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解 説

アーバスキュラー菌根菌の遺伝的異質性

小八重善裕
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1．は じ め に

アブラナ科やヒユ科，タデ科などの作物を除き，圃場の
作物の根にはアーバスキュラー菌根菌（AM菌）が共生し
ている．植物は根だけでなく，そこから土壌に伸びた AM
菌の菌糸を使って養分を吸収する．リン酸など，土壌中
の移動度が小さく欠乏しやすい養分を得るには，根と AM
菌をあわせた「菌根」を使って吸収した方が効率は良く，
植物は多くの場合，菌根を作ることでその栄養と生長を改
善することができる（Smith and Read, 2008）．
前作に AM菌の宿主となる作物を栽培することで，非宿 

主の作物を栽培したときに比べて，後作の収量増（Arihara 
and Karasawa, 2000; Karasawa, 2004）やリン酸肥料の
減肥（Oka et al., 2010；八木ら，2014；大友ら，2015）
が期待できる．これは宿主植物との共生により土壌中の
AM菌の感染源が増加し，菌根の形成が促されたためだと
考えられる．土壌中の AM菌は一種ではなく，根の中に
も複数種の AM菌が感染しているのが普通であるが（van 
Tuinen et al., 1998），どの AM菌がその作物に適してい
るのか，あるいは適していないのかを知ることは今のとこ
ろ困難である（Plenchette et al., 2005; Verbruggen and 
Kiers, 2010）．これは，AM菌の分類と，その機能性の評
価が非常に難しいことに起因する（Sanders, 2004; John-
son et al., 2012）．以前，筆者は同誌上において，圃場に
おける AM菌の機能について論じた（小八重，2017）．そ
こでは，主に菌根機能を調べる方法，いわば “機能の見え
る化” について，それまでの知見をまとめたのであるが，
圃場の AM菌の分類，つまり，感染している AM菌の種
類を同定する方法については，ほとんど触れなかった．実
は，これまでの AM菌の分類では，その形態や DNA情報
の大まかな類似性に基づく種レベルでの線引きまでが限
界であり，それ以上の細分化は困難である（Krüger et al., 

2012; Lindahl et al., 2013; van der Heijden et al., 2015; 
Sanders and Rodriguez, 2016）．にもかかわらず，AM菌
の機能性はその種内，さらには系統間における差異が極
めて大きいことが次第に明らかとなっている（Munkvold 
et al., 2004; Angelard et al., 2010; Boon et al., 2015; 
Mensah et al., 2015）．そのような機能的差異を生じる要
因として，近年もっとも注目されているのが，AM菌のゲ
ノムが持つ遺伝的異質性（genetic heterogeneity）である
（Sanders and Rodriguez, 2016）．
本稿は，AM菌の分類について論じるものではない．菌

根の機能性を正しく理解するうえで重要な，AM菌の複雑
で，特殊なゲノム構造や遺伝メカニズムについて，これま
での知見を解説することを目的とする．本稿の内容は，植
物研究者にはなじみの薄い “菌” の話題が中心となってし
まうが，菌根とは，言うまでもなく，“植物” と “菌” の複
合体である．菌根を理解するためには，やはり菌側の理解
が欠かせない．

2．AM菌の形態と分類

AM菌のゲノム構造や遺伝メカニズムに話を進める前
に，その菌糸体の形態的特徴についても少し触れておく必
要がある．なぜなら，多くの植物研究者が慣れ親しんでい
るように，一つの個体が一つのゲノム，あるいは一つの細
胞が一つの核を持つという常識が，AM菌をはじめ，特に
早期分岐系統の真菌類の多くには当てはまらないからであ
る．そして，その形態的特徴が，そのゲノムや遺伝メカニ
ズムと密接な関係にあると考えられる．

AM菌の菌糸や胞子には，細胞と細胞を仕切る膜や壁 
（隔壁）がない．そのため，その個体は，連続した細胞質
中に何千，何万もの核が含まれる多核体（ケノサイト， 
coenocyte）である（Pawlowska, 2005; Sanders and Croll,  
2010）．それらの核は，菌糸中を約0.1 µm/minという，
他のオルガネラ（約5 µm/sec）よりはゆっくりしたスピー
ドで，規則性を伴わず，そして時に菌糸内を双方向（対
向）に移動しており（Uetake et al., 2002; Saito et al., 
2004; Jany and Pawlowska, 2010），そこでは核の有糸
分裂や，おそらくその寿命による崩壊が観察されている
（Jany and Pawlowska, 2010; Sanders and Croll, 2010）．
このように菌糸体が隔壁を有しない多核体の形態は，真菌
類の早期分岐系統の中でも，AM菌やケカビ類など，よく
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発達した菌糸体を形成する系統において顕著である（Lan-
franco and Young, 2012; Spatafora et al., 2016; Yama-
moto et al., 2017）．

