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の中毒症状（フェスク・トキシコーシス）の原因として

1980年代に大きく取り上げられたことが端緒である。

これらの草地では，エンドファイトに感染したライグラ

ス，フェスクが優占化し，菌が分泌する哺乳類に毒性を

示す化合物が，草食家畜が中毒を生じる水準に達してい

た。感染植物のこうした極端な優占化は，感染種子を含

む牧草種子を用いて造成された草地において，ニュージ

ーランドでは害虫（ゾウムシの一種，Argentine stem

weevil, Listronotus bonariensis）の激しい食害でエンドフ

ァイトの感染で耐虫性を得た植物だけが選抜されたため

は　じ　め　に

「エンドファイト（endophyte）」はギリシャ語の

「endo（内部の）」と「phyte（植物）」から合成された

単語である。その意味は歴史上，何度か変化している

が，現在の生物学では植物体内に生息する微生物一般を

指して用いられており，植物内部に住みながら植物に害

を与えず，相利共生的に生活している微生物を指して用

いられることが多い。カビ（糸状菌，真菌）の仲間に限

っても，エンドファイトとして生活している種は植物界

全体にわたる多数の植物から報告されており，細菌，放

線菌の仲間からも「エンドファイト」として生活してい

る微生物の報告が相継いでいる。このため近年，相利共

生の効果を植物栽培に活用しようとする実用上の観点か

ら，また，生物間相互作用への学術上の関心から，世界

的に「エンドファイト」への取り組みが拡大している。

イネ科牧草に感染するエンドファイトとしては，

Neotyphodium属の糸状菌が知られている。このエンド

ファイトは，後代植物への種子伝染を通じて世代を超え

て植物集団中に維持されるため（図― 1），実質的には植

物の遺伝形質の一部として扱うことができる。すなわ

ち，この菌を共生させることにより，昆虫への抵抗性な

ど，植物単独ではもち得ない形質を植物に導入すること

が可能になる。本稿では，近年，国内外で相次いでイネ

科牧草での応用が進められているこの糸状菌エンドファ

イトを中心に，その病害虫防除に向けた開発状況を紹介

したい。

I 家畜毒性と害虫への効果

Neotyphodium（旧名：Acremonium）属のエンドファ

イトが広く関心を集めるようになったのは，ニュージー

ランドで発生したペレニアルライグラス（Lo l ium

perenne，ホソムギ）を食べた羊の中毒症状（ライグラ

ス・スタッガー），および北米で生じたトールフェスク

（Festuca arundinacea，オニウシノケグサ）を食べた牛
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図－1 エンドファイト（Neotyphodium occultans）に感染
したイタリアンライグラスの茎頂分裂組織（幼穂
への分化が進み始めたもの）

透過処理に酸性フクシン染色を併用．組織中央部，
穂軸に分化する部分にエンドファイトが定着してい
ることがわかる．この後，菌は形成される種子の内
部へと伸展し，次世代の植物に移行する．L：葉原基，
M：エンドファイト菌糸．



エンドファイトの活用による病害虫抵抗性牧草の開発について 575

―― 39――

日本国内でも 2008年末，飼料用ライグラスとしては

国内初のエンドファイト感染品種として，イタリアンラ

イグラス ‘びしゃもん’ が品種登録された。この品種は，

メドウフェスク（Festuca pratensis，ヒロハノウシノケ

グサ）から分離したエンドファイト，N. uncinatumを

人工接種でイタリアンライグラスに導入（笠井ら，

2004；図― 2），その後，4世代の母系選抜を経て品種化

を図ったもので（佐々木ら，2008），2012年の販売開始

に向けて現在種子増殖が進められている（佐々木，私

信）。また，畜産草地研究所でも，我が国の野生化した

イタリアンライグラス集団から見いだした自然感染のエ

ンドファイト（N. occultans）を活用した飼料用感染品

種の育成が進められている（荒川ら，2009）。N. uncina-

tumは多くの牧草用メドウフェスク品種で，また，N.

