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研究成果の概要（和文）：本研究では、アーバスキュラー菌に依存する菌寄生植物を対象に、菌

根菌との対応関係，栄養摂取様式に関連した菌根菌との対応関係の変化、および炭素源移動に

関連する生理的機能を明らかにして、植物の従属栄養性の進化を総合的に解析することを目的

とした。菌寄生植物とリンドウ科植物の菌根菌の分子同定を行なった結果、Glomus Group A
系統に属する菌が菌根を形成していることが明らかになった。これらの菌類は周辺植物、特に

ハナヤスリ科植物から高頻度に検出された。菌寄生植物やリンドウ科植物から得られた菌根菌

の炭水化物トランスポータ遺伝子には、栄養摂取様式と関連する変異は見つからなかったが、

発現量が栄養摂取様式と関連している可能性が示唆された。 
 
研究成果の概要（英文）：  In this study, we focused on plant –fungal relationships, 
partnership changes , and physiological mechanisms of carbon transfer in 
myco-heterotrophic plant-arbuscular mycorrhizal fungi interactions and conducted 
comprehensive analyses of the evolution of heterotrophy in plants. Molecular 
identifications showed that myco-heterotrophic plants and Gentiana zollingeri have 
mycorrhizal fungi of Glomus group A and the same fungi were found from some 
photosynthetic plant, especially plants belonging to Ophioglossaceae with high colonization 
rates. Partial sequences of hydrocarbon transporter genes from mycorrhizal fungi of 
myco-heterotrophic plants and G. zollingeri had no differentiations associated with trophic 
modes. However, there were possible differentiations in expression level of the genes 
between heterotrophic and autotrophic plants. 
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１．研究開始当初の背景 
 植物の中には、自活した光合成能を失い、
他の生物に炭素源を完全に依存して生育す

る従属栄養性のグループが知られている。全
寄生植物や菌寄生植物（腐生植物）がこれに
対応し、前者は他の植物から直接、後者は菌
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根菌を介して他の植物や周辺の腐植などか
ら炭素源を得ている。これら従属栄養性の植
物は、光合成能の消失に伴う生理的な変化の
他、特異な形態の進化（Davis et al., 2007, 
Science 315: 1812）、分子進化速度の極端な
上昇（Barkman et al., 2004, PNAS 101: 
787-792; Nickrent et al., 2004, BMC 
Evolutionary Biology 4: 40）、寄主生物から
の遺伝子の水平伝搬（Davis & Wurdack, 
2004, Science 305: 676-678）など、進化生物
学的にきわめて興味深い現象を多数内包し
ており、植物の進化を研究する上で貴重な材
料を提供してくれている。 
 菌寄生植物（腐生植物）は、植物の従属栄
養性の進化を研究する好適な材料となって
いる。種数こそ全世界で 400種程度とマイナ
ーな生活型であるが、科内に光合成を行う独
立栄養性のものから菌根菌に寄生する従属
栄養性のものまでを含むものがあるため、同
じグループの植物で様々な栄養摂取段階を
比較できるためである。菌寄生植物の研究は、
主にイチヤクソウ科植物とラン科植物の 2つ
のグループで詳細に行われている。この 2つ
のグループでは、菌寄生植物の進化に伴い、
菌根菌パートナーの変化が生じている。した
がって、このパートナーチェンジによって、
菌根菌ないしは菌根菌が依存している植物
からの炭素供給を得ることができるように
なったことが、従属栄養性の進化の重要な契
機になっていると考えることができる。 
 これに対し、それ以外の 8つの科に属する
菌寄生植物は、一般的な植物にみられるアー
バスキュラー菌根を持つことが知られてお
り、上記 2群と異なり菌根菌パートナーの大
きな変更を伴わずに従属栄養性を進化させ
たと考えられる。この際に問題となるのは、
アーバスキュラー菌根菌が完全共生菌で、植
物からの炭素源供給なしに独立して生存す
ることができないという点である。つまり菌
寄生植物に感染しているアーバスキュラー
菌根菌も、どこかから炭素源を得ているはず
である。このことに関連して、コルシア科の
菌寄生植物から得られたデータは、１つの仮
説を想起させる。この植物から記録されたア
ーバスキュラー菌根菌は、独特の系統に属す
ることが指摘されており（Bidartondo et al., 
2002, Nature 419: 389-392）、それは前葉体
が従属栄養性であるハナヤスリ科植物のア
ーバスキュラー菌根菌と類縁があることも
示された（Winther & Friedman, 2007: Amer. 
J. Bot. 94: 1248-1255）。つまり、これだけか
ら見ればアーバスキュラー菌根をもつ菌寄
生植物は、生活史の一部に従属栄養性のステ
ージがある原始的なシダ植物の菌根菌にパ
ートナーチェンジをすることで、自身の従属
栄養性の進化を可能にしたと考えることが
できる。 

