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ガマ科ガマ属の多年草の抽水植物。日本在来で，全国の池や

沼，川のほとりなどの浅い水辺，休耕田などに自生する。時に

は田んぼにも入り込む。直立し背丈は 1.5m から 2m，水中の

泥の中に地下茎を伸ばす。花穂はフランクフルトソーセージの

先に棒を突き刺したような形ですぐにわかる。

1905 年の文部省唱歌に「だいこくさま」という歌がある。

その 3 番。

「だいこくさまの　いうとおり／きれいな水に　身を洗い／

がまのほわたに　くるまれば／うさぎはもとの　白うさぎ」

ご存知の「因幡の白兎」のお話を唱歌にしたものであるが，

ここに出てくる「がまのほわた」の「がま」が「蒲・ガマ」で

ある。お話しそのものは古事記上巻の大
おおくにぬしのかみ

國主神の中に稲
い な ば

羽の

素
しろうさぎ

兎の挿話として出てくる。ところが唱歌では「がまのほわた」

にくるまったと歌っているが，古事記の中でウサギがくるまる

のは敷き散らしたガマの穂の花粉「蒲
ほ お う

黃」であった。蒲黃には

フラボノイド配糖体が含まれ火傷や外傷に効果ありとされ，古

事記が編纂された 712 年にはすでに「蒲黃」が薬用利用でき

ることが知られていたことになる。

フランクフルトソーセージの部分が雌花。花が終わると雌花

は「蒲の穂」と呼ばれる。この「蒲の穂」はちょっとした刺激

で「爆発」する。色よく熟れた蒲の穂を指先でぎゅっと挟むと，

モコモコモコ・ボワワワワッ・・・と穂が爆発し綿が飛び出し

てくる。この綿はタンポポなどと同じ種子を付けた綿毛である

が，その爆発する様は自然が作り出した驚きのマジック。これ

が「だいこくさま」で歌われた「がまのほわた」である。

ところで，「蒲」も「蒲の穂」も「蒲の穂
ほ わ た

絮」も万葉集には

詠われていない。古事記に記されているくらい古くから知られ

ていた草であるが，「蒲」を詠った歌は近代まで見いだせなかっ

た。

北原白秋に「蒲の穂」を詠った歌があった。

　蒲の穂にひとひら白き冬の蝶　ふと舞ひあがる夕空の晴
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はじめに

研究開始当初は懐疑的な声も多かっ
たヒト共生微生物群集の研究（Human 
Microbiome Project） は， 今 や 従 来
の医学研究の常識を一新させる研究成
果を続々と生み出す巨大なフロンティ
ア領域となった（Huttenhower et al. 
2014）。ヒトの共生科学の発展により
ヒトの健康科学に対する概念が大きく
変わったように，植物共生微生物群集

（plant microbiome）の多様性や機能性
の解明は従来の動植物科学中心の農学
だけでは解決できなかった課題に答え
を与え得る可能性が高いと考えられる。

国際的な潮流としても，アメリカ植
物病理学会は 2015 年に「Phytobiomes 
Initiative」 を 立 ち 上 げ， 植 物 圏 生
態 系（Phytobiome） の 総 合 的 な 研
究の重要性と推進を表明し（www.
phytobiomes.org/），特に植物共生微
生物群集の多様性と機能性の解明が重
視されている（Berg et al. 2017）。国
内においても 2017 年に戦略プロポー
ザルとして「植物と微生物叢の相互作
用の研究開発戦略」（CRDS-FY2016-
SP-01）が示され，農学や食品科学，環
境科学の問題解決に向けて，植物共生
微生物の群集レベルでの研究を推し進
める機運が国内外で高まっている。

土壌微生物や共生微生物における多
様性解析の有用性は①生物農薬や化学
農薬の影響評価，②病原体の検出，③
新規の生物防除資材開発のための有用
微生物の探索，④病原微生物の中間宿

主となる昆虫や線虫，原生生物等の特
定等が Abdelfattah ら（2018）によ
り指摘されている。これらに加えて，
⑤化学肥料や栽培管理，作物の品種な
ど多様な環境要因が作物の抵抗性や有
用生物，有害生物に及ぼす影響評価な
ども今後の持続的農業技術の開発のた
めに重要である。本稿では植物共生微
生物群集の研究を中心に，植物共生科
学分野における近年のトピックスを紹
介し，それらの農業・食品産業におけ
る問題解決や技術開発への応用の可能
性について私見を紹介したい。

1. 植物共生微生物群集の
網羅的解析技術

農業に関係する微生物の中で，作
物に共生する微生物が一番直接的に
農業生産に影響するということは容易
に想像し得ることである。しかしなが
ら，ごく最近までは植物共生微生物の
研究はごく一部の菌群に限られ，植物

共生微生物群集の多様性や機能性の全
貌はブラックボックスであった。この
ような状況の中で筆者らのグループ
は 2009 年に世界で初めて植物共生微
生物について群集レベルでの本格的な
分析法（細菌細胞濃縮法）を開発する
ことに成功した（Ikeda et al. 2009）

（図 -1）。本法は多様性解析だけでは
なく，メタゲノム解析（Ikeda et al. 
2014；Tsurumaru et al. 2015； 池 田
ら 2016）やプロテオミクス解析（Bao 
et al. 2014），濃縮画分からの分離培養

（Ikeda et al. 2009; Anda et al. 2011）
など植物共生系の網羅的な解析に利用
できる。一方で，本法は比較的多量の
解析試料を必要とすること，実験操作
が比較的複雑かつ長時間になること，
植物組織に強固に付着している微生物
細胞の分析が困難な可能性があること
等の問題点を持つ。現在，筆者らのグ
ループでは本法を改善した簡易かつ迅
速な植物共生微生物群集のメタゲノム
DNA 調製法を開発中である。

