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[特集]極限環境に生きる生物 そのメカニズムと応用への可能性

強駿性土壌に棲息するアーパスキユラー菌根菌:

パイオニア植生を支える「化石的j絶対共生薗

江沢辰広・河原愛

アーパスキュラー菌摂菌は，ほとんどの陸上植物の根に共生し，土壌中の希薄なミネラル

を供給することで積物の定着と生長を助けている. とくに強酸性土壌では，植物の根の伸長

が阻害されるため，菌根菌との共生を通じた養分獲得は，権物の生存戦略の切り札と言える.

本稿では，強駿性土壌に楼怠するアーパスキュラー菌根菌の生態調査により得られた知見か

ら，この生物の興味深い生態について紹介する.

4=ーク-FJアーノC;;;4=ュラー車度成強震度t諾ノfグオニア1tJJ:!t， ズズ乎

「菌根 (mycorrhiza)Jとは， r菌類 (myco-)J 
と「根 (rhiza)Jとの共生複合体を指す合成語で
ある.菌根を形成する菌類(菌根菌)の中でも，

アーパスキュラー菌根菌 (arbuscularmycorrhizal 

fungi，以下AM閣と略す)は，臨域生態系におい

て最も普遍的に存在する菌根菌である (Smith& 
Read 2008). AM閣は， Glomeromycota門に属す

るきわめて原始的な真核微生物(糸状菌)で，お

よそ61:意年前に子のう菌や担子菌類から分岐し

(Redecker et al. 2000)，植物との共進化を遂げて

Lミる.

1. 4億年前に始まった菌類と植物との共生

AM菌様の微生物と植物との共生は，すでに4

億年前のデボン紀に始まっていた証拠が原始的

な植物の化石から見つかっている (Tayloret αl. 

1995) これは， リボソームRNA遺伝子の分子進

化時計から推定される AM菌の出現時期とも一致

している (Simonet al. 1993). その時期は，ちょ

うど海から障に植物が進出し始めた時期に相当
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し，貧弱な根しか持たなかった原始の陸上植物は，

先に陸域に適応していたAM菌を利用して養水分

を獲得することで，乾燥した環境に適応すること

ができたと考えられている.現在でも大部分の陸

上植物がこの菌と共生する能力を維持していると

いう事実 (Smith& Read 2008)は， AM菌との共
生戦略が，その後の植物の進化の上でいかに重要

なものであったかを物語っている.

AM菌と植物との共生で「通貨」の役割を果た

しているのがリン酸である.土壌中に存在する

AM菌の胞子は，植物の根から分泌される植物ホ

ルモンの一種であるストリゴラクトンを手掛か

りに感染し (Akiyamaet al. 2005， Umehara et al. 

2008) ，皮層細胞内にこの菌の名前の由来となっ

ている樹枝状体 (arbuscule) と呼ばれる特徴的な

器官を形成する(閣1).AM菌は，植物への感染

が成立すると，土壌中にも菌糸のネットワークを

構築し，その欝糸からI吸収したリン酸を樹枝状体

まで運んだ後，植物体内へと放出する (Ezawaet 

al. 2002). その一方で、，植物からは対価として光

合成産物(主にブドウ糖)の供給を受ける (Solaiman

& Saito 1997). リン駿はDNAやRNA，綿抱膜の

構成成分として，また，エネルギ一代謝などの生

体反応において生物には欠かせない構成要素であ

る. しかし，土撲中に豊富に存在する欽イオン

(Fe+)やアルミニウムイオン (AI3+) は， 1)ン酸

と結合して難溶性の塩を形成するため，植物が吸
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人工埼地上でAM菌だけの純粋培養

ができないことは，この菌の遺伝シ

ステムや代謝メカニズム，生活環な

ど，生物としての基本的な性質を知

る上で大きな足かせとなっている.

