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研究成果の概要（和文）：本研究は、極めて貧栄養な土壌に分布する特徴的な根を形成する植物を対象とし、オ
ーストラリアと日本に分布する植物との間で比較解析を行い、これらの植物の低リン耐性への寄与と土壌環境へ
及ぼす影響を調査することを目的とした。成熟葉の元素組成は季節変動や年変動の影響をあまり受けない一方、
地形の影響を受けることが示唆された。クラスター根形成種ではP、N、K濃度が低い特徴が示された。Alなどの
元素については高集積する種や科があることが示された。現地調査と栽培試験に基づく根圏土壌の解析結果よ
り、全てのヤマモガシ科植物で菌根菌に依存せず、細菌ではBurkholderia属が優占することが示された。

研究成果の概要（英文）：Some specific plants in nutrient impoverished soils form unique root 
structures so-called cluster roots (CRs). This study aimed to investigate the low-P tolerance and 
impact on soil environments of CR-forming plant species grown in Australia and Japan. The ion 
profiles of matured leaves were different among locational profiles, whereas these were not 
influenced by seasonal and annual differences. CR-forming plants showed lower concentration in P, N,
 and K. Some species or families hyper-accumulated any specific elements, such as Al. Based on both 
of field studies and pot culture experiments, analyses on microbial community structure revealed 
that the Proteaceae species independent on mycorrhizal symbiosis. Genus Burkholderia was most 
predominant group in the rhizosphere soil of CRs of Proteaceae species.

研究分野： 植物栄養学・土壌微生物学

キーワード： 根圏　分泌　クラスター根　リン　有機酸　ホスファターゼ　ヤマモガシ科　カヤツリグサ科

  ２版

   3渡航期間： ヶ月

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究課題では、クラスター状の根を形成して低リン耐性を示す植物の生態学的機能とこれに関わる生理機能に
注目した。これらの植物のルーツとも言える西オーストラリアと日本在来種の比較解析を行うことで、貧栄養環
境にこれらの種がどのように適応してきたかについて、根分泌物の影響がどの範囲に及ぶかなど、理解が深まっ
た。得られた情報は今後の地球規模での課題である貧栄養環境における農業の推進にも重要な知的基盤を提供
し、食糧の持続的生産などの持続可能な社会に貢献する。また、各分野での世界的権威である共同研究者に加
え、若手を含むネットワークを構築できたことから、今後この分野の学術的展開をさらに進めることが期待され
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、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｆ－１９－２ 
１．研究開始当初の背景 
 
リン酸質肥料の原料であるリン鉱石資源は涸渇に瀕しており、持続的な食料生産のためには

リンの有効活用が必要である。そのためには低リン環境で生育可能な「低リン超耐性植物」の耐
性を理解し、そのしくみを活用する必要がある。マメ科ルピナス属やヤマモガシ科等の低リン超
耐性植物はクラスター根を形成して適応するが、低リン環境でのクラスター根形成や有機酸分
泌など機能発現のしくみの多くは未解明である。また、難利用性リンを可給化するクラスター根
分泌物には、未同定や機能未知の物質が含まれる。その根分泌物は、クラスター根と根圏を共有
させて主作物のリン吸収を高める利用可能性があり、農業面での応用が期待される。また、クラ
スター根を形成する植物には周辺植生に対する生態学的調節機能を果たす可能性がある。以上
のことを踏まえ、本研究の基課題(基盤研究 B(一般)「根分泌科学の新展開:農業生産への活用と
生態学的機能」)ではクラスター根の形成や機能発現のしくみを明らかにするとともに、低リン
超耐性植物の農業利用の可能性および生態学的機能について追究した。 
 