農業微生物研究の現状と
今後の展望

図 -1　植物共生細菌群集分析のための細菌細胞濃縮法の概略
他の共生微生物分析法とは異なり，共生微生物の細胞を物理的に濃縮していることから，系統的
な多様性解析だけでなく，各種のオミクス解析が可能である。

Ikeda et al., 2009
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最近になり，アメリカや鹿児島大
学のグループ等から人工核酸の使用
による植物共生微生物のリボソーマ
ル RNA 遺伝子領域の特異的 PCR 増
幅法が報告された（Toju et al. 2012; 
Lundberg et al. 2013; Ikenaga and 
Sakai 2014）。これらの手法は PCR 
ベースの技術であるため，簡易かつ迅
速な方法が求められる病原微生物の診
断や多検体を必要とする生態的研究等
への活用が期待されるが，多様性解析
以外のオミクス解析は不可能である。
植物に共生する細菌や糸状菌の多様性
解析については，上記で紹介した何れ
の共生微生物分析法についても国内の
民間企業（株式会社生物技研，神奈川
県相模原市）で受託サービスとして利
用可能である。

最近では根組織などの微生物存在量
の多い組織については，最新の次世代
シークエンス装置を利用すれば植物
組織から直接抽出した DNA を用いて
“ 力技 ” で多様性解析を行うことも可
能である。例えば，イネの根から直接
抽出した DNA を使用して次世代シー
クエンスにより 16S rRNA 遺伝子を
解析した場合，約 10 万配列の半分が
根共生細菌由来であり，一般的な植物
共生細菌の多様性解析に耐え得るデー
タ量と判断された（筆者ら，未発表
データ）。根のような微生物量の多い
組織での多様性解析の場合は実験的な
ステップの少ない次世代シークエンス
による “ 力技 ” のほうが望ましいと考
えられる。

上述のような植物共生微生物群集の

多様性解析により，従来の方法では不
可能であった植物や農産物組織中の未
知の微生物群の探索や既知の有用・有
害微生物等の動態解析，群集全体での
定性・定量的な解析が可能になった。
また，配列情報に基づいた共生微生物
群集の多様性やメタゲノム解析を行
うことにより，Alphaproteobacteria
綱や Rhizobiales 目などの異なる分類
単位での動態解析や，系統情報と機能
情報の関係性の解明などの研究を行う
ことが非常に容易になった。

(1) 植物共生微生物群集と肥料の
相互作用

共生微生物の多様性解析技術の開発
は，品種の違いや理化学的環境，生物
間相互作用等の多様な要因が共生微生
物群集の系統的・機能的多様性に与え
る影響の評価を可能にした（Ikeda et 

al. 2010a；Ikeda et al. 2015；Okubo 
et al. 2014；Okubo et al. 2015）。 例
えば，筆者らのグループでは窒素の施
肥レベルの違いで植物共生微生物の群
集構造は大きく変化することを明らか
にした。即ち，窒素施肥量の多い条件
で は Gammaproteobacteria 綱 の 割
合が増加し，逆に窒素施肥量の少ない
条件では Alphaproteobacteria 綱の
割合が増加するという現象をダイズや
イネなど系統的に大きく異なる作物
種で見出した（Ikeda et al. 2010b；
Ikeda et al. 2014）。これら 2 つの菌
群の拮抗的な関係は，植物共生系にお
いて，高窒素条件の植物組織には高栄
養要求性の（Copiotrophic な性質の

強 い ）Gammaproteobacteria 綱 が，
低窒素条件の植物組織には低栄養要
求性の（Oligotrophic な性質の強い）
Alphaproteobacteria 綱 が そ れ ぞ れ
適応しやすいと考えると生態的な視点
からは理解しやすい。即ち，共生微生
物群の栄養源となる植物由来の代謝物
組成の変動が共生微生物の多様性の変
動要因となっている可能性が考えられ
る。トウモロコシのゴマ葉枯病では，
葉共生細菌の多様性と病害の間に負の
相関がみられ，窒素施肥は葉共生細菌
の多様性の減少を助長することが報告
されている（Manching et al. 2014）。
有用微生物を農業で活用するためには，
施肥管理は植物に影響を与えるだけで
なく，植物の代謝物の変動を介して地
上部も含めた植物共生系全体の微生物
群集の多様性や機能性に強く影響を与
える，と認識することが重要である。

植物は活発な細胞分裂を行って
いる組織において細胞壁のペクチ
ン合成の副産物としてメタノール
を 生 成 す る が（Fall and Benson 
1996），植物共生系の主要な菌群で
あ る Alphaproteobacteria 綱， 特 に
根粒菌を含む有用微生物群が属する
Rhizobiales 目の細菌群はメタノール
を中心とした C1 化合物を積極的に代
謝する能力を有していることが近年
の研究において明らかにされている

（Kolb and Stacheter 2013）。 メ タ
ノールのような植物が老廃物として放
出する化合物を自らの栄養源として代
謝できる微生物群は植物との栄養的な
競合を避けることができるため，有用
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微生物として植物と相互作用できるよ
うに進化している可能性が高いのでは
ないだろうかと筆者は推察している。

上記に加えて，なぜ高窒素条件で
Alphaproteobacteria 綱 が 抑 制 さ れ
るのか，という点については，CSP

（Common Symbiosis Pathway） の
ような植物の有用共生微生物の制御系
が高栄養状態で起動するという可能性
が考えられる（池田ら 2013）（図 - ２）。
CSP において最も重要な遺伝子と考
えられている CCaMK 遺伝子はアブ
シジン酸を介した抗酸化酵素の誘導に
よる活性酸素の制御システムに関与し
ている（Shi et al. 2014）。したがって，
活性酸素に対する耐性の有無が根粒菌
や菌根菌と同じように，幅広い共生微
生物群においても CSP を通した感染
初期における活性酸素の生成と制御が
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（Nanda et al. 2010）。
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根菌の共生に関与する CCaMK のよ
うな植物遺伝子が破壊されると，ダ
イズとイネの両方の共生微生物群集