occultansは南米の半自然草地の野生化したライグラス

などで広く自然感染が認められ，両者とも給鎭・放牧さ

れた家畜への悪影響の報告がないこと，また，家畜中毒

が問題になっている N. loliiや N. coenophialumに感染

した植物から見いだされた家畜毒性アルカロイド（エル

に，また，北米では，乾燥した放牧地が多く，エンドフ

ァイトの効果で耐乾性が高まった植物株が選抜されたた

めに生じたと考えられている。その後の研究で，動物毒

性に関与する化合物はエンドファイトが植物中に分泌す

るアルカロイドであることが判明し，ペレニアルライグ

ラスではその共生菌，N. loliiが分泌するインドールジ

テルペノイドアルカロイドの一種「ロリトレム B」が，

トールフェスクの例では共生する N. coenophialumが分

泌するエルゴアルカロイド「エルゴバリン」が，家畜中

毒の主因と判明した。こうした知見とともに，分泌され

るアルカロイドには，これら哺乳類への強い毒性をもつ

2種に加え，哺乳類への毒性は低いが，主に昆虫などの

無脊椎動物に毒性をもつピロリチジンアルカロイド（ロ

リンアルカロイド）およびピロロピラジンアルカロイド

（ペラミン）の，あわせて 4群が存在すること，また，

菌種・菌株によって分泌するアルカロイドの組み合わせ

や量などが異なることも明らかになった（CLAY and

SCHARDL, 2002）。家畜毒性を問題にしなくてもよい芝用

や緑化植物用の品種では，早くからエンドファイトに感

染した植物系統の利用・育種が進められたが（古賀・篠

崎，1998），牧草としての利用には，上記 4群のアルカ

ロイドのうち，少なくとも哺乳類に強い毒性を示す前二

者を合成しない菌・感染植物の選抜・作出が必要とさ

れ，当初，作業は困難であった。

最初にこれに成功したのはニュージーランドの研究グ

ループで，エンドファイトを分離培養して新しい宿主植

物に人工接種する手法を開発するとともに，世界各地か

ら菌株の収集を行って家畜毒性のない菌株の選抜を進

め，植物生育への有用性の高い菌株を牧草品種に接種し

て，エンドファイトに感染した飼料用ペレニアルライグ

ラス品種を開発した（FLETCHER and EASTON, 2001 ; EASTON,

2007）。この品種はエンドファイトが分泌するペラミン

の効果で Argentine stem weevilへの抵抗性をもちなが

ら，家畜への毒性を示さない牧草として，現在，ニュー

ジーランドとオーストラリアで市販されている。その

後，この研究グループは，米国の種苗会社との共同事業

で飼料用感染トールフェスク品種の実用化にも成功して

いる。こちらは主に既存の家畜に有毒な感染フェスクと

の置き換えによる家畜中毒防止を主眼として米国内での

普及が図られているが，植物線虫への抵抗性の向上な

ど，害虫や不良環境への耐性向上も期待できる（TIMPER,

2005）。その後，実験的には菌の遺伝子組換えによる家

畜毒性アルカロイド合成遺伝子の破壊なども行われてい

るが（PANACCIONE et al., 2002），今のところ組換えエンドフ

ァイトを導入した感染植物の実用化には至っていない。
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図－2 イタリアンライグラスの新品種 ‘びしゃもん’ に感
染するメドウフェスクのエンドファイト
Neotyphodium uncinatum）

矢印：エンドファイトの菌糸．宿主植物の葉梢表皮
の細胞間隙に共生している．
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し，エンドファイトの植物病害への効果は，その評価・

把握が難しいためか，まだ研究例・報告例が少ない。日

本国内では島貫ら（2000）が N. loliiに感染したペレニ

アルライグラスで夏斑点病（Bipolaris sorokiniana）な

ど，いくつかの病害への抵抗性が向上していることを報

告しているが，そのメカニズムについてはまだわかって

いない。Neotyphodium属やその近縁菌が他の糸状菌に

対する抗菌活性を示す例はかなりの報告があり，菌が分

泌する各種の抗菌性化学物質の効果と推察されている。

近年では，Neotyphodium 属と近縁であるチモシー

（Phleum pratense，オオアワガエリ）のがまの穂病菌

（Epichloë typhina）の分泌物中から新規の環状ペプチド

“エピクリシン ” が見いだされ，チモシー斑点病菌

（Cladosporium phlei）の胞子発芽を阻害する活性ももつ

ことが明らかになった（SETO et al., 2007）。E. typhinaは

「がまの穂病」としての病徴を発現する開花期以外はエ

ンドファイトとして生活しており，この化合物は生活の

場である宿主植物を他の病原菌の侵入から守る働きをし

ている可能性がある。また，やはり近年になって中国の

野草（Achnatherum inebrians，醉馬草）から見いだされ

た共生菌（N. gansuense）が Bipolaris sorokiniana，

Curvularia lunata，Fusarium acuminatum，Alternaria

alternata等の病原性糸状菌に対して抗菌性を示すこと

が報告されている（LI et al., 2007）。この菌は家畜への

強い毒性を示す可能性があり，直ちに牧草や飼料作物に

応用することはできない。しかし，キツネガヤ

（Bromus pauciflorus）など，日本国内の野草にも N.

