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総 説

アーバスキュラー菌根共生の圃場における機能・価値

小八重善裕
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1．は じ め に

多くの植物は根においてアーバスキュラー菌根菌（AM
菌）と共生しており，この菌糸を介して土壌から効率よく
養分を吸収している．AM菌が農学的に最も注目されてき
たのは，その宿主植物へのリン酸供給能力においてであ
る．リン酸は土壌に吸着しやすくその欠乏が植物生長の
律速となりやすい（Bieleski, 1973; Vance, 2001）．そのた
め，土壌に広く伸びた菌糸でリン酸を吸収して植物に提供
する AM菌は，作物の栄養改善やバイオマス増につなが
ることが期待され（Hatting et al., 1973），それを支持する
証拠が実験室レベルの研究で数多く示されてきた（Smith 
and Smith, 2011）．ほかにも，窒素や微量要素（鉄，亜
鉛，銅など）の吸収促進（Cavagnaro, 2008; Pellegrino 
and Bedini, 2014; Lehmann and Rillig, 2015），微量要
素（ヒ素，カドミウムなど）の過剰害抑制（Zhang et al., 
2005; Smith et al., 2010; Tamayo et al., 2014），乾燥耐性
（Augé et al., 2015; Chitarra et al., 2016）や病虫害抵抗
性（Borowicz, 2001; Garcia-Garrido and Ocampo, 2002; 
Pozo and Azcón-Aguilar, 2007; Koricheva et al., 2009）
の付与など，AM共生は多様な機能を持つことが示唆され
ており，これらの機能を農業に生かすことで，肥料や農薬
などの過剰使用の抑制，収穫物の品質や価値の向上につ
ながることが期待される（Berruti et al., 2016）．その一方
で，実験室レベルで示唆されるこれらの有用な機能が，実
際の圃場でも発揮されているのか，それを知る方法がきわ
めて限られているため，菌根を農業で積極的に活用するこ
との重要性や利点を理解することが難しい．圃場における
菌根の機能を “見える化” し，その有用性と価値が消費者
と生産者で共有されることで，菌根を活用した環境低負荷
型の農業につながっていくと期待できる．本論文では，菌
根の機能を実験的に調べる方法について，これまでの限界

と可能性を今一度ふり返り，近年の研究から浮かび上がっ
てきた圃場における菌根の有用な機能と，菌根が農作物に
与えることのできる新たな価値について解説し，その利点
を農業に生かしていくための展望を述べる．

2．圃場における菌根

圃場における菌根とは，根とそこに感染する遺伝的に
多様な AM菌の集合体である．根に感染する AM菌の
詳細な形態観察（Sanders and Sheikh, 1983; Bonfante-
Fasolo, 1984）やそのライブイメージング（Kobae and 
Hata, 2010）などから，菌根の機能は，「根に感染する
AM菌の総体あるいはその一部が未知のダイナミズムの
もとに発現するきわめて複雑かつ動的なもの」と捉えるこ
とができる．わずか1 cmの根の中には数種類の AM菌が
感染していることがあり（van Tuinen et al., 1998），それ
ら一つ一つの感染が機能的であるのはわずか数日（機能を
反映する樹枝状体の形成は2日ほど）でしかない（Smith 
and Read, 2008; Gutjahr and Parniske, 2013）．樹枝状
体を形成していなくても，嚢状体（ベシクル）を作って根
の中にとどまっている菌も多く，それらがどういう機能を
持つのかも分かっていない（Smith and Read, 2008）．そ
れゆえ，その時々の菌根の中に含まれる AM菌の DNAが
我々に教えてくれる情報は限定的である．栽培期間を通じ
て，生産物の収量や価値に影響を与える菌根の作用とは，
多様で一過的な AM菌の機能の「積み重ね」であるといえ
る．そうした見方を通して，植物と多様な AM菌の共生
が，移りゆく土壌環境や宿主の生理状態，そして栽培管理
の中でどのように維持され，機能的に制御されているの
か，これまでほとんど研究されてこなかった．根の中でダ
イナミックに変化する菌ごとの感染動態や，その機能性を
調べる方法がこれまでになかったことが，圃場における菌
根の機能や有用性がよく理解できていない最大の原因とい
える．

