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緒論

　生態系としての耕地は,絶えず人間の行為によって撹乱されることで遷移

の初期段階を維持しており,そのことが比較的単純な作物群落の形成を可能

にしている.耕耘,潅漑,施肥,除草剤･殺菌剤･殺虫剤の散布等の耕種技

術は,作物に対するストレス因子を除去することが目的ではあるが,それら

は圃場に投人された生態系撹乱のためのエネルギーとみなすこともできる.

過去から現在に至るまで内容に変遷は見られても,耕地には様々な物質やエ

ネルギーが投入され続けたのは,耕地生態系を維持するために必要だからで

ある.このように,耕地は人為的なエネルギーが投入されることによっては

じめて成立する生態系であり,そのエネルギーを投入しなければ遷移の極相

を迎えることになろう.したがって,今後も人類がその食糧の確保のために

耕地を必要とするならぱ,そこには絶えず何らかの形でエネルギーが投入さ

れねばならない.

　ところで,単一作物の連作とそれを可能にする化学肥料や農薬の投入は,

近代農業がもたらした作物生産効率を高める一つの技術形態である.さらに,

これらの投入物に対して望ましい反応を示すように改良された多収性品種の

開発に伴い,作物収量が第2次世界大戦以降飛躍的に増大し,現在の私たち

の生命を支える基盤を提供している.しかし一方では,これらの農業技術に

起因した種々の問題が近年社会的に大きな関心を喚んでいる.すなわち,化

学肥科や農薬の多投入による地力低下あるいは耕地上壌から流出する晨薬や

肥科がもたらす環境汚染,単一作物の連作による特定養分の欠乏ならびに特

定病原生物･害虫の大発生,過剰な耕起がもたらす土壌の侵食等が顕在化し

ている.また,地球規模で生じている環境破壊やそれに伴う異常気象の農業

生産に及ぼす彩響が懸念されているが,農業生産活動自体もその原因の一つ

とみなされている.

　近年の環境に対する世界的な関心の高まりは,作物生産体系に対する新た

な視点を要求している.今後も益々増大すると予想される食稽需要に対して,

現代の私たちに求められていることは,高い生産性と並んで将来にわたって

安定した生産基盤を保障しうる農業技術の確立である.
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　そのための技術的なアプローチとして,0dum(1989)は農業生態系にお

けるエネルギーや物質の投人を減少させる必要性を強調している.とくに,

今後の地球生態系を維持する上で,少なくとも耕地生態系内でのエネル

ギー,物質循環は他の生態系に影響を及ぼさないよう制御すべき時期にある

　(秋田,1993a).しかしその際に重要な点は,先述したように耕地生態系

を維持するためには必ずエネルギーの投人が必ヽ要なことである.したがって,

今後も人類の食糧を供給するために耕地を必要とするならぱ,その生態系ヘ

のエネルギーの投入を単に抑制するのではなくて,他の生態系に対して影響

が少ない,より合理的な投入方法を改良･確立すべきである.

　その意味では,耕地生態系へのエネルギーや物質の投入が,高度な情報や

知見に裏付けられる必要性が生じている.農業生産が工業生産と大きく異な

る点はその生産の多くを生物に依存することであり,その生産現場である耕

地生態系においては作物を中心とした種々の生物間の相互作用が極めて重要

な役割を果たすことである.したがって,現在強く求められているのは,こ

の生物間の相互関係を安易に排除していくのではなく,生態系内において技

術的に制御することであり,生物学的な知見に基づく農業体系の確立である

　(Bethlenfalvay,1992;　Nationa1　Research　Counci1,　1989).本研究は,作物生

産性の向上と環境への調和を両立する上で,この作物を中心にした生物間の

相互作用を作物生産技術に組み込むことを目指した.具体的には,耕地生態

系に投入される肥料の低減を図るために,根系を介した作物と二つの土壌微

生恂(根粒菌,菌根菌)との共生関係を利用することである.

　耕地生態系に投入される肥科を例にすると,窒素,リン,カリの3大要素

は,速効性の無機態で施用された場合,作物による回収率は必ずしも高くな

い(窒素･カリで20~50%,リンでは10%以下).その原因の一つは,これ

らの無機態肥料が作物の要求とは無関係に土壌溶液中に溶出するのに対して,

作物はそれぞれの生育段階に応じて要求量が異なることが挙げられる.した

がって,作物が実際に必要とする以上の肥料が,耕地生態系には投入され統

けてきた.この結果,作物に吸収されなかった要素が耕地土壌に蓄積したり,

あるいは地下水･河川等の系外へと流出したりすることが問題となる.

