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概要

アーバスキュラー菌根菌（AM 菌）
は，約 80％の植物の根に共生する絶
対共生微生物である。AM 菌は，光合
成産物と引き換えに，宿主植物への水
分，無機養分の供給，病害抵抗性を高
めることから自然由来のバイオ肥料と
考えられている。AM 菌は土壌生物の
中でも主要な構成成分であり，AM 菌
の欠如は，生態系の機能低下につなが
る可能性がある。将来の持続的農業を
視野に入れ，AM 菌による農業生産へ
の影響や機能を把握することは従来の
施肥管理に代わり AM 菌を利用する
ために重要である。AM 菌を農業生産
で利用する主な方法の一つは，土壌へ
直接 AM 菌を接種することが挙げら
れる。AM 菌は一般的に宿主親和性と
環境適応性が高いので，多岐にわたる
植物種や環境条件にも適していると考
えられている。一方，植物種の違い
で同一 AM 菌種に対する反応が変わ
るため，AM 菌の接種効果を予測する
ことは難しい。環境条件と AM 菌種，
植物種の適合性，その環境内の他の土
壌生物との空間的競合，接種のタイミ
ングなど，多くの要因が AM 菌の接
種効果とその持続性を左右する。した
がって，AM 菌の接種効果を得るため
に，AM 菌を導入する際は上記の要因
を考慮することが望ましい。また，ゲ
ノミクスとトランスクリプトミクス解
析は，AM 菌研究に大きな進歩をもた
らし，宿主植物や他の土壌生物との相

互作用の解明に向けた技術が大きく進
展している。そこで，圃場条件下での
AM 菌接種の歴史や AM 菌利用に基
づく実験報告を調査・検討し，AM 菌
の接種効果を左右する重要な要因に焦
点を合わせ議論していく。

はじめに

土壌微生物の一種であるアーバス
キュラー菌根菌（AM 菌）は，植物へ
土壌中の無機養分を供給する重要な
構成要素とされている。AM 菌を含め
た土壌微生物は自然由来のバイオ肥
料として，ますます関心を集めてい
る。AM 菌 は Glomeromycota 亜 門
に属する真菌類であり（spatafora et 

al. 2016;Tedersoo et al 2018)，農作
物を含む陸上植物種の約 80％と共生
する。AM 菌は光合成産物と引き換え
に，宿主植物に無機養分と水分を供給
することが知られている（Smith and 
Read 2008）。根圏に広がる AM 菌の
菌糸は，植物の根が到達できない範囲
に存在する無機養分の獲得を促進す
ることができる（Smith et al. 2000）。
さらに，AM 菌の菌糸は根よりもはる
かに細いため，小さな土壌間隙を通
過することができる（Allen 2011）。
AM 菌により獲得された無機養分は
AM 菌により根内で形成された特異的
な器官で養分交換のやりとりが行われ
る。一般的に，AM 菌の菌糸が植物内
に侵入すると，皮層細胞間隙に菌糸を
伸ばし，のう状体と呼ばれる AM 菌
特異的器官を形成し，また，皮層細胞

内に高度に分岐した構造の樹枝状体を
形成し，この樹枝状体が主に養分交換
の場所と考えられている（Balestrini 
et al. 2015）。したがって，AM 菌は
養分不良下における植物の生育低下を
緩和することができる（Nouri et al. 
2014）。

養分供給の改善に加えて，AM 菌は
植物の耐乾性・耐塩性 （Augé 2001, 
2004；Porcel et al. 2011；Augé et 

al. 2015）， 病 害 抵 抗 性 （Pozo and 
Azcón-Aguilar 2007）を付与するこ
とが知られている。これまでに，環境
ストレス下における（乾燥，塩ストレ
ス，水ストレスなど）AM 菌共生機能
が調査されてきたが，これらのストレ
スに対する植物の耐性増大のメカニズ
ムにおける直接的な要因は未だ解明さ
れていない（Ruiz-Lozano and Aroca 
2010；Bárzana et al. 2012, 2015；
Ruiz-Lozano et al. 2012；Calvo-
Polanco et al. 2014；Saia et al. 2014；
Augé et al. 2015；Sánchez-Romera et 

al. 2015）。また，鉄（Fe），銅（Cu），
亜鉛（Zn）といった微量要素は高濃
度の場合，植物にとって毒性が高くな
る（Tamayo et al. 2014）。AM 菌 共
生は宿主植物の重金属による毒性を緩
和し，さらに AM 菌は高濃度の重金
属汚染下でも生存できることが報告
されている（Göhre and Paszkowski 
2006；Lingua et al. 2008；Cornejo 
et al. 2013；Tamayo et al. 2014；
Meier et al. 2015）。これまでに重金
属輸送体において中心的な役割を果
たす Zn トランスポーターが G lo m u s  

菌根菌（AM菌）を利用した作物の
生育制御
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i n t r ar ad i c es で 同 定 さ れ（G i n tZ n T 1 ）
（González-Guerrero et al. 2005），最
近では R h i z o p h ag u s  i r r eg u lar i s（以前の
G lo m u s  i n t r ar ad i c es  DAOM-197198）

（Tisserant et al. 2013） の ゲ ノ ム ワ
イド関連解析（GWAS）により，Cu，
Fe，Zn トランスポーターをコードす
るいくつかの推定遺伝子も検証されて
いる（Tamayo et al. 2014）。今後は，
これらのトランスポーターの機能と共
生におけるそれら遺伝子群の役割を明
らかにすることも重要である。

さらに，AM 菌は土壌の団粒構造の
改善や（Rillig and Mummey 2006；
Leifheit et al. 2014, 2015；Rillig et 

al. 2015），植物の群集構造や生産性
を向上させるため，生態系に直接影
響することが示されている（van der 
Heijden et al. 1998）。また，AM 菌
共生が温室効果ガス（GHG）の排出
量に及ぼす影響に関する研究例もあ
る（Bender et al. 2014；Lazcano et 

al. 2014）。Bender et al.（2014）は
AM 菌が温室効果ガスに関与する亜酸
化窒素（N2O）の排出量の削減に間接
的に寄与していたことを報告してお
り，気候変動の緩和に重要な役割を果
たす可能性を示唆している。AM 菌は
植物の窒素（N）吸収と同化を促進す
ることで N2O 放出を調節し，その結
果，土壌中の可給態窒素含量が減少
することで脱窒が抑制された事例も
ある（Bender et al. 2014）。さらに，
N2O 生産（n i r K ）と消費（n o s Z ）に関
与する重要な遺伝子発現量と AM 菌
の存在量との間の相関関係があること

や，土壌微生物バイオマスや AM 菌
の群集構造の変化により N2O の排出
が抑制される可能性も示唆されてい
る。AM 菌は GHG 排出に間接的な影
響を及ぼし，さらに土壌の水分，団
粒構造，通気性といった土壌物理性を
変化させる可能性があり，これらは土
壌中の GHG 生産と輸送に影響する。
Lazcano et al.（2014） は，AM 菌 共
生が高土壌水分条件下での N2O 排出
量の調節に関与している事例を報告
し，AM 菌が共生した植物による N2O
排出量の制御は N 吸収の増加よりもむ
しろ土壌水分の利用効率の改善によっ
て促進されることを示唆している。