AM菌はそのリボソーマル RNA遺伝子（rDNA）配列の
系統発生解析から，グロムス菌門（Glomeromycota）とい
う独立した門に分類されてきた（Schüßler et al., 2001）．
しかし近年，核やミトコンドリアのゲノムスケールでの
系統解析から，AM菌をグロムス菌門ではなく，ケカビ門
（Mucoromycota）というより大きなグループの中へ位置
付ける分類もなされている（Lanfranco and Young, 2012; 
Spatafora et al., 2016; Corradi and Brachmann, 2016）．
それに加えて，これまで細い菌糸を持ち，培養ができな
い AM菌（fine endophytes）として知られていた Glomus 
tenue（Gianinazzi-Pearson et al., 1981; Abbott, 1982）
が，最近になりケカビ亜門（Mucoromycotina）に分類で
きると報告された（Orchard et al., 2016a）．これまで，
AM菌はグロムス菌に属する単系統と考えられてきたが，
実は多系統群である可能性が高い．
この G. tenueはいわゆるグロムス菌と同じく，樹枝状
体によく似た構造を細胞内に作る（Thippayarugs et al.,  
1999）．その菌糸は細く（<1.5 µm），胞子も非常に小さい
（直径<20 µm）（Brundrett and Ashwath, 2013）．興味深
いことに，この菌は過湿などのストレスに対して通常の
AM菌に比べて耐性があり，農業現場でも特定の環境に
おいて何らかの働きを担っている可能性がある（Orchard 
et al., 2016b）．これまで，グロムス菌のみが AM菌とし
て扱われてきたが，難培養性（あるいは培養できない）の
グロムス菌以外の系統による菌根が，その機能とともに
見過ごされてきた可能性がある（Ohsowski et al., 2014; 
Öpik et al., 2014）．今後，AM菌と呼ばれる菌種の属性は，
さらに広がりを見せることが予想される（Truong et al.,  
2017）．
ここで，ケカビ類の形態や生殖の特徴についても記して

おいた方がよいだろう．ただし，ここに記すのはあくま
で，実験が豊富に行われてきたケカビ目（Mucorales）の
一部の種における知見であり，アツギケカビ目（Endogo-
nales），クサレケカビ目（Mortierellales）ならびに Umbe-
lopsis目など，ケカビ門の多くの系統については菌糸形態
や生殖に関する知見が蓄積されていない点に注意すべき
である．ケカビ類の菌糸体は多核であるが，そこに含まれ
る核はいずれも同質（ホモカリオン）である（Schwartze 
et al., 2014）．担子菌類や子嚢菌類，そして AM菌などで
は，栄養菌糸同士の融合（anastomosis）を通して，異核
が交じり合うことが知られているが（この点は後で詳しく
述べる），ケカビ類では，遺伝的に異質の菌糸が融合する
のは有性生殖時に限られている（Gregory, 1984）．有性生
殖では，各親の菌糸上に形成された配偶子嚢（gametan-
gium）が接合し，接合胞子嚢（sporangiospore）の中に接
合胞子（zygospore）が一つ形成される．接合胞子の中に
は数千個の両株の単相（haploid）核が含まれているが，接

合胞子の発芽時までに，おそらく大部分の核が融合（kary-
ogamy）して複相（diploid）核になっている．その中で，
たった一つの複相核が減数分裂に移行する．長い休眠期間
（2～6カ月）を経て，接合胞子が発芽すると，胞子嚢柄を
伸ばし，その先端に胞子嚢（sporangium）を形成する．減
数分裂により生じた4つの単相核は有糸分裂を繰り返し，
胞子嚢には3, 4個の単相の核をそれぞれに含む数千個の胞
子（胞子嚢胞子，sporangiospore）が収納される（Alvarez 
and Eslava, 1983）．ただし，胞子嚢胞子に含まれる複数
の核は，単一核の有糸分裂に由来するホモカリオンである
（Bergman et al., 1969）．
「AM菌」を定義する明確な形態的特徴は，「樹枝状体を
細胞内に作ること」である（Smith and Read, 2008）．形
態に関する情報を伴わない遺伝情報から，その正確な属
性や機能性を推定することは難しい（Öpik and Johson, 
2016; Hibbett et al., 2016; Truong et al., 2017）．根の中
には複数の AM菌が感染しているため，樹枝状体を含む
細胞か，あるいは一菌糸に由来し，樹枝状体を形成してい
る感染部位を切り出し，そこに含まれる遺伝情報を解析す
ることが，「AM菌」の正確な定義のために重要となるだ
ろう．ある系統の AM菌は従来の染色方法では検出しに
くいことが知られている（Stürmer, 2012）．植物側の共生
分子マーカーを利用するなど，別の検出方法が必要とな
る．

