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研究成果の概要（和文）：ラン科の複数のグループを材料に、植物の菌従属栄養性進化にともな

う形質進化の実体を研究した。その結果、進化過程において独立栄養と菌従属栄養の中間段階

が存在すること、菌従属栄養性は多数の形質のさまざまな形質状態が組み合わさった進化の結

果として獲得されること、菌従属栄養植物の種類ごとに栄養摂取に関わる形質の組み合わせの

異なること等を解明した。従来、植物の独立栄養性から菌従属栄養性への進化は、ワンステッ

プの単純な事象として理解されてきたが、進化のパタンとプロセスが多様で複雑であることが

明らかになった。 

 
研究成果の概要（英文）： We tested evolution of ecophysiological characters associated 
with the acquisition of mycoheterotrophy in several orchid groups. We demonstrated 
the following insights: 1) in several orchid groups, full mycoheterotrophy appeared 
gradually via partial mycoheterotrophy, not directly from autotrophy. 2) 
Mycoheterotrophy is results of evolution of various characters related to 
ecophysiological properties. 3) Each mycoheterotrophic species exhibits different 
combinations of characters relevant to nutrition. The processes involved in shifting 
from autotrophy to mycoheterotrophy are diverse and complex, whereas previous 
studies emphasized a simple evolutionary event. 
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１．研究開始当初の背景 

 

 菌従属栄養植物（通称：腐生植物）とは、
生活史を通じ炭素源を菌根菌に依存する特
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殊化した栄養摂取様式を持つ植物である。植
物の栄養摂取の基盤となる光合成機能を失
ったことに起因する適応進化に関心が持た
れてきたものの、寄生植物の中でもっとも研
究が遅れている。ラン科は菌従属栄養植物種
の約 40%を占めるため、菌従属栄養性の進化
と多様性を理解する上で不可欠な材料であ
る。 

 申請者らのこれまでの研究から、菌従属栄
養性を有するラン科について１）菌従属栄養
性のレベルが種ごとに異なる可能性のある
こと、２）菌根菌パートナーの系統と栄養摂
取様式が多様であること等を明らかにする
ことができた。しかしながら、これまでの研
究は、菌従属栄養ランの一部の系統を使って
得られたものである。菌従属栄養ランと菌根
菌パートナーの関係に未知の多様性が予想
される状況においては、複数の菌従属栄養種
とその姉妹群となる独立栄養種のペアを用
いた網羅的な解析を行い、形質進化の多様性
の実体を明確にする必要がある。複数の分岐
群を使った解析を行うことによって、ラン科
の菌従属栄養性獲得に伴う植物と菌の形質
進化のパターンを抽出し、また複数の形質間
の相関を把握することが可能となるからで
ある。 

 

２．研究の目的 

 

 本研究は日本産ラン科植物を材料として、
植物と菌にまたがる多数の形質を使い、植物
の菌従属栄養性の進化について総合的に解
析する。申請者のこれまでの研究から、菌従
属栄養植物の進化に伴う菌根菌パートナー
の系統と栄養摂取様式のシフトには、複数の
パタンが存在することが明らかになった。本
研究では植物の菌従属栄養性の進化と菌根
菌パートナーのシフトという２つの事象の
多様性と相関をより明確に示すことを目的
として、以下のことを明らかにする。１）日
本産菌従属栄養ラン科植物の系統関係 ２）
菌根菌パートナーの多様性 ３）植物体の菌
従属栄養レベル（獲得する有機炭素に占める
光合成産物と菌からの転流物質の比） ４）
菌根菌の栄養摂取様式（腐生、外生菌根性） 
５）植物体と菌根菌の解剖形質。さらに得ら
れた結果を分岐群ごとに比較し、植物の菌従
属栄養性シフトに伴う植物と菌双方の形質
進化のプロセスとパタンを解明する。 

 

３．研究の方法 

 
(１) 材料の収集と野外調査 
 調査対象種の生植物、乾燥標本、DNA 抽出
用サンプル、共生菌分子同定用サンプル、植
物体周辺の土壌や菌の子実体等を採集した。
また植物体周辺の光・水環境、植生等も記録