AM 菌は耕起などの撹乱によりその
機能や存在量が損なわれたり，衰えた
りすると，自然生態系での機能効率が
著しく低下する主要な土壌微生物群で
ある。世界的な景気後退に直面し，持
続的農業や，より環境に配慮したニー
ズに対処しなければならない農業生
産者にとって自然条件下における AM
菌による農業生産への影響や機能を理
解することは重要であり，従来の慣行
施肥に代わる有望な代替手段である。
AM 菌を農業生産に利用するための手
段の一つとして，土壌へ直接 AM 菌
を接種することが挙げられる。ただし，
AM 菌を応用・利用するには，農業生
態系と土壌管理への適応性，反応性や
養分移行メカニズムを明らかにする必
要がある。本報では，AM 菌共生の養
分吸収に関するこれまでの簡略的な結
果と，AM 菌の接種源生産における課
題の概要後，圃場での AM 菌の接種

実験を左右する要因に着目する。

AM菌共生による無機養分
吸収

AM 菌の高親和性リン酸トランス
ポ ー タ ー（PT） の 同 定（Harrison 
and van Buuren 1995） 以 来，AM
菌共生の養分吸収機能は生理学的，分
子生物学の両観点から幅広く研究が
されてきた（Harrison et al. 2002；
Paszkowski et al. 2002；Nagy et al. 
2005；Bucher 2007；Smith and 
Smith 2011，2012）。AM 菌 は 主 に
低養分条件下での植物への無機養分の
獲得を大幅に改善することができ，こ
れは植物側が AM 菌に特異的なリン
酸の獲得経路を持っていることが要因
の一つと考えられている（Harrison 
et al. 2002；Paszkowski et al. 2002；
Nagy et al. 2005；Bucher 2007；
Smith and Smith 2011）。放射性同
位体を用いたトレーサビリティ実験
により，AM 菌を介して植物が取り込
むリン酸量を検証することも可能に
なった。これにより植物側の表現型
に明確な違いがみられなくても AM
菌がリン酸を植物に輸送しているこ
とが確認されている（Pearson and 
Jakobsen 1993；Smith et al. 2003, 
2004）。また，AM 菌共生により植物
側のリン酸トランスポーター発現が特
異的に誘導される研究事例も多数報告
されている（Harrison et al. 2002；
Paszkowski et al. 2002；Nagy et al. 
2005；Xie et al. 2013；Walder et 
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al. 2015）。リン酸トランスポーター
は植物のリン酸獲得量の増加に加え，
樹枝状体の形態形成の調節や共生維
持の役割を報告した研究事例もある

（Javot et al. 2007, 2011；Yang et 

al. 2012；Xie et al. 2013）。 タ ル ウ
マゴヤシ（M ed i c ag o  tr u n c atu la）とミ
ヤコグサ（ L o tu s  j ap o n i c u s ）を用いた
実験により，AM 菌共生から誘導さ
れるリン酸トランスポーターの M tP T 4

と L j P T 4 の発現は非 AM 菌感染植物
の根端でも確認され，その根端のリ
ン酸を感知するメカニズムの構成要
素として P T 4 遺伝子群の関与が示唆
されている（Volpe et al. 2015）。加
えて，トマトの PT 遺伝子（ L eP T 3 ，
L eP T 4 ，L eP T 5 ）は AM 菌感染根にて
発 現 が 増 加 し（Nagy et al. 2005），
L eP T 4 が共生中のリン酸獲得に重要な
機能的役割を示すことも報告されて
いる（Xu et al. 2007）。リン酸以外
の無機養分の輸送における AM 菌共
生の寄与もこれまでに報告されてい
る（Casieri et al. 2013；Paszkowski 
et al. 2002；Nagy et al. 2005；
Guether et al. 2009a；Hogekamp et 

al. 2011）。樹枝状体からの取り込み
に特に重要な菌根誘導型リン酸トラン
スポーターに加えて（Harrison et al. 
2002；Paszkowski et al. 2002；Nagy 
et al. 2005），菌根誘導型アンモニウム
トランスポーター（AMT）も特定され
ている（Gomez et al. 2009；Guether 
et al. 2009b；Kobae et al. 2010；
Koegel et al. 2013）。樹枝状体を囲む
植物由来の原形質膜であるペリアーバ

スキュラー膜は無機養分の輸送が発生
する場所と考えられている。この膜に
ある植物側のトランスポーターは樹枝
状体周辺のアポプラストから無機養分
を補助し，それらを皮層細胞に輸送す
ることができる（Javot et al. 2011；
Bapaume and Reinhardt 2012）．
AMT は，タルウマゴヤシ（M ed i c ag o  

tr u n c atu la）のリン酸トランスポーター
M tP T 4 で実証されたように（Harrison 
et al. 2002），ダイズやタルウマゴヤ
シ根のペリアーバスキュラー膜に局在
していることが確認されており，皮層
細胞へのアンモニウム輸送において重
要な役割をしていることも示唆されて
い る（Kobae et al. 2010; Breuillin-
Sessoms et al. 2015）。 ま た， リ ン
酸輸送体とアンモニウム輸送体を変
異させたタルウマゴヤシでは，菌根
誘導型トランスポーターと菌根誘
導型 AMT トランスポーター（P T 4 ，
A M T 2 ，A M T 3 ）が樹枝状体の寿命に
影響している研究事例もある（Javot 
et al. 2007; Breuillin-Sessoms et al. 
2015）。これらのトランスポーターを
介したリン酸，またはアンモニウムの
輸送は養分を根細胞に輸送するだけで
なく，樹枝状体を維持するためのシグ
ナル伝達も担っていると推測されてい
る（Breuillin-Sessoms et al. 2015）。

リン酸と窒素に加えて，硫黄（S）
も AM 菌を介して植物に輸送するこ
と が で き る（Allen and Shachar-
Hill 2009；Sieh et al. 2013）。AM
菌共生は植物側の硫酸トランスポー
ター発現に影響し，宿主植物の硫黄

の養分状態を改善した研究事例もあ
る（Casieri et al. 2012；Giovannetti 
et al. 2014）。これに関連して，レー
ザーマイクロダイジェクションによ
り，樹枝状体化した細胞におけるリ
ン酸トランスポーターおよびアンモニ
アトランスポーターの発現が検証され

（Balestrini et al. 2007；Gomez et al. 
2009；Guether et al. 2009b），樹枝
状体からの取り込みに関与する硫酸
トランスポーターも特定されている

（Giovannetti et al. 2014）。 菌 側 で
は，リン酸（Balestrini et al. 2007；
Tisserant et al. 2012；Fiorilli et al. 
2013）とアンモニウムトランスポー
ター（Pérez-Tienda et al. 2011）が
樹枝状体で発現することがわかってお
り，これは菌側がペリアーバスキュ
ラー膜との接点で放出される養分を再
吸収し，宿主植物に輸送される養分
量を制御している可能性が示唆され
て い る（Balestrini et al. 2007）。 植
物細胞においてカリウムイオン（K+）
が重要な役割を果たしているにもか
かわらず，AM 菌共生によるカリウ
ム供給はこれまでにほとんど事例が
な い（Garcia and Zimmermann 
2014）。カリウムイオンは土壌中で豊
富であるが土壌鉱物と強く固定され
るため，その利用効率は非常に低い。
また，菌側においては AM 菌の胞子

（Pallon et al. 2007），菌糸（Olsson 
et al. 2008），のう状体（Olsson et al. 
2011）へのカリウムの蓄積がみられ
た事例がある。さらに，植物側のカ
リウムトランスポーターの発現量の
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al. 2015）。リン酸トランスポーター
は植物のリン酸獲得量の増加に加え，
樹枝状体の形態形成の調節や共生維
持の役割を報告した研究事例もある

