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解説

アーパスキュラー菌根共生のライフサイクルと機能

小八重善裕

キーワード アーパスキュラー菌根，感染単位，細胞内共生， AM菌ジェノタイプ，ライフサイクル

1 .はじめに

植物の多くはグロムス菌門（Glomeromycota）に属す

るアーパスキュラー菌根菌（AM菌）と根で共生してお

り，この菌糸の助けを借りて土壌養分を効率よく吸収する．

AM菌に有性生殖は観察されておらず，その共生のライフ

サイクルは一見単純である．すなわち，（1）土壌中に散在

する AM菌の胞子が発芽して根に感染する，（2）根に侵入

した菌糸は皮層細胞内に樹枝状体（アーパスキュール）と

呼ばれる養分交換のための器官を形成する，（3）根内で炭

素源を得たAM菌はそれを使って根外に菌糸を発達させ，

植物の栄養と生長をさらに促進する，（4）菌根の発達と，

そして宿主植物の老化に伴い多数の新しい胞子が土壌中に

形成される，（5）胞子が発芽し，次の宿主に感染する．植

物はこの共生を4億5千万年以上途切れることなく続け

ており（Delauxet al., 2015), AM菌との共生は，植物

の共生としては最も古く，そして普遍的なものである．そ

のように安定な共生関係であるから，さぞかし細胞内共生

も安定で，一度形成された樹枝状体も植物の栄養を長期間

支えるのだろうと思われるが，実はそのまったく逆であり，

樹枝状体はわずか数日で崩壊してしまう．この細胞内共

生の一過性は， 1905年にGallaudにより初めて記述され，

電子顕徴鏡が広く使われ始めるようになった197080年

代ごろから，複数の植物種で普遍的に起こる現象として細

胞レベルで、認識されてきた．しかしその後，菌根の機能的

側面やAM菌の生態に研究の主軸が移り，そして遺伝子

の発現解析など菌根全体を対象とした分子レベルの研究が

全盛を迎えてからは，共生が細胞レベルで、崩壊するという

細かく，”後ろ向き”な一面に目が向けられることはほと

んどなかったと思われる．

進化的にきわめて安定であるはずの共生が，細胞レベル

で見るときわめて不安定であるということは何を意味する

のか，これまで“建設的”な意味で，そのことが説明され

たことはない．多くの細胞内共生は，宿主が生きている限
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り安定である．アブラムシの体内で必須アミノ酸を合成す

るブフネラ，根粒内で窒素固定を行う根粒菌，造礁サンゴ

内で光合成を行う褐虫藻などは，恒常的に細胞から出て行

く，ということをそのライフサイクルの中で行わない．近

年，分子生物学的なアプローチから， AM菌の感染や細

胞内共生を支える分子メカニズムが明らかにされている．

菌根共生を農業に活用するため，こういった分子メカニズ

ムを応用することは一つの方法であるが，共生の崩壊を内

包する菌根のライフサイクルを支えるだけでは，そのサイ

クルがうまく回らないことは予想できる．本稿では，菌根

共生の細胞レベルでのライフサイクルを解説し，その機能

を高め，農業で活用するには実際どうすればよいのかを考

える．

2. 細胞内共生のライフサイクル

1980年代，細胞内共生にかかる時間，すなわちその「ラ

イフスパンjは，次のようにして見積もられた.(1）樹枝

状体が根に形成され始めてから，崩壊して分解され容積を

ほとんど持たない“残骸”が初めて観察されるまでに7-

12日目かかった．すなわちそれが樹枝状体のライフスパ

ンである.(2）菌根の発達が直線的に進む時期の根を用い

て，そこに観察される様々な発達ステージの樹枝状体の“割

合”を，そのライフスパンの中の“時間”とみなした（Toth

and Miller, 1984 ; Alexander et al., 1988）.そのことで，

おおよその樹枝状体の発達と崩壊の過程を，時間軸を伴う

図1のような模式図として示すことができる．これによる

と，樹枝状体が発達，崩壊，分解されるというライフスパ

ンの中で，健全な“菌枝”をもち，機能的と考えられる期

間はおおよそ30%ほどに過ぎず，そして崩壊は突然訪れ

る出来事だと見て取れる（Smithand Read, 2008）.すな

わち樹枝状体が機能的である期間は最短で2.5日と見積も

様校状｛本
の大きさ

ライフスJtン

図1 樹枝状体のライフスパン

1980年代に提唱された「樹枝状体の発達から崩壊に至るま
での大きさの変化Jを模式的に示したもの
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られた．しかしその後，多数の理解としては，樹枝状体が