2.酸性硫讃塩土壌と植物生育

酸性土壌は様々な要因で生成し，

世界中に広く分布しているが，その

中で最もやっかいなものはパイライ

ト(黄鉄鉱，主成分はFeS2) の風

翻 1.アーパスキュラー畿を良蘭.A:トリパンブルーにより染色された菌根
蔚(ダイズ根).惚校状体からはりン酸が放出される のう状体には
エネルギー滋であるりン脂質が貯蔵されている.スケールは200μm
B 宿主総物から光合成建物の供給を受ける代わりに，土主義からリン
援を吸収し， ~j校状休まで巡んだ後，根のアポプラストに放出する

化に伴って生成される酸性硫酸塩土

壌である.マングローブ林の底質な

ど河口域に堆積した生物遺体や火山

性堆積物に由来するパイライトが，

川の水位低下や干拓，土地改良など

によって地表面に露顕すると，イオ

ウ酸化醤や鉄酸化留などの微生物の

働きにより徐々に酸化が進み，最終

産物として多量の硫酸が生じること

で、土壌pHが極端に抵下する(上野

2004) .ひとたび離性硫酸塩土壌が

形成されると，農地としての利用は

おろか，植生の回復にさえ数十年を

要するケースもある(図2).酸性硫

酸埴土壌は，とくに河川などを通じ

収できるイオンとしてのリン酸の濃度は一般に低

く，陸域生態系では常に生長の制張関子となって

いる.この欝が土壌中に形成する菌糸ネットワー

クは，希薄なリン駿を広範囲から集めるという機

能を果たしており，長い進化の腔史の中で，植物

がAM菌との共生を捨てなかった最大の理由であ

ると考えられる.

一方， AM菌は植物との共進化の中で自立的に

生きる能力を失い，炭素源を完全に生きた植物に

依存する絶対活物栄養菌 (obligatebiotroph)へと

進化した池球上で大繁栄している植物の根とい

うきわめて安定なニッチ (niche) をAM菌が獲得

する過裡で，自立的に生きる能力を保持し続ける

必要がなくなったものと推察される.この進化の

過程で，どのような遺伝生理学的な変化がAM菌

に起こったのかは現時点では分かっていないが，

て周囲の広範な生態系に深刻な影響を及ぼす.た

とえば，オーストラリア東海岸一帯では，降雨な

どによる浸食で酸性硫酸塩土壌が海洋へ流出し，

世界最大の珊瑚礁であるグレートバリアリーフの

生態系を脅かしている (Powell& Martens 2005). 
酸性硫駿塩土壌では，その強烈な酸性度のために

護食を防止するための織化が菌難であることも，

問題をさらに深刻化させている.

土擦の酸性化は，植物にとって重大なストレス

である.とくにpHが4.5以下に低下すると，土壌

を構成する鉱物から多量のA13+が溶出して根端に

集積し，根の伸長を著しく阻害する (Kochianet 

al. 2004) (図3).同時にA13+は， (前述のように)

リン駿イオンを描捉してしまうために，酸性土壌

では植物が吸収できるリン駿の濃度が様端に低

い.一般に，植物はリン駿欠乏を察知すると，根
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A 10 
の分岐(側根形成)を促進して根域

を広げ，土壌からのリン酸獲得効率

を高めようとするが，根の伸長が阻

害される酸性土壌では，このシステ

ムもうまく機能しない.このように，

酸性土壌では複数のストレス要因が

棺乗的に作用して，植物の定着や生

長が著しく制眼される (Kochianet 

al. 2004). ところが，実際のフィー

ルドに行ってみると， pH 4を下回る
ような強烈な酸性土壌にも定着して

いるパイオニア植物が観察で、きる.

3.強鼓性土壌のパイオニア植生

と菌根共生

極端な酸性土壌における植物の定

着機構は，基礎生物学の側面だけで

なく，縁化修復技術への応用の側面

からもきわめて興味深い.ユーラシ

ア大陸~東南アジア一帯に広く分布

するススキは耐酸性が高く (Kayama

2001) ，酸性土壌の典型的なパイオ

ニア植物である.筆者らの行った北

海道(亜寒帯)から沖縄(亜熱帯)

に至る酸性硫酸塩土壌のフィール

ド調査でも，ススキは普遍的に観察

される唯一のパイオニア種であった

(An et al. 2008) (国2および関4). 