　そこで,養分供給の最適化と養分吸収の効率化が重要な課題として位置づ
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けられる(前,1995).その具体例としては,作物の要求に見合って溶出す

るように設計された緩効性肥料(渡辺･知念,1995)あるいは肥効調節型肥

料の開発(藤田･渡辺,1995),また,施肥方法についても養分吸収効串を

高めるために,全面･全層施肥よりも根系が吸収しやすい場所への局所施肥

等の改善が図られてきた(三本,1968　;　南條ら,1995).これらの技術は,

作物が必要とする養分量を確保しながら,耕地に投入される肥料の量的な低

減に貢献しうると考えられる.

　さらに重要なのは,耕地土壌そのものの特性としての地力の問題である.

本来,施肥はある目標収量を達成するために,養分の天然供給量の不足分を

補充する目的で行われる.しかし,昨今では作物の施肥による過剰害を引き

起こすほど投入される傾向がある.この速効性の無機態肥料への過度な依存

により,堆厩肥等の有機物施用は減少したが,このことが地力の著しい低下

を招き,化学肥料の依存度をさらに強めさせるという悪循環をもたらしてい

る.したがって,化学肥料の施用量を低減させるためには,地力の増進を図

ることが重要な課題である.それには土壌の有機物含有量を高めることが必

要となるが,堆肥を製造するための手間と時間はその導入を阻む大きな障壁

となっている(松崎,1995).

　作物生産において,有機物施用に期待するところは大きい.現在のように

堆肥製造に制約が多い条件では,耕地生態系に施用される有機物としての作

物残流や緑肥の役割が重要性を増している.とくに,窒素固定能を有するマ

メ科作物は録肥として重要である(Mappaona､!　99　5;　塩谷,19り1a).本研

究では,化学肥料の低減をより具体的に推し進めるためには地力の増進が不

可欠であり,その際には共生的窒素固定能を有するマメ科作物の緑肥として

の利用が効果的であると考えた.

　多くの作物がその窒素源を土壌中に存在するアンモニア態あるいは硝峡態

に依存しているのに対して,マメ科植物は土壌細菌の一種である根粒菌

　(烈jz･わ洵m,扮�yr力jz油加肌Az･r沁z･わ加m)との共生によって大気中の80

%近くを占める窒素分子を直接還元して利用している.1886年にHelhjge1が,

マメ科捕物は土壌中の窒素だけでなく大気中の窒素ガスを利用することを実

験的に証明し,さらにこの能力が植物のみでは不可能で土壌中の細菌と共生
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することで初めて可能になることを見いだした.一方,マメ科作物が地力維

持に大きく貢猷することは,古代から経験的に知られていた.すでにギリ

シャ･ローマ時代にテオフラストス(紀元前375~258)が,マメ科植物は土

壌を“再び力づけるもの"と述べており,当時,ソラマメを緑肥として土壌

にすき込むことが行われていた(前田,1987).

　植物栄養の内で最も重要な窒素を,大気中から直接得ることができるマメ

科作物は,耕地生態系の窒素収支に果たす役割も極めて大きい.共生窒素固

定能を持たないマメ科以外の作物では,作物体を収穫せずにすべてを土壌に

還元しても,炭素以外の物質収支は系内において変化しない.しかし,作物

は何らかの形でその一部が収穫されるので,物質収支はマイナスになること

が通常であり,施肥が耕地生態系において不可欠な理由はここにある.しか

し,マメ科作物を緑肥として土壌に還元することは,窒素収支に関してはプ

ラスになりうるのである.このマメ科植物の優れた機能は,地球環境におい

ても大きな役割を果たしている.今日,生物が固定する窒素は170×106　ト

ン/年とも見積もられているが,この数字は工業的に固定される窒素の3倍

　(lshizuka,1992),地球上における窒素固定量全体の70%を占めると推定

されている(Pau1,1988).さらに生物的窒素固定量の内,農耕地で固定さ

れる量は90×106　トン/年で,そのほとんどはマメ科作物と根粒菌による共

生的窒素固定である(Burns&Hardy,1975).
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　4

　-方,緑肥作物に求められている機能は,単に主作物に対する施肥量の軽

減だけでなく,上壌物理性の改善や連作障害の防止にもある(塩谷ら,

1990).さらに生態的な病害防除の立場からは,特定の病害生物の密度の低

減を期待して栽培される場合もある(Reddy　et　a1.,1986　;　塩谷,1991b).

本研究で用いたマメ科作物は,ラッカセイ,サンヘンプおよびキマメである

が,これらはいずれもある種のネコブセンチュウに対抗性を持つことが知ら

れている(近岡ら,ス982;　Reddy　et　aL,　1986;佐野･中園,1986).しかし,

これらを含めてマメ科作物が緑肥として期待されるのは,共生的な窒素固定

を行う点が大きい.