した。さらに開花期の人工交配と結実期の採
種も実施した。 
(２) 分子系統解析 
 主として色素体の matK、rpL16イントロン、
trnK イントロン、trnT-L-F ならびに、核リ
ボソーム RNA 遺伝子 ITS 領域を用いて、調査
対象植物種の分子系統解析を行った。得られ
た系統樹を参照体系として、本研究で解析す
る形質の進化を推定した。 
 (３) 菌根菌の単離と分子同定 
 調査対象植物種から菌根菌を単離し培養
するとともに、DNA を抽出した。DNA につい
ては、菌の分類群の判別に有効なミトコンド
リア rRNA 遺伝子 LSU と核 rRNA 遺伝子 LSU な
らびに ITS領域の塩基配列を決定した。BLAST
検索により既知の菌の塩基配列データと比
較するとともに菌の系統解析を行ない、系統
分類学的な帰属を決定した。 
(４) 炭素と窒素安定同位体比を用いた植
物体の菌従属栄養レベルの推定 
 栄養摂取の段階が異なる生物の間で炭素
および窒素安定同位体分別値の異なる特性
を用いて、調査対象植物種の栄養器官の菌従
属栄養レベルを推定した。  
(５) 光合成関連形質を用いた植物体の独
立栄養レベルの解析 
 植物体の相対的な独立栄養レベルを把握
するため、クロロフィル蛍光の計測、気孔や
葉の内部構造などの形態形質の観察、透過型
電子顕微鏡を用いた葉緑体の形態形質の観
察を行なった。 
(６) 栄養器官と菌根菌の解剖形質の解析 
 生活形と栄養摂取様式の多様化に伴う解
剖形質の進化を明らかにするため、調査対象
植物種を用いて、栄養器官の比較解剖学的な
解析を行った。 
 
４．研究成果 
 
（１）炭素および窒素安定同位体分別を用い
たシュンラン属の菌従属栄養性進化の解明 
 ラン科シュンラン属（Cymbidium）におい
て無葉緑性が 1 回進化したこと、無葉緑性の
マヤランとサガミランは単系統群となり、両
種の姉妹群には普通葉を生じるナギランが、
これらに対する外群としてシュンランが位
置すること、無葉緑性の進化に伴い菌根菌パ
ートナーがシフトすることを、これまでに明
らかにした。本属における無葉緑性の進化と
それにリンクする共生菌相の進化は、菌従属
栄養性への進化と関連すると考えられるも
のの検証されていない。そこで植物と菌の間
で炭素および窒素安定同位体比の異なる特
性を用いて、上記シュンラン属 4種の菌従属
栄養性の程度を評価した。 
 解析の結果、シュンラン属 4種の栄養器官
を構成する炭素と窒素の一部は、菌に由来し



 

 

ていることが明らかになった。なかでも無葉
緑性のマヤランとサガミランの菌従属栄養
性の程度が高かった。シュンランとナギラン
については、菌従属栄養性の程度が典型的な
独立栄養植物種と同等の値を示すものから
マヤランやサガミランと同等の値を示すも
のまで、個体によりばらつきが大きかった。 
 この結果は、シュンランとナギランにおい
て、生活史のステージや自生環境によって菌
従属栄養性の程度が変化することを示唆す
る。以上の結果から、シュンラン属において
は普通葉を生じる種において既に菌従属栄
養性を有し、この形質が前適応となり、生活
史を通じてより菌類に栄養を依存するマヤ
ランとサガミランが進化したと推定される。 
 
（２）シュンラン属の光合成特性の系統間お
よび器官間での比較 
菌従属栄養レベルと生育立地の光環境が多

様化したラン科シュンラン属内の分岐群（ヘ
ツカラン：強光・独立栄養；シュンランとナ
ギラン：弱光・部分的菌従属栄養；マヤラン：
弱光・無葉・菌従属栄養）を用いて、植物の
菌従属栄養性の進化に随伴する光合成機能
の変化を検証した。 
普通葉を欠くマヤラン以外の種について、

葉の光合成量子収率と電子伝達速度を比較
したところ、強光環境に生育するヘツカラン
は弱光環境に生育するシュンランより光合
成活性が有意に高いが、同じく弱光に生育す
るナギランはシュンランより活性が有意に
低かった。シュンラン属の葉は、弱光環境に
進出し菌従属栄養レベルが高くなるととも
に、光合成機能が低下することが示された。 
次に、果実の量子収率と電子伝達速度を比