3．AM菌の遺伝的異質性に関する長い議論： 

ヘテロカリオンかホモカリオンか

生物の種分類によく用いられる rDNA配列は，バクテ
リアから真核生物に至るまで，ゲノム上の特定領域に，数
遺伝子から数百遺伝子のマルチリピートとして存在して
おり，リピート内の遺伝子配列はよく保存されているこ
とが種分類の前提となっている（Campbell et al., 1997; 
Gandolfi et al., 2001; Eickbush and Eickbush, 2007）．
しかし，土壌から採取された AM菌の一胞子から，著し
く異なった rDNA型が複数検出された（Sanders et al., 
1995; Lloyd-McGilp et al., 1996; Clapp et al., 1999; Prin-
gle et al., 2000）．また，AM菌 Scutellospora pellucida
の単一胞子を植物に接種し増殖すると，そこには形も大
きさも異なる様々な胞子が形成された（Bever and Mor-
ton, 1999）．これらのことから，AM菌は，その菌糸や一
胞子の中に異なる核を持つ “異核共存体” であり，rDNA
の多型はそれぞれ別々の異なる核に由来すると考えられ
た．これが AM菌における “ヘテロカリオン説” である．
しかしどんな説にも例外はつきものである．後述するよ
うに，ヘテロカリオン説に対して，そのまったく逆のホモ
カリオン説も生じてきた．すなわち，検出された一胞子
内の多型は，同一染色体中で重複した異なった座位にあ
る遺伝子（パラログ）間の多型に由来するもので，胞子内
の核同士は同質であるという考えである．ここ20年ほど，
この二つの仮説に基づく研究が精力的に進められ，両者
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の意見は長い間平行線をたどってきた（Ropars and Cor-
radi, 2015）．

1）ヘテロカリオン説
一胞子に含まれる rDNA配列が著しい多型を持つこ
とに加えて，サンプルを希釈していき，PCRの反応液
に一つの核が入る計算でそれらの rDNA配列を調べる
と，それらサンプル間で著しい多型が検出された（Hijri 
et al., 1999; Hosny et al., 1999）．すなわち胞子中には，
遺伝的に異なる核が存在することが示唆された（Sand-
ers, 1999, 2002）．しかし，その一胞子からは担子菌類の
rDNA配列までもが検出されており（Hijri et al., 1999; 
Hosny et al., 1999），後にこれが胞子に付着していた
コンタミであることが発覚する（Redecker et al., 1999; 
Schüßler, 1999）．こうした単一か単一でないかの議論
では，コンタミは完全に取り除かれている必要があるた
め，一胞子の rDNA解析の多くはその後，培養根で増殖
された AM菌の単一胞子系統（single-spore culture）を用
いた実験へとシフトしていく．そして rDNA配列に限ら
ず，ゲノム上にシングルコピーと考えられる遺伝子配列
についても，単一胞子系統内にやはり多数の多型が見出
された（Kuhn et al., 2001; Pawlowska and Taylor, 2004; 
Hijri and Sanders, 2005; Boon et al., 2010, 2015）． そ
れでも，それらが同一核内の染色体の倍数性や，遺伝子
の重複に由来する可能性もある．しかし，当時詳しく調
べられた Rhizophagus irregularisおよび G. etunicatum
のゲノムは単相の核に由来するものであり，そのサイズ
は15～38 Mbpと真核生物の中でもひときわ小さいと推
定された（Hijri and Sanders, 2004, 2005）．加えて，G. 
etunicatumの一胞子中からは，13タイプの異なった配列
の POL1-like sequence（PLS1）遺伝子が検出されるにも
かかわらず（Pawlowska and Taylor, 2004），定量的 PCR
からは一つの核中の遺伝子コピー数はわずか2と見積もら
れたことから，G. etunicatumのゲノムは倍数化も遺伝子
重複もしておらず，ヘテロカリオンであることが強く示唆
された（Hijri and Sanders, 2005）．さらに直接的な証拠
としては，土壌から採集した胞子を用いて，rDNA ITS2
遺伝子に対する異なる DNAプローブを用いた FISH
（fluorescence in situ hybridization）解析を行うと，異な
る ITS2配列を持つ核が同一胞子に含まれることが示され
た（Kuhn et al., 2001）．
さらに，これまでヘテロカリオン説を強く支持してきた