機能している期間は，少し長めの45日（Bonfanteand 

Genre, 2010）から 1週間あたりのようである．それらの

数字が実際の観察結果に基づくかどうかは分からない．

これまで，細胞内共生のライフスパンが樹枝状体の形態

的な大きさにのみ基づき記述されてきたのに対し，筆者ら

はその“機能”を反映させたライフスパンの再測定を行っ

た．筆者らは，イネの菌根特異的リン酸トランスポータ－

PTll-GFPのライブイメージングを使って，樹枝状体を

包むペリアーパスキュール膜にPTll-GFPが発現するの

はわずか23日であり，樹枝状体の崩壊に伴ってPTll-

GFPも速やかに消失することを認めた（Kobaeand Ha ta, 

2010）.さらに，共生細胞で特異的に発現して膜交通に関

わる SecretoryCarrier Membrane Protein (SCAMP) -

GFPのライブイメージングを用いて，共生細胞の内膜構

造を経時的に観察した．これにより，樹枝状体の発達，崩壊，

分解の各ステージを5段階に蛍光標識で区別することに

成功し（KobaeandFujiwara,2014;Kobae etαl.,2016), 

5日間の観察の中で，すべての樹枝状体が崩壊すること，

樹枝状体が崩壊した細胞に再び樹枝状体が形成される確

率は，わずか0.6%であることを認めた．すなわち，樹枝

状体の形成は一過的であり，それは感染履歴がないか，あ

るいは共生終了後十分な時間の経った細胞に生じる傾向が

あった（Kobaeand Fujiwara, 2014). 

形態的には，樹枝状体が形成された細胞の液胞は断片化

し容積的にもわずかなものとなる．液胞内にはその浸透

圧を保つための糖や有機酸をはじめ，酸性プロテアーゼな

ど多様な‘溶質が貯蔵されている．これら溶質が樹枝状体の

形成に伴い短時間のうちにどこへ行くのか分からないが，

樹枝状体の崩壊後，細胞はそのオルガネラを再構築するた

めに相当なエネルギー（糖）と資源（膜などの生体成分）

を費やすことは想像に難くない．細胞内共生を恒常的に行

うには，言い換えれば，菌根を発達させるためには，細胞

内共生の崩壊後，そこに速やかにエネルギーと資源が供給

され，再び細胞内共生を行う生理条件が整うことが必要と

なる．つまり，細胞内共生の「ライフサイクルJは，“崩壊”
と

フサイクルが高速で、回ること，であるといえる．

3. アーパスキュラー菌根菌の

多様な機能と多様なジェノタイプ

実験室内で，モデル植物に遺伝的に均質なAM菌を接

種して，根の中の共生の発達過程を上のように記述するこ

とはそれほど難しくはない．ただ観察すれば済む話である

しなによりそれはその一対ーのゲノムの制御に基づく現

象で，分かりやすい．野外や圃場の話となるときわめて話

が複雑になる．野外の根には，わずかlcmの断片に複数

種のAM菌が感染する（vanTuinen eta!., 1998）.違う菌

にはそれぞれに違う生理と形質があり，その挙動はどれも

同じではない．形態的にそれらを区別することは不可能で

あり，それらを遺伝子レベルで区別することは，後述する

ような複雑さからやはりほとんど不可能である． とはいえ

菌根とはそういう複雑さを持つものであると当面は受け入

れるしかない．植物を育てる土壌は多種多様な土着AM

菌の住処である．そしてそれらの菌がその土地に最も適応

しており，菌根の機能とは，それらの総体によって，良く

も悪くも発揮されるものだからである．

野外の菌根を丸ごと調べたのでは，そこに共生する

AM菌の機能を個別に知ることはできない．これまで，

AM菌の機能を知るためには単離したAM菌の一系統

(isolate）を植物に接種しその養分吸収，生長，収量，

病害抵抗性，乾燥ストレス抵抗性，有害元素の吸収抑制

など，多様な項目を調べるということが行われてきた．実

際，接種する系統によってその機能は大きく異なり，植

物の生長にとって大きなメリットのあるものから，逆に

寄生的に振る舞い，生長を著しく抑制するものまで色々

であるりohnsoneta!., 1997）.一方で，同じ系統であっ

ても，宿主植物や栽培環境によってその結果が異なって

くることから，その機能はきわめて状況依存的（context

dependent）であると分かる（Nouriet al., 2014 ; 

