
1.　は じ め に

共生は，生物種間で互いに補い合って生きていくため
のコンソーシアムの形成である。例えば，微生物種間の
コンソーシアムはバイオフィルムにより培われているこ
とが最近の研究で明らかにされつつある。一生物種であ
るヒトは，他の生物種との共存を無視して，自己の種の
保存に努め，他の生物種を利用することにより栄華を極
めた。現在，この優生種により創造された文化と技術に
より深刻な地球環境破壊が行われている。この知能を
持った種が考え出した科学・技術は，自らが住む地球環
境保全にどのように対処しようとしているのだろうか？
筆者らは，生物種が互いに共存するために獲得してき
た優れた形態としての共生系を分子遺伝学レベルで研究
し，工学として利用できる共生系技術を開発し，地球生
態系を乱さない「新機能を付与した新しい種の創造」に
よる「共生工学」の新学問領域の確立に取り組んできた。
共生には，植物と微生物，昆虫と微生物，シロアリやゴ
キブリと腸内微生物・べん毛虫，反芻動物とルーメン細
菌，海綿と細菌類，ヒトと腸内細菌の友好関係などに広
く見られる。最近，菌根菌などのカビ類と植物との共生
が植物の多様性を拡大し維持するのに重要な役割を担っ
ていることが明らかとなった10)。共生関係種が多くなる
に従い，種の多様性が増加してくる。このことは，持続
的環境保全を考える上で重要と思われる。筆者らは，そ
の中で古くから農業や林業に実際に役立ってきた，マメ
科植物と窒素固定根粒菌および植物と菌根菌（マイコラ
イザ）の共生系を共生工学構築のモデルとして研究して
きた。ここでは，最近明らかになりつつある共生分子機
構を紹介し，共生工学による重金属浄化の研究開発につ
いて解説する。

2.　植物と微生物との共生分子遺伝機構

植物と微生物の共生機構の研究には，主としてマメ科
植物と根粒菌あるいは樹木と菌根菌が用いられている。
中でも，根粒形成は最も効率的な内部共生のモデルとし
て研究されてきた。この共生機構は，分子遺伝レベルで
以下のように説明されるに至っている。まず，植物の根
からフラボノイドが分泌される。これが根粒菌内の
NodDタンパク質を活性化して，根粒形成遺伝子（nod）
群の発現を誘導し，その結果根粒形成因子類（nod fac-
tors）10) と呼ばれるリポオリゴ糖誘導体を生合成して細
胞外に分泌する（図 1）。この nod factors は根粒菌の種
によって修飾基が異なり宿主植物の違いを見分ける。こ
の因子が宿主植物を認識して根毛表皮に結合すると，根
毛の先端がカーリングして根粒菌を取り込みやすくす
る。取りこまれた根粒菌は，増殖しながら感染糸（in-
fected thread）を形成して根毛組織に入って行き，バク
テロイド（bacteroids）を形成する。その結果，根毛組
織の細胞分化が起こり，根粒（nodules）を形成する。
植物側はエネルギー源としての糖や有機酸をバクテロイ
ドに供給し，バクテロイドはこのエネルギーを利用して
自己増殖するとともに，空気中の窒素を固定して，植物
に窒素化合物を供給することにより共生関係が成立して
いる。
バクテロイドは根粒菌がびっしりと詰まったものであ
るが，土壌中や試験管で培養している根粒菌とは形態も
遺伝子発現も異なっている。環境的に最も違っているの
は，根粒菌は好気条件下で増殖できるにもかかわらず，
根粒バクテロイド内は，極端な嫌気条件に保たれている
ことである。これは，窒素固定に関与するニトロゲナー
ゼが，酸素により不活化されるからである。窒素固定に
関与する遺伝子群は，制御遺伝子も含めて nifA から
nifX までと fi xA から fi xX までの 40近い遺伝子が知ら
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れている。これら遺伝子産物（酵素）によって，空気中
の窒素（N）は NH3に変換される。植物から供給され
る炭水化物代謝により生成する，8e–+8H および 16ATP
の自由エネルギーを利用して，窒素ガスを取り込んで 2
モル NH3と 1モル H2を生成する。
日本の共生関連研究者は，日本産のミヤコグサ（Lotus 