　三宅(1986)によれぱ,施用した有機物の存在形態には次の3種類がある.

1)マルチ材として地表におかれる,2)新鮮な植物体または分解がある程
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度進んだ堆肥として土壌中にすき込まれる,3)分解してかなり安定な腐楠

として存在する.マメ科作物の緑肥利用には,後作物に対する窒素の供給が

重視されるが(Groya&Sheaffer,1985;　Hargrove,　1986;　valve1　&Peterson,

1992),長期的な時間の推移ではいずれの有機物も3)の安定な腐植となり,

そこから徐々に無機化する窒素として放出される(AHexander,1991).し

かし,比較的短期間に無機化する窒素量は,有機物量(Moschler　et　aL.,

1967),窒素含有量(Ebelher　et　aL､　i984),ごN率(Autakuh　et　aL,　1　9　9　1;

WhiteheadパL970)等の施用する有機物の理化学性によって異なる.したがっ

て,マメ科作物を緑肥として利用する1)や2)の形態において,比較的短

期間での窒素の供給を期待する場合には,施用するマメ科作物のこれらの特

性について把握する必要がある.本研究では,この点を明らかにすることを

一つの課題とし,窒素施肥量の低減に向けたマメ科緑肥作物の可能性と問題

点をまず検討した.

　ところで,マメ科作物は窒素が制限要因となりにくい反面,他の元素が相

対的に制限要因となりやすい作物である.通常の耕地土壌では,カリの欠乏

は比較的深刻ではないが,一方のリンは土壌中での移動速度が低く,しばし

ぱアルミニウムや鉄等と結合して不可給化する.また,マメ科作物が行う窒

素固定にはリンを比較的多量に必要とする(lsrael,1987).現在,リンおよ

びリン酸化合物の原料は,ほとんどすべてリン鉱石に依存しており,その大

部分はリン酸肥科として加工されている.リン酸原料としてのリン鉱石はそ

の存在量がほぼ明確にされており,良質なリン鉱石は今後放于年で堀り尽く

されると試算されている(藤原･岸本,1993).おそらく,今後リンの問題

は農業生産を制限する最も深刻な要因となり,その対策を真剣に考える必要

がある.

　この点に関して本研究では,作物のリン吸収を促進する菌根共生を農業体

系に組み込むことに着目した.1885年にFrankがきのこの一種であるトリュ

フの研究の中で,植物根と真菌の共生体を菌根(mycorrhiza)と名付けて以

来,種々の楠物が菌根を形成することが明らかになってきた.菌根には,菌

の種類と宿主植物との組み合わせで,マツタケ等のきのこを子実体として樹

木に形成される外生菌根,エリコイド,アーブトイド,モノトロポイド菌根,
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ラン科の菌根といった,いくつかの種類に分けられている(斎藤,1992).

　本研究では,この菌根の一種であるアーブスキュラー菌根(arbuscular

mycorrhiza,以下では単に菌根と称す)を,耕地土壌に投人される化学肥科

の量的低減という観点から意義あるものとして位慨づけた.その理由は,1)

この菌根を形成する菌根菌の宿主範囲は極めて広く(小川,1987),80%以

上の植物種がこの菌根を形成するとされ(Bonfante&Perott0,1995),様々

な晨作物で適用可能であること,2)その機能として宿主植物のリンをはじ

めとした無機養分の吸収を促進すること,3)マメ科作物の窒素固定能を高

めうることからであった.とくに,3)のマメ科作物と根粒菌,菌根菌の3

者の関係は協調的であることが,多くの研究で報告されている(Barea　et　a1.,

1992).また,興昧あることに,枇粒菌や模粒菌由来物質が菌根菌の菌糸の

発育を促したことも報告されている(Barea　et　a1√L992).これらのことか

ら,マメ科緑肥作物の耕地への導入に当たって,この菌根菌と根粒菌との協

同作用が固定窒素量を増加させ,さらに後作物に形成された菌根が施用した

緑肥からより効率的に養分を吸収することができるならば,化学肥料施用量

の低減に大きく貢献しうると思われた.

　この菌根形成の最も顕著な機能は,宿主植物のリン吸収を促進することで

ある(Jakobsen,1　9　9　5;　Mosse,　1973).リンは,水のマスフローによって輸

送されにくく(ltoh&Barber,1983;　Nye　&Tinker,1977),数mm離れてい

ても根は吸収できない場合がある.しかし,菌根菌の菌糸は7cm以上離れた

リンを輸送したことが報告されており(Rnodes&Gerdemann,1975),1g

の土壌中でその長さが50mにも達する場合がある(A11en&A11en,1986ハ

したがって,菌根菌の菌糸は根近傍で生じるリン欠乏土壌域を越えて伸長し,

効率的にリンを集めることができると考えられる.菌根菌は,不可給態のリ

ンを可給化する能力はほとんどないとみられているが(小川,1988),不可

給態のリンを可給化する能力を持つリン溶解菌との相互作用については検討

されている(Linderman,1992;　Puppi　et　a1√L994).これらのことは,リン

の施肥レベルの低減にとって重要となると思われるが,すでに可給態のリン

カ侈量に存在する土壌においては,菌根が形成されにくいことが問題である.