で Alphaproteobacteria 綱が強い影
響を受け，特に Rhizobiales 目の菌群
が植物の強い遺伝的制御下にあること
が示唆された（Ikeda et al. 2010a；
Ikeda et al. 2011）。イネに共生する
Alphaproteobacteria 綱 が 窒 素 施 肥
と CSP の植物遺伝子群の両方から強
い影響を受けることはマメ科による根
粒菌制御との類似から大変興味深い

（Minamisawa et al. 2016）。

(2) 微生物多様性解析による病害
抑止土壌の機構解明

これまでブラックボックス状態で
あった病害抑止土壌の機構解明に関
する研究報告数も大きく増加しつつ
ある。一般的には土壌の（微）生物
多様性が高いこと，糸状菌類よりも
細菌類の増加が病害防除には望まし
いと考えられることが多いが，Xiong 
et al. (2017）は，バニラの Fusarium

萎凋病の抑制土壌では非抑止土壌と
比較して糸状菌類の多様性が高く，
細菌類の多様性が低かったと報告し
ている。糸状菌類では Zygomycota
門，Basidiomycota 門，細菌類では

Acidobacteria 門，Verrucomicrobia
門，Actinobacteria 門，Firmicutes
門の割合が病害抑止土壌において高
い と 報 告 さ れ た。 特 に， 糸 状 菌 の
Mortierella 属の割合は抑止土壌の糸状
菌類の全多様性において 37％を占め
ていたと報告されたが，その微生物学
的な意味は現段階では不明である。

コムギ赤カビ病菌に対する抑止土壌
についても，抑止土壌において細菌類
の多様性が高いことや，赤カビ病菌に
対して拮抗性を持つと期待される特定
の細菌群（Pseudomonas 属と Bacillus

属）が抑止土壌に多いことが報告さ
れ て い る（Legrand et al. 2019）。
Campos et al.（2016） は， こ れ ら
の抑止土壌の微生物多様性解析から
4 科 の 細 菌 群（Chitinophagaceae，
Acidobacteriaceae，Xanthomonadaceae，
Burkholderiaceae）がコムギ赤カビ
病の発病抑制と相関を持つことを明ら
かにしている。

バナナのパナマ病の抑止土壌では，
門レベルで Acidobacteria 門の割合
が高いこと，属レベルで Gp4 属，Gp5

属，Chthonomonas 属，Pseudomonas 属，
Tumebacillus 属等の割合が高いことが
明らかとなった（Shen et al. 2015）。
特 に，Gp5 属 と Pseudomonas 属 に つ
いては有効態リン酸と共に発病抑制と
有意な相関があることが明らかにされ
ている。

細菌性の土壌病害では，ミシガン
州で調べられたジャガイモそうか
病抑止土壌について Lysobacter 属や
Acidobacteria 門 の Gp4 属 と Gp6 属

図 -2　ダイズにおける根粒菌制御系の概略
NFR1，CLE，GmNARK はそれぞれ根粒菌制御に関わるダイズ遺伝子，CSP は根粒菌と菌
根菌の両方の共生に必須の情報伝達系（Common Symbiosis Pathway）を示す。NFR1 と
GmNARK が変異すると根粒非着生（Nod-）と根粒超着生（Nod++）の表現型になる。十分な
量の共生微生物が感染している時や，十分な量の養分が土壌中にある時は，根粒菌や菌根菌の感
染を制御する物質（SDF）が葉で生合成され，根に移行して共生微生物の感染を阻害すると考え
られている。例えば，根粒菌の場合，土壌溶液中の硝酸態窒素が一定以上の濃度になると，根粒
菌の感染レベルに関係なく CLE 以下の伝達系が活性化される。
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の割合が増加していることが報告さ
れている（Rosenzweig et al. 2012）。
さらに，病害抑止土壌と同様に，菌根
菌についても特定の土壌において菌根
菌の根外菌糸体の活性が阻害される
ことが見いだされている。このよう
な菌根菌の共生を阻害する土壌では
Acidobacteria 門や，糸状菌類に対す
る拮抗細菌群が優占化している酸性土
壌が特定されている（Svenningsen 
et al. 2018）。このような土壌の特性
は病害抑止土壌と類似しており，菌根
菌の共生効果も土壌微生物相の影響を
強く受けることが明らかとなった。

以上のような知見から，病害抑止土
壌では病原体に対する既知の拮抗微生
物群が優占化しているだけではなく，
門レベルでは Acidobacteria 門，属
レベルでは Mortierella 属，Gp4 属等
の従来の植物病害研究では研究対象に
なることが少なかった特徴的な微生物
群が検出されている。多様性解析にも
とづいた微生物生態的な研究の推進に
より，土壌の持つ病害抑止機構の詳細
な解明や土壌の微生物性診断技術の開
発への期待が高まりつつある。

(3) 光環境による農業微生物の制御
の可能性

近年の共生微生物研究における驚
きの成果の 1 つは，作物が受ける光
の質が有用微生物との共生を制御し
ていることが明らかにされたことで
ある（Suzuki et al. 2011; Nagata et 

al. 2015）。根粒菌や菌根菌などの有
用微生物の共生は宿主植物が受ける赤

色（Red）と遠赤色（Far Red）の光
の比（R/FR）により強く制御される

（生物学・農学分野では Red は波長が
660nm，Far Red は 730nm にピー
クを持つ光）。この制御系は作物に照
射する光について，R/FR が高いとき
はジャスモン酸の生合成が活性化され
て有用微生物の共生を促進し，R/FR 
が低いときは有用微生物との共生を阻
害する，というものである。以上のよ
うな視点から，微生物資材や微生物農
薬の研究の歴史を振り返ってみると，
上述したような光環境を考慮した研究
は皆無であることに気づく。このよう
な重要な光環境の情報の欠落が，従来
まで微生物資材や微生物農薬の効果が
農業現場で不安定であったことの原因
の 1 つではないかと筆者は考えている。