（Javot et al. 2007, 2011；Yang et 

al. 2012；Xie et al. 2013）。 タ ル ウ
マゴヤシ（M ed i c ag o  tr u n c atu la）とミ
ヤコグサ（ L o tu s  j ap o n i c u s ）を用いた
実験により，AM 菌共生から誘導さ
れるリン酸トランスポーターの M tP T 4

と L j P T 4 の発現は非 AM 菌感染植物
の根端でも確認され，その根端のリ
ン酸を感知するメカニズムの構成要
素として P T 4 遺伝子群の関与が示唆
されている（Volpe et al. 2015）。加
えて，トマトの PT 遺伝子（ L eP T 3 ，
L eP T 4 ，L eP T 5 ）は AM 菌感染根にて
発 現 が 増 加 し（Nagy et al. 2005），
L eP T 4 が共生中のリン酸獲得に重要な
機能的役割を示すことも報告されて
いる（Xu et al. 2007）。リン酸以外
の無機養分の輸送における AM 菌共
生の寄与もこれまでに報告されてい
る（Casieri et al. 2013；Paszkowski 
et al. 2002；Nagy et al. 2005；
Guether et al. 2009a；Hogekamp et 

al. 2011）。樹枝状体からの取り込み
に特に重要な菌根誘導型リン酸トラン
スポーターに加えて（Harrison et al. 
2002；Paszkowski et al. 2002；Nagy 
et al. 2005），菌根誘導型アンモニウム
トランスポーター（AMT）も特定され
ている（Gomez et al. 2009；Guether 
et al. 2009b；Kobae et al. 2010；
Koegel et al. 2013）。樹枝状体を囲む
植物由来の原形質膜であるペリアーバ

スキュラー膜は無機養分の輸送が発生
する場所と考えられている。この膜に
ある植物側のトランスポーターは樹枝
状体周辺のアポプラストから無機養分
を補助し，それらを皮層細胞に輸送す
ることができる（Javot et al. 2011；
Bapaume and Reinhardt 2012）．
AMT は，タルウマゴヤシ（M ed i c ag o  

tr u n c atu la）のリン酸トランスポーター
M tP T 4 で実証されたように（Harrison 
et al. 2002），ダイズやタルウマゴヤ
シ根のペリアーバスキュラー膜に局在
していることが確認されており，皮層
細胞へのアンモニウム輸送において重
要な役割をしていることも示唆されて
い る（Kobae et al. 2010; Breuillin-
Sessoms et al. 2015）。 ま た， リ ン
酸輸送体とアンモニウム輸送体を変
異させたタルウマゴヤシでは，菌根
誘導型トランスポーターと菌根誘
導型 AMT トランスポーター（P T 4 ，
A M T 2 ，A M T 3 ）が樹枝状体の寿命に
影響している研究事例もある（Javot 
et al. 2007; Breuillin-Sessoms et al. 
2015）。これらのトランスポーターを
介したリン酸，またはアンモニウムの
輸送は養分を根細胞に輸送するだけで
なく，樹枝状体を維持するためのシグ
ナル伝達も担っていると推測されてい
る（Breuillin-Sessoms et al. 2015）。

リン酸と窒素に加えて，硫黄（S）
も AM 菌を介して植物に輸送するこ
と が で き る（Allen and Shachar-
Hill 2009；Sieh et al. 2013）。AM
菌共生は植物側の硫酸トランスポー
ター発現に影響し，宿主植物の硫黄

の養分状態を改善した研究事例もあ
る（Casieri et al. 2012；Giovannetti 
et al. 2014）。これに関連して，レー
ザーマイクロダイジェクションによ
り，樹枝状体化した細胞におけるリ
ン酸トランスポーターおよびアンモニ
アトランスポーターの発現が検証され

（Balestrini et al. 2007；Gomez et al. 
2009；Guether et al. 2009b），樹枝
状体からの取り込みに関与する硫酸
トランスポーターも特定されている

（Giovannetti et al. 2014）。 菌 側 で
は，リン酸（Balestrini et al. 2007；
Tisserant et al. 2012；Fiorilli et al. 
2013）とアンモニウムトランスポー
ター（Pérez-Tienda et al. 2011）が
樹枝状体で発現することがわかってお
り，これは菌側がペリアーバスキュ
ラー膜との接点で放出される養分を再
吸収し，宿主植物に輸送される養分
量を制御している可能性が示唆され
て い る（Balestrini et al. 2007）。 植
物細胞においてカリウムイオン（K+）
が重要な役割を果たしているにもか
かわらず，AM 菌共生によるカリウ
ム供給はこれまでにほとんど事例が
な い（Garcia and Zimmermann 
2014）。カリウムイオンは土壌中で豊
富であるが土壌鉱物と強く固定され
るため，その利用効率は非常に低い。
また，菌側においては AM 菌の胞子

（Pallon et al. 2007），菌糸（Olsson 
et al. 2008），のう状体（Olsson et al. 
2011）へのカリウムの蓄積がみられ
た事例がある。さらに，植物側のカ
リウムトランスポーターの発現量の
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増加がミヤコグサ（L o tu s  j ap o n i c u s ）
の AM 菌感染根で報告されている

（Guether et al. 2009a）。興味深いこ
とに，AM 菌共生由来のカリウム栄養
の改善は植物の耐塩性や耐干性の向
上と相関がみられた研究事例がある

（Garcia and Zimmermann 2014）。
また，作物中の異なる微量要素に対す
る AM 菌共生の寄与に焦点を当てた
2 つのメタ分析をした研究事例もある

（Lehmann et al. 2014；Lehmann 
and Rillig 2015）。このメタ分析か
ら，AM 菌は植物の無機養分濃度と利
用率の増加，それに加え，微量養分吸
収を改善する持続可能な手段として適
用できる可能性が示唆されている。作
物の生産性に加え，AM 菌共生は植物
栄養改善の役割により，多量元素と微
量元素の両成分の供給により，作物
の品質を向上させる事例も報告され
て い る（Antunes et al. 2012；Hart 
and Forsythe 2012；Pellegrino 
and Bedini 2014）。Lehmann et 

al.（2014）は亜鉛に着目し土質，土
壌 pH，土壌肥沃度（亜鉛やリン酸欠
乏下）が AM 菌を介し植物組織内の
亜鉛含有量に影響したことも報告して
いる（Lehmann et al. 2014）。銅，鉄，
マンガンに着目した Lehmann and 
Rillig（2015）による研究報告では，
AM 菌共生により作物体内の銅や鉄の
吸収を高める効果が示されているが，
マンガンの吸収促進効果はハーブで
のみ観察されている。Pellegrino and 
Bedini（2014）は圃場での AM 菌の
接種がヒヨコマメの生育を改善するた

めの有効な手段の一つであり，生産性
を向上できるだけでなく，タンパク質，
鉄，亜鉛含有量も改善できることを実
証している。

これまでに，AM 菌共生依存型の
養分吸収の制御は，植物がその必要
性 に 応 じ て AM 菌 感 染 の 促 進， ま
たは抑制していると考えられてい
る（Nouri et al. 2014）。AM 菌 共
生によるリン酸吸収を抑制する環境
要因がいくつか報告されている。実
際，高リン濃度条件下において AM
菌共生の抑制が多数報告されている

（Breuillin et al. 2010；Balzergue et 

al. 2013；Bonneau et al. 2013）。ま
た，リン酸だけでなく他の無機養分が
AM 菌共生に影響するかを評価する
た め，P etu n i a h y b r i d a と R h i z o p h ag u s  

i r r eg u lar i s を 使 用 し て，AM 菌 共 生
に対する阻害要因が検討されてい
る（Nouri et al. 2014）。 そ の 結 果，
過去の同様の実験データと一致し

