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研究成果の概要（和文）：　菌従属栄養植物種とそれにもっとも近縁な独立栄養植物種のペアを複数用いて、各系統の
菌従属栄養性進化に随伴する形質を解析し、植物の菌従属栄養性進化のパタンとプロセスを推定した。その結果、植物
が独立栄養から菌従属栄養に進化するポイントで菌根菌相が大きく変化することと、菌従属栄養植物の複数の系統間で
菌パートナーの収斂が起こっていることが明らかになった。植物が栄養摂取を最適化する菌パートナーを選択したこと
が、菌従属栄養性進化のキー・イノベーションとなった可能性が高い。

研究成果の概要（英文）：　We analyzed changes of characters in association with the evolution of 
mycoheterotrophy by using pairs of mycoheterotrophs and its autotrophic sister species from several plant 
groups and estimated patterns and processes in the evolution of mycoheterotrophy. The results showed that 
communities of fungal partners change in the course of the evolution from autotrophy to mycoheterotrophy 
in plants and that convergence of fungal partners occurs in distantly related mycoheterotrophs. These 
results suggest that selection of fungal partners optimizing nutrition process of a plant acts as key 
innovation in the evolution of mycoheterotrophy.

研究分野：植物系統分類学

キーワード： 菌根　進化　共生　植物　従属栄養　寄生　光合成　菌類
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 菌従属栄養植物とは、生命維持に必要な栄
養を菌根菌に依存する特殊な栄養摂取様式
を持つ植物である。陸上植物に約 530種が知
られ、進化過程で少なくとも 45 回出現した
と推定される。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、大部分の研
究は形態の記述と菌根菌の同定のいずれか
にとどまっており、どのような形質進化によ
り菌従属栄養性が獲得されたかは解析され
ていなかった。 
 これまで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
として扱われてきた。しかし申請者らの研究
で、１）進化過程において独立栄養と菌従属
栄養の中間段階、部分的菌従属栄養が存在す
ること、２）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、獲得されること、３）菌従属栄養植
物の種類ごとに菌従属栄養性に関連する形
質の組み合わせが異なること等を解明した。 
 このように、菌従属栄養性進化のパタンと
プロセスが多様で複雑であることが示され
たものの、陸上植物で繰り返し進化した菌従
属栄養性のごく一部の系統での断片的な知
見に過ぎない。このような未知の多様性が予
想される状況においては、帰納的なアプロー
チを用いて菌従属栄養性獲得に関わる形質
進化の多様性をさらに追求することが必須
である。 
 
２．研究の目的 
 植物の菌従属栄養性進化の実体を解明す
るためには、１）菌従属栄養性に進化した複
数の系統を調べること、２）菌従属栄養種に
もっとも近縁な独立栄養種を確定し解析す
ること、３）菌従属栄養性獲得に関わる形質
を網羅した解析をおこなうことが不可欠で
ある。 
 この方針のもと、まず独立栄養種と菌従属
栄養種を含む分岐群の精度の高い系統仮説
を構築し、菌従属栄養種と独立栄養種の姉妹
群を複数確定する。それぞれの種ごとに、生
育環境に関わる生態形質、栄養器官の解剖形
質、種子の形質、色素体の形質、光合成に関
わる形質、菌根菌の形質、菌根の解剖学的形
質と動態、菌従属栄養レベル（植物体を構成
する炭素における光合成産物と菌根菌から
の転流物質の割合）、以上をそれぞれに最適
な手法で解析する。得られた結果を、独立に
進化した分岐群間で比較することにより、菌
従属栄養性獲得に伴う形質進化のパタンと
プロセスを明らかにする。 
 
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) 植物の分子系統解析 
 主として色素体ゲノムの matK、rpL16 イン
トロン、trnK イントロン、trnT-L-F、accD、
clpP ならびに、核ゲノムの Xdh、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
リアリボソーム RNA遺伝子 LSUと核リボソー
ム RNA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
葉の内部構造などを観察した。 
(６) 栄養器官と菌根菌の解剖形質の解析 
 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）グロムス菌門と共生する植物（アーバ
スキュラー菌根植物）の菌従属栄養性進化に
ともなう菌パートナーの変化 
 陸上植物においてもっとも普遍的なグロ
ムス菌門と植物の菌根共生系（アーバスキュ
ラー菌根）を対象に、菌従属栄養性進化にと
もなう菌パートナーの変化に着目して研究
を行った。グロムス菌門と共生する植物で独
立栄養種と菌従属栄養種の系統関係が解明
されているサクライソウ科の独立栄養性の
オゼソウ（Japonolirion osense Nakai）と姉
妹群である菌従属栄養性のサクライソウ
（Petrosavia sakuraii (Makino) J.J. Sm. ex 
van Steenis）を用いて、両者の菌根菌相を比
較した。 
 オゼソウ、サクライソウをそれぞれ３地点、
６地点の自生地から採集し、核リボソーム
RNA 遺伝子の 18S 領域の塩基配列情報を用
いて菌根菌の分子同定をおこなった。その結
果、オゼソウは Glomus-group Aの多様なグ
ループと菌根を形成する一方、サクライソウ