(4) 農薬が農業微生物に及ぼす影響

農薬の種類や量が共生系に及ぼす影
響も有用微生物の安定的かつ効果的な
農業利用のために大変重要な情報であ
る。実際に，殺虫剤や除草剤が根粒
菌の共生を強く阻害することは以前
から知られている（Fox et al. 2007；
Zablotowicz and Reddy 2007）。 市
販されている農薬は当然ながら，合法
的な販売のために法律上で定義された
生物群に対する安全性は担保されてい
るが，決して生態系全体の生物群に対
する安全性が完全に保障されているも
のではない。その種類に関わらず，農
薬の散布は標的外の微生物群にも強い
影響を与えることは以前から良く知ら
れている科学的事実である（Sanogo 

et al. 2000）。
除草剤の中でも，グリホサート系

除草剤については圃場へ散布すると
Fusarium 属を土壌中で増加させる作
用がある（Johal and Huber 2009）。
グリホサート系除草剤の施用は作物の
病害抵抗性を弱めるだけでなく，根圏
微生物やエイドファイトの増殖も阻害
し，トウモロコシ苗における赤カビ病
のような病害を助長する可能性もあ
ることも指摘されている（Carranza 
et al. 2019）。また，各種の「殺菌剤」
の施用は土壌細菌の多様性に影響を与
えるだけではなく，アルカリホスファ
ターゼやβ - グルコシダーゼ等の一部
を除いて，多様な土壌酵素の活性も阻
害する（Baćmaga et al. 2018）。環境
中で緩やかに分解される農薬類につい
ては，短期的な調査では環境に対する
影響が少なく過小評価される危険性が
あり，調査期間も長期間にわたって行
われるべきだと考えられる。

無菌のシロイヌナズナを使った基
礎研究ではあるが，葉面への糸状菌

（Pleospora rosae，Cochliobolus sp.，Alternaria 

tenuissim，Cladosporium macrocarpum） の
接種により開花が遅くなり，種子のバ
イオマスが増加することが報告されて
いる（Zahn and Amend 2019）。こ
のような共生微生物の宿主作物に対す
る有用効果は，農業現場では葉面への
農薬散布により阻害されている可能性
があり，このような地上部組織の共生
微生物が植物の各種形質に及ぼす影響
評価は今後検討する余地が大きいと考
えられる。
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の割合が増加していることが報告さ
れている（Rosenzweig et al. 2012）。
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菌の根外菌糸体の活性が阻害される
ことが見いだされている。このよう
な菌根菌の共生を阻害する土壌では
Acidobacteria 門や，糸状菌類に対す
る拮抗細菌群が優占化している酸性土
壌が特定されている（Svenningsen 
et al. 2018）。このような土壌の特性
は病害抑止土壌と類似しており，菌根
菌の共生効果も土壌微生物相の影響を
強く受けることが明らかとなった。

以上のような知見から，病害抑止土
壌では病原体に対する既知の拮抗微生
物群が優占化しているだけではなく，
門レベルでは Acidobacteria 門，属
レベルでは Mortierella 属，Gp4 属等
の従来の植物病害研究では研究対象に
なることが少なかった特徴的な微生物
群が検出されている。多様性解析にも
とづいた微生物生態的な研究の推進に
より，土壌の持つ病害抑止機構の詳細
な解明や土壌の微生物性診断技術の開
発への期待が高まりつつある。
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の可能性
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きの成果の 1 つは，作物が受ける光
の質が有用微生物との共生を制御し
ていることが明らかにされたことで
ある（Suzuki et al. 2011; Nagata et 

al. 2015）。根粒菌や菌根菌などの有
用微生物の共生は宿主植物が受ける赤
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（生物学・農学分野では Red は波長が
660nm，Far Red は 730nm にピー
クを持つ光）。この制御系は作物に照
射する光について，R/FR が高いとき
はジャスモン酸の生合成が活性化され
て有用微生物の共生を促進し，R/FR 
が低いときは有用微生物との共生を阻
害する，というものである。以上のよ
うな視点から，微生物資材や微生物農
薬の研究の歴史を振り返ってみると，
上述したような光環境を考慮した研究
は皆無であることに気づく。このよう
な重要な光環境の情報の欠落が，従来
まで微生物資材や微生物農薬の効果が
農業現場で不安定であったことの原因
の 1 つではないかと筆者は考えている。

(4) 農薬が農業微生物に及ぼす影響

農薬の種類や量が共生系に及ぼす影
響も有用微生物の安定的かつ効果的な
農業利用のために大変重要な情報であ
る。実際に，殺虫剤や除草剤が根粒
菌の共生を強く阻害することは以前
から知られている（Fox et al. 2007；
Zablotowicz and Reddy 2007）。 市
販されている農薬は当然ながら，合法
的な販売のために法律上で定義された
生物群に対する安全性は担保されてい
るが，決して生態系全体の生物群に対
する安全性が完全に保障されているも
のではない。その種類に関わらず，農
薬の散布は標的外の微生物群にも強い
影響を与えることは以前から良く知ら
れている科学的事実である（Sanogo 

et al. 2000）。
除草剤の中でも，グリホサート系

除草剤については圃場へ散布すると
Fusarium 属を土壌中で増加させる作
用がある（Johal and Huber 2009）。
グリホサート系除草剤の施用は作物の
病害抵抗性を弱めるだけでなく，根圏
微生物やエイドファイトの増殖も阻害
し，トウモロコシ苗における赤カビ病
のような病害を助長する可能性もあ
ることも指摘されている（Carranza 
et al. 2019）。また，各種の「殺菌剤」
の施用は土壌細菌の多様性に影響を与
えるだけではなく，アルカリホスファ
ターゼやβ - グルコシダーゼ等の一部
を除いて，多様な土壌酵素の活性も阻
害する（Baćmaga et al. 2018）。環境
中で緩やかに分解される農薬類につい
ては，短期的な調査では環境に対する
影響が少なく過小評価される危険性が
あり，調査期間も長期間にわたって行
われるべきだと考えられる。