gansuenseが共生していると推定されたこと（菅原ら，

2009）などから，国内でもこの種の研究が進展すること

を期待したい。

お　わ　り　に

前章までに紹介したように，現在のところ，

Neotyphodium属のエンドファイトの牧草への利用は，

家畜中毒問題との兼ね合いから重点的に研究が進められ

たライグラス類およびフェスク類に限られている。しか

し，この菌が非常に多様なイネ科植物と共生しているこ

と（CLAY and SCHARDL, 2002），菌の検出や識別，菌種・

菌系間の遺伝的な相互関係の把握が，近年の分子生物学

的な解析によって急速に進みつつあること（菅原，2005）

等から，今後，その病害虫防除効果についても利用範囲

の拡大が期待される。

Neotyphodium属のエンドファイトの生態や研究史に

ついては，CLAY and SCHARDL（2002），EASTON（2007）を

はじめ，多くの英文総説が出されている。また和文の総

ゴバリンおよびロリトレム B）の含有が認められないこ

と（佐々木ら，2000 ; SUGAWARA et al., 2006）から，飼料

用牧草に導入・活用できると考えられた。これらのエン

ドファイトに感染したライグラスでは，エンドファイト

が分泌するロリンアルカロイドの効果により，斑点米カ

メムシの一種，アカヒゲホソミドリカスミカメ

（Trigonotylus caelestialium）への抵抗性が向上している

ことが報告されており（柴ら，2004；2008 ; SHIBA and

SUGAWARA, 2009）（図― 3），牧草畑，放牧地等でのこうし

た害虫の増殖を防ぐ効果が期待されている（口絵）。ま

た，こうした感染植物の種子はコオロギ類やゴミムシ類

など，種子を食害する昆虫からの被害を受けにくいこと

が示唆されており（丸山ら，2009），採草地・牧草地で

の播種後の苗立ちを向上させることも期待される。

Neotyphodium属のエンドファイトが効果を発揮する害

虫の種類は，チョウ目の幼虫，甲虫目，カメムシ目，バ

ッタ目，また，一部の線虫類等，多岐にわたる（古賀・

篠崎，1998）。しかし，前述したように菌が分泌するア

ルカロイドの組み合わせや量などが菌種・菌株によって

異なること（CLAY and SCHARDL, 2002），また，植物体内

における菌の生育状況や，害虫側のアルカロイドへの感

受性が齢や生育条件などによって異なることから，特定

の菌種の農業上の有用性の検討と利用には，植物種およ

び，害虫ごとの検討が必要である。

II 病害への効果

害虫への効果が古くから多数報告されているのに対

市販ライグラス品種（エンドファイト非感染） 
Neotyphodium occultans感染ライグラスA 
Neotyphodium occultans感染ライグラスB
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図－3 エンドファイト（Neotyphodium occultans）に感染
したイタリアンライグラスを給鎭した場合のアカ
ヒゲホソミドリカスミカメ（Trigonotylus caelestial-
ium）の生存曲線【柴ら（2008）より作図】

感染ライグラスを鎭とした飼育では生存個体数が急
激に減少する．
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（新しく登録された農薬 37ページからの続き）
蘆カフェンストロール・ダイムロン・ベンスルフロンメチ
ル・ベンゾビシクロン粒剤

22408： M I C シロノック L ジャンボ（三井化学アグロ）
09/07/08
カフェンストロール：7.1％，ダイムロン：14.3％，ベンスル
フロンメチル：1.5％，ベンゾビシクロン：5.7％
移植水稲：水田一年生雑草，マツバイ，ホタルイ，ミズガヤ
ツリ，ウリカワ，ヒルムシロ，クログワイ（北陸，関東・
東山・東海，近畿・中国・四国），オモダカ（北陸，関
東・東山・東海，近畿・中国・四国），セリ，アオミド
ロ・藻類による表層はく離（関東・東山・東海を除く）
直播水稲：水田一年生雑草，マツバイ，ホタルイ，ミズガヤ
ツリ，ウリカワ
蘆カフェンストロール・ダイムロン・ベンスルフロンメチ
ル・ベンゾビシクロン水和剤

22409：MIC シロノック L フロアブル（三井化学アグロ）
09/07/08
カフェンストロール：5.5％，ダイムロン：10.0％，ベンスル
フロンメチル：1.0％，ベンゾビシクロン：4.0％
移植水稲：水田一年生雑草，マツバイ，ホタルイ，ミズガヤ
ツリ，ウリカワ，クログワイ（北陸，関東・東山・東海，
近畿・中国・四国），オモダカ（北陸，関東・東山・東海，
近畿・中国・四国），ヒルムシロ，セリ（北陸を除く），ア
オミドロ・藻類による表層はく離（北陸を除く）
直播水稲：水田一年生雑草，マツバイ，ホタルイ，ミズガヤ
ツリ，ウリカワ
蘆ピラゾレート・ペントキサゾン水和剤
22420： M I C スウィープフロアブル（三井化学アグロ）

09/07/22
ピラゾレート：20.0％，ペントキサゾン：4.0％
移植水稲：水田一年生雑草，マツバイ，ホタルイ，ヘラオモ
ダカ（北海道，東北），ミズガヤツリ（北海道を除く），ウ
リカワ，クログワイ（北海道，東北を除く），オモダカ
（近畿・中国・四国を除く）
蘆ジメタメトリン・ピラゾレート・プレチラクロール・ブロ
モブチド粒剤

22421：MICスラッシャ粒剤（三井化学アグロ）09/07/22