japonicus）をマメ科植物のモデルに選び，研究コンソー
シアムを結成して精力的に研究を進めてきた。その結果，
ミヤコグサ共生根粒菌（Mesorhizobium loti）ゲノムの
全塩基配列を決定し，マクロアレーにより遊離菌状態（土
壌中）と共生状態（根粒内）における全遺伝子の発現状
況を比較した21)。その結果，共生状態の根粒菌遺伝子発
現はある一定の位置の遺伝子群を特に強く発現している
ことを明らかにした。この特定遺伝子群は，シンビオ
ティックアイランドと呼ばれ，他の窒素固定微生物から
水平移動して根粒菌に移ってきたと考えられている。
一方，植物側の根粒形成に関与する遺伝子は，根粒内
で特異的に発現する遺伝子の分離および根粒形成能を欠
いたマメ科植物の変異株のポジショナルクローニング法
により同定するのが一般的である。前者の遺伝子は種々
分離されたが，すでに機能の分かった遺伝子との相似性
で根粒形成に関与する機能を推測するしかない。後者は，
変異株の形質（どの状態で共生過程が止まっているか）
は分かるが，遺伝子を特定するには 3世代の株間かけ合
わせによる遺伝型質の違いを指標にして染色体上にマッ
プイングし，100 kb 塩基以内に絞られた後に，野生型
と変異型のこの領域の遺伝子をクローニングして塩基配
列を比較して変異遺伝子を特定すると言う大変な労力を

必要とする。このようにして，根より Nod factors の受
容体と思われる，LRR-receptor kinase SYMRKが分離さ
れた3)。これら受容体に Nod factorsが結合すると，この
シグナルが G タンパク質の活性化，カルシュウムイオ
ン流動，NIN, ENOD40, CHS1などのシグナル伝達を誘
導して最終的に窒素固定根粒形成に至る。このシグナル
伝達に伴って，根毛の変形（カーリング），根粒菌の付着，
感染糸形成，根粒菌の進入とバクテロイドの形成などが
次々に誘起される（図 1）。筆者らの研究室の武田，林
らは，根粒形成シグナル伝達中のカルシュウム流動に関
わる CASTOR/POLUX 因子9) を , 矢野らは CYCLOPS
を明らかにした（投稿中）。Sym73, Sym74, Clinkle20) な
ども同定している。興味深いことに菌根菌（マイコライ
ザ）の植物への共生も SYMRK19) や CASTOR/POLUX,3) 
CYCLOPSなど根粒菌の共生シグナル伝達機構の一部を
共有していた。
こうした共生分子遺伝機構解明によって，将来，根粒
を形成しないイネや小麦等の穀物種に根粒形成窒素固定
遺伝子群を導入して，効率の良い共生系を作り，化学肥
料の使用を最小限にとどめることが期待できる。

3.　共生工学の基盤技術開発

生物種間の共生機構を解明し，有効と思われる共生系
をデザインし，それを構築する技術，すなわち共生を工
学にすることを「共生工学」と名付けた。意図したもの
をデザイン（設計）して，それを構築する技術開発がな
ければ，工学とは呼べない。
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図 1．マメ科植物と根粒菌の共生形態としての根粒形成に至るシグナル伝達分子機構。
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共生工学の特徴は，共生系を利用することにより，2
種類の種の特徴，例えば細菌と植物の共生の場合，以下
のように両者の利点を生かすことができる。これは他の
共生系でもいえることである。

a）細菌の利点：根粒菌は，大腸菌と同じグラム陰性
菌であることから，原理的には大腸菌で複製できるベク
ターを利用できる。また，大腸菌で発現する高等動植物
の遺伝子を発現させることができる。最も重要なのは，
細菌は複数の遺伝子をポリシストロニック（遺伝子が連
なったもの）に発現できることである。特に，根粒菌は
根粒バクテロイドの中で，複数の nif オペロン遺伝子を
ポリシストロニックに読んでいることから，多重遺伝子
発現は可能と考えられる。

