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ア ーノ てス キ ュ ラ ー菌根菌 を め ぐ る 最近の話題

き か
千葉大学園芸学部土壌学研究室 坂

は じ め に

植物の 根 に 糸状菌の菌糸が入 り 込ん だ り ， 根の表面 を
菌糸が覆 う こ と で形成 さ れ る 共生体 を 菌根 CMycorrh­
iza) と 呼ぶ。 菌根 を 形成 す る 糸状菌が菌根菌 CMycor­
rhizal fungi) で あ り ， 高等植物 の 約 80% は菌根 を 形成
す る と い わ れて い る 。 菌根 は そ の形態か ら 大 き く 外生菌
根 CEctomycorrhiza) と 内 生 菌 根 CEndomycorrhiza)
に 区別 さ れ， 菌 と 植物の種類の組合わ せや菌糸 の侵入様
式 に よ っ て さ ら に細か く 分類 さ れ る 。 外生菌根 は 主 に 木
本植物 に形成 さ れ， マ ツ タ ケ ， ハ ツ タ ケ ， ト リ ュ フ な ど
の キ ノ コ 類 は外生菌根菌であ る 。 一方， 農作物 を含 め た
草本植物 に は 内生菌根の代表的 な種類であ る ア ーパス キ
ュ ラ ー菌根 CArbuscular mycorrhiza) が形成 さ れ る 。
ア ー パ ス キ ュ ラ ー 菌根菌 (以下 AM 菌) は宿主植物 に
対 し 生育促進効果 を 示 し ， 病原菌 に対す る 抵抗性の付与
も 報告 さ れて い る こ と か ら ， 生物肥料 ・ 生物農薬 と し て
の 利 用 が期待 さ れ て い る 。 ま た 微生物資材 と し て は 唯
一， 農水省 の政令指定土壌改良資材 と し て 認定 さ れて い
る 。

I アーパスキュラー菌根菌の種類と 機能

AM 菌 は接合菌類 Glomales 目 の 3 科 6 属 に 分類 さ れ
て お り ， こ れ ま で約 150 種が報告 さ れ て い る (表 1) 。
AM 菌 は い わ ゆ る 絶対共生菌 で あ り 単生で は増殖で き
な い。 宿主特異'性が低い た め 広範囲 な植物 に共生で き る
が， ア ブ ラ ナ 科や ア カ ザ科植物 に は感染 で き な い。 AM
菌 は土壌中 に 巨大 な 胞子 を 形成 す る C50�500 μm) 。 胞
子 の 発芽後菌糸 が伸長 し， 根面 に 接触す る 。 AM 菌 は
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や が て 付着器 Ca ppressori um) を 形成 し ， 根 の 内 部 へ
内生菌糸 を 侵入 さ せ る 。 そ の後， 根内 に 共生特異的な器
官 で あ る 樹枝状体 CArbuscule) と の う 状体 CVesic1e)
を形成 し ， 共生関係が成 立 す る (図一 1) 。 樹枝状体 で は
菌根菌 と 宿主植物 と の 間 で物質交換が行わ れ て お り ，
AM 菌 は 宿 主 か ら エ ネ ル ギ ー 源 と な る 炭素化合物 を 得
て ， 代わ り に種々 の無機養分 を宿主 に 供給 し て い る 。 の
う 状体 は そ の 役割がい ま だ は っ き り し て い な い が， 脂質
の穎粒が見 ら れ る こ と か ら 養分の貯蔵器官で あ る と 考 え
ら れて い る 。 な お Gigasporaceae 科 の AM 菌 は の う 状
体 を 形成 し な い。 根か ら は さ ら に 外生菌糸が土壌中 に 伸