較したところ、弱光環境に生育するシュンラ
ン、ナギラン、マヤランの果実は、シュンラ
ンの葉の 63%の光合成活性を示した。強光環
境に生育するヘツカランの果実は、シュンラ
ン、ナギラン、マヤランの果実に比べて活性
が高かったが、ヘツカランの葉に対しては
65%の活性を示した。4種の果実の解剖形質を
比較したところ、気孔密度が低く、CO2拡散経
路となる細胞間隙が未発達な点において、種
間で共通していた。既往の果実の光合成に関
する知見と併せ考察すると、シュンラン属の
果実の光合成は、大気 CO2 を同化する栄養摂
取にではなく、呼吸で生成した CO2 の再固定
に機能していると考えられる。したがって、
菌従属栄養性のマヤランにおいても、果実に
光合成能力が維持されている事が示された。 
以上の結果から、植物の菌従属栄養性進化

において、従属栄養レベルの上昇に伴い、葉
では光合成機能が低下する反面、果実におい
ては機能が維持される進化パターンが見出
された。これは、栄養摂取における葉と果実
の役割の違いを反映していると考えられる。 

 
（３）シュンラン属の生活形と栄養摂取の多
様化と菌根菌パートナーのシフトの相関  
 分子同定法を使って、シュンラン属の菌根
菌の系統的な帰属を解明した。まず祖先の段
階であるヘツカランなど着生・独立栄養の種
を調べると、大多数の菌根菌は担子菌のツラ
スネラ科（Tulasnelaceae）に属する自由生
活性の腐生菌だった。通常は樹上で樹皮やコ
ケの遺体などを炭素源として利用している
グループである。 
 地表に立地を変えて部分的菌従属栄養を
獲得したシュンランとナギランでも、着生の
独立栄養種と同じくツラスネラ科の腐生菌
が共生していた。ところが同じサンプルから
同時に、通常は樹木の菌根菌として生活して
いるベニタケ科（Russulaceae）やロウタケ
目（Sebacinales）などが見つかった。本来
これらの菌は、まわりに生える特定の樹木の
種と共生関係を持ち、樹木から炭水化物をも
らうかわりにリン等を樹木に与えるという
栄養のやり取りを行っている。樹木の菌根菌
が同時にシュンラン属の菌根菌になるとい
うことは、樹木が光合成によって作った炭水
化物の一部を菌が利用し、さらにその一部を
菌からシュンラン属が奪うネットワークの
あることを示している。 
 地生の菌従属栄養種、マヤランとサガミラ
ンの菌根菌を検討すると、腐生菌はほとんど
共生しておらず、樹木の菌根菌のみと共生す
ることが分かった。光合成をほとんど行わな
いこれらの菌従属栄養種は、生存を支える有
機炭素をもっぱらベニタケ科やロウタケ科
などの菌に、言い換えれば、菌を介して樹木
の作った炭水化物に依存していることにな
る。 
 以上の結果から、菌根菌が、植物の生活形
や栄養摂取の進化に影響を及ぼした可能性
の高いことが明らかとなった。 
 
（４）菌従属栄養ラン科植物の果実における
光合成関連形質の多様性 
 シュンラン属の結果から、これまで「菌従
属栄養性」と一括りで扱われてきた形質は、
実際には複数の形質のさまざまな形質状態
が組み合わさった進化の結果として獲得さ
れることが示唆された。そこで系統の異なる
ラン科葉緑植物の 3 種（エビネ、シラン、シ
ュンラン）、無葉緑植物の４種（オニノヤガ
ラ、タシロラン、ツチアケビ、マヤラン）の
光合成特性、気孔の形質、色素体の形質につ
いて比較をおこなった。 
 葉緑植物の 3 種では、果実の果皮片に光合
成活性が確認され、気孔や葉緑体も正常な機
能を有すると推定された。無葉緑植物の内、
マヤランでは葉緑植物と遜色ない光合成活
性と気孔・葉緑体の形成が見られたが、オニ



 

 

ノヤガラでは光合成活性、気孔、葉緑体のす
べてが欠失していた。タシロランやツチアケ
ビでは、光合成活性は測定限界以下の値で葉
緑体も確認されなかったが、気孔は形成され
ていた。 
 以上のことから、ラン科の無葉緑植物の種
類ごとに栄養摂取に関わる形質の組み合わ
せの異なることが明らかになった。さらに無
葉緑植物の種間で菌への従属栄養レベルの
違いがあること、植物の独立栄養性から菌従
属栄養性への進化のパタンとプロセスが多
様で複雑であることが示唆された。 
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