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研究成果の概要（和文）：菌従属栄養植物に関する従来の研究の中心は宿主の同定をすることであった。そこで
私は、菌従属栄養植物の適応や進化を明らかにすべく、野外観察からゲノムレベルでの分子生物学的解析に至る
様々な手法を駆使し、多角的なアプローチを用いて研究を展開した。その結果、菌従属栄養植物が進化するにあ
たっては、寄生能力を獲得するだけではなく、一見無関係に思える送粉様式や種子散布様式に関しても特別な適
応を遂げる必要があることや菌従属栄養植物の菌根共生の分子メカニズムが一般的な菌根共生と大枠では共通の
仕組みを利用していることを明らかにするなど、菌従属栄養植物の成り立ちを理解する上で先駆的な成果をあげ
ることができた。

研究成果の概要（英文）：So far, researches on mycoheterotrophy have focused on host identification. 
Therefore, I have developed a multifaceted approach to elucidate the evolution of mycoheterotrophs. 
As a result, I found that mycoheterotrophs have evolved not only by acquiring parasitic ability but 
also by special adaptation to pollination and seed dispersal. I also revealed that molecular basis 
of mycorrhizal symbiosis in mycoheterotrophs is largely shared with that of typical mycorrhizal 
mutualisms. 

研究分野：生態学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
通常の菌根共生については、その重要性が十分に認識され、分子メカニズムを含め精力的な研究がなされてい
る。その一方で菌従属栄養植物のように菌根菌を搾取するタイプの菌根共生については理解が進んでいない。こ
れまで菌従属栄養戦略の分子メカニズムは、一般的な菌根共生とは全く異なると考えられていたが、我々の研究
から共通の仕組みを利用している部分も多いことが明らかになった。よって菌従属栄養戦略の分子メカニズムの
解明は、菌根共生系の全体像の把握に役立つと期待される。今後、菌根共生を制御する基盤技術を創出にむけ研
究をさらに発展させていく必要がある。

※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。
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１．研究開始当初の背景 

一般に陸上植物の多くは菌根菌と共生しており、土壌の無機塩類と光合成産物を供給し

合う相利共生の関係を成立させている。一方、菌従属栄養植物は、光合成能力を失い、菌根

菌から養分を略奪するという特異な進化を遂げている。こうした菌従属栄養植物は複雑な

生物間相互作用を持つと予想され、以前から注目を集めていた。しかしながら菌従属栄養植

物は、開花および結実期以外は地上に姿を現さないため、分布情報すら明らかになっていな

い種が多く、その研究には困難が伴った。このような課題を解決するため、私は、従属栄養

植物の精力的な探索と記載分類を行い、詳細な研究を遂行するための土台を築いてきた。本

研究では、これまで築き上げてきた知見を礎に、植物が関わる重要な共生系が従属栄養性獲

得にどのように寄与したのかを解明することを目的に研究を行った。 

 

２．研究の目的 

これまで、植物が従属栄養生物へ進化する詳細な過程はブラックボックスであった。本研

究では従属栄養性を獲得した菌従属栄養植物とその近縁種群に着目し、「従属栄養性獲得の

過程で起こった形質進化」と「それを可能にした至近メカニズム」の両方の解明を目指すこ

とにした。そのため野外観察からゲノムレベルでの分子生物学的解析に至る様々な手法を

駆使し、(i) 菌根菌同定、(ii) 特殊な送粉・種子散布様式の解明、 (iii) 同位体元素を用いた

（部分的）従属栄養戦略の解明、(iv) 菌寄生を可能にした分子メカニズムからなる 4 テーマ

を解き明かすことにした。 

 

３．研究の方法 

(i) 菌根菌の同定  

 菌従属栄養植物に定着する菌根菌を同定するため、菌根から抽出した DNA の核領域を

PCR 増幅し、超並列シーケンサーを用いた DNA メタバーコーディングによる解析を行っ

た。さらに菌根菌として知られていなかった菌が、候補として検出された場合、その菌を単

離し菌従属栄養植物の種子と共に培養することで、その候補菌が成長を促進する作用があ

ることを実証した。 

 