長 し， 菌糸の先端 に 新 し い胞子が形成 さ れ る 。
AM 菌 の 植物生育促進効果 は 主 に 植物 の リ ン 酸 吸収

の促進で あ る と さ れて い る 。 す な わ ち 土壌 中 で リ ン酸 は
大部分が不溶態 の リ ン駿塩 と し て 存在 し ， 土壌溶液中 に

土壊中 に
形成 さ れた
新 し い胞子

土 嬢 植物根

表 - 1 接合菌類 Glomales 目 の分類

図 ー 1 ア ー パ ス キ ュ ラ ー菌根の形成過程

Order ( 白 ) Sub-order (亜 目 ) Family (科) Genus 0属) 菌根形態

Glomaceae G!omus 樹校状体 ・ の う 状体
Glomineae Scleroιystis つ

Glomales Acaulosporaceae Acau!osþora 樹校状体 ・ の う 状体
Entro)りhoゆora 樹校状体 ・ の う 状体

Gigasporineae Gigasporaceae Gigasþora 樹枝状体
Scutelloゆora 樹枝状体
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溶存 し て い る リ ン酸濃度 は極 め て 低 い。 植物根の リ ン酸
吸収の律速 は根面への リ ン酸の移動で あ り ， 根面付近 は
し ば し ば リ ン 酸 欠 乏 に 陥 る 。 AM 菌 は 根 内 部 か ら 外生
菌糸 を 広 く 土壌中 に伸 ば し， 土壌溶液中 の リ ン酸 イ オ ン
を菌糸 を通 し て 吸収す る 。 ま た 菌糸 は植物の根毛が侵入
で き な い微小 な 土壌孔隙中 に存在す る リ ン酸 も 吸収 で き
る 。 吸収 さ れた り ン 酸 は 菌糸 内 の 原形質流動の作用 に よ
っ て 根内 の 内生菌糸 に送 ら れ， 宿主植物 に供給 さ れ る 。
土壌の リ ン酸肥沃度が高 ま り 植物 の リ ン酸濃度が高 い と
AM 菌 の 感染 は 阻害 さ れ る 。 こ れ は 宿 主 植 物 の リ ン 酸
濃度 が高 ま る と AM 菌 の付着器 の 形成が阻害 さ れ る た
め (TAWARAYA et al . ，  1994) と 考 え ら れて い る 。

リ ン酸吸収以外の AM 菌 の植物 に 対 す る 機能 と し て ，
①微量要素 (鉄， 銅， 亜鉛等) の 吸収促進， ②マ ン ガ ン
や ア ル ミ ニ ウ ム の 過剰害軽減， ③水分の供給， ④病害抵
抗性の付与等が あ る 。 ① は リ ン 酸吸収 と 同 じ メ カ ニ ズ ム
に よ る と 考 え ら れて い る が， ②~④の作用 の メ カ ニ ズ ム
は よ く わ か っ て い な い。

以上 の よ う に AM 菌 は様々 な 有 用 機能 を 持 っ て い る
が， 我が国の生産現場 に お げ る 利用 は そ れ ほ ど進んでい
な い の が現状で あ る 。 こ れは我が国の耕地が化学肥料の
多 量施用 に よ っ て リ ン 酸肥 沃 度 が高 く ， AM 菌 の 感染
が阻害 さ れや す い こ と や ， 日 本人が よ く 消費 し て い る ア
ブ ラ ナ 科や ア カ ザ科の葉菜類 に 利用 で き な い こ と な どが
大 き い。 し か し い ま だ生態 系 に お げ る AM 菌 の 生態や
宿主 と の共生 メ カ ニ ズ ム が十分 に 解明 さ れ て い な い こ と
も 大 き な 要 因 で あ る 。 以 下， 生態 系 に お げ る AM 菌群
集 の 多様性や共生 メ カ ニ ズ ム の 解明 に 関連 し た 最新 ト ピ
ッ ク を そ れぞれ紹介 し た い。