Mensah et al., 2015). 

その状況依存的な特徴が問題となるのは，特に土壌改

良や植物の栄養改善を目的としてAM菌を接種しよう

とする場面である．特定の状況ではAM菌の接種がき

わめて有効であることはよく知られており（Tawaraya,

2003 ; Smith and Read 2008) AM菌はわが国で政令

指定土壌改良資材として認められた唯一の徴生物資材で

ある（斎藤， 2007）.しかしながら現実問題として， AM 

菌の接種資材が有効に活用できる場面は現段階では限ら

れている（Rodriguezand Sanders, 2015）.その問題の

原因を， AM菌の遺伝的な不均質性に求めることができ

る（Sandersand Croll, 2010). AM菌の菌糸の大部分

は隔壁を持っておらず，菌糸内の液胞や脂肪滴，核を生

体染色すると，それらが高速で菌糸内を流れているのが

分かる CUetakeet al., 2002 ; Saito et al., 2004). AM菌

の胞子には数百から数千の核が含まれており CTanyand

Pawlowska, 2010），それらの核は連続した細胞質中を移

動するから，菌糸全体を一つの多核の細胞とみなすことも

できる．ただしそれらの核は遺伝的に異なる核の集合

（ヘテロカリオン）と考えられており（Sandersand Croll, 

2010），一つの胞子，あるいは菌糸が，一つの“個”とし

てのゲノムに制御されているわけではない．むしろ，多数

の特性を持つ“集団”（Young,2015）として捉えることが

できる．その不均質性の持つ問題とその特性とが顕在化す

るのが，接種源が遺伝的に分離されていったときである．

スイスローザンヌ大学のIanSandersの研究グループは，

遺伝的にも形質的にも異なる Glomusintraradices胞子を

交雑しその交雑系統と，そこから派生する分離系統を作

製した．それらの胞子をイネに接種したところ，交雑系統

よりもはるかに生長を促進する分離系統があることを見出
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した（Angelardeta!., 2010）.同グループは同手法で作製

した分離系統を用いて，アメリカやアフリカでキャッサパ

栽培の実証試験を行っており， AM菌接種による収量増

を達成していると聞く（小八重， 2014).