はGlomus-group Aの一部の系統のみと特異
性の高い共生系を確立していることが明ら
かになった。その中の 1グループはサクライ
ソウの菌根菌と同一の分岐群となり、99%の
相同性があった。独立栄養から菌従属栄養へ
の進化とともに菌パートナーの特異性が高
くなることが明らかになった一方、オゼソウ
とサクライソウは同じ菌根菌を利用する場
合があり、菌パートナーのシフトは必須では
ないことが判明した。 
 またグロムス菌門と共生するヒナノシャ
クジョウ科の菌従属栄養種キリシマシャク
ジョウとルリシャクジョウの菌根菌の多様
性を解析し、Glomus-group Aの一部の系統
のみと特異性の高い共生系を確立している
ことが明らかになった。今後、ヒナノシャク
ジョウ科植物の系統関係を明らかにし、調査
した種と近縁の独立栄養種の菌根菌と比較
する予定である。 
 
（２）担子菌門と共生する植物の菌従属栄養
性進化にともなう菌パートナーの変化 
担子菌門と共生する植物で独立栄養から
菌従属栄養への進化する系統を分子系統解
析によって特定した。その結果、ラン科サカ
ネラン属（ Neottia）とシュンラン属
（Cymbidium）において、独立栄養種と菌従
属栄養種の確からしい系統仮説を提示でき
たので、これらの植物について菌根菌の多様
性を調査した。 
サカネラン属植物 11 種（独立栄養種：5
種、菌従属栄養種 6 種）の菌根菌について、
核リボソーム RNA遺伝子の ITS領域および
LSUの分子系統解析を行った。その結果、菌
従属栄養種のすべてのサンプルは担子菌門
のロウタケ目（Sebacinales） group Aと、
独立栄養種のすべてのサンプルはロウタケ
目 group Bと菌根共生することが分かった。
また植物種ごとに菌根菌への特異性に差が
あり、菌従属栄養種のタンザワサカネランの
ようにロウタケ目以外のイボタケ科やベニ
タケ科などとも共生する種も存在した。さら
にツツジ科植物と菌根共生するロウタケ目
group Bの種が独立栄養種のミヤマフタバラ
ンやコフタバランより検出され、ラン科とツ
ツジ科植物が菌根菌を共有する可能性が示
唆された。ロウタケ目は group A と B の 2
分岐群からなり、前者は樹木の外生菌根を形
成するのに対し、後者は腐生菌などの非外生
菌根性の種から構成されることが知られて
いる。別途構築したサカネラン属の分子系統
樹を参照体系として菌根菌相のシフトを検
証したところ、サカネラン属の独立栄養から
菌従属栄養への進化に伴い、腐生性のロウタ
ケ目group Bから外生菌根を形成するロウタ
ケ目 group Aに菌根菌がシフトした可能性が
高いことが明らかとなった。 
 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により、シュンラ
ン属には、一般の植物のように光合成によっ