 しかしこの関連性は、野外集団で周辺の植
物を含めた菌根菌との対応関係を調べなけ
れば、直接明らかにすることはできない。コ
ルシア科以外のアーバスキュラー菌根菌に
依存する菌寄生植物についての情報も不可
欠である。リンドウ科の菌寄生植物では上記
のような明瞭な特異性が見いだせず
（Bidartondo et al., 2002, Nature 419: 
389-392）、上記の仮説の一般性には問題があ
るからである。さらに、コルシア科は菌寄生
種のみからなる科であるため、独立栄養性の
種から菌根菌との相互作用に関するどのよ
うな過程を経て、従属栄養性が進化したのか
を段階的に明らかにすることができない。こ
のように多くの菌寄生植物がたどった、アー
バスキュラー菌根菌との相互作用を維持し
た従属栄養性の進化の過程に関する研究は
端緒についたばかりで、その全容の解明のた
めにはさまざまな情報が必要である。 
 
 
２．研究の目的 
 本研究では、アーバスキュラー菌根菌に依
存する菌寄生植物を対象に、以下の点を明ら
かにすることを目的とした。 
(1) 従属栄養性の植物の持つアーバスキュ
ラー菌根菌は、周辺のどの独立栄養性の植物
と共通であるのか。 
(2) 独立栄養性から従属栄養性の進化の過
程で、アーバスキュラー菌根菌との種間対応
関係にどのような変化が生じているのか。 
(3) 種間対応関係の変化は、炭素源獲得に関
連する生理的メカニズムと対応しているの
か。 
 （1）については、当該菌寄生植物が自生す
る場所に生育する、アーバスキュラー菌根を
もつすべての植物を対象に、菌根菌の分子同
定を行い、菌根菌の共通性から菌寄生植物が
炭素源を依存している独立栄養性植物を同
定する。（2）については、科内に多様な生活
型の種を内包するリンドウ科を対象に、栄養
摂取様式の変化に伴うアーバスキュラー菌
根菌との対応関係の変化を、（1）と同様に菌
根菌の分子同定を行う事で明らかにする。
（3）については、近年明らかになったアー
バスキュラー菌根菌の炭水化物トランスポ
ータ遺伝子（Schüßler et al., 2006, Nature 
444: 933-936）に注目し、この遺伝子の発現
量を指標として、菌根菌と植物との間に生じ
る炭素源移動の潜在的な能力差を評価する。 
 
 
３．研究の方法 
 研究材料として、ホンゴウソウ科およびヒ
ナノシャクジョウ科の菌寄生植物、菌寄生に
移行しつつある状態の植物としてフデリン
ドウ（リンドウ科）を用いる。フデリンドウ



は一般には菌寄生との関連で認識されるこ
とがない植物だが、植物体の形状と栽培でき
ないことから菌根菌への依存度を高めつつ
ある状態の植物であると判断でき、本研究の
材料として解析を行うこととした。 
 