酸性土壌のパイオニア植生には，共

生窒素固定を行うマメ科やアクチノ

リザル植物などもススキと共に観察

されることが多い. しかし，両者の

分布する土壌のpHを調べてみると，

マメ科のパイオニアであるハギ類に

比べてススキはより低いpHの土壊
に適応する能力があることが伺える

(Maki et αl. 2008) (図5A).興味深

いことに，強酸性土壌では，程度

の差はあれススキやハギは例外なく

AM菌と共生していた(図5B). さ
らに，ススキの分布下限付近のpH

においても，菌根形成率(全根長に

図2.酸性硫酸犠土壌の生成に伴い， 20年以上植生の回復が進まない採点跡

地 (~t海道蘭越町) 挿入写真は酸性硫酸塩土壌に定着しているススキ

図3.ススキ根が受ける酸性傷害.
霊童性硫質量塩土主義 (pH3.2) ;お

よび炭酸カルシウムによる

中和土壕 (pH5.2)を滅菌後，
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数の短い根康基が形成され

る AM 菌接種は賞金性土壌
における根伸長rJ3.i警やAl'令
集積に影響を及ぼさなか

った(データは示していな
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採取した土主義サンプルの pH範鴎. *印は重量伎硫君主

海土壌が分布している調査地.スケールは500km.

An et al. (2008)を改変.

占めるAM菌の感染した根の割合)の明確な低下
は認められなかったことから， AM菌の生存眼界
pHは宿主植物のそれよりもさらに低いところにあ

ることが示唆された

実際，強酸性土壌から分離したAM菌を接種し
てススキを栽培してみると，弱酸性土壌 (pH5.2) 

ではAM菌がいなくてもススキは十分に生長する
ことができるのに対し，強酸性土壊 (pH3.2)で

持続的に生長するためには，強酸性土壌由来の

AM簡との共生が必須で、あった(図6).また，同
時に比較試験した畑土壌由来のAM菌は，強酸性
環境ではまったく機能しなかったことから， AM 
菌の耐酸性には明確な種開差があることもわかっ

た耐酸性AM菌と共生しでもススキの根が受け
るA13
+f~言容は緩和されないことから(図 3) ，強重量

性土壌では， AM菌の菌糸がまさに「根の代役J
を果たし，宿主の生存を支えていると言える.

一般に，土砂の採取などにより表土がはぎ取ら

れた後の土撲では， AM菌の感染源(キ胞子)の

炉
内
U

Mm蕊
肺
線
経

04ιら ι5 〆 A.'ò ι.'ò-ら.~ 'ó.~"­
土壌pH

B 50 

図5.愛知県幡豆町採石場跡地に定審しているパイオニア

綾物の根麹土壌pH(A) と菌線形成率 (8) 調査

地内に点夜するススキおよひ守マルパハギの根閤土t~

および線を無作為に採取し，土壊pHを測定すると

共に根をトワパンブルー染色してアーパスキュラー

菌根形成塁手をj制定した.Maki et al. (2008)を改変.

存在量が少なく，その分布も不均一であることが，

パイオニア植生の菌根形成率にばらつきが大きい

ことから示唆される(函5B). したがって，強駿
性土壌の緑化修復の擦には，耐酸性AM菌を外部
から導入することで，感染源の密度を高め，被覆

植物の生存や定着率の向上が罰れるものと期待さ

れる. しかし，微生物生態学のセオリーからする

と，実験室ベースで分離・選抜された菌株が，実

際に気候や土質の異なる様々な環境において「ユ

ニバーサル」に効果を発揮するとは考えにくく，

むしろ異なる環境にはそこに適した土着の微生物

群集が成立し，導入された障はそれら土着薗群と

の競争に勝てないと考えるのが自然である.そこ

で，強駿性土壌の緑化修復にAM蔚を利用するた
めの基礎的知克を得る目的で，強酸性土壌に棲息

するAM菌群集の特徴を調べることにした.
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A 10 
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棺乗的に作用して，植物の定着や生
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al. 2004). ところが，実際のフィー
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ア大陸~東南アジア一帯に広く分布

