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　総　　説（特集）

1.　は じ め に

植物は，日々変動する土壌環境中から生存に必須の
様々な栄養素を獲得している。例えば，リンは植物の 3
大栄養素の一つであり，光合成やエネルギー輸送など多
くの生体内反応において中心的な役割を果たしている。
しかし，植物が栄養素として利用できるソースは無機リ
ン酸の一部の可溶性リン酸だけであり，土壌中に多く存
在する金属イオンと結合した不溶性リン酸は利用できな
い 1,2)。また，根の根毛や表皮細胞のリン酸トランス
ポーターによる可溶性リン酸の能動的な吸収の結果，根
の周りからは無機リン酸が失われてしまっている 3)。そ
のため，リン欠乏時のリン酸吸収のためには，植物は土
壌微生物との相互作用が極めて重要な役割を果たしてい
る。植物のリン酸吸収に役立つ微生物として，特にアー
バスキュラー菌根菌の研究が精力的に行われてきた。
アーバスキュラー菌根菌は植物の根に共生して菌糸を土
壌中に張りめぐらせることで植物のリン酸吸収域を広げ
る 2)。一方で植物は菌根菌に光合成産物である糖類を供
給する。アーバスキュラー菌根菌は 80％の陸上植物と
共生関係を築いている 4) 一方で，分子遺伝学的研究に優
れたモデル植物であるシロイヌナズナを含むアブラナ科
植物などは宿主としない 5)。したがって，植物の微生物
共生の分子制御メカニズムに関して，シロイヌナズナに
おいて集積している最先端の植物科学の知見を十分に活
用できないでいる。また生きた植物組織内でしか増殖で
きない絶対共生菌であるため，遺伝子操作がほぼ不可能
であることから，共生関係を支える菌側のメカニズムも
明らかではなかった。近年，スペイン中心部の原野に自
生するシロイヌナズナから Colletotrichum tofieldiae と
いう糸状菌が単離された 6)。C. tofieldiae は，顕著な病
徵を起こすことなく植物に感染する（以降，単純化のた
めに「共生」と呼ぶ）内生糸状菌であり，シロイヌナズ

ナのリン酸吸収を補助する 7)。しかしながら，特定の抗
菌性物質を合成できないシロイヌナズナ変異体において
は，C. tofieldiae が過剰に増殖することで植物が枯死す
ることが報告されている 7)。このことから，C. tofieldiae
とシロイヌナズナとの共生関係の樹立には宿主免疫シス
テムによる微生物制御が重要であることが窺える。同時
に，内生糸状菌を宿主が制御することが菌の有益な性質
を引き出すためには必要であることが示唆される。そこ
で，本稿では主に植物による内生菌の制御機構につい
て，シロイヌナズナと C. tofieldiaeを用いた新しい微生
物共生のモデル実験系により明らかになったことを中心
に概説する。

2.　C. tofieldiae はリン欠乏条件下でシロイヌナズナの

成長を促す

アーバスキュラー菌根菌は，8割の陸上植物と共生し
ており，植物の陸上への適応放散に貢献したと考えられ
ている。一方，アブラナ科植物はアーバスキュラー菌根
菌やマメ科植物に特有の根粒細菌と共生関係を結ばない
ことが知られており，アブラナ科植物の微生物共生に関
してはよくわかっていなかった。