（1）従属栄養性の植物のもつアーバスキュ
ラー菌根菌および周辺植物種のアーバスキ
ュラー菌根菌の分子同定 
 自生地から対象植物および自生地周辺に
生育するアーバスキュラー菌根をもつ植物
を採集する。採集した植物の根から DNA
を抽出して、アーバスキュラー菌根菌特異
的なプライマーを用いて PCR法で核
rDNA領域の増幅を行う。得られた産物の
塩基配列を決定し、国際データベースに登
録されている配列と比較して、アーバスキ
ュラ－菌根菌の同定を行う。特に周辺植物の
中で、菌寄生植物やフデリンドウと共通の
菌を持ったものがないかを検索する。 
 
（2）リンドウ科を対象とした独立栄養性か
ら従属栄養性への進化に伴うアーバスキュ
ラー菌根菌の変化 
 菌寄生に移行しつつある状態の植物とし
て選択したフデリンドウと、同じ科に属す
るリンドウ、エゾリンドウ、アサマリンド
ウ、ツルリンドウ、アケボノソウ、センブ
リ、ハナイカリの各種を採集し、（1）と同
様に根から DNAを抽出して、アーバスキ
ュラー菌根菌特異的なプライマーを用いて
PCR法で核 rDNA領域の増幅を行う。得
られた産物の塩基配列を決定し、国際デー
タベースに登録されている配列と比較して、
アーバスキュラ－菌根菌の同定を行う。 
 
（3）アーバスキュラ－菌根菌各種の炭水化物
トランスポータ遺伝子の塩基配列の比較 
 （1）、（2）で得られた DNAおよび（1）
で樹立した培養菌株から抽出した DNAを用
いて、Schüßler et al. (2006)が報告している
炭水化物トランスポータ遺伝子の塩基配列
を決定する。プライマーは、既に得られてい
る菌特異的なMST遺伝子族の各種配列を比
較して新たに設計する。このプライマーを用
いて PCR法で得られた塩基配列を相互に比
較し、得られた植物や地域と関連する変異が
存在するのか否かを検討する。また、それぞ
れの変異をタンパク質の構造と比較して、機
能的な変異に関連するのか否かについても
合わせて検討する。 
 
（4）アーバスキュラ－菌根菌各種の炭水化物
トランスポータ遺伝子の発現量解析 
 菌寄生植物やフデリンドウなどのリンド
ウ科植物について、サンプルを新たに自生
地から採集して根及び地上部からmRNA

を抽出する。（3）で得られた結果に基づい
て作成したプライマーを用いて、半定量
PCRによる炭水化物トランスポータ遺伝
子の発現量解析を行う。 
 
 
４．研究成果 
（1）菌寄生植物およびフデリンドウの菌根
菌の分子同定 
 菌寄生植物としてホンゴウソウ科 4種、ヒ
ナノシャクジョウ科 1種、混合栄養性種（光
合成も行うが菌からの炭素源供給にも依存
する植物）としてフデリンドウを解析対象と
して、核 18SrDNA 領域の部分配列を用いて菌
根菌の分子同定を行った。その結果、いずれ
の植物からもアーバスキュラー菌根菌の配
列が得られ、それらは全て Glomus 属の Group 
A と呼ばれる系統群に所属することが明らか
となった。サンプル数の問題もあるが、ホン
ゴウソウ科、ヒナノシャクジョウ科の各種は、
Glomus Group Aの中でも比較的限られた系統
のもののみを菌根菌として利用しているの
に対し、フデリンドウは 8系統群にもおよぶ
非常に幅広い菌根菌を利用していることが
示された（図 1）。既知の配列と比較すると、
いずれの植物から得られた菌根菌も、他の菌
寄生植物から得られた菌やタイ類の共生菌
などと系統的にまとまることが示され、菌寄
生植物など菌に依存して生活する植物が特
定の Glomus のグループを利用する傾向があ
ることが大域的には示された。 
 
