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会 員 の 皆 様 へ

告 示

○2019 年度根研究学会賞の候補募集（2019 年 7 月 31 日まで）

 根研究学会会則第 3 条ならびに根研究学会学術賞規定に基づき，2019 年度の研究学会賞の推薦を受け

付けます．優れた業績が多数推薦されますよう，皆様のご協力をお願いします．自薦・他薦を問いませんし，

推薦者は会員でなくても結構です．送り先は根研究学会事務局，締切は 2019 年 7 月 31 日です．詳細は，

本学会 HP に掲載の根研究学会賞に関する規定をご確認下さい．

○2020 年度－2021 年度会長選挙告示（立候補・推薦の締め切りは 2019 年 7 月 31 日）

 会則第 8 条・10 条・11 条に基づき，来期の会長選挙を行います．会長候補として立候補または推薦を受け

る資格があるのは，2019年 7月 31日時点におけるすべての個人会員です．会長に立候補する会員は，立候

補届を事務局までお送りください．立候補の受付期間は 2019 年 7 月 1 日－7 月 31 日（必着）とします．

事務局からのお知らせ

１．電子版会誌のダウンロードについて

 2019年度から根研究学会ホームページおよび J-Stageから電子版会誌をダウンロードするためのパスワード

を変更したのでご注意ください．ユーザー名の変更はありません．

根研究学会電子版会誌の URL   http://www.jsrr.jp/rspnsv/download.html
J-Stage の URL   https://www.jstage.jst.go.jp/browse/rootres/-char/ja

２．2019 年の根研究集会

・第50回根研究集会

愛知県名古屋市の名古屋大学で2019年11月23日（土）～24日（日）に開催する予定で，山内章会

員に企画をお願いしています．詳細は、「第50回記念根研究集会のお知らせ」をご覧下さい。2019
年度の集会は1回の開催ですので，ご注意ください．

・2020年度の集会

第51回根研究集会（春）を長野県松本市の信州大学で，第52回根研究集会（秋）を熊本県熊本市

の東海大学で開催する予定です．

３．学生会員の参加費は無料です

 2017 年から学生会員の参加費は無料になりました．これまで根研究集会の参加費は一般会員，学生

会員，非会員を問わず同額でした．非会員の参加費は，一般・学生に関係なく，一般会員より 1,000
円程度高くなります．学生会員は集会受付で学生証の提示をお願いいたします．この機会にぜひ根研

究学会学生会員にご加入いただけますよう，関係学生の皆さんにご周知いただけますようお願いいた

します．

４．投稿のお願い

 会誌「根の研究」では，原著論文のほかに，ご自身の一連の研究を他分野の会員にも分かりやすく

解説したミニレビューを重視しています．学術功労賞・学術奨励賞の要件である，本会における研究

成果の報告は，ミニレビューによる解説も認められていますので，積極的にご寄稿下さい．また，研

究手法や学生向けの実験・実習法の解説なども歓迎します．

次ページに続く
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５．根研ロゴの使用について

 これまで「根研」のロゴを入れた T シャツなどのグッズを事務局が製作し，研究集会で販売してそ

の収益を特別会計の収入としていました．しかし，売れ残りが生じると特別会計の赤字になってしま

うためグッズを積極的に製作することは困難でした．そこで，会員の皆様が使用料を支払うことで根

研ロゴを使用したグッズを自由に製作することができるようにしました．使用料は 1 製品につき 300
円です．詳しくは事務局までお問い合わせください．

６．名簿データ更新のお願い（異動のないかたもご協力下さい）

 住所・所属・研究テーマ等に変更のある方は本号に掲載の案内，または根研究学会ホームページ

（http://www.jsrr.jp/）の「諸手続－名簿データ更新」のコーナーをご参照頂き，データをお送り下さ

い．また，各種調査に備えて今後会員の性別と学生・社会人の別を集計することにしました．特に変

更のない方も名簿データの更新にご協力ください．これら追加データは，主に会員構成（男女比など）

を把握するために使わせて頂きます．

７．会費納入のお願い

 2019 年度の会費をまだお支払い頂いていない方は，下記の郵便振替口座に納入をお願いします．請

求書等の伝票をご希望の方は，事務局までお知らせ下さい．

年会費（2019 年）： 電子版個人 3,000 円，冊子版（＋電子版）個人 4,000 円，冊子版団体 9,000 円

（年度は 1 月－12 月です）

郵便振替口座  口座名義（加入者名）：根研究学会， 口座番号：00100－4－655313
［他の銀行から振込の場合：ゆうちょ銀行 〇一九店（ゼロイチキユウテン） 「当座」0655313 ］

--------------------------------------------

根研究学会所在地・連絡先： 〒104-0033 東京都中央区新川 2-22-4 新共立ビル 2F
  （株）共立内 根研究学会事務局 TEL：03-3551-9891／FAX：03-3553-2047
・メールアドレス   事務局：neken2019@ jsrr.jp  『根の研究』編集委員長：editor2019@ jsrr.jp
       Plant Root 編集委員長：editor2018@ plantroot.org
・Web サイト 根研究学会： http://www.jsrr.jp/ 『根の研究』ｵﾝﾗｲﾝ版：http://root.jsrr.jp/
       Plant Root： http://www.plantroot.org/
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総　説

2019 年 1 月 30 日受付　2019 年 3 月 26 日受理
＊連絡先 〒 321-8505　栃木県宇都宮市峰町 350
　　　　　Tel: 028-649-5016 E-mail: koyama@cc.utsunomiya-u.ac.jp

アーバスキュラー菌根菌の接種効果を決定する環境要因

神山拓也＊1）・佐藤匠 2）

1）宇都宮大学農学部

2）理化学研究所バイオリソース研究センター

要　　旨：アーバスキュラー菌根 （AM） 菌は，陸上植物のうち約 8割と共生関係を結んでおり，近年，持続
可能な農業に向けた微生物資材として着目されている．しかし，未だに，AM菌資材による接種効果が発揮
される環境条件は，圃場試験のメタ解析によっても不明確である．これまでに，著者らは，接種した AM菌 （接
種菌） の宿主植物への早期菌根形成・定着が，接種効果が発揮されるための必要条件であるが十分条件では
ないことを示した．本総説では，接種菌の早期菌根形成・定着と接種効果を分離して考え，過去の研究と近
年報告されたメタ解析を再検証することで，それぞれに関わる環境要因を絞り込み，今後の研究指針を提案
する．
キーワード：菌根菌資材，菌根形成，メタ解析，リン酸．

Enviromental factors that determine responsiveness of plants to arbuscular mycorrhizal fungal inoculation : 
Takuya Koyama

1), Takumi Sato
2) (1)School of Agriculture, Utsunomiya University, 2)BioResource Research 

Center, RIKEN)
Abstract : Arbuscular mycorrhizal (AM) fungi are ubiquitous in agroecosystems and promoted as biofertilizer 
for sustainable agriculture. However, the environmental factors that limit responsiveness of plants to AM 
fungal inoculation are not clearly understood by meta-analysis of field inoculation studies. In our previous 
study, we showed that early dominance of the inoculum AM fungus in plant roots is a necessary condition for 
positive yield responses, but not sufficient condition. In this review, we divided the developmental process of 
mutualistic relationship into two phases: the colonization of inoculum AM fungus and the responsiveness of 
plants to AM fungal inoculation, identified the environmental factors that affect each process, and discussed 
how to control them.

Keywords : Arbuscular mycorrhizal inoculum, Colonization, Meta-analysis, Phosphate.