無菌のシロイヌナズナを使った基
礎研究ではあるが，葉面への糸状菌

（Pleospora rosae，Cochliobolus sp.，Alternaria 

tenuissim，Cladosporium macrocarpum） の
接種により開花が遅くなり，種子のバ
イオマスが増加することが報告されて
いる（Zahn and Amend 2019）。こ
のような共生微生物の宿主作物に対す
る有用効果は，農業現場では葉面への
農薬散布により阻害されている可能性
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土壌殺菌剤による病虫害防除は一時
的な効果は期待できるが，中長期的に
は殺菌剤分解微生物の増加により病
害が多くなることも指摘されている

（Finckh et al. 2015）。レタスの褐色
根腐病は慣行栽培においては化学肥料
や除草剤（プロピザミド）で助長され
る（Ariena et al. 2015）。生産者にとっ
て化学肥料や除草剤が病虫害の発生を
助長する可能性があるということは思
いもよらないものであり，このような
不合理が「残酷な悪循環」として指摘
されている。産官学の農業関係組織は
化学肥料や化学農薬の利用法だけでな
く，そのリスクについても慣行栽培生
産者のための学習の機会を提供する必
要がある。

栽培後の除草作業として散布された
除草剤のグリホサートとクレトジムが
作物残渣の根圏の真菌類と卵菌類に及
ぼす影響が検討され，除草剤散布後，
Pythium volutum と Myrmecridium 属菌
の割合がコムギの弱った根や枯死した
根の上で急激に増加することも明らか
にされ（Schlatter et al. 2018），この
ように一時的に増えた病原菌が十分に
減少するまで，上記の除草剤散布後 2
～３週間程度の期間を空けてから次作
を始めることが重要であると結論づけ

られた。このように，除草剤散布によ
り枯死・衰弱した雑草や作物の根で
Rhizoctonia 属や Pythium 属等の病原菌
が増加するリスクを認識する必要があ
る。さらに，グリホサート系除草剤の
ような浸透移行性や幅広い「殺菌スペ
クトラム」を考えると，菌根菌のよう
な農業上の有用微生物だけでなく，メ
タン酸化などの地球の物質循環や温暖
化問題にも関与する重要な微生物群に
も影響する可能性もある。

上述したような化学農薬や化学肥料
の農耕地生態系の微生物群に対する影響
評価を通して，各種の化学物質との併用
が可能な有用微生物の探索や利用方法の
開発等を検討することも価値があること
のように思われる。その際に，次世代シー
クエンス技術による土壌微生物や植物共
生微生物の多様性解析やメタゲノム解析
は，農薬の農耕地生態系に対する実用的
な環境影響評価法の一部として効果的に
使える可能性がある。

３. 有用微生物の分離

(1) 有用微生物の分離培地

有用微生物の探索や選抜は増殖のた
めに植物の代謝系に依存しつつも，植

物と栄養的に強い競合関係を持たない
低栄養要求性の微生物群が有用微生物
の探索源の候補として望ましいと考え
られる（図 - ３）。このような条件に合
う市販の培地としてはR2A 培地が挙げ
られる。R2A 培地は水系の低栄養要求
性細菌の分離用培地として開発された
が（Reasoner et al. 1979），筆者の研
究グループはこの R2A 培地を植物組
織からの共生細菌の分離培養に利用し
て従来の培地よりも系統的に多様な植
物共生微生物が得られる傾向があるこ
と，特に Alphaproteobacteria 綱の分
離頻度が高くなる傾向があることを明
らかにしている（Okubo et al. 2009；
Someya et al. 2013；Okazaki et al. 
2014）。本培地の利用により，一般的
に難培養性とされる Verrucomicrobia
門の菌群もテンサイ主根から容易に分
離することができた。

また，植物細胞と増殖のための栄養
分について競合しない低栄養要求性の
有用微生物群を分離するための他の培
地としては，メタンやメタノールなど
の C1 化合物，植物由来のアルコール
類やアルデヒド類，蟻酸，根圏で分泌
される有機酸，リグニン等の植物由来
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とした培地の利用が考えられる。特に，
メタンやメタノール，アルデヒド類，
炭化水素類などの植物の炭素代謝に関
連した共生微生物群の中から有用微生
物を探索・選抜することは重要だと思
われる。

アラビドプシス根圏では Bacillus 属
の有用細菌をリンゴ酸で誘引すること

図 -3　有用微生物を利用した持続的農業の概念図
炭素や窒素，硫黄，各種のミネラルなど植物の代謝系と地球化学的な物質循環をつなげる微生物
群の中に，動植物に対して安全性が高く，同時に，作物の生育促進や病害防除に有用なものが多
い。ただし，それらの有用微生物の多くは化学肥料や化学農薬の施用，頻繁な耕起作業等により
増殖が阻害されたり，死滅しやすい。

×
窒素・リン・ミネラル等を地下
に流出させない

×

農耕地内
物質循環

メタン，窒素，硫黄
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培条件下で作物生育促進・
病虫害防除に貢献する有用
微生物群