するススキは耐酸性が高く (Kayama

2001) ，酸性土壌の典型的なパイオ
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海道(亜寒帯)から沖縄(亜熱帯)

に至る酸性硫酸塩土壌のフィール

ド調査でも，ススキは普遍的に観察
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(An et al. 2008) (国2および関4). 
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図6 強酸性土壌におけるススキの生長に及ぼすアーバ
スキュラー蕗根共生の愛嬰性と菌根室喜耐酸性の
種間差.援金性硫俊J盆土(pH3.2)および炭重量カルシウ

ムによる中和土綴(pH5.2)を滅rnli1去，酸性感受性菌
Glomus etumcαtumまたは耐際性磁Glomussp. 
RF1を2，000)J包子pot-1桜穏してススキ (10個体
pot-1) を13週間栽指した後，地上部乾物援をiWJ定
した.

4.アーパスキュラー菌根菌の広域生態

一研究法と課題

AM菌の群集構造(種分布)を決める環境要因

について，河一手法を用いて広域調査を行った研

究はほとんどない (Opiket al. 2006).その理由

のーっとして， AM菌の持ついわゆる「生態的宿

主特勢性(選択性)Jの存在があげられる.AM麗は，
地球上に200種寝度存在すると推定されているが，

pくつかの植物種とAM菌種を組み合わせて一対

ーで接種するような実験環境においては，この菌

は明確な宿主特異性を示さない (Smith& Read 
2008) . しかし，実際のフィールドでは，同一地

域内でも植物種が異なると，その根に共生してい

るAM菌の群集構造が異なる例が多数，報告され

ている (Smith& Read 2008). そのため， AM菌
の種分布を決める物理化学的な環境国子を明らか

にするためには，生物的因子である「需主植物種j

を固定した調査を行うことが理想である.その点，

分布域が広く，広範な土壌環境に適応できるスス

キは， AM菌の生態を知る上で格好の宿主植物で

ある.

実際の生態調査法としては，大きく間接法とB支

援法がある.関接法は，植物の根の周囲から感染

源となる根の断片や胞子を含む土壌を採取し，そ

の土壌で植物を一定期間栽培し，そこから収穫し

た根を通じて現地の群集構造を間接的に推定する

方法で， I土壌トラップカルチャー(釣り上げ栽
埼)法J(Bever et al. 1996)ともいう.在接法は，
現地から採取した対象植物の根を直接調べるもの

であり，ある時点での現地の群集構造を最も良く

反映していると考えられる. しかし，この方法で

は植物の生育ステージの相違が群集構造に反映さ

れてしまう恐れがあり，様々な地域に分布し，異

なる生育ステージの植物を調査対象にする場合に

は適さない.どちらの方法においても，得られた

植物の根からDNAを抽出し， AM蘭特異的 (Lee

et αl. 2008) あるいは真菌特異的 (Trouvelotet 

al. 1999) なPCRプライマーを用いてAM菌のリ

ボソームRNA遺怯子の一部を増幅後，クローン

ライブラリーを作製して多数のクローンの塩基配

列を決定するか，最近では次世代シークエンス法

により，一気に大量の塩基配列の解読を行うこと

もある.ここにデータベースから取得したAM菌

既知種の配列情報を加えて系統解析を行い，操作

上の分類単位 (operationaltaxonomic unitまたは

phylotype <ファイロタイプ)，どちらも同義)を

規定する.実際に根からすべてのAM菌を分離し

て形態などの情報を合わせて種同定することがで

きないので，このようにコンビューター上で塩基

配列の相同性に基づいて決められたバーチャルな

種(分類単位)を後の解析に用いるのが現在の一

般的な手法である.

なお，これまでに各国のカルチャーコレクショ

ンにおいて増殖維持されているAM菌について

は， リボソームRNA遺伝子などの塩基配列に基

づいた分類体系の再編成が進められているものの

(Schusler & Walker 2010)，分子生態学的手法の
発達と普及に伴い， DNA断片でしか存在が縫認で

きない分類群も増加し続けている.これらの分類

群では，胞子を(ほとんど)形成しないことも分

離を困難にしている理由のーっと推測されている
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が (Rosendahl私信)，これら f存在が予見されて 関が認められたことから (r= 0.449， P口 0.001，n 
いる未分離欝」を分離してカルチャーコレクショ = 47)，土壌酸性度はAM菌の種多様性を制限する

ンの充実を図ることは，今後のこの分野の重要な 重要な環境要因であることもわかった.