1. はじめに

植物は陸上に進出する約 4億年前からアーバスキュ
ラー菌根 （AM） 菌の外生菌糸を利用していた可能性が
示唆されている （Simon et al., 1993; Taylor et al., 1995） ．
そして，陸上植物のうち約 8割はこの共生関係を結ん
でおり （Brundrett, 2009），外生菌糸を介して宿主植物
の養水分，特に土壌に吸着されやすいリン酸の吸収に
大きく寄与している．菌根共生していない場合，植物
は根の表皮細胞の伸長した根毛のある 0.03-3.0 mm （森
田 , 1987） の範囲のリン酸しか吸収できない．一方，菌
根共生している場合，外生菌糸は，根の表面から，多
くの種では 20-30 mm，長いものでは 90 mmまで達して，
リン酸の吸収域を拡大する．菌根形成していない根で
は 1 cmの表面積は 1.8 cm3だが，菌根形成した根では
外生菌糸によりその表面積は 12.6-201 cm3に達する 

（Sieverding, 1991）．また，AM菌の外生菌糸の太さ （約
2-20 µm） （Smith and Smith, 2012） は根毛の太さ （5-17 

µm） （森田 , 1987） と同程度であり，側根でも入り込め

ない土壌間隙に入り込むことができる．そのため，植
物が根と外生菌糸に同じ炭素投資をした場合，根に比
べ外生菌糸がより大きい表面積を持ち，養水分の吸収
に貢献していると考えられている．
また，AM菌は養水分吸収のほかに，病原菌感染への
抵抗性，乾燥・高温・塩害・高濃度重金属などへの耐性，
捕食者に対する化学的防御，多感物質の輸送，土壌団
粒形成，品質の向上，に関わることが指摘されている 

（Gianinazzi et al., 2010; Lenoir et al., 2016; Thirkell et al., 

2017）．特に，Delavaux et al. （2017） は，AM菌資材を
接種することにより 11項目 （生育改善効果，窒素吸収，
リン吸収，その他養分吸収，土壌団粒形成，水輸送，
含水率，病気への抵抗性，他感物質輸送，捕食者に対
する化学的防御） が改善するのかについて，無作為に
選んだ 93の既往文献によるメタ解析により調査した．
そして，生育改善効果，窒素吸収，リン吸収，土壌団
粒形成，水輸送，病気への抵抗性が，AM菌資材の接
種により有意に改善されることを報告している．これら
の AM菌の機能を農業に生かすことで，肥料や農薬な
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どの過剰使用の抑制，収穫物の品質や価値の向上につ
ながる可能性がある （Berruti et al., 2016）．
そのため，近年の世界的なリン鉱石価格の高騰など
を受けて AM菌資材のビジネス化が伸展している （江
沢 , 2016; Hart et al., 2018）．そして，ビジネス化に向け，
絶対共生菌である AM菌の純粋培養と資材化に向けた
基礎研究や遺伝子マーカーを用いた圃場での機能性評
価に関わる研究が活発化している （Hart et al., 2018; 

Vosátka et al., 2012）．また，近年，モデル菌株である
Rhizophagus irregularisのゲノム解読 （Lin et al., 2014; 

Maeda et al., 2018; Tisserant et al., 2013） や比較ゲノム
解析 （Kobayashi et al., 2018），トランスクリプトームや
炭素同位体等を用いた植物および菌根菌炭素代謝経路
の詳細な解析 （Bravo et al., 2017; Jiang et al., 2017; Keymer 

et al., 2017） から，AM菌が植物から得ている炭素源の
一端が明らかにされるなど，基礎研究面でも進歩が著
しい．一方，AM菌資材として接種したAM菌 （接種菌） 
による宿主植物の生育促進または増収効果 （接種効果） 
が発現する圃場・環境条件について，圃場試験のメタ
解析により徐々に明らかにされつつある （Augé et al., 

2015; Berruti et al., 2016; Hoeksema et al., 2010; Kaschuk 

et al., 2010; Lekberg and Koide, 2005; Pellegrino et al., 

2015; Schütz et al., 2018; Zhang et al. 2018）．しかし，メ
タ解析間で統一的な見解は得られていない．これまで
に，著者らは，複数圃場を用いた接種試験により，ダ
イズやネギでは生育初期における接種 AM菌の定着が，
接種効果の発現に重要であることを示した （Koyama et 

al., 2018; Niwa et al., 2018; Sato et al., 2018）．そこで，
本総説では，接種効果の増強を図るため，菌根形成を
支配する環境要因を過去の研究から抽出し，接種 AM

菌資材の早期菌根形成・定着に必要な条件について具
体的な考察を行うと共に，メタ解析の再検証を通じて，
この観点からの今後の研究指針を提案する （第 1図）．
なお，本総説中に出てくる AM菌種名は，発表論文に
記載された種名を用いる．また，接種効果は，AM菌種，

植物種，両者の組み合わせ，によっても変化するが，
両者の関係は非常に複雑であり （Koch et al., 2017; 

Maherali et al., 2014; Martín-Robles et al., 2018; 

Tawaraya, 2003），本総説では環境要因の抽出を目的と
するため，AM菌種と植物種との関係については論じ
ない．

2. AM 菌の生活環と接種効果

接種効果を決定する環境要因の抽出のためには，AM

菌の生活環と接種効果との関係の理解が不可欠なため，
まず，第 1図について概説する．AM菌は，土壌中の胞子，
菌根形成根や AM 菌の外生菌糸ネットワーク （総じて感
染源と呼ぶ） から植物に菌根形成する （Klironomos and 

Hart, 2002）．このうち，AM菌の胞子は，宿主植物の存
在に関わらず，基本的に土壌の温度と水分条件が満た
されれば発芽する （Giovannetti et al., 2010）．発芽した
胞子は，蓄えられた炭素源をエネルギーとして発芽管
を土壌中に伸長させる．宿主植物の根が近傍に無い場
合には，発芽管はあまり分岐せず，炭素源が尽きない
うちに伸長を停止する．一方，根が近傍に存在すると，
AM菌は根から分泌されるストリゴラクトンを含む菌糸
分岐誘導 （促進） 物質を感知して，発芽管の分岐や伸
長を促進し，根へと到達する （Akiyama et al., 2005）．
並行して，発芽した AM菌の胞子や発芽管からはMyc

因子 （lipo-chito-oligosaccharides: LCOsや chitin oligomers: 

COs） や揮発性有機化合物 （volatile organic compounds: 

VOCs） が分泌され，植物細胞の共生応答に必要な Ca2+

スパイキング，側根形成などが誘導される （Genre et al., 

2013; Lanfanco et al., 2018; Maillet et al., 2011; Sun et al., 

2015a, 2015b）．そして，根に到達した AM菌は，表皮を
通じて皮層組織に侵入し，細胞間隙 （Arum-type） ある
いは細胞内 （Paris-type） に 0.13-1.22 mm 日 -1の速度で内
生菌糸を伸ばす （Smith and Read, 2008）．この一本の侵
入した発芽管に由来する十数 mmの根内の菌根形成は
「感染単位 （Infection unit, IU） 」と呼ばれる （Cox and 

第 1図　アーバスキュラー菌根菌の感染源の密度と分布，胞子発芽，初期菌根形成と動態および機能と，宿主植物の接種効果に関
与する要因．
点線はフィードバックを示す．
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Sanders, 1974）．土着の AM菌 （土着菌） および接種菌の
それぞれが上記のステップを通じて IUを形成し，植物
根の初期の菌根形成率が決定する．これらのことから，
土着菌および接種菌の感染源の密度と分布，胞子発芽
に必要な土壌条件，根と感染源の距離，ストリゴラク
トンを含む菌糸分岐誘導（促進）物質の分泌量，と
Myc因子や VOCを含む菌根および側根形成誘導 （促
進） 物質が，AM菌の初期菌根形成を規定する重要な
要因である考えられる．
菌根形成の広がりは，IUが繰り返し形成されること
で実現する．内生菌糸が伸長する間，AM菌は皮層細
胞内に樹枝状体と呼ばれる栄養交換器官を形成する．
この器官は恒常的なものではなく，常に崩壊と発達を
繰り返しながら菌根形成部位が移動することが報告さ
れており，それぞれの樹枝状体の機能している期間は
2.5日から長くて 11日ほどと見積もられている 

