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1. はじめに 

 土中に根を張る植物は, さまざまな土壌微生物と絶え間ない相互作用をしながら生息する。
微生物が存在する領域は, 土壌, 根からの様々な影響を受ける根圏土壌や, 根の表層・内部等
多様であり, 主に真菌, 卵菌, 細菌, 古細菌が集団を形成している。これらの微生物は植物の
成長を促すなどの共生性を示すものから, 植物の成長を阻害し最悪の場合死滅させる病原性

を示すものまで多彩であり, 植物の生存および生育に非常に大きな影響を与える。病原菌は

作物に深刻な被害を及ぼす可能性があり, 植物に対する感染様式や病原性の発揮に重要な遺

伝子などの理解や植物の病原菌に対する免疫応答の理解が進んできた。一方, 共生性を示す

微生物は窒素固定を介して窒素源を植物に供給する根粒細菌や菌糸を介してリンなどの栄養

素を植物へと供給する菌根菌などがよく研究されてきた。これらの研究の多くは特定の制御

された環境条件での単独の微生物の振る舞いを対象としているが, 実際の自然環境において
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植物と微生物はあらゆる環境変化に晒されているとともに多種多様な微生物集団が共存して

いる。また, 最近の研究から植物―微生物相互作用の実態は環境の変化に応じて動的かつ連
続的に変化していくことがわかってきた（Cheng et al. 2019）。そこで, 本稿では, 環境変動に
応じて微生物が集団と個体という二つの次元で動的に変化することを紹介し, 変動する環境
下の植物―微生物相互作用を研究する意義を考える。 

2.集団の組成の変化 

 植物は土中に根を張り固着した生活を営んでおり, 様々なストレスに晒されている。気候
変動による熱ストレスや乾燥ストレスは植物に致命的となりうるが, 植物は有益な微生物と
協力することで種々のストレスに対する耐性を強化している（Kumar and Verma 2018）。さら
に植物と共生する微生物の一部は植物の栄養吸収にも寄与しており, 植物の生育における重
要な役割を果たしている(Vandenkoornhuyse et al. 2015）。しかし, これらの微生物集団(微生物
集団)も環境変動の影響を受け, 時に不可逆的な変化を起こすことがわかってきた。微生物集
団の研究は第二世代シークエンサーの登場により活発化し, 様々な植物種や環境における微
生物カタログ情報やメタゲノム情報が蓄積されてきている。これらの情報を比較することで, 
環境変動による微生物集団の組成の変化や, さらには, その変化が植物に与える影響との関
連性についての解析が可能となる（Cheng et al. 2019）。これらの解析の結果, 環境変動によっ
て母集団である土壌微生物集団の組成が変化し, さらに環境変動に植物が応答することでも
根圏や根内部に存在する微生物集団が変化することがわかってきた。 

2-1.環境変動による土壌微生物集団の変化 

 土壌微生物集団は環境変化によってその組成が変化し, その結果植物との相互作用が異な
る様相を呈することがある。熱は自然環境下において普遍的なストレスであり, 土壌微生物
集団の組成を変化させる重要な要素の一つである。Mendesらは病原糸状菌である Rhizoctonia 
solani の病原性発揮が, 特定の土壌で植物を栽培した場合に抑制されるが,  50℃及び 80℃
で 1時間処理した土壌では病害耐性が低下することを発見した（Mendes et al. 2011）。van der 
Voort らはこのデータを解析することで, 短時間の比較的低温の熱ストレスにより土壌の微
生物集団の素性が劇的に変化すること, および, 熱ストレスによりその存在量が低下した細
菌の一部は, 病害耐性に寄与することが知られている共生菌であることを明らかにした（van 
der Voort et al. 2016）。したがって, 短時間の熱ストレスであっても根の微生物集団を劇的に変
化させ, その結果, 土壌が持つ病害耐性の度合いが変化することがわかった。このような熱ス
トレスとして, 自然環境下では山火事が発生し, 土壌微生物集団の多様性を大幅に減少させ, 
その組成も変化させることが知られている（Nelson et al. 2022）。 