(ii) 特殊な送粉・種子散布様式の解明  

直接観察や袋掛け実験などを行うことにより、菌従属栄養植物の送粉様式や種子散布を

特定した。菌従属栄養植物は、ハナバチなどの一般的な送粉者を利用せず、本来花を訪れ

る習性を持たない暗い林床に生育する昆虫を利用するものが多いことが明らかになったた

め、特殊な送粉者が見つかった種については、花の匂いをガスクロマトグラフ質量分析計

で分析し、送粉者の誘引に寄与する物質の特定を目指した。 

 

(iii) 同位体元素を用いた従属栄養戦略の解明  

菌従属栄養植物の特徴の一つに、炭素・窒素安定同位体（δ13C および δ15N）が、独立栄養

植物と比較して高い値を示すことが挙げられる。そこで特に菌従属栄養植物が多く含まれ

るラン科植物について、緑葉を持つ複数の系統について、その周囲の下層の独立栄養植物

（リファレンス）と共に δ13C および δ15N 分析を行い栄養摂取様式の把握に努めた。一方で

一部の菌従属栄養植物は、δ13C および δ15N で独立栄養植物と区別が難しいことがわかって



いる。このような菌従属栄養植物の共生菌の多くは、リターなどを分解する腐朽菌であるこ

とがわかっている。このような菌従属栄養植物については、1950 年代～1960 年代の大気圏

核実験により大気中に放出された放射性炭素同位体（Δ14C）をトレーサーとして利用するこ

とで栄養摂取様式を解明できると着想した。具体的には第二次世界大戦後の大気圏内の核

実験により大気中に多量の 14C が放出され、1963 年にピークに達した後、徐々に減少して

いる。この減少パターンから、生物体内の炭素がいつ光合成によって固定されたものか推定

できる。この手法を用い菌従属栄養植物の栄養摂取様式をより正確に判断した。 

 

(iv) 菌への依存を可能にした分子メカニズムの解明  

菌従属栄養植物とその独立栄養性の近縁種の菌根部位について、次世代シーケンサーを

用いた RNA-seq による de novo トランスクリプトーム解析を行った。菌従属栄養植物で共

通して、発現量が上昇、あるいは、減少している遺伝子に着目し、遺伝子オントロジー解析

を行った。これにより、どのような遺伝子群が、菌への寄生能力を獲得するのに必要なのか

を推定した。 

 

４．研究成果 

菌従属栄養植物が進化するにあたっては、寄生能力を獲得するだけではなく、一見無関係に

思える送粉様式や種子散布様式に関しても特別な適応を遂げる必要があることや菌従属栄

養植物の菌根共生の分子メカニズムが一般的な菌根共生と大枠では共通していることを明

らかにするなど、菌従属栄養植物の成り立ちを理解する上で先駆的な成果をあげることが

できた。得られた研究成果は、既に多くの著名な国際学術論文誌で受理，出版されており，

期待以上の研究の進展があったといえる。各テーマの主要な成果について以下で概説する。 

 

(i) 菌根菌の同定  

菌従属栄養植物とその菌根菌の関係は、寄生的な相互作用であるため、普通の菌根共生より

も特異性が上昇するという仮説が提示されてきた。しかし菌従属栄養植物は、最も近縁な独

立栄養植物とでさえ系統的に大きく離れており、異所的な分布を示すことが多い。このため

これまでは、同所的に生育する従属栄養性の程度が異なる近縁種間で、宿主特異性の差異を

検討した研究は皆無であった。 

そこで我々は、ほぼ完全に菌従属栄養生活を営むことが知られているヒトツバイチヤク

ソウと、ごく近縁で種内変異と見なされることもある部分的菌従属栄養植物のイチヤクソ

ウの同所的な集団に着目し、その特異性の差異を明らかにすることを目的とし、超並列シー

ケンサーを用いた DNA メタバーコーディングによる解析を行った。その結果、ヒトツバイ

チヤクソウはイチヤクソウよりも共生相手のばらつきが小さく、より限られた分類群の菌

根菌と共生していることが明らかになった。このことは、従属栄養性レベルの段階的な進化

以上の結果は、従属栄養性進化と宿主菌に対する特異性上昇の間に関連があることを示唆

する先駆的な研究といえる（Suetsugu et al. 2021 Mycorrhiza, 31: 219–229）。 

 