（Breuillin et al. 2010），リン酸と硝
酸が AM 菌共生に対してマイナスに
影響する一方で，硫酸，マグネシウム
イオン，カルシウムイオン，鉄イオン
は菌根形成に影響しなかった研究事例
がある。さらに，無機養分の中で特に
硝酸イオンの欠乏が AM 菌に対する
リン酸吸収の抑制効果を逆転させた研
究事例もある。このことから，植物体
の養分欠乏状態が高リン酸条件の影響
を相殺し AM 菌共生を促進するシグ
ナル伝達を引き起こす可能性も示唆し
ている（Nouri et al. 2014）。ただし，
Walder and van der Heijden（2015）

の AM 菌共生における養分交換に関
する近年の報告を考慮すると，AM 菌
共生と宿主植物との相互作用は環境条
件，余剰資源の獲得，機能的多様性な
どの多岐にわたる要因と関連している
と指摘している。

AM菌接種源の生産と応用
に向けた課題

適切な AM 菌管理は農薬の使用量
を削減できる可能性があるため，持続
的農業の観点から，AM 菌をバイオ肥
料として活用する必要性が高まってい
る。繰り返しとなるが，AM 菌を農業
に利用する手段の一つとして，土壌へ
直接 AM 菌を接種することがあげら
れる。残念ながら，AM 菌は宿主植物
との共生が必須であり，宿主植物な
しでの純粋培養が難しい性質のため，
AM 菌接種源の大規模生産は非常に困
難である。AM 菌の接種源には主に菌
根化した根断片，AM 菌胞子，菌糸が
接種源として使用できる。ただし，増
殖体の量，多様性，感染能力に関する
正確な情報を把握できなければ，土壌
への接種効果の信頼性は低く，また雑
草や病原菌を広めるリスクも懸念され
ている。一方で，土壌から回収され
た AM 菌胞子は，接種源生産のスター
ターとして使用できる。既知の AM
菌分離株と宿主トラップ植物（多くの
AM 菌種が大量に感染できる植物）を
AM 菌の増殖に最適化された条件で一
緒に生育させることで接種源を獲得で
きる。この方法は大規模な作物への接
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種に最もよく使用される AM 菌の接
種源の増殖方法でり，土壌の接種源に
みられる同種の増殖源より濃縮されて
いる。トラップカルチャーから分離さ
れた既知の AM 菌宿主の感染した根の
断片も，接種源として有効であること
も示唆されている（Berruti et al.  2016）。

AM 菌接種資材の大量生産のため，
種子に AM 菌接種源をコーティング
する技術など新たな方法が近年開発
されたにもかかわらず（IJdo et al. 
2011；Vosátka et al. 2013），大規模
な AM 菌接種源の生産は依然として
困難である（van der Heijden et al. 
2015）。AM 菌接種資材の生産に対す
る主な障害は，AM 菌の絶対共生機能，
つまり，ライフサイクルを全うするた
めに宿主植物と共生する必要があるこ
とである。これは増殖の際に時間と場
所，宿主植物との栽培段階を考慮しな
ければならないことを意味する。結果
として，AM 菌株の収集には，他の微
生物菌株の収集に用いられる方法とは
異なる方法が必要となってくる。さら
に，宿主植物へのAM菌の感染の有無，
感染程度を評価するための迅速な方法
がないことも，AM 菌の増殖や農業利
用を難しくしている要因である。大規
模農業に必要な大量の接種源の管理
も，農業利用を難しくしている。しか
し，移植や定植での農業生産体系では
AM 菌の接種は少量で済むため大規模
農業に比べより簡便に適用できる。

一見したところ，圃場での広範囲な
AM 菌接種を行うことは，技術的，経
済期的に非現実的であるように見え

る。ただし，AM 菌の多様性が維持で
きるような栽培管理の確立も AM 菌
の接種効果を得るために重要な要因の
一つである。実際，秋季のカバークロッ
プ の 栽 培（Lehman et al. 2012） や
保全耕起（Säle et al. 2015）などの
AM 菌に負荷をかけない管理が導入さ
れれば，AM 菌の多様性や群集構造が
維持される研究事例もある。このよう
に作物の栽培前後に負荷がかかる慣行
管理が実施されない場合，AM 菌の多
様性や菌糸ネットワークは今後も破壊
されず感染能力を維持できる。また，
大規模な AM 菌接種以外にも小規模
での AM 菌接種も行われている。AM
菌の接種を小規模な圃場に限定するこ
とで，徐々に AM 菌の菌糸ネットワー
クを構築させることがコスト削減につ
ながると考えられている。したがっ
て，長年にわたり接種した AM 菌の
永続性に適した土壌環境では初期投資
のみで十分となる。AM 菌の永続性に
適した土壌環境で実証されているよ
うに（Gulati and Cummings 2008；
Barr 2010），AM 菌接種は従来の施
肥と比較して経済的に利益があり，小
規模生産と荒廃地の再生目的とした場
合もコスト削減をもたらすと考えられ
ている。AM 菌接種の魅力を評価する
ためのさらなるデータの蓄積のため，
利用者が新たな作物や土壌環境で栽培
することで，AM 菌接種の費用対効果
と有益性を評価することが重要である

（Dalpé and Monreal 2004）。
現在，世界的な経済危機により，生

産者は持続的農業体系の一つの手段

の一つとして AM 菌接種を利用する
ことでリンの投入量を削減しようと
している。残念ながら，確実な接種
技術は確立されておらず，最適な接
種資材の開発に焦点を当てた応用研
究が奨励されるべきと指摘されてい
る（Verbruggen et al. 2013）。 農 業
利用における AM 菌の可能性は商業
部門の注目を集めており，最近では
いくつかの企業が AM 菌ベースの接
種資材を製造・販売している。一般的
な利用傾向は，少数の AM 菌種を含
む接種資材を施用することである。一
部のメーカーは単独接種を目的に製造
しているが，さまざまな環境条件や
植物に接種したい利用者をターゲット
とする製品を生産しているメーカーも
ある。使用される少数の AM 菌種は，
容易に増殖でき，異なる環境条件で多
種多様な宿主植物への共生が報告され
るジェネラリストが一般的である。市
販の接種資材は，多くの場合，幅広い
植物種や環境条件に適していることを
うたい文句としているが，実際の効果
は必ずしもプラスではない（Corkidi 
et al. 2004；Faye et al. 2013）。この
ため，AM 菌接種市場の開発と改善を
促進するために，研究者らは企業との
関係性を強化し，市販の接種資材の機
能的問題を解決するため，最適な管理
方法を導入する必要がある。また，接
種資材に病原菌や雑草の種を含んで
いる可能性があるため（Douds et al. 
2005；Tarbell and Koske 2007），
製品の生物的組成を調整し，何よりも
AM 菌の組成を正確に評価する必要が
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種に最もよく使用される AM 菌の接
種源の増殖方法でり，土壌の接種源に
みられる同種の増殖源より濃縮されて
いる。トラップカルチャーから分離さ
れた既知の AM 菌宿主の感染した根の
断片も，接種源として有効であること
も示唆されている（Berruti et al.  2016）。