のは，AM菌に性がないこと，すなわち有性生殖が認めら
れないという事実であった．AM菌には核の融合，減数分
裂などの有性生殖の存在を示す形態的な証拠が見つかって
いない．形態的に AM菌の生殖器官とみなせる胞子の中
には，数百の核が含まれているのだが，それらは胞子内部
で一核から増殖されたものではなく，そこに接続している
菌糸から次々と流れ込み集積したものである（Jany and 
Pawlowska, 2010）．もし，AM菌が性を持たないクロー
ン増殖を行い，外部からの遺伝子流入がないとすると，自

然に発生する有害遺伝子変異がゲノムに不可逆的に蓄積
することになり，有性生殖で導入される機能的アリルに
よる補償作用が期待できない．そういった生殖様式は，そ
れを採用する生物系統の存続にとって致命的となるはず
である（Pawlowska, 2005）．実際，そういった無性的増
殖を選んだ生物系統の進化の歴史はそう長くない（Taylor 
et al., 1999）．にもかかわらず，AM菌という生物系統の
歴史は4億年以上と，真菌類の中でも際立って長命であ
る（Delaux, 2017）．そこで，性による遺伝子導入（組換
え）の不在を補償するヘテロカリオン説は，進化生物学的
な観点からも，論理性を持って受け入れられてきた（Paw-
lowska and Taylor, 2004; Croll et al., 2009; Sanders and 
Croll, 2010; Corradi and Brachmann, 2016）．

2）ホモカリオン説
現象として，また理論としても興味深いヘテロカリオン
説が注目される一方で，この説を支持しない証拠も少なか
らず出されていた．ヨーロッパ各地から採集した Glomus
属10系統の単胞子を用いて，複数のシングルコピー遺伝
子を対象にジェノタイピングを行うと，それらの遺伝子型
は胞子内では単一であり，異核の共存は認められなかっ
た（Stukenbrock and Rosendahl, 2005）．また菌糸融合
は同一系統間では高頻度に起こるものの，遺伝的あるい
は地理的に遠縁の系統間ではその頻度は著しく低下する
（Giovannetti et al., 2003; Pawlowska, 2005; de la Provi-
dencia et al., 2013）．一胞子中の rDNA配列には，やは
り著しい多型が認められていたが（Corradi et al., 2007; 
Rosendahl, 2008），真菌類の rDNAリピート配列内の多
型はそれほど珍しいものでもないことが次第に明らかに
なってきた（Simon and Weiss, 2008; Lin et al., 2014）．
したがって，AM菌ゲノムはヘテロカリオンというより
も，倍数性や核内遺伝子重複を内包するホモカリオンと考
えられた（Pawlowska and Taylor, 2004）．しかしホモカ
リオン説は，先に述べた R. irregularis DAOM197198の
ゲノムサイズ（15 Mbp）が真核生物として非常に小さい
ことや，G. etunicatum（38 Mbp）の一核中の PLS1遺伝
子コピー数（Hijri and Sanders, 2005）が少ないことと矛
盾する．そして，無性的である以上，どのようにして有
害遺伝子変異の蓄積の影響を回避しているのかという疑
問も残る．しかしその後，複数の研究グループにより R. 
irregularis DAOM197198のゲノムサイズの再測定が行わ
れ，いずれのゲノムも150 Mbp付近であることが示され
た（Sędzielewska et al., 2011; Tisserant et al., 2013; Lin 
et al., 2014）．さらに，PLS1遺伝子は，R. irregularis 
DAOM197198のトランスクリプトーム解析や単一核のゲ
ノム解析から，ゲノム中にシングルコピーであることが示
唆された（Lin et al., 2014; Riley et al., 2014）．あわせて，
rDNAリピートや他の遺伝子に認められていた多型につい
ても，ゲノム内の遺伝子重複で説明できることが，それら
ゲノム解析から明らかとなり（Ropars and Corradi, 2015; 
Corradi and Brachmann, 2016），ここにきて，ヘテロカ
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リオン説は大きく揺らぐことになる．これまでに，ゲノム
が解読された R. irregularis系統の SNPsは0.1～1/kbで
あり，これは典型的なヘテロカリオンの真菌類，例えば一
細胞内に10個前後の異核を持つ植物病原菌 Rhizoctonia 
solaniの SNPs数（>10 SNPs/kb）（Hane et al., 2014）と
比べるとはるかに小さい．また R. irregularisのゲノムや
トランスクリプトームデータに見つかる SNPsは，数千
ある核ゲノム全体に均一に散らばっており（異なる核を
持つなら，その核ごとに SNPsの偏在が検出されるはず
である）（Tisserant et al., 2013; Lin et al., 2014），少な
くともゲノムが調べられた R. irregularisに関しては，い
ずれもヘテロカリオンではなかった（Corradi and Brach-
mann, 2016）．