b）植物の利点：光エネルギーを利用して空気中の
CO2を固定し，種子や果実，根塊に炭水化物，タンパク
質，脂質，アミノ酸，有機酸，ビタミンなどを蓄積でき
る。土壌から栄養分，無機物，水を吸収できる。
共生工学のために，開発すべき技術の全体スキームを
バイオレメディエーションを例にとって説明しよう（図
2）。この目的のために，中国と日本で古くから稲田の
富沃化に用いられてきた緑肥としてのレンゲソウを材
料として選んだ。レンゲソウ根粒菌は中国の研究者によ
り新種として，Rhizobium huakuii と命名された1)。筆
者らは中国と日本で生息するレンゲソウ根粒菌の化学分
析と 15SrDNA の RFLP や塩基配列の比較および ERIC-
PCR などの遺伝子比較を詳細に行い，中国のレンゲソ

ウ根粒菌と日本の根粒菌は系統学的に違うことを見いだ
し，日本のレンゲソウ根粒菌を Mesorhizobium huakuii 
subsp. rengei と改名した14)。ちなみに，中国の根粒菌は
Mesorhizobium huakuii subsp. huakuiiと呼ぶのが正しい。
この根粒細菌がレンゲソウの根毛に感染して根粒バク
テロイドを作り，窒素固定して植物に窒素源を供給する。
従って，レンゲソウを鋤込んだ田圃には化学窒素肥料を
必要としなかった。筆者らと広島大の山田らのグループ
は，このレンゲソウ共生系の分子遺伝機構の研究も行っ
てきた。

3.1.　根粒菌の宿主―ベクター系の開発

根粒菌に有用遺伝子を導入するには，根粒菌の形質転
換系の開発が必要であった。そこで筆者らは，根粒菌用
の広宿主ベクターを作成し，レンゲソウ根粒菌 M. 
huakuii subsp. rengeiの形質転換系を開発した5)。この系
を用いて，Rhizobium, Mesorhizobium, Sinorhizobium
属など幾つかの種において形質転換が可能となった5)。

3.2.　試験管内根粒形成技術

クローバーなどで一般に使用されている方法を使っ
て，試験管内でレンゲソウの根粒形成を試みたが，試験
管内で根粒形成はできなかった。すべての条件検討を
行って，最適条件を求めた結局分かったことは，レンゲ
ソウの場合，pH が弱アルカリ性で，比較的低温で培養
させる必要があったことである12)。

図 2．重金属バイオレメディエーションを例とした共生工学技術開発スキーム。重金属結合タンパク質，メタロチオネイン遺伝子を
全化学合成し，さらにタンパク質工学により多重合体を構築して金属結合能を高めた。またファイトケラチンタンパク質を合成
する遺伝子も導入した。これらタンパク質は，根粒内で発現し，重金属蓄積を高めた。
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3.3.　根粒バクテロイド内での遺伝子発現

根粒バクテロイド内における遺伝子発現は，広宿主根
粒菌 Rhizobium sp. NGR234の巨大プラスミド上に乗っ
ている遺伝子群についての研究が進んでいた4)。この共
生プラスミド（symbiotic plasmid）は 536 kbの大きさで，
416のオープンリーディングフレーム（ORF）と 24の
転写制御領域が発見された。その内，16の NifA-σ54制
御保存領域が見つかった。一方，レンゲソウ根粒菌の
nif や nod 遺伝子群も巨大プラスミド上に乗ってい
た22)。少なくとも，nif, fi x遺伝子群は根粒バクテロイド
内で発現していると予想される。nifA プロモーターを
利用することにより，根粒内で目的遺伝子の発現が可能
となり，根粒内で初めてヒトメタロチオネインなどの異
種遺伝子発現に成功した17)。