AM 菌接種資材の大量生産のため，
種子に AM 菌接種源をコーティング
する技術など新たな方法が近年開発
されたにもかかわらず（IJdo et al. 
2011；Vosátka et al. 2013），大規模
な AM 菌接種源の生産は依然として
困難である（van der Heijden et al. 
2015）。AM 菌接種資材の生産に対す
る主な障害は，AM 菌の絶対共生機能，
つまり，ライフサイクルを全うするた
めに宿主植物と共生する必要があるこ
とである。これは増殖の際に時間と場
所，宿主植物との栽培段階を考慮しな
ければならないことを意味する。結果
として，AM 菌株の収集には，他の微
生物菌株の収集に用いられる方法とは
異なる方法が必要となってくる。さら
に，宿主植物へのAM菌の感染の有無，
感染程度を評価するための迅速な方法
がないことも，AM 菌の増殖や農業利
用を難しくしている要因である。大規
模農業に必要な大量の接種源の管理
も，農業利用を難しくしている。しか
し，移植や定植での農業生産体系では
AM 菌の接種は少量で済むため大規模
農業に比べより簡便に適用できる。

一見したところ，圃場での広範囲な
AM 菌接種を行うことは，技術的，経
済期的に非現実的であるように見え

る。ただし，AM 菌の多様性が維持で
きるような栽培管理の確立も AM 菌
の接種効果を得るために重要な要因の
一つである。実際，秋季のカバークロッ
プ の 栽 培（Lehman et al. 2012） や
保全耕起（Säle et al. 2015）などの
AM 菌に負荷をかけない管理が導入さ
れれば，AM 菌の多様性や群集構造が
維持される研究事例もある。このよう
に作物の栽培前後に負荷がかかる慣行
管理が実施されない場合，AM 菌の多
様性や菌糸ネットワークは今後も破壊
されず感染能力を維持できる。また，
大規模な AM 菌接種以外にも小規模
での AM 菌接種も行われている。AM
菌の接種を小規模な圃場に限定するこ
とで，徐々に AM 菌の菌糸ネットワー
クを構築させることがコスト削減につ
ながると考えられている。したがっ
て，長年にわたり接種した AM 菌の
永続性に適した土壌環境では初期投資
のみで十分となる。AM 菌の永続性に
適した土壌環境で実証されているよ
うに（Gulati and Cummings 2008；
Barr 2010），AM 菌接種は従来の施
肥と比較して経済的に利益があり，小
規模生産と荒廃地の再生目的とした場
合もコスト削減をもたらすと考えられ
ている。AM 菌接種の魅力を評価する
ためのさらなるデータの蓄積のため，
利用者が新たな作物や土壌環境で栽培
することで，AM 菌接種の費用対効果
と有益性を評価することが重要である

（Dalpé and Monreal 2004）。
現在，世界的な経済危機により，生

産者は持続的農業体系の一つの手段

の一つとして AM 菌接種を利用する
ことでリンの投入量を削減しようと
している。残念ながら，確実な接種
技術は確立されておらず，最適な接
種資材の開発に焦点を当てた応用研
究が奨励されるべきと指摘されてい
る（Verbruggen et al. 2013）。 農 業
利用における AM 菌の可能性は商業
部門の注目を集めており，最近では
いくつかの企業が AM 菌ベースの接
種資材を製造・販売している。一般的
な利用傾向は，少数の AM 菌種を含
む接種資材を施用することである。一
部のメーカーは単独接種を目的に製造
しているが，さまざまな環境条件や
植物に接種したい利用者をターゲット
とする製品を生産しているメーカーも
ある。使用される少数の AM 菌種は，
容易に増殖でき，異なる環境条件で多
種多様な宿主植物への共生が報告され
るジェネラリストが一般的である。市
販の接種資材は，多くの場合，幅広い
植物種や環境条件に適していることを
うたい文句としているが，実際の効果
は必ずしもプラスではない（Corkidi 
et al. 2004；Faye et al. 2013）。この
ため，AM 菌接種市場の開発と改善を
促進するために，研究者らは企業との
関係性を強化し，市販の接種資材の機
能的問題を解決するため，最適な管理
方法を導入する必要がある。また，接
種資材に病原菌や雑草の種を含んで
いる可能性があるため（Douds et al. 
2005；Tarbell and Koske 2007），
製品の生物的組成を調整し，何よりも
AM 菌の組成を正確に評価する必要が
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ある。実際，市販の接種源のラベルに
提示されている菌種のリストは，実際
の接種組成と必ずしも正確に対応して
いるわけではないと指摘されている

（Berruti et al. 2013a）。さらに，AM
菌は絶対共生微生物であるため，接種
資材は温室，人工気象室，または野外
で栽培用ポットを使用して生産される
ことが多く，その結果，外部の微生
物を必ずしも 100% 排除できていな
い。病原菌のリスクに対する認識が高
まっているため，多くの接種資材の製
造関係者は製品への汚染を避けるた
めに農薬を使用している（Douds et 

al. 2005）。病原菌の持ち越しを減ら
すため，接種資材に宿主の根の残留物
を含めないなど選択する一方で，感染
根の断片は，AM 菌の生存率を下げる
ことなく表面滅菌できるメリットがあ
る（Mohammad and Khan 2002）。
土 壌（Hempel et al. 2007；Lumini 
et al. 2010；Borriello et al. 2012；
Davison et al. 2012）や AM 菌接種

（Berruti et al. 2013a,b）などの複雑
な環境内の AM 菌群集構造を特徴付
けるため，これまでに分子生物学的手
法が適用されてきた。これらの方法
により，接種された AM 菌を栽培サ
イクル中に宿主植物根内で追跡した
研究事例もある（Alkan et al. 2006；
Farmer et al. 2007；Pellegrino et al. 
2012；Thonar et al. 2012；Werner 
and Kiers 2015）。さらに，次世代シー
ケンス（NGS）は導入した接種菌を
高感度で時間的・空間的に追跡・確認
できる強力なツールである（Berruti 

et al. 2016）。また，この手法により
接種した AM 菌がどの程度感染し，
土壌中で残存しているかを追跡・確認
できるが，間接的に作物の生産と品質
への影響が残存する接種した AM 菌
群集を介している場合は，必ずしもそ
れらを追跡・確認することは重要で
はないと考えられている（Rodriguez 
and Sanders 2015）。 一 方 で，NGS
は導入された AM 菌が土着 AM 菌群
集との相互作用，共存する方法の理
解にもつながるといえる（Rodriguez 
and Sanders 2015）。

AM菌接種の過去の事例

Berruti et al. （2016）は 2001 年か
ら 2015 年までの 15 年間分の研究か
ら AM 菌接種に基づいた持続可能な
栽培体系を検討した文献調査を報告
している（図 -1）。この Berruti et al. 

（2016）の文献調査では「アーバスキュ
ラー菌根菌」，「接種」をキーワードに
使用して検索した 127 報の研究論文
をランダムに選択し，全体で 47 の科
学雑誌の論文が調査されている。127
報の論文は 164 の接種実験が含まれ
ており，これらの実験では非生物的ス
トレスにさらされることが多い 43 科
の植物種（主にマメ科，キク科，イネ科，
ナス科）に対し，様々な条件から AM
菌の接種効果を判定していた。しかし，
生物的ストレスはあまり焦点が当てら
れておらず，文献調査した実験の多く
は生物的ストレスの適用が含まれてい
なかった。これは AM 菌を介した病

害抵抗性に関する研究がまだ不十分で
あることが理由の一つとして挙げられ
る。Berruti et al. （2016）は接種実験
条件（圃場試験，屋外でのポット試験，
温室，人工気象室），ストレスの種類

（生物的ストレスまたは環境的ストレ
ス），宿主植物の分類，接種源，増殖
方法，適用された AM 菌接種源のタ
イプ，適用方法（単独接種，混合接種種，
または両方）， AM 菌種のリストに関
する情報をまとめている（図 -1）。ま
た， Berruti et al. （2016）は，文献調
査の接種研究の結果も統計方法に関係
なく接種区が非接種区に対する生育促
進効果の有無に焦点を当てている。こ
の文献調査では AM 菌の接種効果を
評価するために検討した 6 つの要因
に焦点を当てている。AM 菌感染率，
根重と茎葉重の増加量，収量，栄養状
態の改善，特定の病原菌に対する病害
抵抗性である。残念ながら，AM 菌の
植物への影響を説明するために選択さ
れたこの 6 つの要素について，文献
調査したすべての研究で測定と統計分
析が行われてはいないと Berruti et al. 

