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研究成果の概要（和文）：陸上植物では、光合成能力を保持したまま、菌根菌からも有機炭素を得る部分的菌従
属栄養植物が知られている。これらの植物は外生菌根菌に依存するラン科やツツジ科で多く見出され、独立栄養
植物とは主に炭素の安定同位体比で識別できる。しかし、部分的菌従属栄養がどのくらい一般的な存在かは分か
っていない。本研究は、北海道の夏緑樹林を対象とした安定同位体分析から、アーバスキュラー菌根菌（AM菌）
に炭素源の一部を依存する林床植物を探索することを目的とした。その結果、部分的菌従属栄養の林床植物が存
在すれば、その安定同位体比が大きいことは期待できるが、同位体比だけで栄養摂取様式を推測することは難し
いことが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Many green orchids and pyroloids have been found to be partially 
mycoheterotrophic (i.e. mixotrophic) feeding on ectomycorrhizal fungi associated with surrounding 
trees. Whereas many fully mycoheterotrophic plants feed on arbuscular mycorrhizal (AM) fungi, the 
prevalence of mixotrophy in AM plants is still debated. We investigated 13C and 15N isotopic 
abundances of understory plants, canopy trees, and AM fungi in a Japanese temperate forest to 
explore potential mixotrophic understory plant species. Our results suggest that isotopic abundances
 are of limited help in finding potential mixotrophs that feed on AM fungi, even though mixotrophic 
species, if any, are likely to be enriched in 13C.

研究分野： 多様性生物学

キーワード： 安定同位体　栄養摂取様式　菌根菌ネットワーク　菌従属栄養植物　森林群集
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研究成果の学術的意義や社会的意義
ラン科とツツジ科では、外生菌根菌に依存する部分的菌従属栄養植物が多く見出されており、炭素の安定同位体
比が主要な根拠となってきた。一方、大多数の植物種がアーバスキュラー菌根菌（AM菌）と共生しているにも関
わらず、AM菌に依存する部分的菌従属栄養植物は積極的に探索されてこなかった。本研究では、部分的菌従属栄
養植物の新たな特定には至らなかったが、安定同位体比の有効性と限界について、詳細な検討を行うことができ
た。

※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。
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１．研究開始当初の背景 

多くの陸上植物は根圏で菌根菌と共生し、植物は
有機炭素（光合成産物）を菌根菌に提供する代わり
に、菌根菌から栄養分や水を得ている。一般に、菌
根菌の宿主特異性は低いため、土壌中では多くの植
物種が菌根菌を介して繋がるネットワークが存在
し、植物個体間で炭素や窒素の交換が起こることも
知られている。しかし、菌根ネットワークを介した
物質動態については、未解明の部分が大きい。 
陸上植物では、光合成能力を失い、菌根菌から有

機炭素を得る「完全菌従属栄養」が繰り返し進化し
てきた。例えば、樹木の外生菌根菌に炭素源を依存
するラン科のムヨウランやツツジ科のギンリョウ
ソウは、菌根ネットワークを介して間接的に近隣の
樹木から有機炭素を得ている。さらに近年、これら
の分類群では、光合成能力を保持したまま、菌根菌
からも有機炭素を得る「部分的菌従属栄養」の植物
が見出された。部分的菌従属栄養植物は、外見では
独立栄養の植物と識別できないが、外生菌根菌（子実体）の炭素安定同位体比（δ13C）が宿主植
物よりも大きいことから、独立栄養の植物に比べて δ13C が大きな植物は、炭素源の一部を菌に
依存していることが分かる（図 1；Hynson et al., 2013; Selosse et al., 2017）。しかし、部分的菌従
属栄養がどのくらい一般的な存在なのかは分かっていない。 
大多数の植物種はアーバスキュラー菌根菌（以下、AM 菌）と共生しているにも関わらず、AM 

菌に依存する部分的菌従属栄養植物は、近年まで積極的に探索されてこなかった。その理由とし
て、（1）AM 菌は子実体をつくらないため、その安定同位体比を測定するためには微細な胞子
（50～300 μm）を土壌中から大量に単離する必要がある、（2）実験系では AM 菌と宿主植物の
δ13C に顕著な違いが見られない、という問題が挙げられる。しかし（2）に関して、森林生態系
においては分解者が土壌から放出する CO2 の影響により、林床から林冠に向かって δ13CO2 が大
きくなる垂直勾配が存在する（Hanba et al., 1997）。AM 菌は 13C を多く含む CO2を吸収する樹木
が主な炭素源だと考えられるため、宿主植物とは δ13C に違いが無くても、独立栄養の林床植物
と δ13C で識別できる（すなわち、林床植物の炭素源を δ13C で識別できる）可能性がある。また、
林床植物は夏季に光が著しく制限される環境で生育しており、年によって地上部をつくらない
特殊な休眠様式が報告されていることからも AM 菌からの炭素供給が疑われる。 