　これは,一個体の根系を二分して一方の根系だけにリンを与えた場合,も
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う一方の施肥しない根系でも菌根形成が抑制されたことから,土壌よりもむ

しろ植物体のリン含有量の増加が直接の原因と考えられる(Menge　et　a1.,

1978).この抑制のメカニズムについては,楠物体内のリン含有量の増加に

よる祖胞膜の浸透性の変化によると考えられている(Schwab　et　a1.､1991ハ

　さらに菌根形成は,水分吸収に対しても促進的な効果を及ぼし,耐旱性を

増すことが知られている(Barea&Jeffries,1995).最近,トウモロコシを

用いた圃場実験においても,宿主植物の耐旱性を有意に高めることが確認さ

れている(Sylvia　et　a1.,1993).しかしながら,そのメカニズムについては,

菌糸による表面積の拡大(Farber　et　a1.,1991),リン栄養の改善の影響

　(Fitter､1　9　8　8;　Netsen　&Safirユ982),植物ホルモンレベルの変化(AHen　et

a1･,19　80;　A11en　et　a1.,1982;　Dannenberg　et　a1.,1992;　Dixon　et　a1.,1988;　Druge

&Schonbeck,1992),根系形態の変化(Kothari　et　a1.,1990a,1990b)等が

挙げられているが,結論には至っていない(Sinchez-D包z　　&　　Honrubia,

1994).

　リン以外の土壌養分においても,宿主の窒素や微量元素の吸収効率を増加

させることも知られている.また,逆に菌根形成による重金属や塩類集積土

壌での吸収の抑制効果が検討されており(Bethlenfalvay　&Franson,1989;

Haselwandter　et　a1･,　1994;　Heggo　&Angle,1　9　9　0;　Mosse　et　a1.,1　9　8　1　;　Sylvia　&

WiHiams,1992),菌根が宿主植物にとってある種の緩衝作用をもたらす可

能性が指摘されている.

　また,涜根は作物のみならず土壌に対しても慟きかけることが知られてい

る(MiHer&エastrow,1992).菌根菌を接種した桂物根では,非接種植物根

よりも多くの砂を根面に保持したが,殺菌剤の存在によってその作用が低下

することが認められた(Sutton&Sheppard,1976).また,土壌中の菌糸の

長さと直径が2mm以上の耐水性団粒の生成との間には強い正の相関が認め

られ(TisdaH&Oades,1982),菌糸から放出される粘着物質あるいは菌糸

の物理的な保持によって団粒の安定性が増すと考えられている.団粒構造の

発達過程において,菌糸が直径200μm以下の団粒を相互に結合して,より犬

きな団粒構造の保持に貢献していると考えられているが(Tisda11&Oades,

1982;　Tisda11,　1991),菌根菌の菌糸の団粒形成に対する貢献度は,宿圭で
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あるダイズの根系と同程度とする報告がある(Thomas　et　a1.,1993).この

土壌に働きかける機能は,近年非常に重要視されている.とくに,耕地生態

系における持統性の鍵を握るのは土壌であり,Bethlenfalv　ay　(1992)は,菌

根菌が作物と土壌の二つの系を結びつけている点に注目すべきことを強調し

ている.

　菌根の機能には,植物病に対する抵抗性も期待されており,多くの研究が

行われてきたが,その効果については一様ではない(Linderman,1994).

Hooker　et　a1.　(1994)も,土壌病原性の真菌類とセンチュウに関しては有効

かも知れないと述べるに留まっている.しかし,桂物の養分吸収促進,植物

根上での定着場所をめぐる病原生物との競合(Cooper&Grandison､1　9　8　7;

Dehne,1982),植物根の形態的変化(Dehne&Schonbeck,1979)や生理的

変化(Morandi　et　a1.,1984),ストレスの緩和等によって,間接的に植物自

身の病原に対する抵抗性を高めている可能性は否定できない(Linderman,

1994).また,“菌根圏-Mycorrhizosphere"と呼ぱれる根圈環境では,根

圏微生物が質･量ともに変化することも知られており(Linderman,1994),

この影響も考えられる.