3）ダイカリオン説
最近，ヘテロカリオンの R. irregularisが見つかった

（Ropars et al., 2016）．カナダオタワ大学の Nicolas Cor-
radiの研究グループは，あらたに R. irregularisの5系統
のゲノムを次世代シークエンサーで解析した．その結果，
それらの SNPs数は3系統が<0.2/kb，残り2系統がそれ
より多めの0.45/kbと0.8/kbであった．いずれの SNPs
数も典型的なヘテロカリオンゲノムの SNPsに比べると
かなり少ない．そして後者2系統では，検出された SNPs
におけるアリルの出現頻度はいずれも0.5であり（つまり
ゲノム中にアリルが1:1で存在する），これは真菌類が有
性生殖時の核分裂（減数分裂）に先立ち一時的に経験する
複相核（二倍体，diploid）の状態を予想させる．ところが
驚いたことに，それぞれのゲノムサイズは約135 Mbであ
り，しかも核の倍数性をフローサイトメーターで調べたと
ころ，いずれも単相（haploid）であった．したがって，前
の3系統はホモカリオンであり，後の2系統は安定的に二
種類の核を同じ割合で持つヘテロカリオン（図1），つまり
二核菌糸体（ダイカリオン，dikaryon）に類似したゲノム
構造を持っていたのである（Ropars et al., 2016）．
二核菌糸体とは文字どおり，担子菌類，子嚢菌類などの

二核菌類（ダイカリア，dikarya）にみられる特徴である．
その二核状態の維持メカニズムはこれまでよく調べられて
いる．担子菌類では，遺伝的に異なる一つの核を持つ体細
胞同士が融合した後，それに引き続いて起こる体細胞分裂
に伴い，二核が “共役的” に分裂し，異なる二核のセット
が一つの細胞に厳密に分配される（Kües, 2000）（シイタ
ケなど例外もある）．この二核状態は，生活環の大部分に
おいて維持されている．子嚢菌においては，有性生殖時
に共役的な二核の維持が認められる．遺伝子型の異なる配
偶子嚢が接合後，二核の融合が開始するまでのしばらくの
間，共役的な核分裂が行われ，菌糸（造嚢糸，ascogenous 
hypha）内に同数の二核が保持される期間がある（Roper 
et al., 2011）．AM菌の菌糸体では，前述したように，担
子菌類のような隔壁の形成を伴う細胞分裂は認められてい
ない．また子嚢菌類のように，有性生殖器官を形成しない
か，もしくは見つかっていない．AM菌と類縁のケカビ類

が，二核菌糸体ではないことも，先に述べた通りである．

4．AM菌の遺伝的異質化のメカニズム

ここまで，野外の AM菌の単胞子解析から，AM菌が
ヘテロカリオンである可能性が見出され，その後，培養
系統を使った解析からは，ほとんどそういった遺伝的異
質性は認められなくなった経緯を振り返った．Ropars 
et al.（2016）の実験で用いられた2つのヘテロカリオン
（ダイカリオン）は，実験室内で10年以上培養・維持さ
れてきた系統である（由来はおそらく Koch et al., 2004）．
通常，ヘテロカリオンは，担子菌類のように構造的な共役
的二核体化のメカニズムが備わっていない限り，あるいは
ヘテロカリオンであることが有利となる選択圧のかから
ない単純培養系においては，次第に解消される傾向にあ
る（Crawford et al., 1986）．にもかかわらず，その2系統
は長年の培養を経てもなお，個体内の SNPsのアリル頻
度が0.5に保たれている．すなわち，AM菌が隔壁のない
菌糸体であることを考えると，それらの系統は連続した
細胞質の中で規則性を持たない動きをする何千，何万も
の二種類の核を，量的に1:1に維持できる（少なくとも現
時点では）ことを意味している（図1）．しかし菌糸のライ
ブイメージングでは，AM菌の菌糸内の細胞質や核の流態
に一定の方向性は認められず（Uetake et al., 2002; Saito 
et al., 2004; Bago et al., 2002），核のペアが同調的な動
きをするようなことも観察されていない（Jany and Paw-
lowska, 2010）．推測に過ぎないが，Ropars et al.（2016）
がゲノム解析で見出した R. irregularisの二つのヘテロカ
リオン系統は，培養を経てもかろうじて保持されてきた