炭素固定微生物

窒素固定細菌

硫黄吸収促進微生物
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カリウム供給微生物

鉄・ミネラル供給微生物

病原微生物・害虫
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や（Rudrappa et al.2008），冠水条件
下のイネに多く含まれるエタノールが
内生細菌により利用されている可能性
なども報告されている（Krause et al. 
2011）。Pseudomonas 属においては根
由来の内生株の特徴として，一般的な
植物の木部の成分として最も含量の多
い L- アラビノースを利用できること
が明らかにされている（Malfanova 
et al. 2013）。 オ キ ザ ロ 酢 酸 に 対 す
る炭素源利用能（Oxalotrophy）が
Burkholderia 属内の植物有用菌の特性
であると同時に，宿主への定着に重要
であることも大変興味深い（Kost et 

al. 2014）。上記のような知見を活用
して有用な菌群を積極的に探索・選抜
することで植物に親和性の高い有用微
生物を選抜することが可能であろう

（大久保ら 2016）。
これまでに，筆者のグループでは

大量の分離菌の多様性情報を種レベ
ルの OTU（Operational Taxonomic 
Unit）として扱い，数千株規模の菌
株コレクションから作物に強い親和性
を持つ有用微生物群を迅速かつ容易に
特定することが可能となった（Okubo 
et al. 2009；農林水産技術会議事務
局 2015）。また，上述した細菌細胞
濃縮法を活用すれば植物組織中に散在
している微生物群を濃縮画分から効率
的かつ網羅的に分離培養することも
可能であることも示した（Anda et al. 
2011）。さらに，植物共生系のメタゲ
ノム解析を通して着目する共生微生物
群集の機能遺伝子の情報に基づいて特
定の機能性を持つ有用微生物（群）を

効率的に選抜することも可能かつ重要
である（Tsurumaru et al. 2015）。

(2) 種子共生微生物

有用微生物の分離源としては，以前
から発芽後に最初に植物共生系で優占
化できるチャンスが高いと考えられ
る種子共生微生物が注目されていた

（Kaga et al. 2009）。しかしながら，
一般的に種子は成熟しながら乾燥も進
む組織であるため，種子中の微生物の
多くは休眠状態にあり，従来までは分
離培養が難しいとも考えられていた

（Truyens et al. 2015）。近年の多様性
解析により非常に多様な微生物が種子
に共生していることが明らかにされた
ことから（Klaedtke et al. 2016），国
内外の国際的な種苗会社の多くが市販
用種子の付加価値向上を目的として植
物共生微生物の研究に興味を示し，一
部の会社では既に大々的な有用共生微
生物の研究を始めている。栽培化の過
程において有用な微生物との相互作用
が改変されてきたかもしれないという
推察のもとに，野生種と作物種の比較
により種子の共生微生物の多様性や共
進化の解明の必要性も指摘されている
(Berg and Raaijmakers 2018)。

種子の発芽過程はメタノールが大量
に発生する場と考えられ（Gambonnet 
et al. 2001），実際に多くの植物種子に
は Methylobacteirum のような C1 代謝
微生物が優占種として検出されており

（Kaga et al. 2009），それら微生物群
が種子の発芽に伴い葉面でのメタノー
ル代謝にも関与していることも幾つか

の作物種で示唆されている（Holland 
and Polacco 1994）。さらに，多く
の種子や果実では成熟化にともなって
浸透圧が高まることから，浸透圧耐性
を指標とした有用微生物の選抜なども
合理的であると考えられる。耐性機構
の類似性から，浸透圧耐性微生物は耐
乾性や耐熱性を持つ可能性も高く，そ
れらの微生物群は資材化適性の面から
も有利になる可能性も高い。

４. 微生物農薬・微生物資材
の製剤化の問題

微生物資材の製品開発のための有用
微生物の製剤化や保存性に関する研究
は大変重要であるにも関わらず，当該
分野では過去 20 年近くにわたり見る
べき大きな進展がない（Bashan et al. 
2014）。これまでに資材化された微生
物群は耐乾性や耐熱性，胞子形成能等
を持つ Bacillus 属や Streptomyces 属等の
グラム陽性細菌群，糸状菌類が殆どで
ある。グラム陰性細菌群の有用微生物
について多くの研究がなされてきたに
も関わらず，耐乾性や耐熱性が弱いこ
とから製剤化につながった例は非常に
少ない。今後は，多様な微生物群の製
剤適性の向上に関する技術開発，それ
らの基盤となる微生物のストレス耐性

（獲得）機構の解明を進める必要がある
と考えられる。また，土壌病虫害防除
のためには，深い土壌深度における根
組織のような微好気的な環境下での活
用が期待できる有用微生物の探索や選
抜も検討する必要があるかもしれない。
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や（Rudrappa et al.2008），冠水条件
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内生細菌により利用されている可能性
なども報告されている（Krause et al. 
2011）。Pseudomonas 属においては根
由来の内生株の特徴として，一般的な
植物の木部の成分として最も含量の多
い L- アラビノースを利用できること
が明らかにされている（Malfanova 
et al. 2013）。 オ キ ザ ロ 酢 酸 に 対 す
る炭素源利用能（Oxalotrophy）が
Burkholderia 属内の植物有用菌の特性
であると同時に，宿主への定着に重要
であることも大変興味深い（Kost et 

al. 2014）。上記のような知見を活用
して有用な菌群を積極的に探索・選抜
することで植物に親和性の高い有用微
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（大久保ら 2016）。
これまでに，筆者のグループでは
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ルの OTU（Operational Taxonomic 
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している微生物群を濃縮画分から効率
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2011）。さらに，植物共生系のメタゲ
ノム解析を通して着目する共生微生物
群集の機能遺伝子の情報に基づいて特
定の機能性を持つ有用微生物（群）を

