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最古の菌根共生「ケカビ亜門共生系」はシダ植物にも存在するか？

Fern gametophytes harbor diverse Mucoromycotina fungi
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研究成果の概要（和文）：　ケカビ亜門に属する菌類と植物との共生系は、植物と菌類との菌根共生において最
古の共生系の１つと考えられている。本研究は、維管束植物における菌根共生の進化を明らかにする上で重要な
系統的位置を占めるシダ植物に本共生系が存在するかどうかを探索した。野外で採取した２系統のシダ類配偶体
について、DNA分析から10系統のケカビ亜門を検出した。また、形態観察からケカビ亜門に特有のFREの菌糸構造
を確認し、DNAと形態の両面から、シダ類とケカビ亜門との共生関係を実証することに成功した。

研究成果の概要（英文）：To explore whether Mucoromycotina colonize fern gametophytes, we subjected 
fungal associations with gametophytes of two distantly related ferns, Angiopteris lygodiifolia 
(Marattiales) and Osmunda japonica (Osmundales), to molecular analysis. We detected Mucoromycotina 
sequences in the gametophytes of A. lygodiifolia and O. japonica at rates of 41% (7/17) and 50% 
(49/98) of gametophytes, respectively, and assigned them to 10 OTUs of Endogonales lineages. In 
addition, we used AM fungal-specific primers and detected Glomeromycotina sequences in all 
individuals examined. The results suggest that Glomeromycotina and Mucoromycotina colonized fern 
gametophytes simultaneously. We found that Mucoromycotina were present in fern gametophytes of 
Marratiales and Osmundales, which implies that a variety of fern taxa have Mucoromycotina 
associations.

研究分野：系統分類
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研究成果の学術的意義や社会的意義
菌根共生はコケ植物から被子植物まで陸上植物の９割に存在し、地球上で最も普遍的に存在する共生系の１つで
ある。また、本共生は植物と菌類の双方にとって重要な栄養獲得経路であり、植物と菌類の多様性を創出してき
た大きな原動力の１つである。菌根共生は植物の陸上化とともにはじまったとされるが、その進化史は未だに謎
が多い。本研究成果は、初期維管束植物の菌根共生が、AM菌に加えケカビ亜門とも営まれてきたことを示す重要
な知見である。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 植物は陸上化とともに菌根菌と共生関係を営んできたと考えられており、グロムス亜門の菌
類と共生するアーバスキュラー菌根(AM）共生系はコケ植物や化石植物から見つかっているこ
とから、現生の菌根共生系の中で最も祖先的であると考えられてきた。しかし近年、現生の陸上
植物の中で最も基部に位置するコケ植物や化石植物から、ケカビ亜門に属する菌類との共生が
発見され、本菌との共生も最古の菌根共生系の１つではないかと考えられるようになった。その
後、これまで AM 菌と考えられていたファインルートエンドファイト（FRE）がケカビ亜門共
生に含まれることが明らかとなり、本共生系が陸上植物に広く存在する可能性が示唆されてい
る。しかし、維管束植物における菌根共生の進化を明らかにする上で重要な系統的位置を占める
シダ植物に関する情報は未だ断片的である。本研究では、形態・DNA分析と共生培養系を駆使
してシダ植物とケカビ亜門との共生系を解明し、陸上植物におけるケカビ亜門共生系の普遍性
を探索する。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、系統的に異なるシダ類のリュウビンタイ（リュウビンタイ目）とゼンマイ（ゼン
マイ目）の 2種に着目し、DNA・形態・共生培養の 3つの手法を用いてシダ類とケカビ亜門と
の共生を検証することを目的とした。まず（１）野外から採取した配偶体を用いて、DNA分析
と形態観察によりケカビ亜門の感染を確認し、次に（２）in vitroで植物と菌とを共生培養する
実験系を確立し、両者が共生関係にあるかを確認した。 
 