 
２．研究の目的 
 
本研究は、基課題において進めてきた根分泌物による農業生産への活用と生態学的機能のう

ち、特に生態学的機能とこれに関わる生理機能に注目した。特に西オーストラリアの極めて貧栄
養な土壌に多く分布するヤマモガシ科植物とカヤツリグサ科植物を、わが国に分布する同じ科
の植物と比較解析を行い、これらの植物の低リン耐性への寄与と土壌環境へ及ぼす影響を調査
することが主要な課題である。本研究課題においては、西オーストラリアにおける現地調査と日
本における栽培調査、現地調査を組み合わせ、植物の栄養生態調査および生理機能の調査を行う
とともに、土壌微生物学的調査を行うことで、クラスター状の根がもたらす土壌生態系における
インパクトを明らかにすることを目的として実施した。 
 
 
３．研究の方法 
 
以下に、本研究の方法について経年的に記す。なお、研究期間のうち 2020 年度以降は新型コ
ロナ感染症の拡大に伴い、訪問滞在が困難となったため、2022 年度まで本研究の実施期間を延
長して、実質的に可能な範囲での訪問と共同研究を実施した。 
【2018 年度】極めて貧栄養土壌からなる西オーストラリアの Alison Baird Reserve を調査地とし
て選び(Fig.1)、訪問先の西オーストラリア大学 Hans Lambers 教授と共にヤマモガシ科植物等の
クラスター状の根を形成する植物および周辺に生育する植物について、7月訪問時に植生調査を
行った。また、宮島など日本に自生するヤマモガシ科植物、カヤツリグサ科植物について多地点
において採取し、これらの成熟葉を採取し、湿式分解後に発色法による窒素、リン濃度の測定、
ICP-MS による多元素の一斉分析に供した。また、9 月にはドイツ・ホーヘンハイム大学渡航中
には根圏微生物の群集構造解析および生理機能解析における技術習得を行い、栽培試験におけ
るこれらの手法について具体的な適用方法の検討を進めた。3月に西オーストラリア大学に訪問
した際に、Alison Baird Reserve において多数のクラスター根形成種および周辺に自生する植物に
ついて成熟葉の採取を行った。 

【2019 年度】前年度までに分析した植物種に加え、西オーストラリアおよび日本に自生するヤ
マモガシ科植物、マメ科植物、貧栄養に多くみられる食虫植物などを採取し、これらの成熟葉を
対象に多元素一斉分析を行った。基本的な方法は前年度と同じである。また、12 月の西オース

Fig.1 Map of study site in Western 
Australia. Left; location of Alison 
Baird Reserve, right; the map of 
Alison Baird Reserve. 



トラリア大学への渡航中には Alison Baird Reserve を調査地として合同で調査を行った。この際
に、根圏土壌を回収して DNA を抽出し、微生物の群集構造解析に着手した。 
【2020 年度、2021 年度】新型コロナウイルス感染症の影響を受けて全く渡航できない状況にな
ったため、それまでに採取した試料の分析を進めるとともに、日本においてポット栽培試験を実
施した。オーストラリア由来のヤマモガシ科 Banksia 属、Hakea 属植物に加え、日本在来のヤマ
モガシ科ヤマモガシ Helicia cochinchinensis を対象に、宮島で採取した同一種類の土壌を用いて
約 1 年間温室内で栽培試験を行い、地上部（葉身、茎）と根にわけて採取を行った。また、根圏
土壌と非根圏土壌に分けて採取して DNA を抽出した。これらは、2019 年度に Alison Baird Reserve
で採取した試料の土壌 DNA と合わせて、16S rDNA配列および ITS配列に基づく微生物群集構
造解析に供した。 
【2022 年度】感染状況が改善したことから、10月に西オーストラリア大学を訪問し、これまで
に採取した植物の元素分析データを中心に議論を行い、共著の投稿論文の執筆を進めた。また、
貧栄養土壌に生育する植物においては新葉が緑になるのが遅れる現象が見られることに着目し、
植物体の採取を行った。また、宮島でも同様の現象が見られる植物群が存在することから、比較
するために春に調査を進めることとした。今後のさらなる共同研究のため、多元素一斉分析等の
解析を進めている。 
 
 
４．研究成果 
 
○Alison Baird Reserve に生育するクラスター根形成種と非形成種の元素濃度比較 
全体で草本植物を 9種、木本植物を 36種について調査を行った(Table 1)。このうち、15種が

クラスター根形成種である。また、草本植物のうち 4種が食虫植物である。また、複数年かつ異
なる時期に調査を行うことができたことから、同一種でも異なる年や時期に採取を行った。 
 
Table 1 List of harvested plant species in Alison Baird Reserve. 