て栄養を獲得する独立栄養種と、光合成をほ
とんど行わず生活史を通じて共生菌に栄養
を依存する菌従属栄養種、および光合成と共
生菌の両方から栄養を獲得する部分的菌従
属栄養種が存在することが分かった。またシ
ュンラン属の多くは独立栄養であるが、その
中から部分的菌従属栄養種を含むグループ
が進化し、さらにその中から菌従属栄養種が
進化したことを、分子系統解析によって明ら
かにした。栄養摂取が多様化した単系統群を
形成する独立栄養のヘツカラン（ C. 
dayanum）、部分的菌従属栄養のナギラン（C. 
nagifolium）とシュンラン(C. goeringii)、菌
従属栄養のマヤラン(C. macrorhizon)とサ
ガミラン(C. nipponicum)に着目し、これら
の菌根菌相を調査した。核リボソーム RNA
遺伝子ITS領域の塩基配列を用いて菌を分子
同定したところ、１）独立栄養のヘツカラン
は植物遺体を分解し炭素を獲得する腐生菌
で、ラン科から普遍的に検出される担子菌門
のツラスネラ科（Tulasnellaceae）と共生し、
２）部分的菌従属栄養のナギランとシュンラ
ンはツラスネラ科に加えて、生きた樹木から
炭素を獲得する外生菌根菌である担子菌門
のロウタケ目(Sebacinales)、ベニタケ科
(Russulaceae) 、 イ ボ タ ケ 科
(Therepholaceae) 、 カ レ エ ダ タ ケ 科
（Clavulinaceae）と共生し、３）菌従属栄
養のマヤランとサガミランは、主に外生菌根
菌のロウタケ目と共生していることが明ら
かになった。以上の結果から、シュンラン属
では独立栄養から部分的菌従属栄養を経て
菌従属栄養が進化する過程に伴って、菌パー
トナーが腐生菌から腐生菌＋外生菌根菌を
経て、外生菌根菌へ段階的にシフトしたこと
が示された。 
 
（３）生活史ステージによる菌根菌相変化の
種間比較 
 これまでおもに成熟個体の菌従属栄養植
物を用いて菌根菌相を調査・評価していたが、
研究を進めるとともに種子発芽時は成熟時
とは異なる菌パートナーが共生する事例が
あることが明らかになり始めた。そこで、こ
れまでに成熟個体の菌根菌相を網羅的に調
べたラン科シュンラン属の 4種（シュンラン、
ナギラン、マヤラン、サガミラン）を用いて、
生活史ステージによる菌根菌相の変化を詳
細に解析した。各種 2-4ヶ所の自生地で播種
し回収した実生から DNA を抽出し、核リボ
ソーム RNA遺伝子の ITS領域を解読して菌
根菌を同定した。ついで植物種ごとに菌種の
相対出現頻度を求めて、生活史段階と種間で
比較した。すべての種で幼若期の個体は、担
子菌門ロウタケ目を主体とする外生菌根菌
とのみ共生することが分かった。すなわち部
分的菌従属栄養のシュンランとナギランは、
幼若期には外生菌根菌とのみ共生し、成熟と
ともに菌パートナーが多様化し、腐生菌とも
共生した。一方、菌従属栄養のマヤランとサ



ガミランは、生活史のいずれの段階も外生菌
根菌とのみ共生した。以上から、生活史の段
階によって菌パートナーが変化する種とし
ない種が存在することが明らかになった。ま
た本研究で解析した 4種と近縁の独立栄養種
は腐生菌とのみ共生することから、幼若期の
菌パートナーが腐生菌から外生菌根菌にス
イッチしたことが、菌従属栄養性進化の前適
応となっていることが示唆された。 
 
（４）独立栄養植物と菌従属栄養植物の雑種
作出 
 
 植物は独立栄養から菌従属栄養への進化
の過程でさまざまな形質が変化するものの、
関与する遺伝子群については未だ明らかに
されていない。雑種を用いた遺伝解析は重要
な手法であるが、菌従属栄養種に近縁な独立
栄養種がほとんど特定されておらず、人工交
配の機会も稀であるため、雑種作出は実現し
ていなかった。しかしながら分子系統解析の
結果、シュンラン属の菌従属栄養種には近縁
な独立栄養種が存在することが明らかにな
っ た た め 、 独 立 栄 養 種 Cymbidium 
ensifolium subsp. haematodes と菌従属栄
養種マヤラン（C. macrorhizon）に着目して
交配した。得られた種子を無菌培養して、６
０の雑種個体を得た。播種から５年後よりフ
ラスコ内で開花を始め、播種後６年７ヶ月後
には５０個体が開花した。独立栄養植物と菌
従属栄養植物の雑種開花の世界で初めての
事例である。種子親の C. ensifolium subsp. 
haematodes は、シュートの伸長とともに頂
芽から普通葉を形成し、発根した後，腋芽が
生殖シュートになるが、花粉親のマヤランは、
シュートの頂芽、腋芽ともに生殖シュートに
発達し、根を形成しない。雑種個体はすべて
種子親と同様に根を形成したが、シュートに
ついては両親のタイプが観察された。また花
茎に生じる鱗片葉の発達程度には差異が見
られた。未熟な個体もあるため、これらの形
質の評価には、さらなる観察が必要である。 
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