

れながら生存している.植物はこれに対抗するために高

度な防御メカニズムを発達させてきた (Bollerand Felix 

2009; Dodds andRathjen 2010). 一方で根粒菌や菌根

菌は植物の細胞内に導かれて共生を行うが， これは一般

的な植物病理学の観点からは非常に不思議な生命現象であ

る.我々は共生における防御メカニズムに興味を持ち，特

に進化の観点から研究を行っている.

1 )根粒菌共生および菌根菌共生と防御応答の関わり

根粒菌共生と菌根菌共生の両方に共通で必要とされる遺

伝子群はCommonSymbiotic Pathway (CSP) として

知られている.根粒菌共生はほぼ、マメ科植物に限定されて

おり，菌根菌共生は陸上植物の大部分で観察されることか

ら， CSP遺伝子群の発見は，根粒菌共生が菌根菌共生か

ら発展して獲得されたことを示唆している (Kouchiet al. 

2010). 

根粒菌共生において CSPは根粒菌が分泌する共生シ

グナル Nodファクターを感知した LysM型受容体キナー

ゼNFR1により活性化されて 共生プログラムが開始さ

れる (Radutoiuet al. 2003).一方でNFR1自体は，非マ

メ科モデル植物のシロイヌナズナで同定された防御応答を

起動する LysM型受容体キナーゼ、 CERK1と非常に高い

相向性を持つ (Nakagawaetal. 2011). 根粒菌共生は菌

根菌共生だけではなく防御メカニズムとも密接に関わって

おり，さらに菌根菌共生と防御応答にも関連があることが

推測される.

2)菌根菌共生における共生と防御応答の進化

菌根菌共生は最初の陸上植物であるコケ植物で成立した

と考えられているが，シダ植物やコケ植物の共生分子機構

の知見はほとんど無い.我々は菌根菌が感染するフタバネ

ゼニゴケを新たなモデル植物として整備を行っている.次

世代シーケンサーを用いたRNAシーケンスおよびゲノム

シーケンスを進めており これまで被子植物の情報のみで

議論されてきた共生遺伝子の分子進化について，再考させ

るような結果を得ている.

3)今後の展望と本研究の意義

陸上植物は4億年以上の進化の過程で，花や種子，維管

束など様々な形質を産み出した.同じ期間に植物と徴生物

の相互作用メカニズムも，試行錯誤を繰り返しながら大き

く進化したと推測される.共生と防御応答の新たなモデ、ル

植物であるフタパネゼ、ニゴケは，このような進化のプロセ

スの解明に貢献できると期待される(中川知己)

9. おわりに

パイオインフォマティクスは これまで遺伝学や生化学

などによって，一つ一つの点として理解されてきた個別

の生命現象を，情報のつながりの中から芋づる式に掘り起
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こすことを可能にしつつある. この手法は当然，植物栄養

研究にも適用されるだろう.近い将来，実際の圃場や森林

における植物栄養の理解を目指して，菌根を含んだメタゲ

ノム， トランスクリプトームデータがノぐブリックに蓄積し

ていき，多様な菌根の機能が予測できるようになる時代が

やってくるかもしれない.その時にどうやって，その機能

を実際に証明，検証していくのか，そしてどのようにして

農業に活かすのか，それをあらかじめ議論したい， という

のが本シンポジウムを企図した理由であった. ごく最近，

AM菌のモデル菌である R.irregularisの全ゲノム配列が

解読された (Tisserantetal.， 2013). 驚いたことに，菌

根で高発現する R.irregularis遺伝子の上位 50遺伝子の

うち， 29遺伝子は小分子分泌タンパク質(<150aa) を

コードしている.植物病原菌のアナロジーで行くと， こ

れら小分子タンパク質(エフェクター)は植物に作用し

て共生の成立やその機能調節に関わっている可能性が高い

(Kloppholz etal.， 2011 ; Plett etal.， 2011). こういった菌

根菌側の分子は，菌根菌の中で解析することは難しいのだ

が，植物細胞に発現させてその機能を解析することが可能

であり， これまで解析が困難と思われていた菌根の複雑な

機能的つながりが，工夫次第で解き明かされる可能性もあ

る. こういった新しいアプローチを海外のグ、ループは精力

的に開拓しており，われわれも世界をリードする新しい手

法や概念を提唱 す る 必 要 が あ る ( 小 八 重善裕)
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