ミッションの一つであろう. 酸性土壌に分布する個々のAM菌の生態をさら

5.耐酸性アーパスキュラー菌摂醤の生態

実はどこにでもいる?

筆者らが行った生態調査では，亜寒帯~亜熱帯

の酸性硫酸塩土撲の調査地に加え，対照として非

酸性土壌(日本国内では一般にpH5以上の弱酸

性域)の調査地も選び(図4)，それぞれに自生し

に詳しく解析するために， 23のファイロタイプの

うち， 3つ以上の土壌サンプルから検出された19

のファイロタイプを選び，それらが検出された土

壌のpH(とその平均値)をブアイロタイプ別にプ

ロットした(図9A).すると驚くことに，酸性土壌，

とくに平均pH5以下に出現するファイロタイプの

多くは， pH 4未満~6以上の広いpH範囲の土壌

ているススキ 12~15個体の根盟土壌を採取して， から検出されている事実が見えてきた.そこで，

土壌トラップカルチャーを行った.ススキの根か これら19のファイロタイプ毎に検出された土壌

ら抽出したDNAを鋳型に増幅したAM菌のリボ pHの分散値(=ばらつき)を算出し，それぞれの

ソームRNA遺f云予を1，000クローン以上解読し，

調査地全体から合計で23のファイロタイプを規定

した(図7).まずは地理的要因との関係を調べる

ために，各調査地問の直線距離と群集構造の類似

度 (Chao'sSorensen類似度指数)との相関解析

を行ったが，両者の簡にはまったく相関が認めら

れなかった(図8).地理的な距離の他に緯度や気

候変数(年間降水量や年平均気温など)について

も同様の解析を行ったものの，これらの環境変数

と群集構造との聞にやはり有意な椙関は認められ

なかったこれらのことは， AM菌の種分布に地

理的要素はほとんど影響しないことを示唆してお

り，気候帯の影響を強く受ける植生分布とはかな

り様相を異にする.

調査地単位の解析では有意な環境変数を見出せ

なかったため，以後は調査地の境界を取り払い

個々の土壌サンフ。jレのpHやリン酸，窒素，炭素

含量などの化学的性質を環境変数として，各AM

菌ファイロタイプの出現頻度との関係について多

変量解析を行ったこのとき用いた解析法は，正

準対応分析 (canonicalcorrespondence analysis) 

といい，多くの環境変数の中から種の分布に強く

影響する(有意な相関関係を示す)ものを抽出す

る方法である.すると，予想通り土壌pHは，ブア

イロタイプの分布に最も強く影響する環境因子で

あるとの結果が得られた (P= 0.002). また，各
土壌サンフ。)1.--のpHとそれぞれから検出されたAM

菌のファイロタイプ数との閉には，正の有意な相

pH平均値に対してプロットしたところ，両者の聞

にきわめて強い負の相関関係(r=ω0.994， Pく0.001，
n = 19)が確認できた(図9Bl.これらの解析結

果は， I強酸性土壌から検出されるAM菌群は，中
性土壌にも分布するジェネラリスト (generalist

z万能選手)であるのに対し，中性土壌にはジェ

ネラリストに方口えて中'控を女子むスペシャリスト

(specialist =専門家)も共存している」ことを意

味している.

6.耐酸性菌は本当にジェネラリストか?