　なお,耕種技術は菌根菌に対して大きな影響を及ぼす(Johnson&Pfleger,

1992;　Kurle　&Pfleger,1994).絶対共生微生物である菌根菌は,休閑や非宿

主作物(アブラナ科,アカザ科等)の作付けによって密度が低下する.また,

多くの殺菌剤はこの菌に直接影響を及ぼすが,その効果は様々である

　(Johnson&Pflegerバ992).芳香族およびベンジミダゾ犬レ系の殺菌剤の

多くは菌根形成を阻害するが,フォセチルおよびメタラキシル系殺菌剤では

しばしぱ菌根形成を促進することが認められている(Afek　et　a1.,1990,199　1;

Groth&Martinson,1983;　Hetrick　&Wi　lson,　19　9　1;　Jabaj　i-Hare　&Kendrick,

1　9　8　5;　Nemec,　1980).これは,菌根菌と桔抗する根圏微生物密度の低下

　(Hetrick　&　Wilson,1991),根からの浸出物質の増加(Jabaji-Hare　　&

Kendrick,1985)が原因と考えられている.また,除草剤の影響は小さいと

されているが,過剰な散布による菌根形成の阻害も認められている(Johnson

&Pfleger,1992).

　ところで,菌根菌の単独培養は現在まで成功しておらず,同菌の定着･増
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殖はもっぱら楠物根に依存している.したがって,菌根形成の場としての根

の特徴を把握することは,実際の栽培上での菌根利用のみならず,この共生

関係を成立させているメカニズムを解明する上でも重要である.菌根形成の

パターンは,菌糸が根に接触して根内部へ侵入することから始まり,さらに

菌糸は根の細胞間隙を通って皮層まで到達し,菌根の特徴である樹枝状体

　(arbuscule),のう状体(vesicule)の形成へと進む.菌根菌が宿主に感染･

定着し,菌根を形成するに至るまでの過程において,菌が植物根を何らかの

方法によって認識しているのか,あるいはランダムな菌糸の伸長によって偶

然植物根と遭遇しているのかという点は大変興昧深い.

　胞子の発芽にはpH,温度,水分等の環境条件が影響することが知られてい

るが(Giovannetti　et　a1.,1994a),最近では植物根からの浸出物質も影響を

及ぼし,いくつかのフラボノイド類が胞子の発芽を剌激する可能性も指摘さ

れている(Bさcard　et　a1.,1992).しかし,植物根が存在しない寒天培地やろ

紙上でも胞子は容易に発芽することから,それらの物質が必須のものとは考

えられていない.発芽後の菌糸は,宿主が存在しない条件でもある程度分枝

を出しながら伸長するが,数週間程度で伸長が止まる.

　菌根菌の菌糸は根からの浸出物質に反応する.例えぱ,宿主植物の根から

の浸出物が存在すると,根そのものが存在しなくても,菌糸の著しい分枝が

認められるが(Giovannetti　et　a1.,1993b),菌根を形成しない植物種の浸出

物では認められない(Giovannetti　et　a1.,1994b).浸出物以外に,根からの

CO2などの揮発性物質も菌糸の伸長を剌激することが報告されている

　(B6card&PichS,1989).宿主根に遭遇した菌糸は,宿主の根に侵入する前

に根表面に付着器(appressorium)を形成するが,非宿主桂物根では付着器

は形成されない(Giovannetti　et　a1.,1993a).さらに,ルーピン(非宿主)

とエンドウ(宿主)の異種間を接ぎ木した結果,エンドウ根に正常な菌根が

形成されなかったことから,地上部の要因も菌根形成に影響を及ぼしうると

考えられる(Gianinazzi-Pearson&Gianinazzi,1992).

　以上の過程から,胞子から発芽した菌糸は,最初の段階では,ランダムな

方向に伸長して宿主となりうる植物根を分泌物等を手がかりに探索し,その

分泌物を探し当てると,そこで盛んに分枝を繰り返して根と接触する確率を
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高め,条件を満足する根面部位において付着器を形成した後,根内部へと侵

入して菌根を形成していくと推論される.

　菌根の形成過程に関する知見は,とくに細胞単位のミクロなレベルでは著

しい進展を示してきている.しかし,菌根を形成した根系レベルでの理解は

ほとんど進展していないように思われる.例えば,菌根を形成した楠物体の

根系は,菌根部位と非菌根部位から構成されているのが通常であり(Harley,

i991),実際の根系内で菌根がどのような分布パターンで形成されるのかは

ほとんど明らかになっていない.また,菌根の機能,例えばリンの吸収促進

は,根面から土壌中に伸長した菌根菌の菌糸が土壌との接触面積を増加させ

ることに起因するというのが一般的理解である(Harley,1991).しかし,

植物根無しでは生存できない菌根菌の総体的な機能は,その宿主根系の時間

的･空間的な広がりに第一義的に規定されるはずである.従来の研究では,

植物根系と菌根菌を一つの総体としていわば“菌根系"という視点から菌根

機能を理解するには至っていない.本研究では,この総体としての菌根機能

を把握する上で,宿主根系の広がりをその外部形態から評価する必要性を認

めた.おそらく,この根系レベルでのよりマクロな理解が進展しなければ,

実際の耕地生態系においてこの共生関係を制御することは困難である.

