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研究成果の概要：本研究は、ラン科において生活形と栄養摂取様式の多様化が起こった原因と

過程を明らかにすることを目的とした。まずラン科の共通祖先で、菌根菌の種類が変化したこ

とが明確に示された。さらに生活形や栄養摂取様式の変化に伴い、菌根菌の種類が変化したこ

とを解明した。これらのことから、共生菌パートナーのシフトが、ラン科の生活形と栄養摂取

様式の多様化、ひいてはラン科の著しい種多様性の要因となっている可能性の高いことを明ら

かにした。 
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１．研究開始当初の背景 

 
ラン科の生活形の進化について着生起源

説と地生起源説の２説があり、これまで多く
の議論が行われてきた。しかしながらこれら
の議論は、精度の低い系統仮説と形質評価に
立脚してなされたため、説得力のある結論に
達していない。またラン科の菌共生について
は多くの記載があるものの、進化生物学的な

追求が不充分である。野外調査と実験的な手
法の両方に基づいて、ラン科の生活形と栄養
摂取様式の進化にアプローチした研究がこ
れまでにないことから、本研究を着想した。
また植物全般に対象を拡大しても、形態、解
剖、生態、生理、分子進化に渡る多数の形質
を援用して、総合的、多面的に生活形と栄養
摂取様式の進化を追求した研究はこれまで
にない。 
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２．研究の目的 

 

ラン科においては地生、岩生、着生と生活
形が分化し、さらに CAM 型光合成や完全な
菌従属栄養性が進化するという、植物界で他
に類例を見ない、生活形と栄養摂取様式の多
様化が生じている。研究代表者はこれまでの
研究から、「ラン科において、生活形と栄養
摂取様式の進化は独立した事象ではなく、因
果関係がある。さらにこれらの形質進化が、
維管束植物で最大の種数を有するラン科の
著しい種分化の要因となっている」とする作
業仮説を提唱するに至った。本研究では、ラ
ン科における生活形と栄養摂取に関わる形
質の進化を解明し、得られたデータを援用し
て、上述した仮説を検証することを目的とす
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 atpB-rbcL、matK、rpL16
イントロン、rpoB-trnC、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 

 植物と菌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)  植物体の光合成特性の解析 

 国立科学博物館筑波実験植物園で育成し
ている個体を主として用い、栄養器官のリン
ゴ酸量の日変動と炭素安定同位体分別値を
指標として光合成型（C3 と CAM、CAM の
サブタイプ）の判別を行った。 

(６) 種子発芽特性と実生の初期生長時にお

ける形態の把握 

 自生地における播種手法（辻田・遊川 
2008）を用い、調査対象植物種の自生地での
播種を実施した。さらに種子を無菌および菌
共生培養し、種子の発芽条件と実生の初期生
長時における形態を明らかにした。 

 (７) 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)「ラン型菌共生」の起源と進化 

 種子発芽から実生幼若期における絶対的
な菌共生を特徴とする「ラン型菌共生」は、
植物体の栄養摂取のあり方や分布に重大な
影響をもたらす。したがって「ラン型菌共生」
は、ラン科のさまざまな固有派生形質の獲得
とそれに伴う多様化を導いたキー・イノベー
ションであり、この形質革新が生じた系統樹
上の位置を特定することが、ラン科の系統進
化を理解するために必須である。この問題を
解明するためには、ラン科で最も古く分岐し
た群、ヤクシマラン亜科（subfamily 
Apostasioideae）の菌根菌の種類や性質を知
る必要がある。 
 そこで本亜科に属するヤクシマラン属
（Apostasia ）５種の菌根菌を日本と東南ア
ジアの 11 地点で採取し、核とミトコンドリ
ア DNA 上のリボソ—ム RNA 遺伝子の塩基配列
情報を用いて分子同定した。 
 その結果、本属の菌根菌は Botryobasidium、
Ceratobasidium、Tulasnella に所属すること
が判明した。担子菌類全体の分子系統解析の
結果、これらは真正担子菌綱の
cantharelloid clade に所属し、互いに近縁
であることが明らかになっている。これまで
の研究結果を整理すると、cantharelloid 
clade に属する菌が、ラン科の大部分の系統
群で「ラン型菌共生」を営んでいる。またヤ
クシマラン属の菌根菌の形態学的な特徴は、
「ラン型菌共生」に特有のものである。一方、
ラン科にもっとも近縁な分類群となるキジ
カクシ目（order Asparagales）、ついで近縁
なツユクサ目（order Commelinales）では、
アーバスキュラー菌根菌との共生のみが知
られている。 
 以上の結果から、「ラン型菌共生」はラン
科の共通祖先で獲得した可能性が高いこと
が明らかになった。 
 
(２) シュンラン属の生活形と栄養摂取様式
の多様化に伴う形質進化 
 生活形と栄養摂取様式にいちじるしい多
様化の生じているシュンラン属



 

 