 植物にとって水分は生育に必要不可欠であるため, 乾燥ストレスは植物の生存や生育に甚
大な影響を及ぼす。そこで, 共生性の微生物が浸透圧の調整や水の吸収効率を上昇させるこ
とで, 植物の乾燥耐性を向上させている（Poudel et al. 2021）。しかし一方で, 乾燥ストレスは
根における微生物集団の組成やその機能にも影響を及ぼすことがわかってきた（Naylor and 



植物科学最前線 14:40 (2023) 

A. Shiina et al. - 3 
BSJ-Review 14:40 (2023) 

Coleman-Derr 2018）。例えば, 乾燥した夏を経ると, 土壌細菌集団の多様性は変わらないもの
の, 集団内の Actinobacteria の相対的な存在比が上昇し, Acidobacteria の存在比が減少する
（Barnard et al. 2013）。さらに, この土壌を再び湿らせることで集団の組成が乾燥前と同様に
戻ったことから, 土壌微生物集団は乾燥に対して頑健性を持つことが示唆された（Barnard et 
al. 2013）。しかし一方で, 植物における微生物集団は乾燥に対して必ずしも頑健性は示さない
可能性がある。Santos-Medellín らは, 一時的に灌漑を止めることでイネに乾燥ストレスを一
過的に与えた後に, 乾燥ストレスが微生物集団の組成に与える時系列変化について解析した
（Santos-Medellín et al. 2017）。その結果, より長期間の乾燥ストレスを受けたイネの根の内部
に存在する微生物集団では, 様々な植物の病害耐性を向上させるActinobacteriaの占める割合
が高まっていたことを明らかにした。一方で, 給水により乾燥ストレスを解除した後におい
ても, 乾燥ストレスで変化した微生物集団の組成は通常時のものには戻らないことを発見し
た。水を通常量与えているイネの微生物集団の組成はその他の生育環境に依存することなく

一定で安定していることが明らかになっているが, 乾燥ストレスはその微生物集団の組成に
不可逆的な大きな影響を与えることを示唆しており, それが乾燥ストレスの緩和後にどのよ
うな影響を植物に与えるかについてさらなる研究が望まれる。 

 さらに詳細な集団変化として, 種内集団の変化が考えられる。パンゲノムは, 種内の多様性
を表す言葉として登場した（McCarthy and Fitzpatrick 2019）。様々な微生物の同種内での比較
ゲノム解析より, どの株も保存しているコア領域に加えて, 特定の株が特異的に持つアクセ
サリー領域に分けられることが分かってきており（Ma et al. 2010）, パンゲノムは, 種内株で
のコア領域と各株のアクセサリー領域のセット全体を表していると言える。植物と相互作用

する微生物の一部は, 同種と言っても植物感染戦略の異なる様々な株が存在する（Badet and 
Croll 2020; Alouane et al. 2021）。例えば, 我々が研究対象としている糸状菌 Colletotrichum 
tofieldiae （Ct）は世界中の幅広い植物種から様々な株が単離されており, シロイヌナズナの
植物成長に与える影響は共生性から病原性まで多様であるとともに, シロイヌナズナに対し
てそれぞれ病原性および共生性を示す菌株が同一環境下で生育する同じ植物種から単離され

ている（Hiruma et al. 2022）。この発見は, 植物の環境においては, 複数の同種株が共存・競合
している可能性を示唆する。故に, 様々な性質を持つ株の総体として微生物種を捉える必要
があると考えている。そこで, 分岐群内の全ての株からの遺伝子セット全体であるパンゲノ
ムに注目することで, さらに詳細な植物―微生物相互作用を捉えることができる。例えば, 同
じ種の中である環境では共生性の株が支配的な効果を発揮する一方で, 別の環境では病原性
の株が支配的になる可能性もある。さらには, ある環境では, 単独の株の解析からは想像でき
ないような新たな効果が発揮される（創発現象の検出の）可能性もあるのではないかと考え

ている。我々は現在, 感染戦略の異なる Ct株を同時に植物の根に接種した際の植物への影響
を様々な栄養環境や植物の遺伝子型で調査しており, そのモデルを起点に, 種内での動的変
化とそのメカニズムを捉えたいと考えている。 