生態調査を始めた当初の我々の仮説は， I酸性
土壌には酸性スペシャリストが存在するjという

ものであったが，その仮説はより興味深い方向に

外れているようだ.応用的な側面から我々の結果

を好意的に解釈すれば，実験室ベースで分離され

た耐酸性菌株でも，広範な気候帯の強駿性~中性

土壌の緑化に広く適用可能である，と結論付けら

れるであろう.実際のところ，筆者らが分離した

「ジェネラリスト」の一菌株は，酸性土壌の法面

緑化工法に組み入れられ(田中ほか2010)，商業

ベースにも乗りつつある(特願2010-125861). し

かし，基礎研究の面では，今後さらに解決しなけ

ればならない課題が山積している.その一つは，

DNAの塩基配列の相向性で同一グループにまとめ

られた一群が，果たして皆毘じ生理的性質(環境

sug-性能)を持っているのか否か，という疑問に答

えることである.同一グループ内でも，性質の異
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図6 強酸性土壌におけるススキの生長に及ぼすアーバ
スキュラー蕗根共生の愛嬰性と菌根室喜耐酸性の
種間差.援金性硫俊J盆土(pH3.2)および炭重量カルシウ

ムによる中和土綴(pH5.2)を滅rnli1去，酸性感受性菌
Glomus etumcαtumまたは耐際性磁Glomussp. 
RF1を2，000)J包子pot-1桜穏してススキ (10個体
pot-1) を13週間栽指した後，地上部乾物援をiWJ定
した.

4.アーパスキュラー菌根菌の広域生態

一研究法と課題

AM菌の群集構造(種分布)を決める環境要因

について，河一手法を用いて広域調査を行った研

究はほとんどない (Opiket al. 2006).その理由

のーっとして， AM菌の持ついわゆる「生態的宿

主特勢性(選択性)Jの存在があげられる.AM麗は，
地球上に200種寝度存在すると推定されているが，

pくつかの植物種とAM菌種を組み合わせて一対

ーで接種するような実験環境においては，この菌

は明確な宿主特異性を示さない (Smith& Read 
2008) . しかし，実際のフィールドでは，同一地

域内でも植物種が異なると，その根に共生してい

るAM菌の群集構造が異なる例が多数，報告され

ている (Smith& Read 2008). そのため， AM菌
の種分布を決める物理化学的な環境国子を明らか

にするためには，生物的因子である「需主植物種j

を固定した調査を行うことが理想である.その点，

分布域が広く，広範な土壌環境に適応できるスス

キは， AM菌の生態を知る上で格好の宿主植物で

ある.

実際の生態調査法としては，大きく間接法とB支

援法がある.関接法は，植物の根の周囲から感染

源となる根の断片や胞子を含む土壌を採取し，そ

の土壌で植物を一定期間栽培し，そこから収穫し

た根を通じて現地の群集構造を間接的に推定する

方法で， I土壌トラップカルチャー(釣り上げ栽
埼)法J(Bever et al. 1996)ともいう.在接法は，
現地から採取した対象植物の根を直接調べるもの

であり，ある時点での現地の群集構造を最も良く

反映していると考えられる. しかし，この方法で

は植物の生育ステージの相違が群集構造に反映さ

れてしまう恐れがあり，様々な地域に分布し，異

なる生育ステージの植物を調査対象にする場合に

は適さない.どちらの方法においても，得られた

植物の根からDNAを抽出し， AM蘭特異的 (Lee

et αl. 2008) あるいは真菌特異的 (Trouvelotet 

al. 1999) なPCRプライマーを用いてAM菌のリ

ボソームRNA遺怯子の一部を増幅後，クローン

ライブラリーを作製して多数のクローンの塩基配

列を決定するか，最近では次世代シークエンス法

により，一気に大量の塩基配列の解読を行うこと

もある.ここにデータベースから取得したAM菌

既知種の配列情報を加えて系統解析を行い，操作

上の分類単位 (operationaltaxonomic unitまたは

phylotype <ファイロタイプ)，どちらも同義)を

規定する.実際に根からすべてのAM菌を分離し

て形態などの情報を合わせて種同定することがで

きないので，このようにコンビューター上で塩基

配列の相同性に基づいて決められたバーチャルな

種(分類単位)を後の解析に用いるのが現在の一

般的な手法である.