このことからも分かるように，一胞子とはいえ，そ

こに含まれる機能とジェノタイプは多様である．土壌に

は，多種多様なAM菌の胞子が散在しており，根には

それらが基本的に無差別に感染できる．異なる核が菌

糸内を移動することができ，そして系統の異なる菌糸

が接合（anastomosis）して核の多様性がさらに高まる

( Giovannetti et al., 1999）といった可能性も合わせて考え

ると，根には機能的に変化自在なAM菌が入り乱れるよ

うに共生している様子が想像できる．そのような根をサン

フ。ルとして，そこに含まれる遺伝子配列を調べ，どのジェ

ノタイプがその植物体に発現している機能を担うのか，そ

れを明らかにするには，極めて多くのサンフ。ル数と，強力

な情報処理能力が必要となり，現時点では実現していない．

4. 細胞内共生の一過性の意味

無差別に根がAM菌と共生するにしても，共生にライ

フサイクルがある以上，植物にとって都合のよい菌を選抜

できる可能性がある．すなわち，一度目の感染が，植物に

とってその有効性を測る指標になればいいわけである．前

述したように， AM菌が細胞内にいつまでも感染してい

ることはない．そこで役目を果たし，一度根の外へ出て，

また共生を継続するためには，もう一度根の中に侵入する

必要がある．一度目の感染を通じて，植物がAM菌の価

値を判断し，つまり，その状況依存的な機能性を認識し

再感染の可否を調節する能力を備えていたとしたら，植物

にとって都合のよい，機能性を高めた菌根を発達させるこ

とができると予想できる．そういった共生のライフサイク

ルに基づく感染制御の仕組みを調べるには，菌根発達の詳

細な形態的な理解に加えて，感染過程に関わる分子メカニ

ズムを理解しておく必要がある．

5. 菌根発達の形態・分子メカニズム

AM菌の胞子は適度な温度と水があれば発芽すること

から，宿主植物の有無にかかわらず菌糸を伸ばすことがで

きる．植物の根は，カロテノイドの派生物であるストリ

ゴラクトンを恒常的に合成しており，ペチュニアでは外

皮に点在する通過細胞（passagecells）と呼ばれる細胞

壁がスペリン化していない細胞を通して根外に排出され

る（Kretzschmareta!. 2012 ; Sasse eta!., 2015）.根外

に出たストリゴラクトンは AM菌の未知の受容体によ

り認識されて， AM菌の短鎖のキチンオリゴマー（C04

-C05）の分泌を促し（Genreetαl.,2013），短鎖キチンオ

リゴマーは植物の未知の受容体で、認識される．その結果誘

導される植物の共生シグ、ナルは，表皮細胞への菌糸の侵入，

皮層組織への菌糸の誘導に関わる細胞内構造編成，そし

て樹枝状体の形成へと共生を導いていく（Bonfanteand 

Genre,2015）.感染の成立の有無という分かりやすい表現

型から，これまでの植物の遺伝学あるいは逆遺伝学は，主

に共生成立の初期における分子メカニズムを明らかにして

きた（Gutjahrand Parniske, 2013）.細胞内共生のライ

フサイクルという観点から共生システムを調べた例はまだ

なく，今後はそういったところに関わる分子メカニズムを

調べていく必要がある．

根に近づいた菌糸は根の表皮近くで一度枝分かれをする

(Bonfante Faso lo, 1984）.そのうち一つの菌糸が表皮細

胞を貫通し皮層組織に到達すると，根の縦両方向に菌

糸を伸ばしていくが，その範囲は限定的であり，細胞間隙

(Arum type）あるいは細胞内 （Paristype）に5mmほ

ど菌糸を伸ばすにとどまる（Smithand Read, 2008）.菌

糸が伸びる間，皮層細胞に次々と順を追って樹枝状体が形

成されていくため，菌糸の一番外側に形成された樹枝状体

が最も若く，侵入口に近い樹枝状体が最も古くなる．イネ

PTll-GFPのライブイメージングを例にとると，樹枝状

体が次々と形成されている速度は， 0.4-1.7mm／日であ

る（Kobaeand Ha ta, 2010). PTll-GFPで標識された

樹枝状体はその出現から一日ほどで細胞内空間の大部分を

占めるまでに発達し， 2 3日後，わずか5時間ほどで外

縁部の大部分の“菌枝”を崩壊させ， PTll-GFPは消失

する（KobaeandHata2010）.樹枝状体の崩壊後，少な

くとも 2日間は細胞内膜構造が平常細胞への復旧に向けて

うごめく様子がGFP-SCAMPにより伺える（Kobaeand

Fujiwara, 2014）.そして前述の通り，一度共生を終えた

細胞に再び樹枝状体が形成される頻度はきわめて低い．新

しい感染は，最初に表皮近くで枝分かれした菌糸がその感

染部位の外の未感染の領域に新たに侵入することで生じ

る（Sandersand Sheikh 1983) （図2）.一本の侵入菌糸

に由来する根内の感染を「感染単位 (infectionunit）」と

呼ぶ（Coxand Sanders 197 4）.感染の広がりは，この感

染単位が繰り返し形成されることで実現する．感染単位

は隣接して形成されることが多く，その境目を識別する

ことは最初の感染単位形成から数日のうちに難しくなる

(Sanders and Sheikh, 1983）.感染単位の集まりを感染領

域（colonizedregion) （図2）と呼び，根のあちこちで

そういったローカルな感染領域の拡大が起こり，そしてそ

れらがつながっていくことで＼根全体が大きなひとまとま

りの「菌根」となる．

6. 共生機能のチェックポイント

野外の根では，多種多様なAM菌が根に感染しては出

て行き，また入るということが起こっているはずである．

AM菌相は同じ土壌でも植物によって異なることが分かつ

ていることからも，その植物に適切な菌相というものがあ

ると考えられる．玉石混惜の土着AM菌から状況に応じ

た機能を持つ菌根を形成するには，適切な（だった）感染

単位についてはその再感染を促しそうでないものはそう

しなければよい．そうでないものはいずれいなくなるので，
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樹校生主体
5事染単位