C. tofieldiae は，貧栄養土壌で生育する野外の健康な
シロイヌナズナから分離された糸状菌である。本菌は，
近縁の炭疽病菌である Colletotrichum incanum とつい
880万年前に分離したことが比較ゲノム解析から推定さ
れている 8)。しかしながら，C. tofieldiae はシロイヌナ
ズナの根に未分化な菌糸を用いて侵入した後，皮層細胞
層において活物共生関係を樹立し目に見える病徴を引き
起こさない。また，リン欠乏環境下において植物成長を
促進する。その際，菌糸を介して宿主の根へとリン酸を
輸送する活性を持つ。ところが，リン充分条件下におい
ては，C. tofieldiaeによるリン酸輸送活性は検出されず，
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植物成長も促さないことが報告されている 7)。このこと
から，C. tofieldiaeと植物の共生関係は，植物が利用可能
なリン酸のレベルに応じて調節されていると考えられる。
アーバスキュラー菌根菌との共生に伴い，宿主植物に
おいて特定のリン酸トランスポーターの発現が顕著に誘
導される 4)。C. tofieldiae のシロイヌナズナへの感染時
においても同様の現象が観察されている 7)。また，シロ
イヌナズナにおいてリン欠乏時に誘導される適応応答
（リン欠乏応答：Phosphate Starvation Response（PSR））
のマスター制御転写因子である PHR1（PHOSPHATE 
STARVATION RESPONSE 1）およびそのホモログであ
る PHL1（PHR1-LIKE 1）が C. tofieldiaeによる成長促
進効果に必要であることが判明している 7)。以上の研究
から，シロイヌナズナは菌根菌と類似した機能を持つ
C. tofieldiae との共生関係を活用し，貧栄養土壌での適
応に役立てていたことが推察される。C. tofieldiae が病
原菌と極めて近縁な関係にあることから，病原菌と共生
菌の違いは，これまで考えられていたよりも小さいこと
が示唆される。今後，互いに近縁な微生物間のわずかな
差異に着目することで，一方は病原型，他方は共生型の
感染様式となるメカニズムに関して解明が進むと期待さ
れる。

3.　C. tofieldiae による成長促進効果には植物による

感染制御が必要である

植物の PHR1および PHL1は，C. tofieldiae による成
長促進効果が発揮されるために必要である。興味深いこ
とに，PHR1と PHL1の両方を欠損した phr1 phl1二重
変異体においては，リン欠乏時に C. tofieldiaeの感染量
が増大することが判明している 7)。このことは，植物の
リン欠乏応答が正常に働くことが共生微生物の過度の感
染（ひいては病害）の抑止に重要であることを示唆して
いる。このことに関連して，C. tofieldiae は常に植物の
成長を促す共生菌として振舞うのではなく，植物免疫に

欠陥のある変異体（抗菌性のトリプトファン由来の二次
代謝物を合成できない変異体）では過剰に感染し，植物
を枯死させることが知られている 7)（図 1）。したがって，
C. tofieldiaeと共生関係が樹立され植物の成長が促進され
るためには，植物が免疫システムを駆使して菌の感染量
を適切な範囲に制御することが重要であると考えられる。
さらに，C. tofieldiaeが感染したシロイヌナズナの根に
おける遺伝子発現応答をゲノムワイドで詳細に調べたとこ
ろ，リン欠乏時にはリン充分条件と比較してトリプトファ
ン代謝関連遺伝子を含む防御応答関連遺伝子の発現が有意
に低下していた。すなわち，リン欠乏条件では植物は共
生菌の感染を許容・推進する方向に防御応答を弱めるこ
とが示唆された。一方で，病原菌である C. incanum に
対する防御応答はリン欠乏条件においてもリン充分条件
と同等に保持されていることが示されている 8)。
植物は，細胞膜表面に局在する免疫センサーを介し
て微生物に広く保存される構成成分（microbe-associated 
molecular pattern: MAMP）を感知することにより微生物
の存在を認識する。MAMP の代表例には，糸状菌の細
胞壁成分であるキチンや細菌の鞭毛タンパク質フラジェ
リンなどが含まれ，これらを特定の受容体で認識すると
植物は一連の防御応答を活性化することが知られてい
る 9–12)。共生菌 C. tofieldiaeと病原菌 C. incanum はとも
に糸状菌であり，キチンなどの MAMP を共有している
と想定される。しかしながら，上で述べたような植物の
防御応答の違いは MAMP の認識のみでは説明できな
い。特に両菌への応答の違いが際立つリン欠乏時におい
ては，植物が菌の感染様式に応じて免疫応答を制御する
メカニズムを働かせていることが予想される。実際に，
C. tofieldiaeと C. incanumが感染した植物の根を比較す
ると，C. incanum 感染時には根の組織が激しく破壊さ
れていることが報告されている 8)。植物は，MAMP に
加えて植物自身の細胞ダメージによって生成される分子
パターン（damage-associated molecular pattern: DAMP）
を感知することによって防御応答を活性化させることも