3.4.　根粒バクテロイドへの物質の取り込みと植物組織

への物質輸送

バクテロイドは，バクテロイド膜に包まれている。窒
素固定によるアンモニウムイオンおよびアラニン等のア
ミノ酸がバクテロイド膜を透過して，植物細胞に移行す
る。これ以外の物質透過に関しては分かっていない。最
近，筆者らはアラビドプシスの金属トランスポーター遺
伝子を根粒バクテロイド内で発現させることに成功し
た8)。芽，種子，塊茎等に植物は，脂肪，デンプン，貯
蔵タンパク質などを蓄積する。こうした貯蔵物質は発達
が終わる頃には分解され，植物の成長を促進する。工業
植物を育種する際には，こうした貯蔵組織への物質の貯
蔵が重要となる。根粒で蓄積したアミノ酸を，種子など
に輸送する技術開発が必要となる。

3.5.　菌根菌および内外部共生菌の利用

菌根菌は，植物の根に入り込んで arbuscules という組
織を作り植物からのエネルギーで増殖する。菌根菌の
Arbuscules から菌糸を延ばし，土壌中のリンや水を吸収
して宿主植物の根に与えることで共生を保っている。現
在のところ菌根菌のほとんどが宿主植物と離しては純粋
培養ができないため，共生工学には至らないが，苗木に
接種することにより貧土壌での生育を早めることができ
るので東南アジアなどで植林に利用されている。一方，
窒素固定菌の多くが，土壌や水田，池，沼中で遊離菌
（free-living nitrogen-fixing prokaryotes）として生息して
いる。植物と内部共生している，あるいは植物に外部共
生している窒素固定微生物が多く存在している。イネの
根圏には，Achromobacter, Azospirillum, Enterobacter, 
Klebsiella, Acetobacter などが生息することが知られて
いる。これらは窒素固定能を持ち内外部共生菌としてイ
ネに窒素源を供給している2)。この様な微生物や根粒菌
のような内部共生菌も，土壌中では外部共生菌として利
用することができる。

3.6.　共生工学の応用

生態系の情報ネットワークの仕組みは，地球環境保
全・環境浄化に役立てることができる。筆者らの研究室
では，耐塩性菌の耐塩機構の遺伝生化学的解明を行って
きた15,16)。この耐塩性遺伝子群と他の耐寒性・耐乾燥遺

伝子群を組み合わせ，塩害に耐え，砂漠で育つ植物種の
創造を目指した共同研究を奈良先端大学院大学の新名研
究室と行ってきた13)。また，硫黄やアミン化合物の代謝
遺伝子調節機構の解明と分子間ネットワークを理解する
分子生物学研究11)，硫黄酸化物の固定の研究，およびカ
ドミウム，銅，水銀などの重金属を特異的に結合するタ
ンパク質の工学的変換6,23) や細菌表面への吸着24)，さら
に植物によるバイオレメデエーションをとおして，地球
環境浄化の一部に役立てるべく研究してきた。