11 DNA 検出技術 に よ るアーパス

キュラ ー 菌根菌の分子系統と 多様性解析

AM 菌 の 分類 は 基本 的 に 胞子 の 形態 と 構造 に 依存 し
て い る 。 し た が っ て AM 菌 の 分類 ・ 同 定 に は詳細 な 胞
子の形態観察が必要で あ り ， そ の作業 は熟練 を 要 し難 し
い。 ま た AM 菌 は 宿 主 と の 共生状態 で し か増殖せ ず，
菌株の保存 ・ 増殖 に は労力 と 困難が伴 う 。 そ の た め本菌
の分子系統的 な研究 は遅 れ て い た 。 し か し SIMON et al. 
( 1993) は AM 菌 の 18 SrDNA を 特異 的 に PCR 増 幅 す
る プ ラ イ マ ー を デ ザ イ ン し ， そ れ を 用 い て い く つ か の
AM 菌 の 塩基配列 を 決定 し ， そ の 系 統 関 係 を 解析 し た
(図ー2) 。 そ の結果得 ら れた 分子系統樹 は ， MORTON and 
BENNY ( 1990) に よ っ て 提案 さ れた 分類体系 と よ く 一致
し て い た 。 塩基置換速度 に 基 づ く と ， Glomales 目 と 類
縁 の Endogone 属 と の 分化 の 時期 は 約 4 億年前 と 推 定
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図 - 2 18 SrDNA の塩基配列 に 基 づ く ア ー パ ス キ ュ ラ ー

菌根菌 の 分 子 系 統樹 (SIMON et al . ，  1993 よ り 改
図)

A.  4 . 4�4 . 6 億 年 前 ; B .  3 . 5�3 . 7 億 年 前 ; C .  

2 . 4�2 . 5 億年 ; D .  1 . 1�1 . 2 億年前

さ れ る こ と ， ま た 最古 の 陸上植物 の 根 の 化石 に は AM
菌 に 非常 に類似 し た 菌糸や胞子が見 い だ さ れて い る こ と
か ら ， SIMON et al. ( 1993) は ア ーパ ス キ ュ ラ ー菌根の起
源 は 陸上植物 の 出 現 と ほ ぽ同時期で は な い か と 推定 し て
い る 。

AM 菌 の 利 用 拡大 を 計 る 場合， 実 際 に ど の よ う な 種
類が植物根 に 共生 し て い る か を 調 べ る こ と が重 要 で あ
る 。 AM 菌 は 純粋培 養 が で き な い た め に 土壌 中 に 形成
さ れ る 胞子 に よ っ て フ ロ ラ や多様性の調査が行わ れて き
た 。 こ の 方法 は ほ と ん ど胞子 を 形成 し な い AM 菌 や 複
数の胞子 を 形成 す る AM 菌 の 存在 を 考 え る と 正確性 に
欠 砂 る 。 と こ ろ が最近， 前述 し た PCR 法 を 用 い て 植物
根 中 の AM 菌 DNA を 特 異 的 に 増 幅 後 (SIMON et al . ，  
1992) ， 塩基配列 を 調 べ る こ と で， 実 際 に 根 に 共生 し て
い る 種類 を 特定す る こ と が可能 に な り ， 新 し い 展開が見
ら れて い る 。 HE印ASON et al. ( 1998) は英 国 の 畑 と 森林
の植物根 の AM 菌 フ ロ ラ を 調 べ， 各菌株聞 の 分子 系 統
関係 を 明 ら か に し た 。 そ れ ぞれ 100 以上の遺伝子 ク ロ ー
ン の塩基配列が調べ ら れ， 畑 は ほ ぼ Glomus mosseae 類
似 の 菌 が 圧 倒 的 に 優 占 し て い る が ( > 92% ) ， 森 林 は
Acauloゆora scrobiculata 類似 の 菌 が優 占 す る も の の ，
ほ か に 3 種程度 の 菌が共生 し て お り ， 畑 よ り 多様性 に 富
んでい る こ と が判明 し た 。 我が国 で は今 ま で に DNA 検
出技術 を 用 い た 多様性解析 は ほ と ん ど行われて い な い。
今後作物別， 土壊型別， 地域別 に AM 菌 の フ ロ ラ を 詳
細 に 解析 し ， 我 が 固 に お け る AM 菌群集 の 多 様性 を 明
ら か に す る こ と が望 ま れ る 。