図1 Rhizophagus irregularisのヘテロカリオン系統は二種
類の核を等比で持つ

Roparsら（2016）の結果をもとに作図．
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AM菌本来の遺伝的異質性の姿を示しているのかもしれな
い．もし，その二核菌糸状態が単なる偶然ではなく，遺伝
的異質化のメカニズムに基づいているとしたら，こういっ
たモデル培養系を使ったヘテロカリオン化（ヘテロカリオ
シス）を生じる遺伝メカニズムの解析は，圃場における
AM菌の遺伝情報や機能の動態を理解するうえでも重要で
ある．

1）遺伝的に近い系統間の菌糸融合
AM菌の一個体が遺伝的に多様性を増す最初のステッ
プは，遺伝的に異なる菌糸間の融合である．AM菌はケ
カビ類と異なり，同じ菌糸体内で菌糸融合を高頻度に起
こすことが Glomus, Rhizophagus, Funneliformis, Cla-
roideoglomus, Acaulospora, Gigasporaの系統で示されて
き た（Giovannetti et al., 2001, 2003; Croll et al., 2009; 
de la Providencia et al., 2005; Purin and Morton, 2011; 
de Novais et al., 2013; Pepe et al., 2016）．しかし，これ
らの菌糸融合は “違う” 系統同士ではほとんど起こらない
（Giovannetti et al., 2003）．つまり，AM菌が採集された
地域（国）が異なる場合など，地理的に離れた系統同士が
ほとんど（すべてではない）菌糸融合しない（Giovannetti 
et al., 2003; Purin and Morton, 2011）．しかし近年，同
じ圃場から採集された遺伝子型の異なる Rhizophagusの
菌糸同士が融合し，細胞質の連結と核の交換が確認でき
る完全な融合（perfect fusion）を起こすことが認められて
いる（Croll et al., 2009; Angelard et al., 2010; Angelard 
and Sanders, 2011; de la Providencia et al., 2013; Puirn 
and Morton, 2011）．それら R. irregularis系統の菌糸の
融合後，親系統に特異的な遺伝マーカーを用いて，その後
代の単一胞子系統の遺伝子型を追跡したところ，親系統
の遺伝子型は娘胞子に伝わっており，またそれら娘胞子は
接種された宿主植物に対してそれぞれ親系統とは大きく
異なる作用（根長やバイオマスなど）を示すことが分かっ
た（Croll et al., 2009; Angelard et al., 2010; Colard et al., 
2011; Angelard et al., 2014）．圃場において，私たちが問
題としているのは，そこに存在する AM菌の遺伝子型や
機能の “飛躍的” な変化ではなく，同じ圃場に存在する遺
伝的に近縁の AM菌に生じる，栽培期間を通じた，“ロー
カル” な変化である．圃場において，少なくとも一部の
AM菌種の遺伝子型や機能性は，菌糸融合により変化して
いると考えてよいだろう．

2）栄養菌糸不和合性による制御
核に加えて，核に制御される細胞システム，すなわち各

種オルガネラやタンパク質などの生体成分が，異質なも
の同士で丸ごと “合流” することになる菌糸融合は，時と
して致死的な結果を両者にもたらす（Glass et al., 2000）．
菌糸融合をその生活スタイルに深く組み入れた多くの真菌
類は，非自己を認識し，無益な融合を回避する分子メカニ
ズムを備えている（Glass and Kaneko, 2003）．そのよう
な栄養菌糸の不和合性メカニズムは，アカパンカビなどの
子嚢菌類で詳しく調べられており，不和合性は，核ゲノム

の het（heterokaryon incompatibility）遺伝子など複数の
アリルによって制御されることがわかっている（Pearson 
et al., 2009）．栄養菌糸の融合は基本的にランダムに起
こりうるが，対峙する二菌がともに同じ不和合性アリル
を持っている場合に限り，融合した細胞は維持され，菌
糸は伸長を続けることができる．和合性がない場合には，
菌糸融合は成立せず，融合細胞はネクロシスというより
はむしろプログラム細胞死により死滅する（Glass and 
Kaneko, 2003）．