(ii) 特殊な送粉・種子散布様式の解明  

大半の従属栄養植物は虫媒の植物を起源としているが、従属栄養植物の生育場所は薄暗

い林床であり、ハナバチなどの訪花性昆虫の賑わいとは無縁の世界である。このような環境

に生育する従属栄養植物は、薄暗い林床で受粉を達成しなければならない。そこで菌従属栄

養植物の送粉様式を調査したところ、多くの従属栄養植物種が昆虫に受粉を頼らない自動



自家受粉を採用していたことが明らかになった。しかし、暗い環境に進出可能な昆虫を送粉

者として利用できれば、林床でも他殖を行うことは可能である。その例として、ヤツシロラ

ンの仲間やタヌキノショクダイが、キノコの匂い成分を花から放出することで、ショウジョ

ウバエに送粉を託していることを発見した。さらに、クロヤツシロランのそばに腐ったキノ

コがある場合、受粉率や結実率が高くなることが明らかになった。これは、キノコへの依存

は栄養源に留まらず、花粉を運ぶ昆虫を花へ誘引するのにもキノコに頼っていることを意

味する（Suetsugu 2018 Ecology 99: 1498–1500）。 

また種子散布についても新事実が明らかになった。そもそも菌従属栄養植物は、発芽直後

から寄生生活を営むため胚乳などの養分を保持しておらず、植物体の微細さから、風で種子

を運んでいると考えられてきた。しかしながら暗く風通しの悪い林床では風散布は不適で

あるため、極端な暗所に進出した菌従属栄養植物の中には、風散布を喪失している種も存在

するだろうとの仮説を立てた。実際に一部の菌従属栄養植物は、極端な暗所に進出すること

で風散布を喪失し、再度動物に種子を運んでもらうように進化していたことが明らかとな

った。例えば、暗所に進出した菌従属栄養植物であるギンリョウソウ、キヨスミウツボやシ

ョウキランの果実は、いずれも直翅目のカマドウマに摂食され、生存能力のある種子が排泄

されていた。類縁関係にない複数の光合成をやめた植物がカマドウマ散布を採用していた

という事実は、光合成をやめるという進化（とそれに伴う種子の小型化や、風による種子散

布が非効率的な暗い林床環境への進出）が、昆虫による被食動物散布という特殊な生態への

収れん進化を促したことを示唆するものである（Suetsugu 2018 New Phytologist 217: 828–835）。 

 