（2）リンドウ科植物の菌根菌の分子同定と
従属栄養性の進化との関係 
 （1）で用いたフデリンドウの他に、リン
ドウ科 4 属 7 種の菌根菌を同様に解析した。
その結果、いずれの種からも Glomus Group A
に属する菌が菌根菌として得られた。フデリ
ンドウと同様、菌根菌の範囲は広く、Glomus 
Group A内のさまざまな系統群に及んでいた。
このことから、一見するとフデリンドウのよ
うな菌依存度の高い種の進化の過程で、特異
性が高くなる方向への進化は生じなかった
ように見える。しかし各系統群の検出比率な
どを比較すると、フデリンドウでは明らかに
Glomus aureum の系統群に属する菌が多く検
出されており、独立栄養性種からフデリンド
ウのような混合栄養性種への進化の過程で、
主に関係を結ぶ菌の種相が変化した可能性
が示唆される。 
 一方、フデリンドウと同様に菌根菌への依
存度が相対的に高いと考えられるセンブリ
では、フデリンドウのような明瞭な傾向は見
られなかった。これらの差異がどのような要
因によっているのかは、今後さらに検討する
必要がある。 
図 1．フデリンドウから得られた菌根菌の



Glomus 属内での系統的位置。赤字で示したも
のがフデリンドウから得られた菌の配列で
ある。 
 
（3）周辺植物の菌根菌の分子同定と金寄生
植物やフデリンドウなどの菌根菌との類似
性 
 菌寄生植物およびフデリンドウの自生地
で、その周辺に生育していた独立栄養性種の
うち、自生量が多くアーバスキュラー菌根を
形成する 20種について、（1）、（2）同様に菌
根菌の分子同定を行った。その結果、イネ科
植物を中心に低頻度ながら（1）で得られた
菌根菌と同じ菌が得られた。従属栄養性のこ
れらの植物は、共通の菌根菌を介して独立栄
養性種から炭素源を得ている可能性が高い。
さらに、シダ植物、中でもハナヤスリ科に属
する 2種（ヒロハハナヤスリ、コハナヤスリ）
からは高頻度に（1）と同じ系統に属する菌
が検出された。ハナヤスリ科は配偶体が地中
に形成され、菌寄生性の生活を営む特殊なシ
ダ植物の一群であり、このような生活様式の
植物が菌寄生植物やフデリンドウと類似し
た菌相を示すことは、生活史の少なくとも一
部を菌に依存する植物と関係を結びやすい
アーバスキュラー菌根菌が存在しているこ
とを示唆している点で興味深い。このような
生活史の少なくとも一部は従属栄養性にな
るが系統的に大きく異なる植物同士の菌根

菌の類似は、コルシア科の菌寄生植物でも報
告されていたが、本研究での結果は同じ植物
群落内に生育している植物間での共通性を
見いだし、より直接的なつながりがあること
を示した点で重要である。 
 
（4）アーバスキュラー菌根菌の炭水化物ト
ランスポーター遺伝子の解析 
 既知の配列から炭水化物トランスポータ
ー遺伝子の部分配列を特異的に増幅するプ
ライマーを作成し、ホンゴウソウ科 2種およ
びフデリンドウからアーバスキュラー菌根
菌の当該遺伝子の部分配列を決定した。リン
ドウ科の光合成種 3種（リンドウ、フデリン
ドウ、センブリ）についても、同じプライマ
ーを利用して部分配列を決定し、比較を行な
った。その結果、従属栄養性の植物から得ら
れた遺伝子に特異的に見られる変異はなく、
塩基配列レベルで差異が生じているという
ことはないと考えられた。一方、半定量 PCR
によって発現量の大まかな比較を行なった
結果、フデリンドウでは発現量の増加が見ら
れる傾向にあることが示された。この発現量
の違いが、栄養摂取様式の差異と関連してい
ると考えられる。 
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