3．菌根の機能を知る

菌根の機能を知るにはいくつかの方法があるが，根の中
の多様な AM菌をどのレベルの時間的，空間的解像度を
もって調べていくかによって，その機能の姿かたちは変化
する．
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1）実験室レベルの接種試験
土壌から採取した単胞子を宿主植物で培養し，樹立し

た AM菌の系統を単独，あるいは数種類のミックスとし
て特定の検定植物に接種する．その結果，検定植物に発現
する接種効果（生育増やリン濃度上昇など）を評価する方
法が広く用いられてきた．これまでに行われたほとんどの
機能解析はこの方法による．厖大な接種試験から，接種効
果は菌のタイプだけでなく，植物種，土壌環境，栽培条件
など，様々な要因を受けて大きく変化することが分かって
おり（Ijdo et al., 2011; Verbruggen et al., 2013; Berruti 
et al., 2016），この方法で観察された接種効果が，実際の
圃場で同タイプの菌が感染している植物にも，同じように
発現しているという保証はない（Plenchette et al., 1983）．

2）圃場に AM菌を接種する方法
土壌に直接，あるいは播種時や育苗時に特定の AM菌
資材を加え，その接種効果（主に収量）を評価する方法で
ある．しかしこの方法では，もとから圃場にいるその環
境に適応した土着 AM菌の機能が対照区（非接種区）でも
十分に発現してしまうことが多いため，接種した AM菌
の機能を知ることは多くの場合難しい（Rodriguez and 
Sanders, 2015）．しかし，接種の方法を改良することや，
従来のように収量増を狙うだけでなく収穫物の品質や生産
性への変化などにも注目することで，圃場に接種した AM
菌の機能が少しずつではあるが示されつつある．
ネギ類の栽培では直播を行うと苗立ちが安定しないた

め，育苗後に移植することが一般的である．この育苗期間
に AM菌を接種することで，接種菌を根系全体に高密度
に定着させることができ，長ネギでは接種効果が収量増と
して現れやすい（Tawaraya et al., 2012）．キャッサバは
10～30 cmの枝を土に挿しておくとその周囲に不定根と
塊根を発達させる．毛状根培養した AM菌（Rhizophagus 
irregularis）の懸濁液にキャッサバの枝を浸し，移植穴に
も懸濁液を注ぎ込んで感染を促すと（12,500 propagules/
枝），塊根の収量を増加させることができる（Ceballos 
et al., 2013）．移植しない機械播種の場合，接種資材の種
子粉衣が接種資材のコストを抑えた効率的な接種方法とし
て考えられる（Vosátka et al., 2013）．ダイズと綿花の種
を毛状根培養した AM菌（R. clarus）にピートモスと焼成
粘土を合わせた担体で粉衣し播種することで，感染率と
収量を高めることができる（Cely et al., 2016）．収量では
なく他の接種効果に注目した例として，トマトを AM菌
（5種の混合）とともに3週間育苗し，露地栽培すると，果
実のクエン酸含量の増加に加え，商品としての質が安定
する（低規格のものが減る）との報告がある（Bona et al., 
2016a）．AM菌の接種によりイチゴの収量増やネギの規
格が揃い品質が安定することは，国内で AM菌資材製造
販売を行う最大手，出光興産株式会社の製品広告でも謳わ
れている（Drキンコンシリーズ：http://www.greenjapan.
co.jp/soil_drking.htm）．しかしながら，接種によって外
部から導入された AM菌の機能が顕在化するのは，多く