AM菌の場合も，不和合性の菌糸同士の融合におい
て，（1）物理的な接触に先立ち原形質分離と隔壁が形成され
る pre-fusion incompatibility（Sbrana et al., 2011; Purin 
and Morton, 2013）や，（2）融合後に同様の反応が生じ
る post-fusion incompatibility（Pepe et al., 2016）が観察
されており，これらの細胞応答は，他の真菌類のプログ
ラム細胞死と形態的に類似している（Pepe et al., 2016）．
興味深いことに，AM菌の場合これらの栄養菌糸の不和
合性は遺伝的に異なる菌糸同士だけではなく，同じ菌糸
体内の菌糸融合における自家不和合性にも表れている．
Funneliformisと Rhizophagusの菌糸体内における菌糸
融合の成功率は，それぞれ4.5～64％および2.4～66.6％
と，系統間で大きな違いがある（Giovannetti et al., 1999; 
Avio et al., 2006; Purin and Morton, 2011, 2013; Pepe 
et al., 2016）．さらに興味深いことに，Rhizophagusな
ど Glomeraceaeに属する AM菌の個体は，菌糸切断後の
修復（wound healing）や，隔たった菌糸同士の融合が可
能であるが，Ambispora, Gigaspora, Scutellosporaの個
体は，切断後の修復はできても，隔たった菌糸同士の融
合はほとんど起こらない（de la Providencia et al., 2005; 
Voets et al., 2006）．真菌類の het遺伝子は，系統的，地
理的に遠ければ遠いほど，その変異は大きく，菌糸融合
が難しくなることが予想される（Chagnon, 2014; Pepe 
et al., 2016）．AM菌の属間あるいは種間で，それぞれの
一個体が内包する遺伝的異質性にどれほどの違いがあるの
か，あるいは菌糸体内で核（遺伝情報）に偏在があるのか
についての報告はない．AM菌の het遺伝子など不和合性
に関わる因子は同定できておらず，今後は実験室レベルで
の不和合性遺伝子の同定と合わせて，圃場の AM菌の不
和合性遺伝子がどれほど多様なのか，そしてそれらが AM
菌の遺伝や機能性の発現にどのような影響を及ぼすのかに
ついて，地理的に狭い範囲において，詳細な調査を行うこ
とが重要である．

3）交配型因子による制御
ヘテロカリオシスは，栄養菌糸の和合性とは独立した

MAT交配型遺伝子に支配される有性生殖のプロセスに
よっても制御される．交配型遺伝子座は多くの場合，転
写制御因子，フェロモン，フェロモン受容体遺伝子などを
コードしており，これらが一体となって菌糸融合に先立
つ菌糸間相互作用，減数分裂への移行，そして担子菌の
場合であれば，二核菌糸体の共役核分裂を制御する（Cop-
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pin et al., 1997; Casselton and Olesnicky, 1998）．先の
Ropars et al.（2016）は，R. irregularisのヘテロカリオ
ン系統の二核が，それぞれ異なるMAT遺伝子座を持つ
可能性を検討した．それまで，AM菌のMAT遺伝子座
は同定されておらず，またその DNA配列は菌類ごとに
大きく異なるため，ホモロジーからの同定は困難であっ
た（Riley and Corradi, 2013; Riley et al., 2014）．Ropars 
et al.（2016）は，R. irregularis二核系統のゲノムの中に，
遺伝子変異が集積したアリル（MAT遺伝子座内には変異
に富んだイディオモルフと呼ばれる非相同領域がある）を
探索し，ゲノム読み深度（depth of coverage）が1/2に低
下する推定MAT遺伝子座の特定にこぎつけた．この領域
には，担子菌のMAT遺伝子座に含まれるホメオドメイン
タンパク質をコードする遺伝子と類似の遺伝子が含まれて
いた．そのうえで，R. irregularisの単核の2系統と二核
の1系統から，それぞれ20個以上の単一核ゲノム解析を
行い，単核系統が一つの推定MAT遺伝子座候補を持ち，
そして二核系統では，異なる推定MAT遺伝子座を持つ二
種の核が菌糸に等量含まれていることを明らかにした．さ
らに異なる研究室から集めた R. irregularis 27系統の推
定MAT遺伝子座を調べ，それらが系統進化的に6つのク
レードに分類されること，そして単核系統はその中の一種
のみ，そして二核系統は二種の推定MAT遺伝子座を持つ
ことを明らかにした．詳細な解析はまだだが，R. irregu-
larisのゲノムにはダイカリアに特異的な性ホルモン受容
体遺伝子が保存されており（Halary et al., 2013; Ropars 
et al., 2016），減数分裂に特異的に関わる遺伝子も R. ir-
regularis（Tisserant et al., 2013; Halary et al., 2013）の
他 に，Gigaspora margarita（Salvioli et al., 2016），G. 
rosea（Tang et al., 2016）のゲノムに保存されていた．交
配型が菌糸融合，核融合，減数分裂，核の分配（異質化）
のどの部分に関わっているのか，あるいは関わっていない
のかを，今後具体的に調べていく必要がある．