（2016）は述べている。
Berruti et al. （2016）の文献調査に

おいて，AM 菌接種は植物の生育と生
産に対し非常にポジティブであった

（図−2）。非接種と比較して，130 の
接種実験の 93.8％で，有意な AM 菌
感染率の増加が報告されている。また，
根重は 91 の実験の 73.6％で，茎葉
重の増加は 146 の実験のうち 80.8％
が接種により有意に増加したことを報
告している。81 の実験の 84％で，茎



2768　植調　Vol.54, No.10　(2021)

Mycorrhiza
23%

J Plant Nutr 
12%

Biol Fert Soils
10%

Commun Soil Sci Plant Anal
10%

Other journals
45% ジャーナル

2001-2010
35%

2011
16%

2012
12%

2013
11%

2014
7%

2015
19%

出版年

圃場

24%

温室

65%

人工気象室
4%

屋外ポット

7%

実験条件

環境ストレス

57%

生物的
7%

無し
36%

ストレス条件

マメ科

17%

キク科

12%

イネ科

12%

ナス科

11%ユリ科

5%

バラ科

4%

ミカン科

3%

モクセイ科

2%

その他

34%

宿主植物

無し
36%

無機養分

22%

塩
10%

乾燥
9%

汚染
6%

菌類
4%

センチュウ
3%

他のストレス
10%

ストレス概要

ジーンバンク

33%

土着

31%

商業用

15%

非土着

3%

混合

2%

無記載

16%

接種源

トラップ植物
75%

in vitro
1%

採取土壌
1%

無記載
23%

接種源増殖方法

感染根断片
2%

無記載
12%

胞子
14%

胞子と菌糸
4%胞子，菌糸，感染根断片

68%

AM菌増殖

単独接種
60%

単独接種と混合接種
18%

混合接種
21%

無記載
1%

接種方法
複数種
65%

R.intraradices
11%

F.mosseae
10%

R.irregularis
4%

他種
10%

接種菌株

図 -1. Berruti ら (2016) の文献調査での AM 菌接種試験の各項目の割合 （Berruti ら 2016 より改変）．et
図 -1　Berruti ら (2016) の文献調査での AM 菌接種試験の各項目における割合 （Berruti  et al .  2016 より改変）



2778　植調　Vol.54, No.10　(2021)

Mycorrhiza
23%

J Plant Nutr 
12%

Biol Fert Soils
10%

Commun Soil Sci Plant Anal
10%

Other journals
45% ジャーナル

2001-2010
35%

2011
16%

2012
12%

2013
11%

2014
7%

2015
19%

出版年

圃場

24%

温室

65%

人工気象室
4%

屋外ポット

7%

実験条件

環境ストレス

57%

生物的
7%

無し
36%

ストレス条件

マメ科

17%

キク科

12%

イネ科

12%

ナス科

11%ユリ科

5%

バラ科

4%

ミカン科

3%

モクセイ科

2%

その他

34%

宿主植物

無し
36%

無機養分

22%

塩
10%

乾燥
9%

汚染
6%

菌類
4%

センチュウ
3%

他のストレス
10%

ストレス概要

ジーンバンク

33%

土着

31%

商業用

15%

非土着

3%

混合

2%

無記載

16%

接種源

トラップ植物
75%

in vitro
1%

採取土壌
1%

無記載
23%

接種源増殖方法

感染根断片
2%

無記載
12%

胞子
14%

胞子と菌糸
4%胞子，菌糸，感染根断片

68%

AM菌増殖

単独接種
60%

単独接種と混合接種
18%

混合接種
21%

無記載
1%

接種方法
複数種
65%

R.intraradices
11%

F.mosseae
10%

R.irregularis
4%

他種
10%

接種菌株

図 -1. Berruti ら (2016) の文献調査での AM 菌接種試験の各項目の割合 （Berruti ら 2016 より改変）．et
図 -1　Berruti ら (2016) の文献調査での AM 菌接種試験の各項目における割合 （Berruti  et al .  2016 より改変）

肥後：菌根菌（AM菌）を利用した作物の生育制御　9

葉重の増加，112 の実験のうち 92％
が接種により収量，植物栄養の改善が
認められていた。Berruti et al. （2016）
の文献調査の多くは，接種後の AM
菌感染率，地上部のバイオマス，収量
と栄養状態の有意な増加を植物生産に
対する AM 菌の接種効果の有無の重
要な要因と判断している。文献調査の
実験方法の割合は，実験条件（温室ま
たは圃場条件），接種源（土着由来ま
たは非土着の由来），適用方法（単独
種接種または混合接種）についても重
要な評価要因であることも指摘してい
る。

温室，圃場条件下での接種
効果の事例

Berruti et al. （2016）の文献調査の
65％は温室で実施され，24％は圃場
条件で実施されていた（図 -1）。予想
通り，非接種と比較して AM 菌を接
種した植物の AM 菌感染率は，圃場
条件よりも温室で有意に高い値を示し
ている（図 -2）。これは，圃場の非接
種区に土着の AM 菌が含まれている
ためであり，一方，温室での対照区の
ポットには，AM 菌が存在しない滅菌
土壌などが充填されている。興味深い
ことに，根重は，温室条件よりも圃場
条件での接種区で増加する研究事例が
多い傾向がみられている。おそらく，
これはポット栽培では根の生長が特定
の時点で停止することが要因として挙
げられる。さらに，ポット栽培で AM
菌が接種された植物では根の生長が乏

しい。ポット栽培で接種された植物
は AM 菌を介した養分吸収に依存す
る可能性が高く（Smith et al. 2011），
これより根重を増加させることなく，
AM 菌を接種していない植物よりも早
く必要な栄養状態の最大値に到達でき
ることが指摘されている。一方，茎葉

重，収量，植物栄養に対する AM 菌
接種の有効性は，実験条件の影響をあ
まり受けない可能性があり，温室，圃
場条件ともに成功する事例があること
も Berruti et al. （2016）の文献調査
で示唆されている。

図 -2　Berruti ら (2016) の文献調査での各項目における増加割合 （Berruti  et al .  2016 より改変）
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AM菌接種源の概要

AM 菌の接種効果を十分に得るため
には，AM 菌接種源の選択も重要な要
因の一つに挙げられる。適用された
接種源は，微生物株保存機関（ジー
ンバンク）からのものか，実験で使
用された土壌から分離されたものか
が重要となる。Berruti et al. （2016）
の文献調査の半数の実験では，市販
の AM 菌接種源を使用していた（図−
1）。一部の AM 菌種は，一般的に他
の種よりもストレス耐性が高く，スト
レス土壌や汚染土壌下で存在している
ことも報告されている（Leyval et al. 
2002；Hildebrandt et al. 2007）。実
際，浸透圧ストレスの影響を受ける
土壌の土着 AM 菌は，他の AM 菌株
よりも塩ストレスに対応できる可能
性がある（Ruiz-Lozano and Azcón 
2000）。したがって，接種資材を特定
の汚染／ストレス土壌に適用する場
合，これらの特性を考慮することが望
ましいと指摘されている（Vosátka et 

al. 1999；Oliveira et al. 2005）。 ま
た，Berruti et al. （2016）の文献調査
の多くは，土着 AM 菌が非土着 AM
菌より接種効果が高いことを指摘して
いる。土着 AM 菌を接種することで
市販の AM 菌接種資材よりも，ネコ
ブセンチュウに対する耐性（Affokpon 
et al. 2011），Mn 汚染土壌下での生
育 促 進（Briccoli Bati et al. 2015），
石灰質土壌下での茎葉を増加させた研
究事例もある（Labidi et al. 2015）。

さ ら に，Estrada et al.（2013） は，
塩ストレス下で土着 AM 菌を接種し
た植物が，ジーンバンクから得た AM
菌を接種した植物よりも茎葉乾物重，
光合成効率，気孔コンダクタンス，グ
ルタチオンの蓄積が高いことを示し
たことも報告している。Berruti et al. 