感染単位

感染領域

図2 菌根の発達は感染単位の形成の繰り返し

積極的に排除することにコストを使うことはない．例えば

ストリゴラクトンは感染成立につながる感染初期の植物－

AM菌聞のシグナルクロストークの第一ポイントであり，

ストリゴラクトンの合成を調節することで，適切な機能を

持つAM菌の感染単位の“ローカル”な拡大を調節する

ことができるように思われる．実際，ストリゴラクトンの

合成変異体では，感染単位の発達が抑えられる（Kobaeet 

d未発表）．植物にとって適切なAM菌を，植物自身が増

幅することで，菌根の機能を高めている可能性もある．理

論の域を出ていないものの，発達した（機能的な）樹枝状

体で核が増幅され，特定の核のタイプ（ヌクレオタイプ）

が選抜されるという仮説（Limpens and Geurts, 2014) 

は興味深い．植物が特定のAM菌を選ぶ，あるいは増や

すメカニズムは，これまでまったく調べられていないが農

業上重要なポイントである．作物は人聞が作った栄養生理

特性を持っており，必ずしも，圃場環境やその土着AM

菌との共生に最適化されているわけではない 多様な機能

を持ったAM菌が土壌にいるとはいえ，接種菌のほうが

よい働きをすることがあることは， Ian Sandersの研究か

らも伺える．場合によっては土着AM菌由来の菌根が作

物にとって負担となるだけの状況も考えられる 例えば，

オオムギやコムギは， AM菌が感染することで生長が抑

制されることが様々な栽培条件やAM菌種で指摘されて

いる（SmithandSmith2011). これらの栽培種は育種

の過程でAM菌による生長促進効果が減少していること

が指摘されており（Sawerseta!. 2008），作物のAM菌の

制御機構を理解することは，今後の環境保全型の農業を進

める中で菌根共生の機能が顕在化していく時，大きな課題

となると思われる．

7. 機能的な AM菌のジェノタイプを知る

菌根を形成する多様なAM菌のうち，どの菌が，あ

るいはヘテロカリオンの場合どのヌクレオタイプが，そ

の状況に応じた機能を担っているのかまったく分からな

い．根全体の AM菌のDNA配列を調べるとき， 細胞内

共生を行っていない感染単位にも DNAは残っており，

それらと機能的なDNAを区別することは困難である．

DNA量と，生理活性との聞にも関連は見出されていない

(Vandenkoornhuyse et al., 2007）.樹枝状体を盛んに形

成する AM菌が，その状況に最適化しているという保証

もない．そこで，機能的な共生を識別し，そこに感染して

いる AM菌のジェノタイプを決めることが，菌根の機能

とAM菌のジェノタイプを繋ぐためには重要である．近

年，菌根を介したリン，窒素，硫黄，カリウム，鉄などの

輸送を担うと考えられる輸送体が同定あるいはその候補分

子が推定されている（Garciaet al., 2016). こうしたタン

パク質をGFP等で標識しその感染単位のAM菌のジェ

ノタイプを決定することが有効である．筆者らは最近，一

つの感染単位を含むわずか3mmの根断片のAM菌ジェ

ノタイピングに成功した（2016年度，土壌肥料学会年会）．

感染単位レベルで－菌根共生のライフサイクルを切り抜き，

その機能とジェノタイプを調べることで， AM菌の持つ

膨大な遺伝子d情報の中から，調べたい機能に絞って遺伝子

情報を抽出することができる．そういった機能を持つAM

菌を選抜する植物の分子メカニズムを明らかにすること

で，私たちは農業に菌根を活かす方法を知ることができる

謝辞・ 本研究の一部は， JSTACCELの支援により

行った．
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