（Cymbidium）を使った一連の研究を行なっ
た。まずシュンラン属の分子系統解析を行い、
形質進化を解明するにあたって参照体系と
なりうる系統樹を構築した。 

 ついで炭素固定経路の多様性と進化を明
らかにすることを目的として、シュンラン属
とその近縁属の葉の炭素安定同位体分別値
と葉中リンゴ酸量の日変動をマーカーとし
光合成型を判定した。シュンラン属では３つ
の光合成型（strong CAM、weak CAM、C3）が
分化し、外群には weak CAM が存在した。以
上の結果から、シュンラン属の共通祖先は熱
帯雨林に分布する樹皮着生植物で、weak CAM
と推定された。さらに光合成型の進化を、分
子系統樹をよりどころに再構築した。weak 
CAM の共通祖先から、属内において strong 
CAM と C3への進化が起こり、さらに strong 
CAM から weak CAM や C3へ、C3から weak CAM
へのシフトが生じた可能性がある。このよう
にシュンラン属では光合成型がフレキシブ
ルに変化していることがはっきり示された。
strong CAM の成立は、本属の樹皮着生種にお
ける熱帯低地林の樹冠への進出とリンクし
ており、強い水および光ストレスに曝される
環境への適応であると考えられた。weak CAM
種は、熱帯低地林の陰湿な環境で樹皮着生し
ている点で共通している。C3は、すべての地
生種と熱帯〜亜熱帯山地林の主として腐植
質着生種に見出された。C3種の分布は、水ス
トレスの弱い環境と相関することが示され
た。このように属内で光合成型が頻繁にシフ
トすることから、シュンラン属の共通祖先種
において光合成形質の可塑性を有したこと
が、本属の多様なハビタットへの進出を可能
にしたと考えることができる。 
 次にシュンラン属の菌根菌を分子同定し
た結果、根および根茎には①cantharelloid 
clade に属する腐生菌、②「樹木の外生菌根
菌」として生活するベニタケ科、ロウタケ科
などの共生菌と、栄養摂取様式の異なる 2 つ
のタイプの菌が共生していた。分子系統樹上
に菌根菌の種類をマッピングしたところ、シ
ュンラン属の系統と菌根菌の種類との関連
は認められなかった。一方、 シュンラン属
の生活形と菌根菌の種類との関連を調べる
と、着生種には腐生菌のみが共生した。地生
種にも腐生菌は常に共生し、複数のサンプル
ではさらに「樹木の外生菌根菌」が共生した。
シュンラン属の栄養摂取様式と菌根菌の関
連を調べると、独立栄養型の種は腐生菌のみ
か腐生菌に加え「樹木の外生菌根菌」と共生
するが、完全菌寄生種は「樹木の外生菌根菌」
とのみ共生した。独立栄養段階で外生菌根菌
との共生を確立したことが、菌従属栄養化の
前適応として機能したと推定することがで
きる。 
 さらに植物と菌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、シュ
ンラン属の菌従属栄養性のレベルを評価し
た。解析の結果、普通葉を生じる種、無葉緑
性の種ともに、栄養器官を構成する炭素と窒
素の尐なくとも一部は、菌に由来しているこ
とが明らかになった。なかでも無葉緑性種の
菌従属栄養性の程度が高かった。普通葉を生
じる種については、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
のから無葉緑性種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、普通葉を生じる種において、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無葉緑性種が進化
したと推定される。 

 
(３)  サカネラン連の系統と菌従属栄養性
の進化 
 菌従属栄養性の多様化しているサカネラ
ン連に着目し、栄養摂取に関わる形質進化の
実体を明らかにした。サカネラン連は６属約
190 種で構成され、主にユーラシア大陸と北
アメリカの温〜亜寒帯に分布する。本連にお
いては独立栄養種と菌従属栄養種が混在し
ているため、連内で栄養摂取様式が複数回シ
フトしたと推定される。 
 まず核と色素体の塩基配列情報を用いて
本連内の系統関係を明らかにし、菌従属栄養
性へシフトした系統樹上の位置を特定した。
また主要な種の菌根菌を分子同定法で解析
し、担子菌門と子嚢菌門にまたがる多様な分
類群の菌と菌根を形成することを明らかに
した。構築した植物の分子系統樹を参照体系
として、本連における菌根菌相の変化が、系
統、栄養摂取様式、生育環境のいずれと相関
しているか検証した。その結果、以下の点が
明らかになった。①サカネラン連において菌
従属栄養性は３回進化した可能性が高い。②
外群比較の結果、本連の主要な菌根菌パート
ナーは、共通祖先において担子菌門の
cantharelloid clade から担子菌門のロウタ
ケ科へ、キンラン属において担子菌門のイボ
タケ科へ、カキラン属の１分岐群で子嚢菌門
のチャワンタケ目へ、リモドルム属、タネガ
シマムヨウラン属、キンラン属の一部におい
て担子菌門のベニタケ科へ、それぞれシフト
したことが示唆された。③独立栄養性から菌
従属栄養性への進化は、菌根菌パートナーの
シフトや特異性のレベルの変化に必ずしも
相関しなかった。以上の結果から、本連の共
通祖先における菌根菌パートナーのシフト
が、完全菌従属栄養性進化への前適応になっ
ている可能性が示唆された。 



 

 

 以上の一連の研究により、ラン科の共通祖
先で菌根菌の種類が変化したことを解明し
た。さらに生活形や栄養摂取様式の進化に伴
い、菌根菌の種類が変化することを世界で初
めて明らかにすることができた。これらのこ
とから、共生菌パートナーのシフトが、ラン
科の生活形と栄養摂取様式の多様化、ひいて
はラン科の著しい種多様性の要因となって
いる可能性の高いことが明らかになった。 
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