の場合，土着 AM菌がきわめて少ない土壌に限られてい
る（Tawaraya, 2003; Plenchette et al., 2005）．

3）宿主植物の輪作
輪作体系の中に AM菌の宿主作目を加えることで，AM
菌の感染源を土壌中に増やすことができ，その効果を推
測することができる．これは数年単位の試験期間を要す
る大変な研究ではあるが，きわめて実践的なアプローチ
である．「前作による土着 AM菌の増殖の程度（後作の感
染程度により判断）」と「後作の収量や養分吸収」との関係
から，AM菌の機能を推測する．宿主あとの栽培では，非
宿主あとの栽培に比べて収量増が認められ（Arihara and 
Karasawa, 2000; Karasawa, 2004），加えてリン酸減肥
も可能となる（Oka et al., 2010；八木ら，2014；大友
ら，2015）．しかし，そこには作期を通じた AM菌の多様
で複雑な機能が含まれており，また菌根以外の効果も含ま
れていると考えられる．このため，輪作体系の中で推測さ
れる菌根の具体的な機能とそのメリットは，別の方法を
使って検証される必要がある．

4）植物の二次代謝
植物の収量や生産性など目に見えやすい部分に AM菌

の機能を求めるのではなく，植物の二次代謝の変化に求
める方法もある（Araim et al., 2009）．タマネギに AM菌
を接種すると，接種していないときに比べてビタミン B1
（チアミン）やクエン酸などが葉に多く蓄積されるように
なる（Rozpądek et al., 2016）．レモンバーム，マジョラ
ム等シソ科のハーブに AM菌を接種すると，葉に抗菌作
用などを持つフェノール物質が多く蓄積される（Engel 
et al., 2016）．二次代謝物の合成，蓄積は，植物の生育
ステージの影響を受けるため，これら二次代謝物の蓄積
が，AM菌の接種による生長促進の結果生じたことなのか
どうか，注意が必要である．しかし，同じくシソ科のバ
ジルの培養根に AM菌を接種すると，根の形態やバイオ
マスに変化を伴うことなく抗菌物質（ロズマリン酸等）が
多く蓄積されることから（Srivastava et al., 2016），少な
くとも一部の植物では，AM菌が感染することで二次代
謝物の生産と蓄積が特定の組織に誘導されると考えられ
る．一方で，異なる5つの植物種，すなわちタルウマゴヤ
シ（Medicago truncatula：マメ科），カラフトヒヨクソウ
（Veronica chamaedrys：ゴマノハグサ科），スズメノカタ
ビラ（Poa annua：イネ科），セイヨウオオバコ（Plantago 
major），ヘラオオバコ（Plantago lanceolata）に同じ AM
菌（R. irregularis）を接種し，地上部のメタボローム解析
を行うと，それぞれの植物の種に特異的な変化パターン
を示すことが分かった（Schweiger et al., 2014）．セイヨ
ウオオバコとヘラオオバコという近縁の植物種であって
も，同じ AM菌の感染に対して異なる応答を示すことか
ら，植物と AM菌の相互作用から生じる植物の代謝変動
は共進化を遂げている（Schweiger et al., 2014）か，ある
いは，同一の AM菌とはいえその種内・系統内遺伝的多
様性は高く（Munkvold et al., 2004; Sanders and Rodri-
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guez, 2016），植物に多様な代謝変化を引き起す可能性が
ある．
これまでの研究は，収量増という目に見える接種効果に
拘泥するあまり，AM菌接種によって付加されていた価値
ある効果を見過ごしてきた可能性がある．一種の AM菌を
使った接種試験においても，条件によっては多様な効果が
現れることを考えると，遺伝的に多様な AM菌が存在する
圃場では，さらに多様で未知の機能が発現している可能性
が高い．