効率的に選抜することも可能かつ重要
である（Tsurumaru et al. 2015）。

(2) 種子共生微生物

有用微生物の分離源としては，以前
から発芽後に最初に植物共生系で優占
化できるチャンスが高いと考えられ
る種子共生微生物が注目されていた

（Kaga et al. 2009）。しかしながら，
一般的に種子は成熟しながら乾燥も進
む組織であるため，種子中の微生物の
多くは休眠状態にあり，従来までは分
離培養が難しいとも考えられていた

（Truyens et al. 2015）。近年の多様性
解析により非常に多様な微生物が種子
に共生していることが明らかにされた
ことから（Klaedtke et al. 2016），国
内外の国際的な種苗会社の多くが市販
用種子の付加価値向上を目的として植
物共生微生物の研究に興味を示し，一
部の会社では既に大々的な有用共生微
生物の研究を始めている。栽培化の過
程において有用な微生物との相互作用
が改変されてきたかもしれないという
推察のもとに，野生種と作物種の比較
により種子の共生微生物の多様性や共
進化の解明の必要性も指摘されている
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種子の発芽過程はメタノールが大量
に発生する場と考えられ（Gambonnet 
et al. 2001），実際に多くの植物種子に
は Methylobacteirum のような C1 代謝
微生物が優占種として検出されており
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が種子の発芽に伴い葉面でのメタノー
ル代謝にも関与していることも幾つか

の作物種で示唆されている（Holland 
and Polacco 1994）。さらに，多く
の種子や果実では成熟化にともなって
浸透圧が高まることから，浸透圧耐性
を指標とした有用微生物の選抜なども
合理的であると考えられる。耐性機構
の類似性から，浸透圧耐性微生物は耐
乾性や耐熱性を持つ可能性も高く，そ
れらの微生物群は資材化適性の面から
も有利になる可能性も高い。

４. 微生物農薬・微生物資材
の製剤化の問題

微生物資材の製品開発のための有用
微生物の製剤化や保存性に関する研究
は大変重要であるにも関わらず，当該
分野では過去 20 年近くにわたり見る
べき大きな進展がない（Bashan et al. 
2014）。これまでに資材化された微生
物群は耐乾性や耐熱性，胞子形成能等
を持つ Bacillus 属や Streptomyces 属等の
グラム陽性細菌群，糸状菌類が殆どで
ある。グラム陰性細菌群の有用微生物
について多くの研究がなされてきたに
も関わらず，耐乾性や耐熱性が弱いこ
とから製剤化につながった例は非常に
少ない。今後は，多様な微生物群の製
剤適性の向上に関する技術開発，それ
らの基盤となる微生物のストレス耐性

（獲得）機構の解明を進める必要がある
と考えられる。また，土壌病虫害防除
のためには，深い土壌深度における根
組織のような微好気的な環境下での活
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５. 共生工学

植物，害虫，天敵の 3 者間の相互
作用に関する研究は分子生物学から群
集生態学に至る広い分野で長い研究の
歴史があるが，この 3 者の相互作用
に根圏の共生微生物も関与しているこ
とを示す論文が特に近年に至り続々と
発表されている (Tao et al. 2017)。本
稿では特に作物の代謝物や形態の改
変，天敵生物の誘引能力などを介し
て，作物・害虫・天敵・共生微生物の
4 者が係る共生系を改変するという共
生工学的な病虫害軽減技術の話題を中
心について紹介したい。なお，農業現
場における有用微生物の共生工学的な
研究情報，特に病虫害防除に関する実
用的なものについては別の総説論文に
まとめたので，興味のある読者はそち
らを参照して頂きたい（池田 2019）。

トマトの糸状菌エンドファイト（非
病原性 Fusarium solani）はトマトのナ
ミハダニ（Tetranychus urticae）に対す
るトマトの抵抗性を強化するだけでは
なく，ナミハダニの天敵（Phytoseiulus 

persimilis：チリカブリダニ）も強く誘
引する（Pappas et al. 2018）。また，
トマトの根に共生する別の糸状菌エン
ドファイト（非病原性 Fusarium 属菌）
は，宿主のトマト上にコナジラミがい
ない時は，雑食性のコナジラミの天敵
昆虫（Macrolophus pygmaeus：捕食性
カスミカメムシ）の増殖を抑制するが，
トマトがコナジラミの食害を受けてい
る時は当該天敵昆虫の増殖を阻害しな

いという精妙な生物間相互作用を制御
してトマトとの共生関係を保っている

（Eschweiler et al. 2019）。このよう
な共生機構の解明は，害虫にもなり得
る可能性があるために農業利用が難し
い雑食性の天敵昆虫の効果的な活用技
術の開発にもつながる可能性がある。
さらに，上記の根に共生する非病原性
Fusarium 属菌エンドファイトの共生
により，生理病である尻腐果の発生も
減少することも明らかにされている。

さらに，植物ウイルス（bean pod 
mottle virus: BPMV) はダイズに感染
すると，自身のベクターである害虫

（Epilachna varivestis：インゲンテント
ウ ) の天敵（Pediobious foveolatus：寄
生バチ ) がダイズによって誘引され
ることを抑制するが，ダイズに根粒
菌 (Bradyrhizobium japonicum) と も う
1 種の有用細菌（Delftia acidovorans）
が共生すると，BPMV の感染に科関
係なくダイズによる寄生蜂の誘引が強
化されるという複雑な生物間相互作用
が存在することも明らかとなっている

（Pulido et al. 2019）。
Beauveria bassiana や Metarhizium 

anisopliae 等の昆虫病原糸状菌類は土
壌中だけではなく，糸状菌エンドファ
イトとして植物組織内部にも生息し，
植物の生育を促進している（Pineda 
et al. 2017）。さらに，これらの糸状
菌類は宿主植物を害虫の被害から守
る だ け で な く（Jaber and Enkerli 
2016），殺した害虫を分解する過程で
菌糸を介して宿主植物への養分供給に
も貢献しているという驚くべき現象