 
 
成熟葉のイオンプロファイルを元に PCA 解析を行ったところ、草本植物と木本植物の間で大

きな違いが見られた（Fig.2）。Alison Baird Reserve で採取した植物種のうち草本植物にはクラス
ター根形成種が見られないことから、クラスター根の影響に関して考察を行う場合には木本植
物のみで検討することとした。 

Table 1 List of harvested plant species in Alison Baird Reserve.
Type Family Species Strategies of Nutrient Acquisition1) Mycorrhization2) Location3) Sampling Date4) n
Herbaceous Droseraceae Drosera erythrorhiza CARN - T F 5

Drosera indumenta CARN - WF F 5
Drosera tubaestylis CARN - WF F 5
Drosera zoneria CARN - T F 5

Goodeniaceae Dampiera linearis MYC AM T H 5
Goodenia  pulchella MYC AM* EF H 5
Scaevola lanceolata MYC AM EF B 5

Haemodoraceae Anigozanthus viridis SB - WF B 5
Conostylis juncea cf. SB - EF B 5

Woody Casuarinaceae Allocasuarina humilis CR, NF ECM/AM ES A, E 10
Dilleniaceae Hibbertia hypericoides MYC AM T B 5

Hibbertia racemosa MYC AM ES G 5
Fabaceae Acacia huegelii MYC, NF ECM/AM* T C 5

Acacia pulchella MYC, NF ECM/AM T D, F 10
Acacia saligna MYC, NF ECM/AM* EF A 5
Acacia stenoptera MYC, NF ECM/AM* ES-EF C 5
Bossiaea eriocarpa MYC, NF AM T C 5
Daviesia physodes CR, NF CR, NM ES, T, WF B, D, E 20
Jacksonia floribunda MYC, NF ECM/AM T A 5
Jacksonia furcellata MYC, NF ECM/AM* ES C 5
Viminaria juncea CR, MYC, NF AM EF A, E 10

Myrtaceae Beaufortia squarrosa MYC ECM/AM WF B 5
Calothamnus hirsutus MYC ECM/AM EF A 5
Calytrix aurea MYC AM EF G 5
Corymbia calophylla MYC ECM/AM EF A, E 10
Hypocalymna suave MYC AM ES G 5
Kunzea micrantha subsp. micrantha MYC ECM/AM WF B 5
Melaleuca raphiophylla MYC ECM/AM* WF H 5
Melaleuca seriata MYC ECM/AM* WF H 5
Regelia ciliata MYC ECM/AM* ES G 5
Verticordia acerosa var. preissii MYC AM EF B 5
Verticordia pulmosa  var. brachyphylla MYC AM EF B 5

Proteaceae Adenanthos cygnorum CR, but not functional - T, T-ES, WS A, D 15
Banksia attenuata CR - T C 5
Banksia dallanneyi subsp. dallanneyi CR - ES C 5
Banksia menziesii CR - T C, E 10
Banksia telmatiaea CR - EF, WF A, C 10
Grevillea thelemanniana CR - EF A, E 10
Hakea ceratophylla CR - WF C, F 10
Hakea sulcata CR - WF B 5
Hakea varia CR - WF C 5
Petrophile seminuda CR - WF C 5
Stirlingia latifolia CR, but not functional - T C 5
Synaphea sp. Fairbridge CR - EF A 4