なお，これまでに各国のカルチャーコレクショ

ンにおいて増殖維持されているAM菌について

は， リボソームRNA遺伝子などの塩基配列に基

づいた分類体系の再編成が進められているものの

(Schusler & Walker 2010)，分子生態学的手法の
発達と普及に伴い， DNA断片でしか存在が縫認で

きない分類群も増加し続けている.これらの分類

群では，胞子を(ほとんど)形成しないことも分

離を困難にしている理由のーっと推測されている
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が (Rosendahl私信)，これら f存在が予見されて 関が認められたことから (r= 0.449， P口 0.001，n 
いる未分離欝」を分離してカルチャーコレクショ = 47)，土壌酸性度はAM菌の種多様性を制限する

ンの充実を図ることは，今後のこの分野の重要な 重要な環境要因であることもわかった.

ミッションの一つであろう. 酸性土壌に分布する個々のAM菌の生態をさら

5.耐酸性アーパスキュラー菌摂醤の生態

実はどこにでもいる?

筆者らが行った生態調査では，亜寒帯~亜熱帯

の酸性硫酸塩土撲の調査地に加え，対照として非

酸性土壌(日本国内では一般にpH5以上の弱酸

性域)の調査地も選び(図4)，それぞれに自生し

に詳しく解析するために， 23のファイロタイプの

うち， 3つ以上の土壌サンプルから検出された19

のファイロタイプを選び，それらが検出された土

壌のpH(とその平均値)をブアイロタイプ別にプ

ロットした(図9A).すると驚くことに，酸性土壌，

とくに平均pH5以下に出現するファイロタイプの

多くは， pH 4未満~6以上の広いpH範囲の土壌

ているススキ 12~15個体の根盟土壌を採取して， から検出されている事実が見えてきた.そこで，

土壌トラップカルチャーを行った.ススキの根か これら19のファイロタイプ毎に検出された土壌

ら抽出したDNAを鋳型に増幅したAM菌のリボ pHの分散値(=ばらつき)を算出し，それぞれの

ソームRNA遺f云予を1，000クローン以上解読し，

調査地全体から合計で23のファイロタイプを規定

した(図7).まずは地理的要因との関係を調べる

ために，各調査地問の直線距離と群集構造の類似

度 (Chao'sSorensen類似度指数)との相関解析

を行ったが，両者の簡にはまったく相関が認めら

れなかった(図8).地理的な距離の他に緯度や気

候変数(年間降水量や年平均気温など)について

も同様の解析を行ったものの，これらの環境変数

と群集構造との聞にやはり有意な椙関は認められ

なかったこれらのことは， AM菌の種分布に地

理的要素はほとんど影響しないことを示唆してお

り，気候帯の影響を強く受ける植生分布とはかな

り様相を異にする.

調査地単位の解析では有意な環境変数を見出せ

なかったため，以後は調査地の境界を取り払い

個々の土壌サンフ。jレのpHやリン酸，窒素，炭素

含量などの化学的性質を環境変数として，各AM

菌ファイロタイプの出現頻度との関係について多

変量解析を行ったこのとき用いた解析法は，正

準対応分析 (canonicalcorrespondence analysis) 

といい，多くの環境変数の中から種の分布に強く

影響する(有意な相関関係を示す)ものを抽出す

る方法である.すると，予想通り土壌pHは，ブア

イロタイプの分布に最も強く影響する環境因子で

あるとの結果が得られた (P= 0.002). また，各
土壌サンフ。)1.--のpHとそれぞれから検出されたAM

菌のファイロタイプ数との閉には，正の有意な相

pH平均値に対してプロットしたところ，両者の聞

にきわめて強い負の相関関係(r=ω0.994， Pく0.001，
n = 19)が確認できた(図9Bl.これらの解析結

果は， I強酸性土壌から検出されるAM菌群は，中
性土壌にも分布するジェネラリスト (generalist

z万能選手)であるのに対し，中性土壌にはジェ

ネラリストに方口えて中'控を女子むスペシャリスト

(specialist =専門家)も共存している」ことを意

味している.

6.耐酸性菌は本当にジェネラリストか?