2-2.環境変動に対する植物応答がもたらす微生物集団の変化  
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 植物は周囲の環境変動に対して応答し, その構造や代謝を変化させる。この応答の一環と
して, 根の微生物集団も変化させていることがわかってきた。例えば, 成長に欠かせない物質
であり三大栄養素の一つであるリンが不足している時, 植物の根の微生物集団の組成が変化
することが明らかになっている（Castrillo et al. 2017）。他にも窒素や鉄の栄養環境によって根
の微生物集団の組成が変化することがわかっている（Ikeda et al. 2014; Harbort et al. 2020）。ま
た, 上で説明した乾燥ストレス時の微生物集団組成の変化は, 土壌と比較して根圏や根の内
部にてより顕著に観察されたことも, 植物由来の応答が微生物集団の組成の決定に重要な役
割を果たしていることを示唆する（Santos-Medellín et al. 2017）。 

植物は免疫応答を介して微生物集団の組成を変化させていることがわかってきており, 環
境変動に対する植物応答の一部ではこの経路に則っているようだ。植物は微生物関連分子パ

ターン（Microbe-associated molecular patterns, MAMP）を感知することでパターン誘導性免疫
（Pattern-triggered immunity,  PTI）を誘起させ, 様々な抗菌物質を産生するなどして抵抗性を
発揮する。サリチル酸（SA）, ジャスモン酸（JA）, エチレンは PTI を制御する植物ホルモ
ンとして知られているが, Lebeisらはこれらの経路に関する遺伝子を欠損した dde1 ein2 pad4 
sid2 変異体や SA 経路の免疫が過剰に機能している cpr5 変異体などにおける根の内生細菌
集団の組成が野生型のそれに比べ, 界から科まで様々な分類階級において変化していること
を明らかにした（Lebeis et al. 2015）。また, SA自体を代謝する微生物が存在することも示唆
されており, 植物の免疫機能は根の細菌集団に多様な影響を及ぼしていることが考えられる
（Lebeis et al. 2015）。リン環境の変動に植物が応答して微生物集団を変化させる時, 免疫機能
を低下させることで微生物集団を変化させていることが近年の研究によって明らかになった

（Tang et al. 2022）。PSRの制御やリンの吸収・輸送に関するシロイヌナズナの遺伝子が欠損
した変異体では, 根の微生物集団が野生型と大きく変化する（Castrillo et al. 2017）。一方で, 根
の微生物集団は植物の PSR 関連遺伝子の変異と比べると土壌のリン濃度の変化による影響
はあまり受けなかったという報告も存在している（Finkel et al. 2019）。これは, 植物体内のリ
ンの蓄積量に応じて植物が PSR 応答を介して根の微生物集団を変化させていることを示唆
している。PSR 応答の中核を担う制御因子である PHR1（PHOSPHATE STARVATION 
RESPONSE 1）は細菌の鞭毛構成タンパク質フラジェリンにより誘起される PTI を負に制御
することがわかっており（Castrillo et al. 2017）, その分子の経路の一端も明らかになってい
る（Tang et al. 2022）。MAMP を感知し PTI を活性化させるパターン認識受容体（Pattern 
recognition receptor, PRR）は共受容体と複合体を形成し, シグナル伝達を行う。FERONIA（FER）
は受容体キナーゼであり, ペプチドホルモンである RALF（Rapid Alkalinization factors）の一
部と結合すると PRRと共受容体の複合体形成を妨害し, 免疫を低下させることが知られてい
る（Stegmann et al. 2017）。Tangらはリン欠乏環境下で PHR1が RALFの転写を活性化し, RALF
が FERに結合することでフラジェリンを認識する受容体キナーゼである FLS2とその共受容
体である BAK1の複合体形成を阻害し, 免疫を抑制することを明らかにした（Tang et al. 2022）。
さらに, 免疫の抑制により植物のリン欠乏を緩和する機能を持つ微生物の感染を促進したこ
とから, 植物はリン欠乏環境下において, リン欠乏を緩和する微生物集団を免疫機能の抑制
を介して構築することが示唆された（Tang et al. 2022）。同様に, 熱, 乾燥, 栄養枯渇などの環
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境変動を植物は感知して, その結果, 植物免疫機能は変化するため(Saijo and Loo 2020), 微生
物集団に何らかの影響を与えると考えられる。 