Xanthorrhoeaceae Xanthorrhoea preisii MYC AM EF A 5
1) CARN, carnivirous; CR, cluster root forming; MYC, mycorrhizal; NF, nitrogen fixing; SB, sand-binding root forming.
2) AM, arbuscular mycorrhizal; ECM, ectomycorrhizal; -, non-mycorrhizal. * estimated from other species in that genus.
3) EF, East Flat; ES, East Slope of dune; T, Top of dune; WF, West Flat; WS, West Slope of dune.
4) A, August 24,2018 (Wet season); B, October 5, 2018 (Dry season); C and D, March 26 and 27, 2019 (Dry season); E and F, August 7 and 14, 2019 (Wet season); G and H, December 12 and 16, 2019 (Dry season)



成熟葉のイオンプロファイルは、
季節変動や年変動の影響をあまり
受けない一方、地形の影響を受ける
ことが示唆された。また、同じ科の
植物であれば傾向は類似するが、
Acacia 属は種により異なる傾向が
強いことが示された。調査したグル
ープではヤマモガシ科のリン、窒
素、カリウム濃度が低い特徴が示さ
れた一方、リンとカリウムは食虫植
物で高い濃度を示した。さらに、い
くつかの元素については高集積す
る科があることが新たに示された。 
木本植物のうち、クラスター根形

成種と非形成種で比較すると、興味
深いことにリン、窒素を含む多くの
多量元素の濃度がクラスター根形
成種で非形成種より有意に低かっ
た(Table 2)。一方で、必須元素ではないアルミニウム濃度はクラスター根形成種で有意に高かっ
た。このことは、クラスター根の特性である多量の有機酸分泌に伴って土壌中アルミニウムの溶
解性が高まることと関係があると考えられた。また、非菌根性の種では菌根性の種よりも多くの
元素濃度が低い傾向にあった。窒素固定を行う種と行わない種で比較すると、窒素固定種におい
て窒素、硫黄に加えてリン濃度が有意に高かった。 

 
Table 2 Comparison of mineral element concentrations of mature leaves of woody plant species, having 
different nutrient acquisition strategies. Data represent means ± SE. Different letters indicate significant 
differences between families among herbaceous or woody species for same element. No letters indicate 
non-significant differences. 

 
 
○日本在来種とオーストラリア在来種間の比較 

Alison Baird Reserve に生育するヤマモガシ科に特徴的な傾向として、アルミニウム濃度が高い
ことが示されたことから、宮島で採取したヤマモガシの元素組成と比較したところ、ヤマモガシ
では極めてアルミニウム濃度が高く、ハイノキ科植物と同様に超集積植物であることが明らか
となった。また、ヤマモガシのクラスター根圏では難溶性有機態リンの減少が大きいことから、
有機酸とホスファターゼの寄与が大きいことが示唆された。このことと考え合わせると、有機酸
分泌により可溶化したアルミニウムがクラスター根圏から吸収されているものと考えられる。
ヤマモガシと同じ土壌で栽培した場合、Hakea 属と Banksia 属植物ではその濃度は高くなかった。
アルミニウム吸収の仕組みはヤマモガシ科にある程度共通するが、西オーストラリアに在来す
る植物種ではヤマモガシほど強くないものと考えられた。 
宮島の貧栄養土壌に生育するヤマモガシやヤマモモなど多数の植物種と比較したところ、

(a) Major Elements
Properties

Non-CR forming 9.33 ± 0.48 5.76 ± 0.28 b 2.54 ± 0.11 b 8.94 ± 0.39 b 0.361 ± 0.017 b 2.02 ± 0.12 b
CR forming 9.22 ± 0.72 3.74 ± 0.13 a 1.81 ± 0.07 a 6.30 ± 0.27 a 0.262 ± 0.011 a 1.50 ± 0.05 a
Non-Mycorrhizal 9.16 ± 0.78 3.71 ± 0.14 a 1.85 ± 0.08 a 6.29 ± 0.29 a 0.259 ± 0.012 a 1.53 ± 0.05 a
Mycorrhizal 9.37 ± 0.44 5.62 ± 0.26 b 2.46 ± 0.11 b 8.74 ± 0.37 b 0.355 ± 0.016 b 1.95 ± 0.11 b
Non-N2 Fixing 9.63 ± 0.60 4.67 ± 0.21 2.13 ± 0.08 5.86 ± 0.15 a 0.290 ± 0.010 a 1.64 ± 0.07 a
N2 Fixing 8.53 ± 0.55 4.73 ± 0.23 2.21 ± 0.14 11.01 ± 0.50 b 0.345 ± 0.023 b 1.97 ± 0.13 b