(iii) 同位体元素を用いた従属栄養戦略の解明  

δ13C および δ15N を用いた分析における主要な成果としては、シダ植物において、一生涯を

通じて菌に寄生する性質の進化、すなわち部分的菌従属栄養性の進化が起こっていること

を、世界で初めて証明したことが挙げられる。これまで植物が菌に寄生するという現象は極

めて例外的な現象であると考えられてきたが、広範な分類群で菌従属栄養性が進化してい

るという事実は、菌従属栄養性の進化がこれまで考えられてよりもはるかに普遍的な現象

であることを示す成果である（Suetsugu et al. 2020 New Phytologist 228: 415–419）。 

また放射性炭素同位体（Δ14C）を利用し、腐朽菌に依存する（部分的）菌従属栄養植物が

普遍的に存在することを明らかにした。これまで菌従属栄養植物の多くは、もともとは相利

共生相手だったアーバスキュラー菌根菌や外生菌根菌といった菌根菌に寄生するようにな

ったチーターであることが知られていた。一般的に、植物が菌根菌に提供する炭素は、光合

成産物全体の 2 割にも及ぶとされており、菌従属栄養植物はこの高いコストの支払いを回

避するように進化したと考えられてきた。菌根菌に寄生する菌従属栄養植物は、菌糸のネッ

トワークを通じて周辺の植物から炭素を得ているため、その炭素はごく最近固定されてい

るはずである。その一方で、腐朽菌は既に枯死した木材などを分解しているため、腐朽菌に

依存する菌従属栄養植物は、「古い」炭素、すなわち、大気核実験で放出された放射性炭素

同位体をたくさん取り込んでいると予測できる。その結果、モイワラン、オニノヤガラ、ツ

チアケビ、ショウキラン、イモネヤガラやサイハイランなどの（部分的）菌従属栄養植物は、

非常に高い 14C 濃度を示し、サンプリング時期より、数十年前に植物によって固定された炭

素を利用していることが明らかになった。このことは、腐朽菌の菌糸を介して枯れ木から炭

素を得る菌従属栄養植物が存在することが明らかになった。本研究により、複数種の菌従属

栄養植物が、腐食連鎖系に依存していることが明らかになった。菌従属栄養植物は、自身が



生物の死体を分解する能力があるという誤解により、かつては腐生植物と呼ばれていた。植

物自体が腐朽能力を持つ、真の意味の腐生植物は存在しないものの、本研究は菌従属栄養植

物の一部が、間接的に腐食連鎖系に依存する「腐生植物」であることを示す重要な成果とい

える。菌類が果たす重要な生態系機能として、菌根共生と分解が挙げられますが、菌従属栄

養植物は、この両方を搾取することに成功し繁栄をとげた稀有な存在であることが明らか

になった（Suetsugu et al. 2020 New Phytologist 227: 1519–1529; Suetsugu et al. 2022 New 

Phytologist, in press）。 

 

(iv) 菌への依存を可能にした分子メカニズムの解明  

 植物がどのようにして自身の最も重要な特徴ともいえる光合成をやめ、寄生生活を営む

ことができるのかは、植物学上における非常に大きな問いといえる。しかし一般に菌従属栄

養植物は、最も近縁な独立栄養植物とでさえ、系統的に大きくかけ離れている。このため寄

生性を可能にした適応進化以外にも、さまざまな変異が見られ、どのような遺伝子群が菌寄

生性の獲得に寄与したのかを明らかにするのは困難であった。 そこで本研究では、発達し

た緑葉を展開し、一見すると光合成だけで生存可能のように見えるにもかかわらず、菌類に

も炭素を一部依存しているラン科のハマカキランの通常個体とアルビノに着目した。通常

の植物であれば、葉緑素を失ったアルビノは、種子に貯蔵された養分を使い果たすと枯れて

しまうが、部分的菌従属栄養植物のアルビノは、元々寄生能力を獲得しているため、葉緑素

を持つ通常個体と同程度まで成長し、花を咲かせることができることが知られている。この

ようなアルビノ個体は、葉緑素を持たないため、もはや部分的にではなく、完全に菌に依存

して生育している。緑色個体とアルビノ個体のゲノム配列はほぼ同一であるため、アルビノ

個体と通常個体との比較は、菌従属栄養性の分子遺伝学的解析の理想的な材料といえる。上

記の背景のもと、ハマカキラン緑色個体およびアルビノ個体それぞれの菌根から抽出した

RNA を用い、トランスクリプトーム解析を行った。その結果、植物側では、アーバスキュ

ラー菌根性の植物や独立栄養性のラン科植物で菌根共生に関与する遺伝子群が、アルビノ

個体において高発現していることが明らかになった。また複数の植物ホルモン生合成関連

遺伝子群の発現パターンも、アルビノ個体とアーバスキュラー菌根菌が感染した植物との

間で類似点が認められた。 

 これらの結果から、菌従属栄養植物においても、通常の菌根共生と同様のメカニズムを利

用して菌根菌を定着させている可能性が示唆された。これまで菌従属栄養植物で見られる

菌根共生は、劇的な菌根菌のパートナーシフトが見られることなどから、一般的な菌根共生

とは異なるしくみを持っているとも考えられてきた。しかし今回の研究成果は、共通のしく

みを利用している部分が予想より多い可能性を示唆する（Suetsugu et al. 2017 Molecular 

Ecology 26: 1652–1669）。通常の菌根共生については、その重要性が十分に認識され、分子メ

カニズムを含め精力的な研究がなされている。その一方で菌従属栄養植物のように菌根菌

を搾取するタイプの菌根共生については理解が進んでいない。これまで菌従属栄養戦略の

分子メカニズムは、一般的な菌根共生とは全く異なると考えられていたが、我々の研究から

共通の仕組みを利用している部分も多いことが明らかになった。よって菌従属栄養戦略の

分子メカニズムの解明は、菌根共生系の全体像の把握に役立つと期待される。今後、研究を

さらに発展させ菌根共生を制御する基盤技術の創出を目指したい。 
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