5）統計モデルからの予測
菌根の中の具体的な機能はさておき，植物が菌根を介

して効率的な養分吸収を行い，一定の収量が得られる条
件，あるいはより高い価値を生み出す条件を予測できれ
ば，菌根を活用することができる．圃場で生育した作物
における大規模なオミクス解析から，そういったことも
可能になるかもしれない（Plenchette et al., 2005）．菌根
を形成している植物は，その大部分のリン酸を根の表面
から（直接経路）ではなく，AM菌を介して（菌根経路）吸
収するようになる（Pearson and Jakobsen, 1993; Smith 
et al., 2003, 2004）．このリン酸吸収に特異的に関わって
いる植物のリン酸トランスポーター遺伝子などの発現レ
ベルが，菌根機能が発現していることを示す一つのマー
カーとなる（Smith and Smith, 2011; Garcia et al., 2016; 
Sawers et al., 2017）．トマトのポット試験では，AM菌
を接種することで，果実の窒素代謝関連遺伝子の発現プ
ロファイルに変化が認められ，グルタミンとアスパラギン
含量が増加することが報告された（Salvioli et al., 2012）．
地上部では病害抵抗性に係わる脂質代謝経路（オキリピン
経路）が活性化され，灰色かび病への抵抗性が発揮される
（Sanchez-Bel et al., 2016）．トウモロコシの圃場試験で
は，接種により子実の酵素プロファイルに変化が生じる
ことがプロテオーム解析により示されている（Bona et al., 
2016b）．しかしながら，こうした変化は菌根の機能を反
映していると考えられるものの，それは限られた条件にお
いてであり，今のところ圃場における菌根機能の普遍的な
マーカーとはならないだろう．そうしたマーカーを得る
には，AM菌の機能を反映すると考えられる植物への変化
が，接種 AM菌や土着 AM菌の動態変化とあわせて，土
壌特性や気象等の異なる多数の圃場で長期間調査される必
要がある．そこで蓄積された共生の動態データをもとに，
統計解析を行うことで，菌根を有効利用できる栽培体系を
モデルから予測できるかもしれない．

4．圃場の AM菌のダイナミックな機能を “見える化”する

圃場の根には遺伝的に多様な AM菌が感染しており，
それらの樹枝状体の寿命が数日であることを考えると
（Kobae and Fujiwara, 2014; Kobae et al., 2016），圃場の
菌根では AM菌が入れ代わり立ち代わり，状況に応じて
異なる機能を発揮している姿が想像できる（図1）．まず，
AM菌の一胞子，あるいは一菌糸が多様な機能性を内蔵し