（Alexander et al., 1989; 小八重 , 2016; Toth and Miller, 

1984）．AM菌は根内では樹枝状体を形成しつつ，根の
外では外生菌糸ネットワークを構築し，これを通じて
土壌中の養水分を吸収する．また，この外生菌糸は根
の未菌根形成領域に新たに侵入し，新しい IUを生じさ
せる （Sanders and Sheikh, 1983）．このように，野外の
土壌中の根では多種多様な AM菌が根に出入りする．
宿主植物は自身の栄養状態によってストリゴラクトン
の分泌などを制御することで，この出入りを制御して
いると考えられる．まだ直接的に両者の関係を明らか
にした報告はないが，低リン条件でストリゴラクトンの
分泌が増加すること （米山 , 2013） や，ストリゴラクト
ンの合成変異体で IUの発達が抑えられること （小八重 , 

2016） が，この仮説を支持している．
AM菌は，吸収した養水分 （特にリン） を樹枝状体を
介して宿主植物に与え （Javot et al., 2007），その見返り
として宿主植物から光合成産物 （脂質や単糖） を受け取
る （Jiang et al., 2017; Keymer et al., 2017）．植物は生育
ステージごとに必要な養分バランスが異なり，置かれ
ている養水分および光の環境に応じて根の分布 

（Lynch, 2011） や菌根形成 （俵谷 , 1998） を最適化して
いると予想される．たとえば，トウモロコシでは可給態
リンの量に応じて側根の数と長さを可塑的に変化させ
る （Zhu et al., 2005）．また，いくつかの作物では土壌中
のリン酸水準の上昇に伴って，AM菌の菌根形成率お
よび接種効果は低下する （Tawaraya, 2003）．ゆえに，
接種菌の早期定着が達成できたからと言って，必ずし
も接種効果が現れるとは限らない．実際に，AM菌資
材を入れた土壌で育苗し，定植時に 94％の菌根形成率
を示すネギの苗を異なる 4水準のリン酸施肥処理条件
で栽培した圃場試験において，収穫時の菌根形成率お
よび接種効果はリン酸施肥処理の水準が高くなるにつ

れて低下した （Tawaraya et al., 2012）．この結果は，作
物への接種菌の早期定着が接種効果の発現に重要であ
るが，圃場の環境条件によって接種効果の発現が変化
することを示す．

AM菌の胞子形成時期は菌種によって大きく異なるも
のの，ポットでの栽培において一般には宿主植物が生
殖生長期に入り，子実のシンク活性増大／無機養分吸
収の減速が起こる頃，胞子形成が加速されやすい 

（INVAM, 2017）．形成された胞子の休眠期間は菌種に
よって異なり，Acaulospora spp.は 6カ月ほど，Glomus 

spp.は1.5カ月ほど 5℃の低温での休眠期間を要するが，
Gigaspora spp.や Scutellospora spp.の多くは休眠しない 

（Giovannetti et al., 2010）．これらの胞子のほか，土壌
中の菌根形成根や AM 菌の菌糸ネットワークが 

（Klironomos and Hart, 2002），次の宿主植物の土着の
AM菌の感染源となる．

3. 土着菌の感染源の密度と分布を決定する要因と

接種効果

土着菌の感染源の密度は，次の宿主植物が栽培され
るまでの圃場の栽培前歴や作業履歴により増減する．
AM菌は，生きた宿主植物と共生しているときのみ新
たな胞子を形成するため絶対共生菌と見なされており，
この共生関係を陸上植物の約 8割と結ぶ （Brundrett, 

2009）．そのため，栽培前歴が非宿主植物 （アブラナ科，
タデ科，ヒユ科など） の栽培，もしくは，裸地管理であ
ると，感染源の密度は低下していく．1年以上の裸地管
理により，土着菌の感染源の密度は著しく低下し，0 感
染源 cm-3近くになる （Douds et al., 2011）．メタ解析に
おいても，宿主から非宿主への栽培植物の変更や，休
閑期間の長期化により，次の宿主植物の生育初期の
AM菌の菌根形成率が 20-30ポイント減少することが
報告されている （Bowels et al., 2016; Lekberg and Koide, 

2005）．また，栽培前歴により感染源の土中分布は変化
する．胞子数の変動は土壌表層から 20cmまでの間で
大きい （Douds et al., 1995; Oehl et al., 2005） ．外生菌糸
ネットワークの分布に関して，根系の分布と外生菌糸
の分布との間には正の相関関係が存在し （Mai et al., 

2018），根系分布のメタ解析の結果から作物の根重の
70％は土壌表層から 30 cmの間に分布するため 

（Jackson et al., 1996），総じて土壌表層から 30 cm以内
の外生菌糸ネットワークの分布が栽培前歴により最も
変化すると考えられる．休閑管理された圃場や非宿主
作物が栽培された圃場においては，土着菌の感染源の
密度低下と接種効果との間に正の相関があることが示
されている （Hayashi et al., 2018; 唐澤 , 2004; Niwa et al., 

2018; Thompson, 1994）．
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圃場作業のうち，耕耘は，土着菌の感染源の内，菌
根形成根や外生菌糸ネットワークを切断するため，感
染源の密度を低下させる．メタ解析では，不耕起や浅
耕などから，一般的に実施される耕耘に変更されるこ
とで，後作の菌根形成率が最大で 27％ポイント減少す
ることが報告されている （Bowels et al., 2016; Lekberg 

and Koide, 2005）．分布について，Kabir （2005） は，耕
耘および不耕起が後作トウモロコシの異なる深さの外
生菌糸と胞子密度へ及ぼす影響を生育時期別に図示し，
耕耘により外生菌糸は，生育初期では土壌表層から
0-15cm，10-12葉期では 0-10cm，絹糸抽出期では
0-5cmの位置で，不耕起に比べ有意に減少し，これら
の差は成熟期にはなくなること，を報告している．一方，
耕耘により胞子は，生育初期から 10-12葉期では
0-10cmの位置で不耕起に比べ減少するが，絹糸抽出期
以降では差がなくなること，を報告している．耕耘に
よる影響は胞子に比べ，外生菌糸で大きいようである．
また，このような撹乱の多い農地では，多数の胞子を
作ることで外生菌糸ネットワークの破壊後にも高い再
生力を維持できる撹乱耐性種が選抜されていることも
示唆されている （Chagnon et al., 2013）．しかし，耕耘
の種類や頻度の異なる圃場での接種試験はこれまで報
告されていない．今後，このような圃場も含めた接種
試験をおこない，AM菌叢を解析することで，胞子や
外生菌糸由来の土着菌と接種菌との競合関係や，撹乱
耐性種と接種菌との競合関係が明らかにできるのでは
ないかと期待する．
また，病虫害の防止のための土壌燻蒸や殺菌剤によっ
ても感染源の密度は低下する （Menge, 1982）．特に，ダ
ゾメットやクロルピクリン，臭化メチルのような非選択
的な土壌燻蒸剤が使用された土壌では著しく感染源は
低下する （Menge, 1982; Plenchette,1983; 佐藤・鈴木 , 