　ところで,マメ科植物は748属,19700種から成る,キク科,ラン科と並

んで現在の地球上で,最も繁栄している顕花植物群の一つである(AHen　&

AHen,1981;前田,1987).また,その地理的な分布も,非常に広い範囲に

わたっていることが知られている.これらのことは,マメ科植物が多様な環

境により適応して,種分化･発展してきたことを物語っている.このような

マメ科植物の幅広い環境適応スペクトルを有するメカニズムとしては,次の

3点が挙げられる.すなわち,∩)種子構造の強化,(2)花器構造の発

達,さらに(3)根粒形成による空中窒素固定能の獲得,である.とくに,

具生的に窒素固定能を行うという特徴は,他の植物群ではほとんど例が焦く,

農業上におけるこの植物群の価値をは高めている.

　厳密に言えば,すべてのマメ科植物が根粒を形成し,窒素固定能を有する

わけではない.マメ科を構成する3つの亜科,ジャケツイバラ亜科,ネムノ

キ亜科,マメ亜科の内で,系統発生的に最も原始的と考えられているジャケ
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ツイバラ亜科において根粒を形成しない種が多く,逆に最も進化したものと

思われるマメ亜科において根粒形成種が最も多い(A11en&A11en,1981).

このことは,大気の80%近くを占める膨大な窒素分子を,根粒形成による窒

素固定によって直接利用可能とすることが,進化･発展の上で極めて重要な

役割を果たしてきたことを示唆する.桂物栄養分の中でも影響の大きい窒素

源を,通常多くの植物は,土壌中に量としてわずかに存在するアンモニア態

あるいは硝酸態窒素に依存している.これに対しマメ科植物は,大気中の窒

素分子を直接還元して利用可能なアンモニア態窒素を得ることで,それらの

生態的地位を向上させたことは容易に想像される.

　おそらく,模粒共生はマメ科が分化した比較的初期の段階で成立したもの

と推察される.一方,菌根(アーブスキュラー菌根)という共生関係につい

てその進化的な足跡を辿れば,現在とほとんど同じ構造の菌根が三畳紀の植

物の化石から発見されている(Stubblefield　et　a1.,1987).さらに,菌根菌の

リボゾームDNAの塩基配列の解析結果では,この菌の起源は3億5千万~4

億6千万年前と推定され,その時期は陸上植物の出現とほぼ同じである

　(Simon　et　a1.,1993).したがって,植物が陸地環境へ適応する過程におい

て,この共生関係が大きく貢献した可能性がある(Simonet　a1.,1993)　.

　最近,本来宿主となりうる植物で菌根を形成しない突然変異系統が,エン

ドウとアルファルファで見いだされた(Bradbury　et　a1.,1　9　9　1　;　Duc　et　aL.,

1989).この表現型(myc-)は劣性遺伝子に支配され,菌根の形成過程を

解析すミ)上や有用なモデル桂物として用いられている.それらの解析による

と,myc‾系統は付着器形成以後の根内部での菌糸の伸長を阻害していること

が明らかとなった.通常の宿主植物(myc勺系統)は,病原微生物等が体内ヘ

侵人した場合,表皮細胞の細胞壁を肥厚させたり,フェノール,カロースあ

るいはPRb1タンパク等の合成によって侵人に抵抗するが,菌根菌の侵人

の際には,これらの排除機構はほとんど機能しないとされる.したがって,

my(ぐ系統は菌根菌の侵入に対してはその排除機構を作動させない遺伝子を備

えているが,myc‾系統はこの遺伝子を欠損しているために,菌根菌を排除す

るものと考えられる.

　さらに,現在ではこれらの突然変異体は4つのタイプに細分化されている
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　(Bonfante&Perott,1995).それらは菌根菌の菌糸の発育が停止する段階

に応じて,(i)付着器を形成させない非宿主,(ii)付着器は形成させるが

内部に侵入を許さない初期myc-,(ii　i)わずかに内部まで菌糸の侵人を許す

後期myc-,(iv)宿主,に分けられる.したがって,この菌根形成過程には

少なくとも4つの遺伝子が関与しているものと考えられる(Giovannetti　et　a1.,

1994a).現在まで得られているこれらの突然変異体はいずれもマメ科植物

であるが,(ii)は根粒を着生せず,(iii)は窒素固定能を欠いた根粒のみを

着生する.さらに,上記のmy(ぐ系統とmyc一系統は他の病原菌,細菌そして

センチュウに対しては同じような防御反応を示すが,myc一系統は基本的に菌

根菌と根粒菌の共生微生物に抵抗性を示す点でのみmyc゛系統と異なっている

　(Giovannetti　et　a1.,1994a).このことは,作物根系を介した両共生関係に

は,ある共通したメカニズムが存在する可能性が高いことを示唆する.