ている（van der Heijden et al., 2015）．AM菌の菌糸は
隔壁を持たず，遺伝的に異なる多数の核をもち（異核共存
体：ヘテロカリオン）（Sanders and Croll, 2010; Ropars 
et al., 2016），それらは菌糸内を自由に（あるいは未知の
秩序を持って）動きまわる．それぞれの核は混在した形で
根に到達し（Young, 2015），感染した同一の植物において
も異なる表現型を示すことが実験的に示されている（An-
gelard et al., 2010）．そういった AM菌の遺伝的，機能的
特性は，宿主植物によっても変化を受ける．AM菌の一系
統を異なる植物種に接種すると，それぞれの宿主で異な
る表現型を示すだけでなく，AM菌の遺伝子型が変化する
ことが分かっている（Angelard et al., 2014）．根に感染し
ている AM菌の菌相は，植物の栄養条件，生育ステージ
よっても変化する（Ehinger et al., 2009）．さらには気象
（日照，温度，水分），土壌（理化学性，生物性）などの外
環境要因や生産者の栽培管理（施肥，農薬，耕起）によっ
ても直接的，あるいは植物を通して間接的に変化を受ける
（Smith and Read, 2008; Verbruggen and Kiers, 2010）
（図1）．菌根共生には明確な宿主選択性がない（Smith 
and Read, 2008）と言われてはいるが，植物種が違えば
根の菌相も変化し（Pivato et al., 2007），そこで増殖する
AM菌も異なることが予想される．そのため，輪作を基本
とする畑作では，前作だけでなく栽培履歴を通して，AM
菌の遺伝的，機能的特性が変化を受けていると考えられ
る．
ダイナミックに変化する圃場の菌根機能を知るには，ど
のような条件で，どのような機能が発揮されているのか
を，“AM菌ごと” に “圃場レベル” で調べていくことが有
効なアプローチである．具体的には，圃場の根で発現して
いる菌根機能に関連した植物あるいは AM菌遺伝子の転
写産物（mRNA）を，一つの AM菌の感染部位ごとに調べ
ることで，そのプロファイルや発現レベルから AM菌ご
とで異なる機能を推定できる（図1）．根が大きな植物種は
根系全体を調べることが難しいため，根系の比較的小さな
ネギなどのユリ科植物がまずはモデルとして有望だろう．
筆者らのこれまでの研究で，一菌糸に由来する AM菌の
感染単位（infection unit）の遺伝子発現解析ができるよう
になっている（未発表）．栽培履歴や土壌特性，栽培管理
等の異なる様々な土壌を使って，感染単位の遺伝子発現
を調べることで，これまで検出できなかった菌根のダイナ
ミックに変化する様々な機能を知ることができる．同時に
その機能を支え，強化するための栽培上のポイントも少し
ずつ見えてくると期待できる．さらに特定の機能の発現に
重要な AM菌の遺伝子が特定できれば，その情報は将来
的に土壌診断へも利用できる可能性がある．

5．菌根のミクロな観察から見えること

圃場における菌根機能を理解するため，特に一つ一つの
菌の動態やその機能に注目する理由は，これまで，菌根の
作用が「多様で一過的な共生機能の積み重ね」という視点
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から論じられたことがないことに加え，圃場の複雑な AM
菌の機能を “見える化” するには，今のところ感染してい
る一つ一つの菌をターゲットにすることが，確実かつ直接
的にその機能を捉えることができると考えるからである．
著者は，菌根に検出される一過的な機能が，農業上重要で
あるとか，あるいはすぐさま活用できると主張するつもり
はない．菌根作用が一過的な機能の積み重ねである以上，
そのスナップショットやその一部だけを切り出し，それを
植物の栄養状態や収穫物の品質に結びつけることはできな
い．経時的な解析や多様な土壌を使った大規模な調査が，
より精度の高い機能の理解には必要だろう．
菌根機能が一過的な機能の積み重ねであるという見方

は，圃場における植物養分吸収メカニズムに古くも新しい
論点を与えることを最後に指摘したい．土壌における植物
の養分吸収とは，そこに貯蔵されている有機物が多様な土
壌微生物によって分解され，生じた無機成分が植物の栄養
と生長のパターンと符合するように，緩効的かつ安定的に

供給される高度な調節機構を備えるものと予想できる（西
尾，1997）．多様な AM菌が感染する根では，共生が促進
されている部分と抑制される部分が常に混在し，細胞レベ
ルで共生のアクセルとブレーキが巧みに踏み分けられてい
る（Etemadi et al., 2014; Couzigou et al., 2017）．これが
前述の「高度な調節機能」の一つであるかもしれない．こ
れまで，AM菌の共生動態（ライフサイクル）に基づいた
植物の養分吸収が調べられたことはなかった．感染単位レ
ベルでそのライフサイクルを可視化し，共生の消長を調べ
ていく中で，これまでほとんど見過ごされてきた，圃場の
多様な微生物との有機的なつながりによる植物の養分吸収
機構が，明らかにできるのではないかと期待する．
謝 辞：本稿で紹介した研究の一部は，JST-ACCELの
支援により行った．北海道農業研究センターの大友量博
士，森本晶博士，岡紀邦博士には本論文をご校閲いただい
た．ここに記し感謝申し上げる．

図1 圃場における菌根機能の発現機作
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