1995; Sato et al., 2018; Thingstrup et al., 1998）．また，
低濃度であっても，ベノミル水溶液中では AM菌の胞
子発芽は抑制される （佐藤・鈴木 , 1995）．逆に，ホセ
チルやメタラキシルなどの殺菌剤は AM菌の菌糸伸長
を促進し，茎葉散布剤やアセフェート，カルボスルファ
ン，ベンフラカルブの土壌処理タイプの殺虫剤は感染
源の密度に影響を及ぼさない （佐藤・鈴木 , 1995）．土
壌燻蒸後の圃場では土着菌の感染源の密度が低下し，
非殺菌区と比較して植物の生育が低下し，その低下し
た植物生育が AM菌の接種によって回復することがい
くつかの論文で示されている （Plenchette, 1983; Sato et 

al., 2018; Thingstrup et al., 1998）．これらの報告は土壌
燻蒸や殺菌剤によって感染源の密度が低下した圃場で
は接種効果が期待できることを示す．
以上の理由から，圃場に AM菌資材を投入する前に
その圃場の作業履歴や栽培前歴を調査し，圃場の土着

菌の感染源の密度を後述する方法により調べることが
重要である．なお，土着菌を有効に活用するための輪
作体系などについては，Gosling et al. （2006），唐澤 

（2004） や Ryan et al. （2018） に詳細にまとめられてい
る．　

4. AM 菌資材の感染源の密度と分布を決定する要因

と接種効果

作成・保存方法が AM菌資材の感染源の密度を決定
する．AM菌資材は，作成方法によって大きく 3種類
に分類される．土壌のような培地と宿主植物で AM菌
の感染源を増殖する方法，水耕で宿主植物を用いる方
法，in vitroで毛状根を用いる方法，に大別され （IJdo 

et al., 2011），植物を全く用いない方法の成功例は，未
だ報告されていない．このうち，Bécard and Fortin （1988） 
により開発されたニンジン毛状根を宿主として用いた
in vitro培養系は，主に実験室内の研究用に用いられて
いる （齋藤 , 2014）．一方，圃場での試験では，土壌の
ような培地を用いた増殖方法が技術的に容易であり，
安価にできることから最も実施例が多い．規模も人工
気象器で気象をコントロールしたポットによる増殖例
から，野外の圃場での増殖例 （Douds et al., 2005; Douds 

et al., 2006） まで存在する．また，土壌のような培地を用
いた増殖方法の場合，増殖に用いられるAM菌の感染源
も多様で，国際的な AM菌株保存機関の International 

culture collection of （vesicular） arbuscular mycorrhizal 

fungi （INVAM），The International Bank of  the 

Glomeromycota （BEG），Glomeromycota In vitro 

collection （GINCO） から提供され，種の特定もされてい
る特定の AM菌種の胞子のみを利用する例から，それ
ぞれの地域の土壌から採取・培養した感染源を直接利
用する例まで存在する．しかし，用いられる菌種によっ
て AM菌資材の感染源の種類は異なる．Gl. spp.と Ac. 

spp.は，胞子，菌根形成根，菌糸からでも菌根形成す
るが，Gi. spp.と Sc. spp.は主に胞子からのみ菌根形成
する （Klironomos and Hart, 2002）．また，保存方法や
菌種によって，保存可能な期間は異なる （Lalaymia et 

al., 2014）．十分風乾し乾燥した土壌中であれば，室温
で Gl. spp.，Ac. spp.，Gi. spp.，Sclerocystis spp.の胞子は，
2から 8年間保存できる．しかし，土壌中で胞子を保
存する場合には，5℃で 6か月以上保存すると，種によっ
ては AM菌の胞子発芽能が著しく低下し，12か月後に
発芽率が 0％近くになる （Douds and Schenck, 1990）．
メタ解析の結果から非接種区と接種区との生育初期の
菌根形成率差が 20ポイント以上ないと，接種による増
収効果は期待できない （Lekberga and Koide, 2005）．そ
のため，後述する方法により事前に接種菌の感染源の
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密度を計測し，感染源の密度の高い AM菌資材を用い
るか，密度が低い場合には接種量を増やす必要がある．
接種方法が接種菌の分布を決定する．接種方法は大
まかに，圃場へ直接 AM菌を接種する圃場接種と，
AM菌資材を入れた土壌で植物を育苗した後移植する
育苗接種，に分類される．圃場接種は，さらに，種子
や挿し穂の下に接種する局所接種，溝を作って帯状に
接種する溝接種，土壌表層に広く散布する表層接種，
種子を資材でコーティングする種子コーティング，資
材と発芽処理した小さな種子をメチルセルロースなど
でスラリー状にするスラリー接種，直径 1 cmほどのペ
レット状にした資材の周りに小さな種子を付着させて
接種するペレット接種，に分類される （Ferguson and 

Menge, 1986; Hayman et al., 1981; Oliveira et al., 2016）．
播種時の局所接種で深さを比較した報告から，土壌の
深い位置に比べ浅い位置，つまり，種子の近くに接種
することで，接種効果が上昇することが明らかになっ
ている （Frank et al., 1987; Petgen 1998; Sieverding, 1985; 

Wu and Zou, 2012）．また，表層接種や溝接種，種子コー
ティング，ペレット接種に比べ，種子直下への局所接
種のほうが AM菌の菌根形成率を増加させる （Afek et 

al., 1990; Baltruschat, 1987; Oliveira et al. 2016;  Oliveria 

and Sanders, 2000）．これらの報告は，根と AM菌との
遭遇率の増加が重要であること，を示唆している．一方，
Hayman et al. （1981） は，スラリー接種が，種子コーティ
ング，溝接種，表層接種，局所接種に比べ乾物を増加
させることを報告している．AM菌の胞子発芽には一
定の水分が必要であり，スラリー接種では発芽した種
子が用いられるため，AM菌が根に菌根形成できる確
率が増加するのだろう．そのため，種子サイズの小さ
い牧草や野菜においては，スラリー接種が有効である
と考えられる．今後，種子サイズの大きい作物などに
おいても，催芽した AM菌の胞子と種子を同時に圃場
に蒔けるような新たな圃場接種方法の考案が期待され
る．
育苗接種では，植物の移植時に接種菌を十分定着さ
せることができれば，接種効果が期待できる．実際，
移植時の接種に比べ，育苗時から接種することで，菌
根形成率と乾物は増加する （Charron et al., 2001）．育苗
期間の長い樹木などを用いた緑化に関わる既往論文の
メタ解析においても，圃場接種より育苗接種のほうが
わずかに菌根形成率と乾物の増加効果が高い （Maltz 

and Treseder, 2015）．また，育苗期間が長い，いくつか
の園芸作物では，低リン条件で育苗接種により収量が
増加するため，リン酸の減肥が可能である （Al-Karaki, 

2006; Douds et al., 2017; Estaún et al., 2003; Sorensen et 

al., 2008; Tawaraya et al., 2012）．さらに，育苗接種にお
いては，土壌と AM菌資材への灌水により播種前から

温室内で AM菌を培養し，その土壌に播種し育苗する
と，苗の菌根形成率は増加する （Douds et al., 2016）．
今後，育苗期間の長い植物に接種する際には，このよ
うな技術を組み合わせることで，さらに AM菌の菌根
形成率と接種効果を増加できる可能性がある．一方，
AM菌胞子から植物への菌根形成には最低でも 10日は
かかるため （Douds et al., 2016），育苗期間を十分設け
ることができない場合には，育苗接種は推奨できない．
実際，ダイズの育苗期間は 10日前後と短く，育苗期間
内に接種菌がダイズに十分菌根形成しないため，育苗
接種に比べ圃場接種の接種効果が高い （Koyama et al., 

2018）．
これまで圃場条件で接種方法を比較した報告例は 6

報 （Afek et al., 1990; Baltruschat, 1987; Hayman et al., 

1981; Koyama et al., 2018; Oliveria and Sanders, 2000; 