 植物が微生物に影響を与える化学物質を分泌することにより微生物集団を変化させること

もわかってきた（Pascale et al. 2019）。そのような化学物質の一つに, 植物が分泌する二次代
謝物であるクマリン類がある。クマリン類は周囲に鉄が欠乏している際に分泌され, 周囲の
鉄を利用可能な状態に直接変化させる（Schmid et al. 2014）。しかし最近の研究によって, こ
の二次代謝物は微生物集団を操作する役割も果たしていることがわかってきた（Stringlis et al. 
2018; Voges et al. 2019; Harbort et al. 2020）。調査された限りは病原菌に対して抗菌活性を特に
示したため, 結果的に, クマリン類存在下では, クマリン類に非感受性であり, 植物の鉄吸収
を助ける有益な微生物が選択的に根圏に定着する。このように, 植物は抗菌活性を持つクマ
リン類化合物を用いることで鉄欠乏環境下で有益な微生物をおそらく優先的に誘因している。

他にもベンゾキサジノイドやカマレキシン, トリテルペンなど様々な二次代謝物が様々な作
用で微生物集団の組成に影響を与えることがわかっている（Hu et al. 2018; Huang et al. 2019; 
Koprivova et al. 2019）。 

3.微生物個体が植物に及ぼす影響の変化 

 微生物集団の組成（構成員）が変化するだけでなく, 微生物それ自体の生育や植物感染能, 
感染戦略も環境に依存して変化しうる。病原菌は植物も含めた環境に依存して病害を発露す

ることはよく知られており, そのメカニズムも研究が進んできた（Velásquez et al. 2018）が, 
共生菌でも同様に環境依存性が認められることがわかってきた。例えば, 植物の共生菌とし
てよく研究されているアーバスキュラー菌根菌（AMF）は, 地球温暖化で予測される現状よ
りも若干高い温度と高 CO2 濃度の条件下では, 通常環境と比較して, 菌糸が長くなり, 植物
感染能力も上昇する（Compant et al. 2010）。植物微生物相互作用において, 植物に及ぼす効果
が変化する微生物も存在する。例えば, Colletotrichum tofieldiae はリン十分条件では植物の成
長を促さないが, リン欠乏条件では植物の成長を促進する （Hiruma et al. 2016）。さらには, 
植物のトリプトファン由来の二次代謝物の合成能が欠損した植物変異体に対しては病原性を

示し植物を枯死させる。さらに日本で単離された Colletotrichum tofieldiae 3（Ct3）は, 接種し
た植物を 22℃で栽培した場合には植物の成長を阻害するが, 26℃で栽培した場合には植物の
PSRの制御因子 PHR1と PHL1に依存する形で植物の成長を促進する（Hiruma et al. 2022）。
一方で, 微生物そのものではなく微生物から作られる物質の植物の作用が環境条件に応じて
変化する例も報告されている。根圏細菌である Bacillus amyloliquefaciensは揮発性物質を介し
て植物の成長を促進することが知られていたが, Morcillo らはこの揮発性物質がリン十分条
件では植物の成長を促進する共生性を示すが, リン欠乏条件では植物に過敏反応を起こし, 
その結果, 植物に対してストレス症状を誘導することを明らかにした（Morcillo et al. 2020）。
以上のことから, 微生物の成長やそれに伴って植物に対して示される共生性や病原性の仕組
みは多様であることが伺えるが, いずれの場合においても環境や植物に依存して連続的に変
化しうることが推察される。 
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 微生物個体が植物への振る舞いを変化させる遺伝子レベルでのメカニズムも一部明らかに

なりつつある。Ct3 は温度依存的に共生性から病原性まで植物に与える影響を変化させるが, 
Ct3 のゲノム上の同一領域にクラスターとして存在する植物ホルモン ABA および類縁代謝