　生物の共生関係は複雑で,しぱしぱシュミレーションモデル上では不安定

な系とみなされてきた(A11en,1991).しかし,実際の生物の世界では共生

関係は豊富に見受けられる.例えば,ミトコンドリアや葉緑体等のオルガネ

ラの起源は,本来自由生活を送っていた好気性細菌や光合成細菌の共生の結

果であり,このことが真核細胞という進化した細胞を生み出し,今日の多様

な生物種を分化させる基礎となったという細胞内共生説は,現在多くの研究

者に支持されている(Welner,1992).共生の大きな特徴は,異なる生物種

がそれぞれの能力の余剰分を相手に供給することでストレス因子を互いに緩

和し,それぞれの圭物種が生態的地位を向上させる点である.逆に言えば,

ストレスの無い条件では共生は機能せず,ストレス条件下においてその機能

は強く現れると考えられる.

　この共生のストレス緩和機能は,今後の模索されるべき農業技術にとって

も重要と思われる.これまでの化学肥料,農薬依存型の農業技術に変わって,

作物白体の生産機能の改善,とくに環境ストレス耐性の強化や化学肥料依存

度の低い多収法に強い期待が寄せられているが(秋田,1993b),その方策

として,個々の作物遺伝子の改良だけでなく,生物間の相互作用による作物

の生態的地位の拡大も考慮すべき課題である.マメ科作物の根系を介した根

粒菌および菌根菌との共生関係は,作物根系機能を強化するという点で優れ
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た機能を発揮でき,耕地生態系における作物のストレス耐性と深く関わって

いる.

　このような経緯から,本研究では窒素固定能を有するマメ科作物を緑肥と

して耕地土壌へ還元することを第1章で取り上げ,つづいてマメ科作物の窒

素固定能と,緑肥からの養分回収率を高めうる菌根の利用を検討した.そこ

では,菌根形成を一個体の根系というマクロなレベルで理解するために,根

系内での菌根の分有と根系形態の変化を第2章で評価した.さらに,根糸形

態の変化を明確にするために,第3章では同一根系内に菌根菌を局所的に接

種して根系の形態的反応を解析した.そして第4章では,菌根による不耕起

土壌条件下の作物ストレスの緩和を試みた.このように,本研究はマメ科作

物の根粒と菌根を根系の重要な構成要素･機能として位置づけ,これらの共

生関係を作物生産体系に活用するための基礎的な知見を得ることを目的とし

たものである.

　なお,本研究で扱ったアーブスキュラー菌根は,かつては内生菌根

　(endomycorrhiza),あるいはその形態的な特微である樹枝状体

　(arbuscule)やのう状体(vesicle)にちなんでVA菌根(vesicular-arbuscular

mycorrhiza)と記述されてきた.しかし最近では,すべてのVA菌根菌がのう

状体を形成するわけではないことから,アーブスキュラー菌根(arbuscular

mycorrhiza)という名称も一般化しつつある.現段階において,これらの用

語は混在して用いられているが(Smi　th,　1　9　9　5　;　Walker,　1995),本研究にお

いては,アーブスキュラー菌根を単に菌根と記述することにする.
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第1章　緑肥作物として施用したサンヘンプならびにラッカセ

　　　イが後作コムギの生育および窒素吸収に及ぼす影響

　　　　　　　　　　　　　　　　　緒言

　近年の作物生産の持続性に対する関心の高まりは,現行の様々な作付け体系

を再検討する必要性を生み出している.マメ科作物は,土壌細菌の一種である

根粒菌と共生的に空中窒素を固定することができる.そこで,古くから土壌窒

素を増進する作物として用いられてきた.化学肥料の過剰投入による環境への

負荷の増大が問題になっている中で,この窒素固定能の技術的利用は化学肥科

の施用量を低減させる可能性を持ち,マメ科作物を組み入れた種々の作付け体

系の再構築は,今日的な課題としてその重要性が高まっている.