5．今後の展望

本稿では，AM菌の一部が遺伝的に異質であること，そ
してそこに関わると考えられる遺伝メカニズムを解説し
た．要点をまとめると次のようになる．（1）既知の遺伝
子マーカー（rDNAなど）では AM菌の細かい分類は困
難．（2）圃場には未分類の AM菌が多数存在する．（3）近
縁の（ローカルな） AM菌は菌糸融合により遺伝的に異質
化しうる．（4） AM菌の一部はヘテロカリオンである．（5）
遺伝的異質化は遺伝学的に説明できると期待できる．こ
れらを総合すると，本稿の冒頭で述べた “どの AM菌がそ
の作物に適しているか”を知るためには，その遺伝的異質
性の動態を明らかにすることが重要であると分かる（Lek-
berg and Koide, 2014; Öpik and Davison, 2016）．AM菌
の “個” が，一つの固定された遺伝情報では識別できない
“異質” で “流動的” な存在であり，その機能性とは，AM
菌の遺伝情報に記されていると考えられる以上，AM菌の

種類に拘泥せず，遺伝情報そのものを分類・同定の指標に
据えることが，今後の研究の中では正しいアプローチとい
えるだろう．AM菌を農業に利用していくうえで，その遺
伝情報と機能性とをつなげていくためには，菌糸の中を流
れて遺伝する極めて雑多な核の情報を，分類・同定できる
解像度をそなえた試験設計が重要となる．以前，筆者は
菌根機能が，「一菌糸の感染に由来する感染単位において
一過的に発現する機能の積み重ね」であると述べた（小八
重，2017）．ここでは詳しくは繰り返さないが，感染単位
（infection unit）ごとに含まれる核の遺伝情報（ヌクレオ
タイプ）を調べ（Kobae et al., 2017），機能と対応させた
形で分類を行うことが，“どの AM菌” の同定にはもっと
も近道であろう．そのデータを圃場レベルで蓄積していく
ことで，機能とむすびついた AM菌の遺伝メカニズムを
明らかにできるだろう．

Ropars et al.（2016）の AM菌のMAT遺伝子座の発見
は，AM菌のゲノムを人為的に改変（育種）する技術開発
につながる可能性がある．今後，多数の AM菌のMAT
遺伝子座や，栄養菌糸不和合性に関わる遺伝子が同定さ
れる可能性は高い．そうしたヘテロカリオシスを制御す
る遺伝子を指標にして，機能的に異なる系統同士の融合
をより効率的，計画的に行い，宿主植物に目的の菌根機
能を付与したテーラーメードの AM菌資材を作ることが
提案されている（Corradi and Brachmann, 2016; Ropars 
et al., 2016）．しかしそういった資材が生かせるのは，施
設園芸など栽培コントロールがしやすい環境に限られる
だろう．輪作を基本とする畑作では，AM菌のゲノムは毎
年変化を繰り返す可能性が高い（Bever et al., 1996; Eom 
et al., 2000; Bever, 2002）．前作で増殖された AM菌のゲ
ノムが感染源（遺伝資源）として後作に受け継がれ，その
ゲノムや機能性が輪作の中でどのように変化してくのか，
今後は，AM菌の動的な遺伝的異質性を圃場レベルで調べ
ていく必要があるだろう．
最後に指摘しておきたいのは，AM菌の遺伝情報は核

ゲノムに限らないという点である．AM菌の菌糸体には，
ミトコンドリア（de la Providencia et al., 2013; Daubois 
et al., 2016）， 内 生 細 菌（Salvioli et al., 2016; Torres-
Cortés et al., 2015; Vannini et al., 2016; Bonfante and 
Desirò, 2017），ウイルス（Ghabrial, 1998; Pearson et al., 
2009; Ikeda et al., 2012）などの遺伝情報も含まれている．
AM菌のこれらの遺伝情報は，隔壁のない菌糸体を流動
し，菌糸融合によって拡散すると予想される．野外ではそ
ういった多様な遺伝情報が一体となり，植物の生長に大き
な影響を与える可能性がある（Pawlowska, 2005; Brusini 
et al., 2011; Chagnon. 2014）．輪作の中で AM菌を効果
的に利用するためには，栽培期間を通じて，AM菌に含ま
れる多様な遺伝情報の変化を長期間，定点調査し，その機
能性を評価するポット試験と合わせて，“どの菌＝どの遺
伝子”がその作物に適しているのかを調べていくことが重
要と考えられる．
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