Sieverding, 1985） しかなく，その内，接種による乾物や
収量の増加が認められたのは 4報のみ （Afek et al., 

1990; Hayman et al., 1981; Koyama et al., 2018; Oliveria 

and Sanders, 2000） である．今後，化学物質の投与や休
眠打破による催芽処理を組み合わせた新たな接種方法
の考案 （Saito and Marumoto, 2002） と，その手法の圃
場での実証試験が望まれる．

5. 土着菌と AM 菌資材の感染源の密度を評価する方法

AM 菌の感染源の密度の推定には，段階希釈した土
壌もしくは AM菌資材に宿主を栽培し，それぞれの希
釈系列の根への AM菌菌根形成の有無から最尤推定す
る方法 （Most Probable Number法 , 最確値法） （Adelman 

and Morton, 1986; Porter, 1979） が最も頻繁に用いられ
ている．しかし，準備に非常に手間と労力を要するため，
宿主植物を一定期間栽培した後の菌根形成率から推定す
る方法 （Mean Infection Percentage法 , MIP法） （Moorman 

and Reeves, 1979） や，宿主植物を 2週間栽培した時に形
成される IUの総数を計測する方法 （IU法） （Franson and 

Bethlenfalvay, 1989） も用いられている．IU法において，
ポット内のすべての感染源を数え上げるためにはポッ
ト内を宿主の根で満たす必要があり，実験条件の設定
が必ずしも簡単ではない．そのため，近年，単位根長
あたりに形成される IU 数 （IU 密度） が感染源の密度の
指標として提案された （Ohtomo et al., 2018）．しかし，
いずれの手法においても植物を用いる必要があり，用
いる植物や栽培環境によりAM菌による菌根形成が異
なることから，実験間の比較に用いることはできない．
将来，AM菌の純粋培養系を確立し，この技術を応用
することで，植物体を用いずに AM菌の感染源の密度
を推定する方法が発明されることを期待する．
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6. AM 菌の胞子発芽を決定する土壌要因

AM菌の胞子は植物の存在とは独立に発芽する 

（Giovannetti et al., 2010）．菌株が単離された土壌の温度
や pHも発芽に影響を及ぼす可能性があるが，AM菌の胞
子の発芽に影響する基本的な土壌要因として土壌の温度，
水分，pH，有機・無機養分条件が実験的に示唆されている．
まず，菌種によってその発芽最適温度域 （適温域） は異な
る （第1表）．Ac. laevisの適温域は15-25℃であり （Tommerup, 

1983），Gl. spp.の適温域は 20-25℃である （Daniels and 

Trappe, 1980; Graham, 1982; Tommerup, 1983; Schenck et 

al., 1975）．一方，Gi. spp.の適温域は，A. spp.とGl. spp.に
比べ広く高い傾向にある．Gi. calosporaの適温域は 20-

30℃，Gi. coralloidaeの適温域は 20-35℃，Gi. giganteaの
適温域は 20-30℃，Gi. heterogamとGi. marigaritaの適温
域は 25-35℃である （小林 , 1988; Koske, 1981; Tommerup, 

1983; Schenck et al., 1975）．しかし，Gi. giganteaは 15℃ 

以下，Gi. heterogamaとGi. marigarita は 20℃以下では全
く発芽しない （小林 , 1988; Koske, 1981; Shenck et al., 1975）．
上に挙げた例は，限られた AM菌株を用いた試験であ
り，同じ AM菌種でも採取された場所や気候が異なれ
ば発芽最適温度域が異なる可能性はあるが，少なくと
も AM菌種あるいは菌株によって発芽最適温度域が異
なることを示している．そこで，事前に接種予定の植
物の発芽温度との相性を確認する必要がある．そして，
天気予報の確認や土壌温度の計測により，適温域のと
きに AM菌資材を接種することで，接種菌の初期菌根
形成を向上できる可能性がある．
一方，発芽に必要な土壌水分条件に AM菌種間で明
確な差はないが，降雨により土壌水分が変動する場合，
AM菌資材の感染源の密度は低下する．Gl. caledonium，

Gi. calospora，Ac. laevisの胞子発芽は，永久萎凋点近
い -1400kPa以下であると急激に抑制されるが，それ以
上では差がない （Tommerup, 1984）．また，Gi. gigantea

の発芽は -1000kPaで 0％近くになるが，それ以上では
回復し （Koske, 1981），Gl. epigaeusの発芽は圃場容水
量以上であれば差がなく，圃場容水量以下では乾燥に
伴い低下する （Daniels and Trappe, 1980）．植物の生育
に必要な程度に湿っていれば，土壌水分は胞子の発芽
に影響を及ぼさないようである．しかし，一度，胞子
が発芽すると，Ac. laevisの発芽管の乾燥に対する耐性
は急速に低下するが，Sc. calosporaの発芽管は 11週間
感染能を維持する （Jasper et al., 1993）．そのため，圃
場接種において雨が断続的に降る場合には，用いる種
によって接種菌が定着しにくくなると予想される．温
度と同様に天気予報の確認や土壌水分の計測により，
適切な時期に AM菌資材を接種することが重要である．
温度と同様に菌種によってその発芽最適 pH域は異
なることが実験的に示唆されている （第 2表）．Ac. 

laevisの胞子発芽は酸性よりで高く，pH7.0以上で胞子
発芽は著しく小さい （Hepper, 1984）．一方，Gi. spp.と
Gl. spp.の発芽最適 pH域は広く，Gi. spp.の胞子発芽
は pH6.0前後で，Gl. spp.は pH7.5前後で高くなる 

（Daniels and Trappe, 1980; Douds, 1997; Green et al., 

1976; 小林 , 1988; Siqueira et al., 1982）．Gl. spp.の中で
も，Gl. manihotisは酸性土壌に強いことが報告されて
いる （Clark, 1997）．ゆえに，用いる AM菌資材の発芽
最適 pH域と施用予定の土壌 pHとの相性を事前に把
握し，場合によっては苦土石灰などにより pHを矯正し
ておく必要がある （Siqueira et al., 1984）．

in vitroの実験により，グルコース，フルクトース，
スクロース，L-アラビノース，アスパラギン酸，コハ

第 1表　それぞれの AM菌種の胞子発芽最適温度域．

AM菌種
発芽最適温度域 （℃） 

著者 年
5 10 15 20 25 30 35 40

Acaulospora laevis nd nd nd Tommerup 1983

Gigaspora calospora nd nd nd Tommerup 1983

Gigaspora coralloidae nd nd nd nd Schenck et al. 1975

Gigaspora gigantea nd nd nd Koske 1981

Gigaspora heterogama nd nd nd nd Schenck et al. 1975

Gigaspora marigarita nd 小林 1988

Glomus caledonium nd nd nd Tommerup 1983

Glomus epigaeum nd nd Daniels and Trappe 1980

Glomus epigaeum nd nd Graham 1982

Glomus mosseae nd nd nd nd Schenck et al. 1975

黒色が濃いほど発芽に適していることを示す．
引用文献をもとに著者が作成した．
ndはデータがないことを示す．
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ク酸，リンゴ酸，ピルビン酸が Gi. margaritaの胞子発
芽を抑制することが報告されている （Siqueira et al., 

1982）．したがって，堆きゅう肥や米ぬかや油かすなど
の有機質肥料を施用する場合，これらの肥料から糖や
有機酸が溶出し，AM菌の胞子発芽が抑制される可能
性がある．AM菌資材と施用時期をずらす，C/N比が
低い有機質肥料を用いる，等の対策が必要である．
重金属や塩に汚染された土壌，酸性土壌においては，
無機養分も胞子発芽を決定する要因となりえる （Lenoir 

et al., 2016）．重金属汚染された土壌において，無機養
分の内，Mnと Znが Gl. mosseaeの胞子発芽を （Hepper 

and Smith, 1976），Cu，Mn，Znが Gl. caledoniumの胞
子発芽を抑制する （Hepper, 1979） ．塩に汚染された土
壌において，NaCl濃度の増加に伴い AM菌の胞子発芽
は抑制され （Estaun, 1990; Hirrel, 1981; Juniper and Abbott, 