生態調査を始めた当初の我々の仮説は， I酸性
土壌には酸性スペシャリストが存在するjという

ものであったが，その仮説はより興味深い方向に

外れているようだ.応用的な側面から我々の結果

を好意的に解釈すれば，実験室ベースで分離され

た耐酸性菌株でも，広範な気候帯の強駿性~中性

土壌の緑化に広く適用可能である，と結論付けら

れるであろう.実際のところ，筆者らが分離した

「ジェネラリスト」の一菌株は，酸性土壌の法面

緑化工法に組み入れられ(田中ほか2010)，商業

ベースにも乗りつつある(特願2010-125861). し

かし，基礎研究の面では，今後さらに解決しなけ

ればならない課題が山積している.その一つは，

DNAの塩基配列の相向性で同一グループにまとめ

られた一群が，果たして皆毘じ生理的性質(環境

sug-性能)を持っているのか否か，という疑問に答

えることである.同一グループ内でも，性質の異



なる生態型が混在している可能性はもちろん考え

られる.一方， AM菌は細組内に多数の核を保持

する多核性生物で， しかもそれらの核が完全なコ

ピーではなく，異なるいくつかのタイプのものが

共存する heterokaryon (異核共存体)であること

が知られている (Kuhnet al. 2001). このことは

汀臨体jそのものが，あたかも「遺伝的に多様な

個の集まり z 集罰」であるかのように振る舞う能

力を持ち得ることを示唆し，ストレス環境から受

ける選択圧をうまくかわしているとの仮説も成り

立つ.現在，この仮説を検証するために，駿性土

壌からできるだけ多数の fジェネラリストj菌を

分離する努力を始めている.

もし上の仮説が真であるとすると，面1駿性AM

閣は重金属や塩'性ストレスなど，植物の定着を制

限する他の環境ストレスに対しでもマルチな耐性

を持っている可能性が考えられる.酸性硫酸塩土

壌や火山噴出物が堆積した酸性土壌以外にも，世

界には重金属に汚染された鉱山跡地やアルカリ土

壌など，緑化修復が必要で、あるにも関わらず， AM 

菌感染源の密度が低く，かつ有害物紫の濃度が高

い「植物にとっての極眼環境」が多数存在する.

囲内においても震災時の津波により失われた海岸

林や農地では，塩害による植物の生育遅延が懸念

されている.我々の基礎研究が，そのような荒廃

地や災害跡地の修復の一助になれば幸いである.
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なる生態型が混在している可能性はもちろん考え

られる.一方， AM菌は細組内に多数の核を保持

する多核性生物で， しかもそれらの核が完全なコ

ピーではなく，異なるいくつかのタイプのものが

共存する heterokaryon (異核共存体)であること

が知られている (Kuhnet al. 2001). このことは

汀臨体jそのものが，あたかも「遺伝的に多様な

個の集まり z 集罰」であるかのように振る舞う能

力を持ち得ることを示唆し，ストレス環境から受

ける選択圧をうまくかわしているとの仮説も成り

立つ.現在，この仮説を検証するために，駿性土

壌からできるだけ多数の fジェネラリストj菌を

分離する努力を始めている.

もし上の仮説が真であるとすると，面1駿性AM

閣は重金属や塩'性ストレスなど，植物の定着を制

限する他の環境ストレスに対しでもマルチな耐性

を持っている可能性が考えられる.酸性硫酸塩土

壌や火山噴出物が堆積した酸性土壌以外にも，世

界には重金属に汚染された鉱山跡地やアルカリ土

壌など，緑化修復が必要で、あるにも関わらず， AM 

菌感染源の密度が低く，かつ有害物紫の濃度が高

い「植物にとっての極眼環境」が多数存在する.

囲内においても震災時の津波により失われた海岸

林や農地では，塩害による植物の生育遅延が懸念

されている.我々の基礎研究が，そのような荒廃

地や災害跡地の修復の一助になれば幸いである.
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図8.各欝3聖地問の地理的距離とアーパスキユラー菌根道

の若手築構造類似度 (Chao's Sorensen類似度指数)

との鎚係.各務査地問1対1の類似度指数を総当た

りで算出してjt!J~環的距離に基つ、いてプロットした.

両者の閲に有意な相関は認められなかった (P>

0.05). An etα1. (2008)を改変
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