(b) Minor Elements
Properties

Non-CR forming 63.8 ± 3.9 b 5.30 ± 0.37 b 133.0 ± 9.7 110.5 ± 10.0 0.274 ± 0.087 1.73 ± 0.11 36.0 ± 2.4
CR forming 42.5 ± 2.3 a 2.39 ± 0.11 a 113.4 ± 8.8 118.8 ± 12.7 0.326 ± 0.089 1.64 ± 0.15 30.1 ± 2.9
Non-Mycorrhizal 44.3 ± 2.4 a 2.32 ± 0.12 a 116.0 ± 9.4 125.1 ± 13.6 0.328 ± 0.095 1.70 ± 0.17 29.4 ± 3.1
Mycorrhizal 60.3 ± 3.7 b 5.13 ± 0.35 b 129.0 ± 9.0 105.2 ± 9.4 0.276 ± 0.081 1.67 ± 0.11 36.2 ± 2.3
Non-N2 Fixing 52.0 ± 2.9 3.21 ± 0.24 a 117.2 ± 8.2 113.6 ± 11.2 0.229 ± 0.073 1.63 ± 0.12 29.5 ± 2.3 a
N2 Fixing 53.7 ± 3.9 4.90 ± 0.38 b 133.9 ± 10.5 117.6 ± 10.1 0.450 ± 0.116 1.79 ± 0.18 39.9 ± 3.3 b

(c) Non-essential Elements, higher concentration
Properties

Non-CR forming 0.134 ± 0.008 a 9.2 ± 0.7 0.779 ± 0.057 0.776 ± 0.066 b 1.42 ± 0.12 a 6.54 ± 0.35 b 0.052 ± 0.005
CR forming 0.197 ± 0.016 b 12.3 ± 2.4 0.958 ± 0.106 0.632 ± 0.032 a 3.69 ± 0.21 b 4.53 ± 0.35 a 0.081 ± 0.015
Non-Mycorrhizal 0.204 ± 0.017 b 12.9 ± 2.6 0.960 ± 0.114 0.659 ± 0.034 3.82 ± 0.22 b 4.63 ± 0.38 a 0.084 ± 0.016 b
Mycorrhizal 0.132 ± 0.008 a 9.0 ± 0.6 0.792 ± 0.054 0.739 ± 0.062 1.48 ± 0.11 a 6.29 ± 0.34 b 0.051 ± 0.004 a
Non-N2 Fixing 0.165 ± 0.011 12.4 ± 1.9 0.885 ± 0.085 0.702 ± 0.042 2.52 ± 0.15 5.04 ± 0.33 a 0.078 ± 0.012 b
N2 Fixing 0.172 ± 0.018 7.7 ± 0.8 0.850 ± 0.075 0.695 ± 0.066 2.83 ± 0.31 6.38 ± 0.38 b 0.044 ± 0.005 a

(d) Non-essential Elements, lower concentration
Properties

Non-CR forming 0.118 ± 0.012 0.010 ± 0.001 0.172 ± 0.019 b 0.021 ± 0.002 a 0.150 ± 0.023 a 0.223 ± 0.018
CR forming 0.092 ± 0.007 0.016 ± 0.002 0.111 ± 0.009 a 0.029 ± 0.002 b 0.314 ± 0.044 b 0.224 ± 0.027
Non-Mycorrhizal 0.096 ± 0.007 0.016 ± 0.003 b 0.115 ± 0.010 a 0.029 ± 0.002 b 0.339 ± 0.047 b 0.236 ± 0.029
Mycorrhizal 0.112 ± 0.011 0.010 ± 0.001 a 0.164 ± 0.017 b 0.021 ± 0.002 a 0.140 ± 0.021 a 0.210 ± 0.017
Non-N2 Fixing 0.085 ± 0.005 a 0.013 ± 0.002 0.123 ± 0.013 a 0.024 ± 0.002 0.272 ± 0.034 0.213 ± 0.018
N2 Fixing 0.143 ± 0.017 b 0.014 ± 0.002 0.174 ± 0.017 b 0.027 ± 0.002 0.165 ± 0.039 0.245 ± 0.035