 
２．研究の目的 
本研究は、北海道の夏緑樹林を対象として、AM 菌に炭素源を依存する部分的菌従属栄養植物

を、大規模な安定同位体分析により探索することを目的として行った。 
 

３．研究の方法 
ヤチダモやハルニレ、イタヤカエデが優占する北海道の夏緑樹林に 12 ヶ所の調査区を設置し、

これらの樹種および 30 種の林床植物から葉を採集した。また、土壌を採取し、密度勾配遠心法
を用いて AM 菌の胞子大量に単離した。得られた試料に対して、炭素および窒素の安定同位体
比を元素分析／同位体比質量分析計（EA-IRMS）により分析した。AM 菌胞子については、約 700
個の胞子から DNA を抽出し、rRNA 遺伝子の部分塩基配列（約 215 bp；Sato et al., 2005）を PCR
増幅し、次世代シーケンシングを用いた DNA メタバーコーディング分析により属を同定した。 
各試料の安定同位体比は、標準物質における安定同位体比との差として δ13C or δ15N = (R 試料/R

標準物質 − 1) × 1000 (‰) のように表される（R は 13C/12C または 15N/14N）。調査区による安定同位体
比の違いを補正するため、各試料を採取した調査区における林床植物の平均値を基準とした偏
差（enrichment factors, ε13C および ε13N; Preiss & Gebauer, 2008）を算出し、この値をデータ解析に
用いた。また林床植物は、試料が十分に得られた 24 種を解析の対象とした。 
林床植物 24 種からは細根をあわせて採取し、トリパンブルーで染色した後、生物顕微鏡下で

AM 菌感染率（共生の程度）を測定した。また、菌根の観察に基づき、各植物種の菌根を形態型
（Paris 型もしくは Arum 型; Dickson et al., 2007）に分類した。 

 
４．研究成果 
本研究の成果の概要は以下のとおりである。 

（1）土壌から単離した胞子には Glomus 属や、Claroideoglomus 属、Scutellospora 属、Acaulospora
属などの AM 菌が含まれていた。同じ調査地を対象として、50 種を超える植物と共生する AM
菌群集を比較した研究でも、これらの属を含む多様な菌種（Operational Taxonomic Units）が見出
されている（未発表）。 

図1. 外生菌根菌と共生するラン科やツツジ科
では、2種類の炭素源が安定同位体比（δ13C）
で識別できることを利用して、部分的菌従属栄
養の植物が見出されている。
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（2）AM 菌の炭素安定同位体比
（ε13C）は、林床植物の平均値より
も有意に大きく（2.99 ± 0.26 ‰; 
mean ± 1 SD）、林冠木（3.55 ± 
1.10 ‰）とは有意差が無かった（図
2）。この結果は、林床から林冠に向
かって 13CO2 が大きくなる垂直勾
配が存在すること、林冠木が AM
菌の主な炭素源であることを反映
していると考えられる。また、AM
菌と密接に共生していた幾つかの
林床植物種では ε13C が顕著に大き
かったが、その中でもギョウジャ
ニンニクの ε13C（2.92 ± 0.33 ‰）は
AM 菌とほぼ同じ値を示した。そ
の他にも、フッキソウ（2.34 ± 
0.96 ‰）やバイケイソウ（2.32 ± 
0.62 ‰）、オオバナノエンレイソウ
（2.15 ± 0.57 ‰）などで ε13C が大
きかった。 

 もし林床植物の ε13C が主に栄
養摂取様式を反映しているとすれ
ば、ギョウジャニンニクでは AM
菌に炭素源のほとんどを依存して
いることになる。これは現実的で
はないことから、林床植物の ε13C
は炭素源以外にも他の要因をあわ
せて反映している可能性が高い。
つまり、もし炭素源の一部を AM
菌に依存する林床植物が存在すれ
ば、その ε13C が大きくなることは
期待できるが、ε13C だけで栄養摂
取様式を推測することは難しいと
考えられた。 

（3）本研究で対象とした林床植
物 24 種は Paris 型と Arum 型、菌
根をつくらない 3 つのタイプに分
類できた（図 3）。本研究の開始後、
大きな安定同位体比を示す Paris
型の林床植物が部分的菌従属栄養
である可能性が学術誌上で議論さ
れている（Giesemann et al., 2020, 
2021）。本研究でも、Paris 型の AM
菌根をつくる林床植物で、炭素お
よび窒素の安定同位体比（ε13C お
よび ε15N）が大きくなる傾向が見
られたが、安定同位体比が顕著に
大きかった植物種には両方の形態
型が含まれていた。また、AM 菌感
染率と安定同位体比との間には正
の相関関係が見られ、この傾向は
対象種間の系統関係を考慮した場合も統計学的に有意だった。したがって、炭素および窒素の安
定同位体比は、菌根共生による炭素および窒素の獲得を含む何らかの利益を反映している可能
性はあるが、AM 菌に炭素源を依存する部分的菌従属栄養植物であるかについては、さらに慎重
な検討が必要だと考えられた。 

本研究では、AM 菌に炭素源を依存する部分的菌従属栄養植物を特定するには至らなかった
が、安定同位体比の有効性と限界について詳細に検討を行ったことで、当初の目的をある程度は
達成できたものと考える。 
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