も明らかにされている（Behie et al. 
2012）。

これまで病害防除の視点からの利
活用が検討されてきた Trichoderma

属菌のような根圏土壌に生息する有
用微生物が地上部の葉等の組織内部
にも共生し，アザミウマ類のような
害虫の増殖を阻害することも報告
さ れ て い る（Muvea et al. 2014）。
Trichoderma hazarnium に つ い て は，
根への共生により寄生バチ（Aphidius 

ervi：エルビアブラバチ）がアブラム
シ（Macrosiphum euphorbiae： チ ュ ー
リップヒゲナガアブラムシ）の食害を
受けているトマトにより強く誘引され
ることも報告されている（Coppola et 

al. 2017）。
Trichoderma 属菌と同様に病害防除

研究に広く用いられてきた Bacillus 

pumilis や Pseudomonas fluorescens が
害虫の天敵（寄生者）を誘引するこ
とも報告されている（Pangesti et al. 
2015）。 逆 に， 同 じ P. fluorescens の
菌株が同じ宿主上で，別の害虫の寄生
者を減らし，害虫を増やしてしまうと
いう例も報告されており（Pineda et 

al. 2012），情報の整理と今後の研究
の方向性を丁寧に検討することが求め
られている。

また，菌根菌の共生率が高くなると
葉が厚くなるなどの植物の形態変化や
師管中の窒素含量を減らすことを介し
てアブラムシ（Acyrthosiphon pisum：
エンドウヒゲナガアブラムシ）の生
育を阻害することも報告されている

（Garzo et al. 2018）。菌根菌について
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も菌株や種の遺伝的背景の違いによ
り，病原菌と同様に地上部害虫に対し
て多様な影響を与えることが知られ始
めており，特に菌根菌の遺伝的背景を
丁寧に検討した上での今後の研究の展
開が望まれる。

6. 共生育種

従来の植物育種は「緑の革命」に象
徴されるように大量の化学肥料と化学
農薬の使用を前提として行われてお
り，開発された品種の多くに半矮性遺
伝子のような自然条件下では負の作用
をもたらすと考えられる遺伝子が意図
的に導入されている。このような遺伝
子の導入は Septoria 属菌のような病原
菌に対する抵抗性の低下や養分吸収の
ための根圏機能低下等につながり，減
化学肥料や減化学農薬での栽培条件下
では収量の減少や病虫害の発生等の問
題の原因となる。このような問題を解
決し，持続的な農業を推進するための
先進的な育種として，海外では有用微
生物を誘引する植物育種の可能性が
指摘され（Parker 2012），実際に持
続的農業に適した品種の育種も真剣
に検討され始めている（Nuijten et al. 
2017）。

例えば，コムギ立枯病の自然抑止土
壌の形成において蛍光性 Pseudomonas

属細菌が立枯病菌の増殖を抑制する
ことは広く知られている。この蛍光
性 Pseudomonas 属細菌はコムギの根
から分泌される有機物をエサとして根
圏土壌中で増殖するが，その増殖の

程度には品種間差異があることが報
告されている（Mazzola 2002）。ま
た，高い病害抵抗性を持つコムギ品種
の根圏では多様性解析の結果，拮抗性
真菌類（Chaetomium 属，Clonostachys

属，Gliomastix 属，Sarocladium 属，
Trichoderma 属等）の割合が高いこ
と も 報 告 さ れ て い る（Lenc et al. 
2016）。トウモロコシゴマ葉枯病では
葉共生細菌の多様性が宿主により遺伝
的に制御され，葉共生細菌の多様性が
ゴマ葉枯病抵抗性にも関与しているこ
とが示唆されている（Balint-Kurti et 

al. 2010）。
細 菌 病 関 係 で は， 青 枯 病 に 対 す

る抵抗性トマト品種では感受性品種
よりも細菌エンドファイトの多様
性が高いことや，青枯病菌に対し
て拮抗性を示すと考えられる細菌群

（Pseudomonas oleovorans，Pantoeaananatis

属，Enterobactercloacae 科）がより多
く共生することが明らかにされてい
る（Upreti and Thomas 2015）。 ま
た，モモの根頭がんしゅ病の抵抗性
品種と感受性品種の根の細菌エンド
ファイトを比較した結果，抵抗性品種
で細菌類の多様性が高く，多くの生
菌数が検出された（Li et al. 2019）。
同 時 に， 根 で は Streptomyces 属 と
Pseudomonas 属，小枝では Rhizobium

属等の Agrobacterium 属病原細菌に対
する拮抗細菌が抵抗性品種から多く検
出された。これらの結果は抵抗性品種
の抵抗性に有用微生物が関与している
可能性を示唆している。

おわりに

農業や食品の現場において有用微生
物を人間の都合の良い形で安定的かつ
効果的に利用するためには，それらの
微生物が積極的に定着し，有用機能を
発揮してくれるような環境条件を人間
が整えることが重要であると思われ
る。そのためには，植物科学や微生物
学だけでなく，膨大な植物の代謝情
報，微生物群集の多様性や機能性情
報，栽培場所の環境情報を農業ビッグ
データとして処理する情報科学（平
藤，2015）や環境計測科学（臼井，
2013）などの分野との連携が今後重
要になるであろう。以上のような研究
情報を集積・活用して無理のない減農
薬や減化学肥料を進め，安定した収量
や品質を確保するという形で真にス
マートな持続的農業を推進することが
望ましい。さらに，そのような農業体
系は病虫害や雑草の薬剤耐性化を抑制
すると考えられ，結果として既存の化
学農薬や抵抗性品種の効果的かつ長期
的な利用にもつながると筆者は考える。
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