1993, 2006; Mcmillen et al., 1998），Gl. mosseaeの胞子発
芽に対してはイオンストレスより浸透圧ストレスの影響
が大きいことが報告されている （Estaun, 1990）．酸性土
壌においては，Alストレスが問題となる．Gi. spp.と
Sc. spp.のほとんどの種の胞子発芽は Alによって影響
を受けないが，Gl. spp.においては Gl. manihotを除い
てAlによって胞子発芽が抑制される （Bartolome-Esteban 

and Schenck, 1994; Clark, 1997）．したがって，これらの土
壌において AM菌資材を接種する場合には，用いる
AM菌の適応性を事前に把握する必要がある （齋藤 , 

2014）．
なお，AM 菌の菌根形成は土壌のリン肥沃度の増加
に伴って低下することが，広く知られている．しかし，
AM菌の胞子発芽や外生菌糸伸長に土壌溶液中のリン
濃度は影響しないことが報告されており （小林，1988; 

Koske, 1981），この菌根形成率の低下には，土壌中のリ

ン濃度ではなく植物根中のリン濃度が関与しているこ
とが解明されている （俵谷 , 1998）．
上記のように，特殊な土壌条件を除いて AM菌の発
芽に影響する土壌要因が温度，水分，pHに限られる可
能性が実験的に示唆されている．それぞれの AM菌の
特徴を in vitroの実験などにより事前に確かめ，特徴を
踏まえた施肥管理をおこない，適切な時期に AM菌を
接種することで，初期の接種菌の定着を向上できる可
能性がある．

7. 接種効果に影響を及ぼす土壌要因に関わる

メタ解析の再検証

AM菌接種試験のメタ解析の結果から，圃場におけ
る接種効果は，土着菌の感染源の密度，土壌の有機物
含量，pH，水分，窒素，リンの順に決定される，と考
察された （Augé et al., 2015; Berruti et al., 2016; Hoeksema 

et al., 2010; Kaschuk et al., 2010; Lekberg and Koide, 2005; 

Pellegrino et al., 2015; Schütz et al., 2018; Zhang et al., 

2018）．土着菌の密度は，5つのメタ解析において，接
種効果に影響を及ぼす要因として挙げられている 

（Berruti et al., 2016; Hoeksema et al., 2010; Kaschuk et al., 

2010; Lekberg and Koide, 2005; Zhang et al., 2018）．特に，
Lekberg and Koide （2005） は，土着菌の感染源の密度
が高く，初期生育における土着菌による菌根形成率が
30％を超えると，接種効果が著しく小さくなることを報
告している．また，フィールド試験に比べポット試験に
おいて接種効果は高い （Berruti et al., 2016; Hoeksema 

et al., 2010; Kaschuk et al., 2010; Lekberg and Koide, 

2005; Zhang et al., 2018）．ポット試験では殺菌により土
着の AM菌を排除できるため接種効果が高くなると考え

第 2表　それぞれの AM菌種の胞子発芽最適 pH域．

AM菌種
発芽最適 pH 

著者 年
4 4.5 5 5.5 6 6.5 7 7.5 8 8.5 9

Acaulospora laevis nd nd nd nd nd Hepper 1984

Gigaspora coralloidae nd nd nd nd nd Green et al. 1976

Gigaspora heterograma nd nd nd nd nd Green et al. 1976

Gigaspora marigarita nd nd nd nd nd nd nd nd Siqueira et al. 1982

Gigaspora marigarita nd nd nd nd nd nd 小林 1988

Glomus epigaeum nd nd nd Daniels and Trappe 1980

Glomus mosseae nd nd nd nd nd nd Green et al. 1976

Glomus mosseae (INVAM156) nd nd nd nd nd nd nd nd Douds 1997

黒色が濃いほど発芽に適していることを示す．
引用文献をもとに著者が作成した．
ndはデータがないことを示す．
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られており （Berruti et al., 2016; Kaschuk et al., 2010），
土着菌の密度が接種効果に与える影響の高さを裏付け
ている．複数圃場を用いた接種試験で土壌の物理性，
化学性，生物性を調べた研究においても，土着菌の密
度が最も強い決定係数を持つ要因として選ばれる 

（Hamel et al., 1997; Niwa et al., 2018）．これらの報告か
ら，接種効果を最も規定する要因は土着菌の密度だと
考えられる．そのため，前述したように，栽培前歴お
よび作業履歴の記録と土着菌の密度の計測により，土
着菌の密度が小さいと予測される圃場でのみ，AM菌
資材を用いるべきである．
有機物は，4つのメタ解析において，接種効果に影
響を及ぼす土壌要因として考えられている （Augé et al., 

2015; Pellegrino et al., 2015; Schütz et al., 2018; Zhang et 

al., 2018）．Pellegrino et al. （2015） は，接種効果を決定
する 8要因の内，土壌中有機物含量の因子寄与率が最
も高いことを提示した．また，Schütz et al. （2018） は土
壌中有機物含量と接種効果との有意な負の相関関係を
示し，Augé et al., （2015） は有機物施用により接種効果
がなくなることを報告した．前述したように，土壌に糖
や有機酸が残存していると胞子発芽は抑制される．ま
た，世界の 233のサイトの 4887種の植物の AM菌の
菌根形成率のパターンを調べたメタ解析の研究では，
土壌中の C/N比が低いほど菌根形成率が高く，11.8に
おいて最大となることが示された （Soudzilovskaia et al., 

2015）．これらの結果から，有機物は接種菌の胞子発芽
と初期定着を阻害することで，接種効果を低下させて
いると考えられる．一方で，有機物は接種菌の定着後
にも接種効果に影響を及ぼす可能性がある．例えば，
AM菌の外生菌糸が，有機態リン酸を可給態化・吸収し，
ネギの生育を向上することや （Sato et al., 2015），有機
態窒素を吸収し，植物に輸送することが報告されてい
る （Fellbaum et al., 2012; Hawkins et al., 2000）．そこで，
今後，有機物が接種菌の定着と定着後に接種効果に及
ぼす機構を分離して研究を進めれば，有機物と AM菌
資材の両方を有効に利用できる栽培技術の開発につな
がる可能性がある．

pHは，3つのメタ解析において，接種効果に影響を
及ぼす土壌要因として挙げられている （Pellegrino et al., 

2015; Schütz et al., 2018; Zhang et al., 2018）．Pellegrino 

et al. （2015） は，接種効果を決定する 8要因の内，土壌
中有機物含量についで，pHの因子寄与率が高いことを
報告している．また，Zhang et al. （2018） は，施肥，土性，
および有機物含量は接種効果に有意な影響を及ぼさな
いが，pHは有意な影響を及ぼすこと，を報告している．
特に，Schütz et al. （2018） と Zhang et al. （2018） の結果
では，中性において接種効果が高い．前述したように，
pHは胞子の発芽に関わる．一方で，pHはリンの動態

にも密接に関わる （Barber, 1984; 上沢 , 1987）．有機物
と同様に，pHが接種菌の定着と定着後に接種効果に
及ぼす機構を分離して研究を進め，苦土石灰などによ
り適切に土壌 pHを管理することで接種効果を増加で
きるかもしれない．
窒素も，3つのメタ解析において，接種効果に影響を
及ぼす土壌要因として考えられている （Hoeksema et 

al., 2010; Pellegrino et al., 2015; Zhang et al., 2018）．
Hoeksema et al. （2010） は，接種効果を決定する 9要因
の内，窒素施肥が接種効果を説明する上で重要である
ことを指摘している．また，Pellegrino et al. （2015） も
同様に，接種効果を決定する 8要因の内，土壌中有機
物含量と pHに次いで，土壌中総窒素含量の因子寄与
率が高いことを報告している．窒素は，胞子発芽に影
響しないため，接種菌の定着後の養分吸収へ作用する
ことで，接種効果に影響しているのだろう．
次いで，土壌中の水分条件が接種効果に影響を及ぼ
すと考えられる （Auge et al., 2015; Pellegrino et al., 2015; 