4.　植物レメディエーション

以前，筆者らの研究室において，Cd, Zn, Cu, Hg 等の
重金属を結合するヒトのメタロチオネインを大腸菌で発
現させ，タンパク質工学により重金属の結合能を 4倍に
高めた 4量体メタロチオネインタンパク質（図 2）をデ
ザインした6)。この 4量体メタロチオネイン遺伝子
（MTL4）をレンゲソウ根粒菌に導入し，根粒形成させ
た17)。この改良メタロチオネイン遺伝子を持った根粒菌
は，土壌中に拡散している重金属を集め，レンゲソウの
根に付着してその一部は根粒に入り，残った大部分は根
圏で自己消化して，重金属を遊離する。植物は動くこと
なく，遊離された重金属を根から吸収する。
さらに，酵母や植物で発見された金属結合タンパク質，
ファイトケラチン（図 2）を生合成する Arabidopusis 
thariana のファイトケラチン合成酵素遺伝子（AtPCS）
を，MTL4と同様に根粒菌に組換え，この組換え根粒菌
をレンゲソウに感染させて根粒を形成させた。この酵素
は Cdによって著しく活性化される。AtPCSを発現した
組換え根粒菌は野性株の 10–20倍の Cd 取り込みを示し
たが，形質転換根粒は 1.5–1.8倍の Cd蓄積であった18)。
このことは，Cd のバクテロイドへの取り込みに制限が
あると考えられた。そこで，Cd の膜輸送にも関係して
いると思われた鉄輸送たんぱく質の遺伝子（IRT1）を A. 
thariana からクローニングして，根粒菌に導入し，この
組み換え根粒菌をレンゲソウに接種して，根粒を形成さ
せた8)。その結果，根粒菌への Cd取り込みは増加したが，
根粒内への Cd の取り込みは変わらなかった。Cu や As
の取り込みは若干促進した。そこで，植物組織への Cd
の取り込み量を測定したところ，根への Cd 量が増加し
ていた（図 3）。このことは，IRT1鉄輸送タンパク質が
根粒から根に Cd を輸送すると考えられるが，実際は
IRT1は Cd の根への直接取り込みあるいは吸着を促す
のかもしれない。MTL4 と AtPCS の両遺伝子を導入す
ることにより重金属取り込みに相乗効果が現れた7)。実
用的には，植物側にも直接これら金属結合タンパク質を
大量に生産させて，さらに重金属を蓄積させる必要があ
るだろう。植物に蓄積した重金属は，レンゲソウであれ
ば田に水を張って耕耘機で根粒ごと抜き取り乾燥，焼却
して灰を保管するか，貴重金属は抽出して再利用すれば
よい（図 4）。年に数回栽培し，数年これを繰り返せば
汚染土壌は浄化される計算となる。汚染土壌を掘り起こ
して，運搬し，処理場で洗い流すより経済的である。こ
こでは，稲田に最適なレンゲソウを材料としたが，それ
ぞれの土地に適した植物を利用すればよい。
この様に，共生菌は植物と共同して，カドミウムなど
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で汚染された水田の浄化，環境修復を行うファイトレメ
ディエーションとして役立つ。根粒菌は，簡単に遺伝子
導入ができること，宿主植物根粒内での遺伝子発現がで
きるようになったことから，その応用範囲は広がるだろ
う。根圏細菌，例えばアゾトバクターなどの外部共生菌
に NOX や SOX 等を捕捉し NO3や SO4に変換する酵素
系の遺伝子を導入することにより，排気ガス汚染を植物

と微生物の作用により浄化することも考えられる。この
系は土壌中の必須元素の循環・保持にも有効であろう。

5.　共生工学の将来

生物種間の共生機構を明らかにし，工学的に共生系を
デザインし，それを構築する技術開発により，この「共

図 3．組換え根粒菌（A）とその接種により形成したレンゲソウ根粒およびレンゲソウ組織への Cd2+ 蓄積（B）。B3, レンゲソウ根粒
菌 B3株；B3::nifHPCS, nifH プロモーター下流に挿入した PCS（ファイトケラチン合成酵素）遺伝子を B3株の染色体に組み込
んだ；B3::nifHPCS（pMPnolBIRT），nolB プロモーターに IRT（鉄輸送タンパク質）遺伝子を結合した遺伝子をベクター pMP
に入れ，前記組換え B3株に導入した組換え体。

図 4．組換えレンゲソウによるカドミュウム汚染稲田の浄化法。
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生工学」は学際を越えた新たな科学分野を創生するであ
ろう。多種多様な生物種間の共生系を明らかにし，さら
に人工的に共生系を構築することにより，エネルギー循
環効率を高め，環境低負荷型の共生技術を開発できるに
違いない。
地球上の多くを占める酸性土壌や砂漠地帯の乾燥・高
塩土壌に適したマメ科植物や樹木およびそれに根粒を作
る細菌の育種，菌根菌の利用，植物寄生菌・病原菌の共
生と病原性のメカニズムの解明あるいは無農薬，バイオ
ロジカルコントロールとしての害虫耐性トランスジェ
ニック植物の創造などの研究がこれにあたる。「共生工
学」はそのうち，工学を進化させて，生物が共存するた
めの「共生社会科学」の学問分野を拓くかもしれない。
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