皿 マ メ 科植物変異体 に お け るアーパス

キュラー菌根の形成

マ メ 科植物 に は根粒菌が共生 し 根粒が形成 さ れ る が，
根粒形成 に 関す る 分子機構の解析が進み， 宿主 と 根粒菌
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図 - 3 ダ イ ズ の 根粒超着生変災体 に 多 i止 に 形成 さ れ た

AM 菌の樹校状体 と の う 状体

との聞に高度なシグナJレ伝達系が成立していることが明
らかにな っている。 さらに近年， 根粒形成に変異を持つ
マメ 科植物変異体がアー パスキュラ ー菌恨の形成につい
ても 変異を示すことが認められ，菌根共生系の 分子機構
を解明するうえ でのモデル植物として注目されている。

エン ド ウ と ア ルフ ア ルフ ァ の根 粒 非着 生変異体
( non- nod111ating ml1tant， nocl-) で菌般を形成しない系
統が発見 され， myc一 変異体と呼ばれている( Duc et 
a l . ，  1 98 9; BRADIlUR， 巴 t al. ， 1 991)。 これらの系統では
AlVI 菌の付着器形成以後の内生菌糸の伸長が阻害 され
てい ることが明らかとな っている。 同様の myc一 変異体
はマメ 科のモデル植物であるミヤコグサでも 確認されて
いる( WEG EL et al . ，  1 998 ; SENOO et al.， 2000)。 しかしダ
イズの nod一 変異体の中から myc 変異体はまだ確認さ
れていない( 羽八 S5 et al.， 1 990 ;  SIIIWlARI et al.， 2000)。
また ごく最近エン ド ウとアルフ ア ルフ ア において， 旺盛
な根粒形成を示す根粒超着生変異体(hypernocl111ating
1TI11tant， nod++) の系統の一部 が， やはり旺盛な菌根形
成， 特に樹枝状体を根内に多量に形成することが発見 さ
れた(MOHANDI et al.， 2000)。 同様の ことは， 著者らの
クツレープがダイズの nocl++ 変異体から(SIIIWIARI et al.， 
2000)， またミヤコグサの nocl++ 変異体から も 見いださ
れている(SOLADIA:X e t  al.， 投稿中)。 図-3 にダイズの
nocl++ 変異体の菌根形成の状態を示した。

最近根粒菌の感染初期において宿主植物で発現する初
期ノ ジュリン遺伝子( earl y nocl111in gene， ENOD) で
あるENOD40 や ENODl2 などがアー パスキュラ ー菌
恨においても 発現 し ていることがエンドウやアルフ ア ル
フ ァ で報告され( van RI l IjN 巴t al.， 1 997; ALlJlmCIIT et al.， 
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1 998)， AM 菌と根粒菌が部 分的に共通の共生 分子機構
を持 っていることが明らかにされた。 またENOD 造伝
子の一部はタバコなどの非マメ 科植 物にも 存在している
ことが明かになりつつ あり，AM 菌や根粒菌は元々植
物が持 っていたENOD 遺伝子をうまく利用して共生シ
ステムを 作 りあげ たのではないかと考 え られてい る

(van R I lIjN et al.， 1 997)。 共生特異的な ENOD 辿伝子は
アー パスキュラ ー菌根共生系におけ るシグナル伝達系の
解析を行う際の重要な鍵になるも のと考え られ， 今後の
進展 が期待 される。

お わ り に

我が国ではアー パスキュラ ー菌根菌の研究者はあまり
多くない。 所属学会 も 土壌肥料関係， 園芸関係，菌学関
係など複数にわかれており， 情報の交換がやりづらいの
が悩みである。 しかし最近は， 若 手を中 心に研究者が増
えつつあり，菌根研究会( 事務局 :関西総合環境センタ
一生物部境研究所， 宇治市) を中 心とした研究集会が地
域ごとに聞かれるようにな ってきている。 植物病害の分
野でも アー パスキュラ ー菌根菌に輿味を持 っていただけ
れば幸いである。 なお菌根菌に関する様々な研究情報が
得られるすばらしい Web site があるので， ぜひ一度訪
れてみていただきたい( http: / / mycorr hiza.ag.l1 t k.ecll1 /
mycor. htm)。
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