Schütz et al., 2018）．前述したように土壌水分の変動は
胞子発芽に関与するため，接種菌の初期定着を安定さ
せるためには灌水などによる適切な水分管理が重要で
ある．しかし，メタ解析の結果では，乾燥気候地域に
おいて AM菌資材を含む生物肥料の接種効果は高く 

（Schütz et al., 2018），乾燥が深刻になるほど AM菌接
種により気孔コンダクタンスは上昇する （Augé et al., 

2015）．そのため，土壌水分は，接種菌の胞子発芽より
接種菌定着後の水分吸収へ作用することで，接種効果
に影響していると考えられる．
最後に，リンの接種効果への影響についてみてみる 

（Lekberg and Koide, 2005; Schütz et al., 2018; Zhang et 

al., 2018）．リンに関しては，メタ解析間で統一の結果
が得られていない．Lekberg and Koide （2005） の報告で
は，土壌中の可給態リン濃度が低すぎても高すぎても
効果は不明確になり，約 2mg P kg-1から 20 mg P kg-1

の間で接種効果が認められる．同様に，Schütz et al. 

（2018） の報告では，土壌の可給態リン 15-25 kg P ha-1

の間で接種効果は最も高い．しかし，Zhang et al. （2018） 
の報告では，リン酸施肥も土壌中の可給態リン濃度も
接種効果に有意な影響を及ぼさず，さらに，植物体リ
ン濃度と接種効果との間にも有意な相関関係がない．

AM菌が宿主植物のリン酸の吸収に大きく寄与して
いることは周知の事実であるにも関わらず，多くのメタ
解析において，リンが接種効果に大きな影響を及ぼす
要因として検出されていない．この理由としては，2つ
考えられる．まず，一つ目として，メタ解析に選ばれて
いる報告が先進国や温帯に偏っていることが挙げられ
る （Pellegrino et al., 2015; Zhang et al., 2018）．先進国に
おいては，連年のリン酸肥料施用により土壌のリン肥
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沃度が高い （Lynch et al., 2011）．また，温帯は，熱帯に
比べ風化が進みにくいため，リン肥沃度は高い 

（Rodriguez and Sanders, 2015）．そのため，メタ解析に
選ばれる報告の多くが，相対的にリン肥沃度が高い地
域でおこなわれた可能性がある．

2つ目に，メタ解析に用いられている可給態リンの評
価法では，AM菌が吸収するリンを評価できていない
可能性が挙げられる．実際に，土壌および植物の組み
合わせによっては，Olsen法による測定値と実際の植物
の反応とが対応していないとの指摘がある （Ae et al., 

1993; 大谷ら , 1999）．そして，本総説で取り上げた報
告の内，Lekberg and Koide （2005） と Zhang et al. （2018） 
では土壌の可給態リン酸測定法に Olsen法が用いられ
た結果のみを用い，Schütz et al. （2018） でも結果のほと
んどが Olsen法に基づいている．AM菌の外生菌糸が，
有機態リン酸を可給化・吸収するという報告 （Koide 

and Kabir, 2000; Sato et al., 2015） があることからも，今
後，Chang and Jackson法 （Chang and Jackson, 1957） や
Hedley法 （Hedley et al., 1982） などの逐次抽出法とAM

菌のリン吸収との関係を調べる必要があるのかもしれ
ない．
また，Hoeksema et al. （2010） は非接種区の N/P比が
接種効果と正の相関関係があることを報告しており，
窒素に対してリンが欠乏した個体 （N/P比 > 16） はリン
に対して窒素が欠乏した個体 （N/P比 < 14） に比べ 2

倍の接種効果があることを報告している．この結果か
ら，接種効果は単純に一つの養分に左右されているの
ではなく，植物体内の複雑な養分バランスに左右され
ていると考えられる．今後，このような視点に立った
研究が増えることを期待する．

8. まとめと今後の研究指針の提案

本総説では，AM菌の感染源の密度と分布，胞子発芽，
接種効果に分割して考えることで，それぞれのステー
ジにおいて重要な要因を絞り込んだ．
　

（1） 土着菌と AM 菌資材の感染源の密度と分布

接種菌の感染源の密度と分布は，圃場の作業履歴や
栽培前歴に左右される．特に，土壌表層から 30 cm以
内で大きく変化する．AM菌資材の密度は作成・保存
方法により決まり，分布は接種方法により決定する．メ
タ解析の結果において，土着菌の感染源の密度が接種
効果を最も規定する要因であるため，両者の感染源の
密度を事前に評価することが重要である．また，これ
までに開発されてきた密度の評価手法は植物を用いる
必要があるため，より簡便で植物を用いない手法の確
立が望まれる．接種方法について，育苗期間の長い作
物では，移植前に十分に接種菌を苗に定着させること

ができるため，育苗接種が効果的である．一方，圃場
接種では，根と AM菌との遭遇率の増加が重要である．
そのため，今後，催芽処理を組み合わせた新たな圃場
接種方法の考案が求められる．

（2） AM 菌の胞子発芽

胞子発芽の決定要因は，接種効果の決定要因に比べ，
少ない．特殊な土壌条件 （重金属や塩類集積土壌など） 
を除き，基本的に，温度，土壌水分，pHで決まる．メ
タ解析の結果においても，土壌水分，pHは重要な要因
として挙げられる．事前に in vitroやポットを用いた実
験により，用いる AM菌資材の胞子発芽に最適な条件
を明らかにしておく必要がある．そして，圃場に接種
する際には，特徴を踏まえた施肥管理をおこない，天
気予報などに基づき適切な時期に AM菌を接種するこ
とで，初期の接種菌の定着を向上できる可能性がある．

（3） 接種効果

メタ解析の結果から，接種効果は，土着菌の感染源
の密度，土壌の有機物含量，pH，水分，窒素，リンの
順に決定される，と考えられた．今後，これらの要因
が異なる多数の圃場において接種試験を実施すること
で，事前の土壌診断から接種効果を予測できるように
なるかもしれない．作物学では，実験計画法に基づき，
仮説を立てて実験で調べる仮説演繹法によるアプロー
チが一般的に用いられるが，要因を絞り込む実験にお
いては，臨床学などで用いられる，複数の観察事例か
ら一般的な推論 （仮説，理論） を導く帰納推測法のほう
が適しているだろう．たとえば，Hamel et al. （1997） は，
1反復で接種区と非接種区の小さなプロット （5個体一
条植え） を栽培前歴や土壌の異なる 243の圃場に設け，
根系が小さく接種効果の高い植物リーキを栽培した．
そして，植物の生育と感染率，土壌理化学性と物理性
に関わる複数の要因を計測し，統計モデルにより土着
菌の菌根形成能，可給態リン酸，土壌団粒構造が重要
であることを指摘している．今後，Hamel et al. （1997） 
の実験のように，小さいプロットを複数圃場に設けた
接種試験を実施し，メタデータを用いた解析をおこな
うことで，事前の土壌診断から接種効果を予測できる
ようになるかもしれない．
これまで接種菌の定着指標として，菌根形成率が用
いられてきた．しかし，接種菌が土壌のような培地と
ともに接種された場合，菌根形成率では，接種菌の定
着によって菌根形成率が増加したのか，培地の何らか
の作用によって土着菌による菌根形成率が増加したの
か，を区別して評価できない．近年，遺伝子情報に基
づき菌株レベルでの接種菌の圃場レベルでの追跡が可
能となり，接種技術についての新たな研究が展開して
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いる （Rodriguez and Sanders, 2015; Verbruggen et al., 