図 1．C. tofieldiaeの植物成長促進には植物免疫応答が必要である
 C. tofieldiae は，リン欠乏時にシロイヌナズナの成長を促す。一方で，トリプトファン由来の抗菌性二次代謝物が合成できない

免疫不全変異体においては，C. tofieldiaeは成長を阻害し植物を枯死させる。
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知られており 13)，リン欠乏条件下における病原菌への防
御応答の維持には DAMP 応答が関与している可能性が
考えられる。あるいは，病原菌の中には自身のキチンを
隠すことで植物免疫センサーによる認識を防ぐ戦略をと
るものも知られており 14)，共生菌はキチン等の MAMP
をより効果的に隠すことで植物による認識を逃れている
可能性も考えられる。実際に，C. tofieldiae のゲノム上
にはキチンを隠すのに役立つキチン結合性のタンパク質
をコードする遺伝子が，病原菌 C. incanum と比較して
かなり多く存在している 8)。
今後，PHR1と PHL1などによって制御されるリン欠

乏応答と，植物の防御応答を制御するメカニズムがどの
ように統合されているかを紐解くことで，環境条件に応
じて微生物との相互作用を巧みに調節する植物の環境適
応戦略が明らかになってくると期待される。

4.　植物微生物共生の成立メカニズムの解明に向けて

環境条件によって植物が共生微生物の感染を制御するこ
とを示唆する知見は上記のシロイヌナズナとC. tofieldiae
の相互作用以外にも報告されている。例えば，アーバス
キュラー菌根菌が感染した植物の根に可溶性リン酸を与
えると，新たな菌根形成が著しく阻害され，菌根を介し
たリン吸収が低下する 15,16)。この背景には，リン酸供給
による宿主免疫の活性化が菌根菌の感染阻害につながる
と考えられるが，分子制御メカニズムは不明である。ま
た，シロイヌナズナの成長を促進する他の内生糸状菌
である Piriformospora indica についても，共生関係の
維持にはトリプトファン由来の二次代謝産物による菌の
感染制御が必要であることも報告されている 17)。菌側に
おいても，牧草であるペレニアスライグラスに感染する
Epichloë festucaeにおいては，活性酸素を生成できない
変異菌は植物葉内で過剰に増殖し宿主の成長を阻害する
ことが報告されている 18)。このことから，植物と共生関
係を維持するためには植物・菌双方が菌の植物内感染を
適切な範囲に制御することの重要性が窺える。
一方で，共生菌が，病原菌と同様に小さな分泌タンパ
ク質（エフェクターと総称される）を植物に注入して植
物免疫を抑制する例が，アーバスキュラー菌根菌と外生
菌根菌において報告されている 19,20)。さらに，マメ科植
物の根に根粒を形成し窒素固定を行うことで宿主に窒素
源を供給する共生細菌である根粒菌は，Type III 分泌シ
ステムの欠損により，宿主感染機能ひいては共生機能を
失うことが報告されている 21)。病原細菌は，Type III 分
泌システムを介して，植物免疫をかく乱するエフェク
ター因子を分泌することから，根粒菌も同様にエフェク
ター因子を用いて植物免疫を操作することで植物に感染
していることが示唆される 21)。この例からも，共生微生
物であろうと病原微生物であろうと，まずは宿主植物の
免疫システムにどのように対処して感染を成立させるか
が鍵であることが明らかである。
以上をまとめると，植物の微生物共生を支える分子メ
カニズムについて解明を進めるには，植物・微生物双方
の観点から相互作用戦略を紐解いていくことが重要であ
る。宿主植物は，往々にして環境条件や感染程度次第で
感染微生物に対する応答を柔軟に変化させるため，病原

菌と共生菌の関係性も二者択一というよりはむしろ連続
的なものである。これまで集積された病原微生物に関す
る研究知見を生かしながら，新しい共生微生物・内生微
生物モデルと宿主植物との相互作用戦略を明らかにして
いくことで，将来的に共生微生物・内生微生物を有効か
つ安定的に利用する技術の開発にもつながるものと期待
される。
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