３．研究の方法 
（１）DNA 分析と形態観察 
 リュウビンタイ 2集団（石垣・西表）17 個体とゼンマイ 4集団（茨城、東京、三重）98 個体
を野外で採取した。得られた配偶体より DNA を抽出し、菌の 18S リボソーム RNA 遺伝子領域を
用いてケカビ亜門の分子同定を行った。また、ケカビ亜門が植物の表皮に付着している介在菌で
はなく植物組織内に感染している菌根菌であることを確認するため、一部の個体は実体顕微鏡
下で細胞内より菌糸塊のみを取り出し、分析した。さらに、コケ植物ではケカビ亜門と AM 菌が
同時共生していることが知られていることから、採取した一部の個体は、DNA 分析と形態観察の
両面から AM 菌感染の有無を確認した。 
 形態観察は、組織片をトリパンブルー溶液で染色し、押しつぶし法によって細胞内に感染して
いる菌糸の性状を確認した。 
（２）共生培養 
 野外より採取した配偶体組織より、実体顕微鏡下で細胞内の菌糸塊を取り出し、寒天培地上で
培養を行った。ケカビ亜門の一部は子実体を形成するため、子実体由来の菌株を用いて、無菌的
に育成したゼンマイ配偶体と菌株とを in vitro 条件下で培養した。一定期間培養した後、配偶
体組織にケカビ亜門が感染しているかどうかを 1)と同様の手法で観察した。 
 
４．研究成果 
（１）DNA 分析と形態観察 
 野外で採取したリュウビンタイ 2 集団 17 個体、ゼンマイ 4 集団 98 個体について DNA 分析を
行なった結果、それぞれ 41%と 50%の個体よりケカビ亜門を検出した（図 1）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 1.リュウビンタイとゼンマイより検出されたケカビ亜門の種類と内訳。個体数は、供試個体
数のうち、ケカビ亜門の配列が検出された個体数を示す。検出した菌の配列は、塩基配列の相同
性が 97％以上あったものを同一グループ（操作的分類群；OTU）とした。数値は各 OTU の出現頻
度を示す。 

 



 これらのケカビ亜門は、塩基配列の情報から 10グループに分けられた。系統解析の結果、4グ
ループはアツギケカビ科、5グループは Densospora 科、1グループは新規系統群に含まれること
が明らかになった（図 1）。また、細胞内より分離した菌糸塊からもケカビ亜門が検出されたこ
とから、検出されたケカビ亜門は植物の細胞内に共生している菌根菌である可能性が高い。 
また、多くのグループにはコケ植物に由来するケカビ亜門が含まれており、コケ植物とシダ類に
共生するケカビ亜門は同系統であることが示された。 
 形態観察では、細胞内にケカビ亜門の FRE の特徴をも
つ菌糸を確認した（図 2）。以上の結果は、2 種の配偶体
がケカビ亜門と共生していることが強く支持するもので
ある。一部の個体で AM 菌との共生を確認したところ、調
査した全ての個体で、DNA と形態の両面から AM菌の感染
を確認した。このことから、2種の配偶体は常時 AM菌と
共生し、半数近くの個体は同時にケカビ亜門とも共生し
ていることが明らかになった。 
 
（２）共生培養 
 細胞内より分離した菌糸塊は、いずれも寒天培地上で
菌糸の伸長が見られなかった。また、子実体由来の菌株
と無菌的に育成したゼンマイ配偶体を滅菌土壌上で培養
したが、組織内にケカビ亜門の感染は確認できなかった。
今後培養条件をさらに検討する必要がある。 
 
 
<まとめ> 
 本研究はシダ類とケカビ亜門との共生を DNA と形態の両面から特定した初めての研究である。
本共生系はこれまでコケ植物およびヒカゲノカズラ類から報告があったが、本研究でシダ類に
も存在することが確実となった。目の異なる 2系統のシダ類でケカビ亜門が確認されたことは、
本共生系が他のシダ類にも広く存在する可能性を示唆している。コケ植物や化石植物では、細胞
間隙にみられる壁の厚い菌糸構造でケカビ亜門の感染が区別されているが、今回の調査ではこ
れらの構造は確認されず、FRE の形態のみが観察された。初期陸上植物と維管束植物では、ケカ
ビ亜門の感染形態が異なり、シダ類では FRE の菌糸構造を持つことが示唆された。本研究成果
は、維管束植物とケカビ亜門との共生を解明する上で非常に重要な知見となる。 
 
 
 
 
 

 

図 2．細胞内にみられた菌糸。 

矢印は菌糸を示す。 
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