Zn (µg  g-1 DW)

Al (mg  g-1 DW) Ba (µg  g-1 DW) Cr (µg  g-1 DW) Li (µg  g-1 DW) Na (mg  g-1 DW) Rb (µg  g-1 DW) Sr (mg  g-1 DW)
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Fig.2 2D plot of PCA (Principal Component Analysis) 
for average values of families.  
Top 10 contributed elements: 
PC1: Na, Mg, Zn, Cd, S, Cu, Li, N, Rb, P 
PC2: Ni, V, Al, Fe, As, Cr, Co, B, K, Cs 



Alison Baird Reserve で採取した植物の方が多量栄養素の濃度が概して低い傾向にあった。宮島で
採取した植物のうち、ヤマモモはリン濃度が極めて低く、老化葉では 0.03 mg-P/gDW 以下にな
っていた。一方で、調査した水耕栽培条件において有機酸分泌能はあまり高くないことが示され
た。これらのことから、ヤマモモはクラスター根を形成するものの、その分泌能力がヤマモガシ
科の多くの植物のように発揮されるわけではなく、リンの獲得能力よりはリンを有効利用する
能力がその低リン耐性には重要な形質であるものと考えられた。 
 
 
○土壌微生物群集に及ぼすクラスター根のインパクト 

Alison Baird Reserve で採取した植物のうち、一部の根圏土壌の群集構造解析を行った結果、全
てのヤマモガシ科植物で菌根菌の存在は認められず、菌根菌に依存せずにリンを吸収している
ことが推察された。また、これまでにシロバナルーピンのクラスター根で特異的に多くなること
が示唆されている Burkholderia 属細菌がヤマモガシ科植物においても多くなることが示唆され
た。また、その細菌群集はクラスター根で通常根と比べて多様性が低下し、Proteobacteria が増加
する傾向にあった。クラスター根圏では Proteobacteria の中でも Burkholderia 属細菌が高い割合
を占める植物が多く、ルーピンで報告されているクラスター根圏での結果と類似していた。また、
真菌においては全てのヤマモガシ科植物で Glomeromycota がほとんど見られず、アーバスキュ
ラー菌根菌との共生関係はなく、菌根菌に依存せずにリンを吸収していることが示唆された。 
宮島で採取した土壌を用いて、ヤマモガシおよびオーストラリア在来の Banksia 属および

Hakea 属植物のポット栽培試験を実施した。成熟葉のリン濃度は 0.17-0.30 mg-P/gDW と自生地
程度であり、短期間の栽培試験でも自生地程度の栄養条件を再現できているものと考えられた。
このときの微生物群集構造をクラスター根圏、通常根の根圏、非根圏に分けて調査を行ったとこ
ろ、真菌、細菌ともに通常根の根圏は非根圏と異なるが、クラスター根圏ではさらに群集構造を
大きく変えていることが示唆された。真菌には Glomeromycota がほとんど見られないことが再
現された。また、細菌については非根圏でも Proteobacteria が 30%以上と優占しているが、クラ
スター根圏では最大でその割合が 60%を超えており、その中でも非根圏では平均でも 1%程度の
Burkholderia 属細菌が Hakea 属植物で最大 21%を占め、他のヤマモガシ科植物を含めて最も優占
していた。この結果は Alison Baird Reserve における調査と一致しており、ヤマモガシ科植物の
クラスター根圏に特異的に起きている有機酸等の分泌物が特異な微生物群集構造に強いインパ
クトを与えているものと考えられた。 
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