（2016）も土着 AM 菌種を接種した
場合，AM 菌接種による生育促進効果
が得られる可能性が高いことを示唆
している。ただし，土着 AM 菌種の
接種による AM 菌感染率の増加と茎
葉の増加はあまり関係性がないことも
示唆している。ほとんどの資材開発
メーカーは，多岐にわたる植物種や
環境条件に適合性があることを理由
に，市販の AM 菌資材の接種を推奨
している。残念ながら，これらの製
品について，必ずしもプラスの効果が
得られる保証はないのが現状である。
効果のない AM 菌接種または不適切
に接種された事例もある（Corkidi et 

al. 2004；Garmendia and Mangas 
2014）。Corkidi et al.（2004）は AM
菌の定着を促進しない市販の接種材料
が，ポット栽培でのトウモロコシの生
長を促進できる唯一の接種源である
ことを報告した事例もある。しかし，
Corkidi et al.（2004）は供試した接
種源に含まれている成長促進添加剤が
生育促進効果の要因である可能性を
指摘している。同様に，Garmendia 
and Mangas（2014）はレタスの生
育と栄養の促進効果は市販の接種源に
含まれる高濃度の無機養分に起因する
ことを報告している。したがって，宿

主植物，環境要因，菌株の望ましい組
み合わせや資材に含まれる成分を慎重
に選択することで，AM 菌接種による
生育促進効果が得られる可能性が高く
なるといえる。

AM菌接種源の組成

Berruti et al. （2016）が調査した接
種実験の文献の 60％に見られるよう
に（図−1），現在までの接種試験の傾
向として単独接種試験を行う場合，少
なくとも 1 つ以上の菌種，菌株を試
すことが必要であるといえる。単一
種の接種実験は，複数の種を併用し
た混合接種実験よりも，茎葉のバイ
オマスの増加がみられる傾向もある。
Gosling et al.（2016）は，機能的に
異なる AM 菌株を組み合わせて多様
性を変化させ接種したところ，多様性
が高いほど植物の生育促進効果が高い
わけではないことを報告している。こ
の結果を受けて，宿主植物が温室実験
などや，ストレスが緩和された条件
では，AM 菌は宿主への効果を最大限
に発揮する可能性は高いが，複数の
生物的・非生物的ストレスを受ける
圃場条件下では，より多様な AM 菌
群集が必要になるのではないかと指
摘している。また，別の温室実験で
は，一つの群集内の多様性よりも，群
集構造が共生する種の集団内でどのよ
うに機能するかを決定する上でより
影響力がある可能性が示唆されてい
る（Wagg et al. 2015）。Berruti et al. 

（2016）が調査した接種実験の文献
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AM菌接種源の概要

AM 菌の接種効果を十分に得るため
には，AM 菌接種源の選択も重要な要
因の一つに挙げられる。適用された
接種源は，微生物株保存機関（ジー
ンバンク）からのものか，実験で使
用された土壌から分離されたものか
が重要となる。Berruti et al. （2016）
の文献調査の半数の実験では，市販
の AM 菌接種源を使用していた（図−
1）。一部の AM 菌種は，一般的に他
の種よりもストレス耐性が高く，スト
レス土壌や汚染土壌下で存在している
ことも報告されている（Leyval et al. 
2002；Hildebrandt et al. 2007）。実
際，浸透圧ストレスの影響を受ける
土壌の土着 AM 菌は，他の AM 菌株
よりも塩ストレスに対応できる可能
性がある（Ruiz-Lozano and Azcón 
2000）。したがって，接種資材を特定
の汚染／ストレス土壌に適用する場
合，これらの特性を考慮することが望
ましいと指摘されている（Vosátka et 

al. 1999；Oliveira et al. 2005）。 ま
た，Berruti et al. （2016）の文献調査
の多くは，土着 AM 菌が非土着 AM
菌より接種効果が高いことを指摘して
いる。土着 AM 菌を接種することで
市販の AM 菌接種資材よりも，ネコ
ブセンチュウに対する耐性（Affokpon 
et al. 2011），Mn 汚染土壌下での生
育 促 進（Briccoli Bati et al. 2015），
石灰質土壌下での茎葉を増加させた研
究事例もある（Labidi et al. 2015）。

さ ら に，Estrada et al.（2013） は，
塩ストレス下で土着 AM 菌を接種し
た植物が，ジーンバンクから得た AM
菌を接種した植物よりも茎葉乾物重，
光合成効率，気孔コンダクタンス，グ
ルタチオンの蓄積が高いことを示し
たことも報告している。Berruti et al. 

（2016）も土着 AM 菌種を接種した
場合，AM 菌接種による生育促進効果
が得られる可能性が高いことを示唆
している。ただし，土着 AM 菌種の
接種による AM 菌感染率の増加と茎
葉の増加はあまり関係性がないことも
示唆している。ほとんどの資材開発
メーカーは，多岐にわたる植物種や
環境条件に適合性があることを理由
に，市販の AM 菌資材の接種を推奨
している。残念ながら，これらの製
品について，必ずしもプラスの効果が
得られる保証はないのが現状である。
効果のない AM 菌接種または不適切
に接種された事例もある（Corkidi et 

al. 2004；Garmendia and Mangas 
2014）。Corkidi et al.（2004）は AM
菌の定着を促進しない市販の接種材料
が，ポット栽培でのトウモロコシの生
長を促進できる唯一の接種源である
ことを報告した事例もある。しかし，
Corkidi et al.（2004）は供試した接
種源に含まれている成長促進添加剤が
生育促進効果の要因である可能性を
指摘している。同様に，Garmendia 
and Mangas（2014）はレタスの生
育と栄養の促進効果は市販の接種源に
含まれる高濃度の無機養分に起因する
ことを報告している。したがって，宿

主植物，環境要因，菌株の望ましい組
み合わせや資材に含まれる成分を慎重
に選択することで，AM 菌接種による
生育促進効果が得られる可能性が高く
なるといえる。

AM菌接種源の組成

Berruti et al. （2016）が調査した接
種実験の文献の 60％に見られるよう
に（図−1），現在までの接種試験の傾
向として単独接種試験を行う場合，少
なくとも 1 つ以上の菌種，菌株を試
すことが必要であるといえる。単一
種の接種実験は，複数の種を併用し
た混合接種実験よりも，茎葉のバイ
オマスの増加がみられる傾向もある。
Gosling et al.（2016）は，機能的に
異なる AM 菌株を組み合わせて多様
性を変化させ接種したところ，多様性
が高いほど植物の生育促進効果が高い
わけではないことを報告している。こ
の結果を受けて，宿主植物が温室実験
などや，ストレスが緩和された条件
では，AM 菌は宿主への効果を最大限
に発揮する可能性は高いが，複数の
生物的・非生物的ストレスを受ける
圃場条件下では，より多様な AM 菌
群集が必要になるのではないかと指
摘している。また，別の温室実験で
は，一つの群集内の多様性よりも，群
集構造が共生する種の集団内でどのよ
うに機能するかを決定する上でより
影響力がある可能性が示唆されてい
る（Wagg et al. 2015）。Berruti et al. 