物である Botrydial の合成酵素遺伝子群の発現が, 病原性を発揮する 22℃で有意に上昇して

いたことがわかった。これらの遺伝子を破壊した菌変異体をシロイヌナズナに接種したとこ

ろ, 22℃でも植物の成長を促進することがわかった（Hiruma et al. 2022）。これは, 単一の遺伝

子クラスターが Ct3 の性質を決定していることを示唆している。二次代謝物クラスターはこ

のように微生物の植物に対する振る舞いを対照的に変化させるスイッチとして働いている可

能性があるが, 多くの二次代謝物産生遺伝子クラスターは通常の実験室条件では休眠状態で

ある（Brakhage 2013）。これらの遺伝子は特定の環境の刺激によって発現することが考えられ

ており, 植物―微生物相互作用における二次代謝物クラスター遺伝子の役割の解明が待たれ

る。  

図. 土壌や植物圏での微生物集団の組成や微生物個体の行動およびそれが植物に及ぼす影響

は環境（熱、乾燥、栄養）変動によって直接的, もしくは植物を介して変化する。微生物集団

の組成の変化は, 種間および種内での変化に大別される。一方で, 個体レベルでも, 環境変動

により, その個体の行動が遺伝子発現変動を介して動的に変化しその結果植物に及ぼす影響

も連続的に変化する。 

4.展望 

 微生物は宿主の植物の熱や乾燥などの環境ストレス耐性を向上させ, さらに栄養吸収にも

寄与しており, 植物の生存や生育に重要である。そして, 環境変動によってその微生物集団の

組成が変化することがわかってきた（図）。しかし, 微生物集団の組成の変化が植物に及ぼす
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影響とそのメカニズムは今後明らかにすべき課題である。例えば, 熱や乾燥などのストレス
を受けることで植物根に存在する微生物集団の構成は変化するが, この変化が植物のストレ
ス耐性を向上させるのか, さらにはそのメカニズムを解明する為にはさらなる研究が必要で
あろう。この時, 微生物個体の動態も変化しうること, さらにパンゲノムの挙動を考慮する必
要がある。AMFの生育や植物感染能力は温度によって変化するが, 一方で植物成長促進効果
は菌株によって異なることから, 微生物の生育と植物に与える影響は単純な相関関係にある
わけではないことが示唆されている（Compant et al. 2010）。さらに, 個体を集団化した際には, 
微生物間相互作用も起きうるため, 植物への影響は独立に起きるわけではないかもしれない。
複雑な動的振る舞いを見せる植物―微生物相互作用についての理解を深める為には, これら
の個体・集団レベルでの動的変化の遺伝的メカニズムを明らかにしていくと同時に, 集団レ
ベルでの組成の変化のデータを蓄積することが重要になるだろう。 

 一方で, 将来的にこれらの知見を応用することで, 微生物を植物に成長促進効果やストレ
ス耐性を与える資源として利用できると考えられる。持続的な農業を実現する上で, 化成肥
料の使用量の縮小は必要不可欠である。土壌微生物は化成肥料の代替としての潜在能力を秘

めているが, 実用に向けて解決すべき問題がある。その一つはその成長促進効果が化成肥料
（植物が直接吸収できる可溶性の栄養素からなる）を通常量施肥した際と比べると小さいこ

とであり, かつ, 現代の農業において行われている化成肥料の大量施肥が共生性を示す微生
物の感染を阻害する例や, 阻害につながる植物応答を誘導する例も知られており（Kobae et al. 
2016; Hacquard et al. 2016）, しばしば同時に活用できない点が挙げられる。したがって, 化成
肥料の施肥を減らすとともに, 微生物による植物の成長促進効果を最大限まで引き出し活用
する方策を考えるべきである。その際に考慮すべき点として, 上記のように微生物は集団と
個体の二つの次元で動的であることが挙げられる。環境に応答して生じる微生物集団の変化

や, その内部で起きているであろう微生物個体の性質の変化に対する深い理解をそれが及ぼ
す植物の変化の理解に加えて得ることが, 微生物の農業利用実現への第一歩となるだろう。 
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