2013; 横山ら, 2002）．そして，菌根形成率が変化しなく
ても AM菌の構成比は変化すること （Schlaeppi et al., 

2016） や，土着菌の内 Generalistsが接種菌の定着を抑
制していること （Niwa et al., 2018），リンが多くなると
土着菌の菌根形成が低下するが接種菌は定着しやすく
なること （Bender et al., 2019），などが明らかになって
きた．今後，遺伝子情報を用いた菌叢解析を用いて接
種菌の定着について調べることで，どのような条件の
ときに接種菌が定着するのかが，明らかになることを
期待する．
一方，圃場において，接種菌の定着後，接種菌がど
の養水分吸収に作用しているのかを調べることは非常
に困難である．しかし，これまでに，AM菌との共生時
にのみ発現するリン酸トランスポーター遺伝子が報告
されている （Smith et al., 2003, 2004）．そのため，これ
らの遺伝子などの発現レベルが，菌根機能が発現して
いることを示す一つのマーカーとなりえる （小八重 , 

2017; Garcia et al., 2016; Sawers et al., 2017）．将来的に，
圃場で生育した作物における大規模なオミクス解析か
ら，生育途中の植物から接種菌による収量改善効果を
予測することも可能になるかもしれない．また，メタ解
析の結果で，水分条件に関わらず，AM菌の接種によ
り気孔コンダクタンスが上昇することが報告されている 

（Augé et al., 2015）．気孔コンダクタンスは植物体を非
破壊的に計測できるため，圃場での活用が期待される．
また，第 1図のように，宿主植物による養水分の吸
収は，養水分・根・AM菌の外生菌糸の分布によって
規定されると考えられる．しかし，これらのパラメータ
の計測には，非常に多くの労力を要する．著者の知る
限り，これらのパラメータを圃場で詳細に計測した論
文は，Mai et al. （2018） のみである．今後，根系や AM

菌の外生菌糸の伸長速度を詳細に計測していくことで，
両者の発達モデルを構築すれば，適切なリン施肥量と
AM菌資材の投入量を予測できる可能性がある．将来
的に，これらの研究を統合していくことで，接種菌の
菌根形成から接種効果までの詳細なメカニズムが解明
されると考えられる．
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菜根譚　野菜の根の話（連載）

中野明正
農林水産省　農林水産技術会議事務局

4．ビートに合わせて

ビートという作物をご存じだろうか．この植物には
色々な名前がある．ひとつは「砂糖大根」（サトウダイ
コン），根にショ糖（砂糖）を蓄積するためその名前が
ついた．おなじみの“ダイコン”はアブラナ科なので別
の科（アカザ科）の植物である．砂糖産業としては「甜
菜」（テンサイ）という名前が一般的である．ガーデ
ニングをされる方は「スイスチャード」という名をご存
知だろう．これもビートの一系統，和名を「西洋不断草」
（セイヨウフダンソウ）といい，時期をずらしながらタ
ネをまけば年中絶やさず栽培できる．庭を飾るのにつ
きづきしい．
ビート，学名は Beta vulgaris，原産地は地中海沿岸
であり原産地が石灰質の土壌のためか，酸性土壌を嫌
う．植物としての特徴は寒さに強く高緯度の地域で栽
培されてきた．南のサトウキビに対して北のテンサイ．
根を搾ってその汁を煮詰めて砂糖をとる．全世界の砂
糖生産量のうち 3割を占める．生産量 1位はロシアで

ありボルシチを作るには欠かせない．日本では北海道
を中心に栽培され，国内原料による日本の砂糖生産量
の約 75％を占める産業上も重要な品目である．

 国産砂糖の消費が低下する中で，ビートについては
新たな需要が注目されている．スポーツ医学に関する
論文で，運動を始める 2時間ほど前にビートジュース
を飲むと，競技中の血圧が低く推移し，耐久力が増加
する効果が確認された．これはビートジュースに多く
含まれる硝酸イオンが NO（一酸化窒素）生成の基質
となり，発生した NOの血管拡張作用の結果と考えら
れている．この結果は英国のアスリートに評判となり，
日本にも波及しジュース用のビートの需要が増えた．
その他，ビートジュース 500mL（硝酸イオン 530mg，
ADIの 2倍量）を飲むと高齢者の前頭葉の血流が促進
され，認知症の改善も期待できるそうだ．
硝酸イオン（亜硝酸イオン）については，乳幼児に
対して毒性があることは変わらないが，多くの国民に
対しては摂取することにより健康に資するということで
あろう．つまり「硝酸イオン」が野菜を食べない理由
にはならない．「硝酸イオン＝毒」は過去のものとなる
だろう．場合によっては「硝酸イオン＝薬」でさえある．
認識の変化には時間がかかるだろうが，疫学研究が積
み重なりその効果とメカニズムがより詳細に明らかに
なりつつある．16世紀に活躍した医師パラケルススの
知恵「毒か薬かを決めるのはその量である」がよみが
える．孔子の知恵「過てば則ち改むるに憚ること勿れ」
もしかり．一方で「過ぎたるは猶及ばざるがごとし」
でもある．事実を積み重ねつつスローなビートで．

参考文献

渡辺和彦，2018，肥料の夜明け，化学工業日報社．

　　連絡先 〒 100-8950　東京都千代田区霞が関 1-2-1
　　E-mail: anakano@affrc.go.jp



第 50 回記念根研究集会のお知らせ

50th Memorial Meeting of JSRR

 記念すべき第50回根研究集会を 2019年11月23日（土・祝）と24日（日）の2日間，名古屋大

学豊田講堂シンポジオンにて開催します．総会、根研究学会各賞授賞式・受賞講演，一般講演に加

え，50回を記念した企画を学会役員と相談しつつ準備を進めています．当日は，“これまでの50回”
を振り返るとともに，“これからの50回”について参加される皆様それぞれの思いをお寄せ頂き，根

研究学会の未来を大いに語り合える場にしたいと考えています．今年は年に一度しか研究集会がご

ざいませんので，是非，この機会に多くの方々にご参加頂ければ幸いです．今後，本誌やホームペ

ージ，メーリングリストを活用し，詳細について随時ご連絡致します．

 「根研究学会」の会員以外の方も発表・聴講可能です．大勢の方のご参加を心よりお待ちしてお

ります．

＜日 時＞ 2019年11月23日（土・祝）～ 24日（日）

＜会 場＞ 〒464-8601 名古屋市千種区不老町 

名古屋大学東山キャンパス 豊田講堂シンポジオンホール

・交通アクセス http://www.nagoya-u.ac.jp/access/index.html

＜プログラム概要（予定）＞

11月23日（土） 13：00～14：00 総会

14：00～16：00 受賞式・受賞講演

16：00～18：00 第50回記念イベント Part I

18：00～20：00 懇親会

11月24日（日） 9：00～11：00 一般講演（ポスター発表）

11：00～12：30 第50回記念イベントPart II

12：30～13：30 昼食パーティー

13：30～14：00 優秀発表賞受賞式・記念撮影

【詳細が決まり次第，根研究学会HP（ http://www.jsrr.jp ）に随時掲載します】

第50回根研究集会実行委員会

 山内 章（名古屋大学大学院生命農学研究科）

 犬飼義明・仲田麻奈（名古屋大学農学国際教育研究センター）

 平野恭弘（名古屋大学大学院環境学研究科）

 TEL：052-789-4073 ／ FAX：052-789-4222 ／ inukaiy@agr.nagoya-u.ac.jp
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