（2016）が調査した接種実験の文献
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の 多 く は，R h i z o p h ag u s  i n t r ar ad i c es ，
F u n n eli f o r m i s  m o s s eae， R .  i r r eg ali s の
いずれかの単独接種に限定されてい
たことを報告している。これらの AM
菌はジェネラリストであり，多種多様
な宿主植物に定着し，長期保存に耐
え，かつ世界中に分布しており（Öpik 
et al. 2010），容易かつ大量に増殖す
ることができる。前述の特性により，
これらのジェネラリストは接種源とし
て適している。いくつかの研究は，異
種間ではなく同種内の異なる分離株が
植物の応答反応に大きな違いを引き起
こす可能性があることも指摘されて
いる（Munkvold et al. 2004；Gai et 

al. 2006；Angelard et al. 2010）。こ
れは R .  i n t r ar ad i c es ，R .  i r r eg u lar i s ，F .  

m o s s eae などの AM 菌種の単独接種試
験から，これらの AM 菌種が機能的
に不均一である可能性が報告されてい
るが，必ずしも機能不全が生じている
と見なすべきではないことを示唆して
いる。R .  i r r eg u lar i s のレファレンスゲ
ノムから（Tisserant et al. 2013；Lin 
et al. 2014），地理的に異なる場所か
ら得た複数の分離株のリシーケンシ
ングは，作物栽培により効果的な AM
菌を増殖，選択することが可能になる
と期待されている。ゆえに，AM 菌群
集における遺伝的多様性の機能的意味
を理解する研究をより推進していく
ことが重要と考えられる（Rodriguez 
and Sanders 2015）。しかし，作物を
含む植物種の AM 菌接種に対する応
答性が大きく異なることは考慮しなけ
ればならない（Johnson et al. 1997；

Smith and Smith 2011；Smith et al. 
2011）。現代農業において AM 菌を
利用する場合は，遺伝的差異のあるさ
まざまな品種の AM 菌に対する応答
の違いを考慮することは極めて重要で
ある。

結論と展望

世 界 の 人 口 は 2050 年 ま で に 90
億 人 を 超 え る と 推 定 さ れ て い る

（Rodriguez and Sanders 2015）。し
たがって，世界の農業は人々の健康と
環境を保護するために，食料生産を倍
増するだけでなく，環境保全型農業の
推進という課題に直面している。予測
される必要な収穫量の増加は，現在の
世界的な食料生産能力を上回ってお
り（Rodriguez and Sanders 2015），
AM 菌を利用したバイオ肥料などの環
境に優しい技術の実装，活性化の必
要性が強調されている。AM 菌の適用
は無限の可能性があるにもかかわら
ず，これまで農家には採用されていな
いのが現状としてある。しかし，圃場
での AM 菌の接種効果は，温室条件
下での接種と同程度の効果が得られる
ことが証明されつつある。これらの理
由から，農業における AM 菌の安定
利用に向けた次の段階は，AM 菌接種
の利点に対する利用者の潜在認識を高
めることである。これを達成するため
に今後行うべきことは大規模な圃場試
験を様々な地域，土壌環境で実施し，
接種による費用対効果を分析するこ
とである（Ceballos et al. 2013）。ま

た，AM 菌の人工培養に関する研究も
目覚ましく発展している。Kameoka 
et al.（2019）は世界で初めてＡＭ菌
の純粋培養に成功した例を報告してい
る。この報告ではバクテリアとの共存
培養によりＡＭ菌の胞子形成が誘導さ
れたという先行研究から（Hildebrandt 
et al. 2006)，バクテリア由来の枝分か
れ脂肪酸に増殖促進効果があることを
発見している。さらに不飽和脂肪酸で
あるパルミトレイン酸がより強くＡＭ
菌の生育を促進して胞子形成を誘導す
ることを報告している。形成された胞
子は植物根に正常に感染共生して娘胞
子を形成できることも分かっている。
ま た，Sugiura et al.（2020） は AM
菌にミリスチン酸を与えることで，宿
主植物に共生させずとも菌体バイオマ
スや次世代胞子を生産できることを明
らかにし，高生産性の純粋培養系とし
て固定化培養法も開発している。これ
らの研究成果により，純粋培養による
優良 AM 菌資材の開発や大量生産が期
待されている。これまで述べたように，
AM 菌の共生能は多面的であり，農業
生産への影響，機能がより明確になれ
ば，農耕地での A M 菌接種や利用の
適用範囲が広がり作物生産の向上につ
ながると考えられる。
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トウダイグサ科トウダイグサ属の越年草。秋に出芽し翌春に
開花する。本州以南の道端や畑など日当たりの良いところに普
通。普通ではあるがどこにでもあるという草種でもなく，結構，
偏在する。背丈は 20cm くらいから 50cm 程度。葉は，茎の
下部ではへら状で小さく互生するが，上部では大きく輪生状に
つく。茎頂では 5 枚の葉が輪生し，5 本の分枝に黄緑色の丸い
葉と径 2mm ほどの杯状花序と呼ばれる花をつける。和名はこ
の杯状花序を含む風変わりな草形を昔の燈台に見立てたことに
由来する。

このトウダイグサの花は，燈台に見立てられるほどのその姿
と相まって，花の常識を超え，異常なまでに前衛的なのである。
どのように前衛的なのか。一般に花は，植物の生殖器官であり
基本的な構造を持つ。普通，一つの花は，枝の先の柄の先につ
き，中心に雌蕊，その周りに雄蕊，さらにその周りを花弁や萼
片が取り囲む。ところがトウダイグサは，花弁も萼片もなく，
壺型に癒着した総苞葉の小さな壺の中に 1 つの雌蕊と数個の

雄蕊を無造作に投げ込んだだけ，という姿で秩序がない。しか
も投げ込まれた雌蕊と雄蕊は，それぞれが 1 個の独立した花
であるという。萼片も花弁も持たない1個の雌花と数個の雄花，
この複数の花の構造を花序と呼び，壺の中に小さく集められた
この花序を杯状花序と呼ぶ。トウダイグサの仲間特有の花序で
ある。萼片も花弁も持たず，雌蕊 1 本，雄蕊 1 本が一つの花
というところまで周りを削ぎ落した花，ここまで簡素な花は他
にはない。

かつて，植物進化の到達点はキク科とラン科とされた。それは，
葉や花や種子などの構造や形態などの異同を元に論議されたの
であるが，ひょっとするとこのトウダイグサこそ，極限まで無
駄をそぎ落とした前衛的な進化の到達点なのかもしれない。

大きさ 2mm ほどの黄色の杯状花序が燈心，その燈心を下か
ら支える 2 ～ 3 枚の総苞，春には燈台の上にほんのりと黄色
い明りを灯す。

（公財）日本植物調節剤研究協会
兵庫試験地　須藤　健一

燈台草・灯台草・鈴振り花
（トウダイグサ）
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