　サンヘンプ(Cro�arja　j凹cea　L.)は熱帯原産の1年生マメ科作物で,主に

繊維作物として,時には飼科作物としても利用されている.このサンヘンプは,

特定の植物寄生性線虫の密度低減に効果があることが知られ(Reddy　et　a1.,

1　9　8　6;　佐野･中園,1986),線虫対抗機能を有するマメ科緑肥作物として,最

近日本においても導入されている.また,サンヘンプは土壌養分の少ないやせ

た土地においても旺盛な生育を示し,かつ高い乾物を生産できる.一方,南米

に起源を持ち,現在温帯や熱帯を中心に世界的に広く栽培されているラッカセ

イ(ルーadjsカ即｡gaea　L.)も線虫対抗性が報告されている(近岡ら,1982　;　佐

野･中園,1986).このラッカセイは匍匍性のため被覆作物としても機能し,

窒素含有量も高いことから緑肥作物としての価値も高いと考えられる.そこで

本章では,両作物の緑肥作物としての機能について検討を加えた.

　マメ科作物を緑肥として利用するためには,それらの窒素固定能を把握する

とともに,施用した緑肥の後作物に対する窒素の貢獣度を評価することが重要

である.しかし,この両マメ科作物に関して,これらの点についてはあまり調

べられていない.

　したがって本章では,1)サンヘンプおよびラッカセイの固定窒素量,2)

緑肥として施用したこれらの作物の後作コムギの生育に及ぽす彩響,3)これ

らの緑肥作物の固定した窒素の後作コムギヘの貢献度を評価することを目的と

した.
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　　　　　　　　　　　　　　　材料と方法

1.圃場試験

　1991年ならびに1992年の二年間にわたって試験を行った.試験地土壌は灰

色低地土(silty　loam,　Haplaquept)に分類され,pH(H20)は5爪全炭素は0.58

%,全窒素はO.0　7%,電気伝導度は27μsc　m'1であった.　199　1年5月27日に,

サンヘンプ(Cr･�arja　j凹cea　L.,　品種:コブトリソウ)とラッカセイ

　(Ara油js力抑昭aea　L.,品種:千葉半立),さらに対照作物として根粒非着生系

統ラッカセイ(Å.カ抑昭aea　L.,品種:タラポト)を圃場に播種した.また,緑

肥作物を栽培しない裸地区もあわせて設けた.播種後2週間目にそれぞれの作

物を間引き,サンヘンプについては1区画当たり40個体(8個体/条×5条),

両ラッカセイ品種については1区画当たり52個体(13個体/条×4条)とした.

これらの区画を完全無作為法にしたがって配雅し,各処理区毎に2反復とした.

基肥として硫安,過リン酸石灰,塩化カリウムを成分量としてNを3g�2,　P205

を10g　m゛2,　K20を10g　m'2の割合で全層施用した.また,各種根粒菌は播種後に

接種した.すなわち,あらかじめ冷凍保存していた菌株(クロタラリア菌

USDA　3024,ラッカセイ菌A2R1)から1白金耳をYMB培地300m1に懸濁し,

25℃,暗黒条件下で7日間振とう培養(80rpm)したものを用いた.得られた

根粒菌懸濁液900m1(300mlx3)を水道水で希釈し,それぞれの区画へ40m1

m'2の割合でじょうろを用いて均一に散布した.

　播佳後3ケ月目に当たる8月25日と5ケ月目の10月26臼に,それぞれの区画

から生育中庸な5個体を採取した.植物体の採取に際しては,圃場に立毛状態

で水道水で土壌をていねいに取り除きながら,できる限り根ならびに根粒の脱

落が無いように留意し,根系全体も含めた1個体をそのまま採取した.採取し

た個体を器官別に70℃で48時間乾燥し,乾物重を測定した.得られた乾燥試

料を粉砕し,N.C.-ANALYZER(SUMI-GRAPH　NC-80　住友化学工業社裂　反

応炉温度:830℃,還元炉:550℃,カラム:外径5rnln　ステンレススチール

カラム,カラム充填剤:シリカゲルおよびモレキュラーシーブ,インジェクショ

ン温度:100℃,カラム温度:70℃,キャリアーガス:ヘリウム,流量80　m1

min1)により,全窒素含有率および全炭素含有率を測定した.
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　圃場の各区画において,調査個体以外の抜き取らなかった個体については,

11月8日に地上部を刈り取った.地上部の収雁物を押し切り機で約5cmに切断

した後,各区画の地表面に均一に広げ,耕耘機ですき込んだ.

　1991年11月15日に,コムギ(Tr沁cumaesayumL.品種:農林61号)種子を,

裸地区を含む全ての区画に6g�2の割合で1区画5条,条間36cmにて条播し

た.すき込んだ緑肥作物の窒素の貢献度を推定するために窒素施肥は行わず,

過リン酸石灰,塩化カリウムを成分量としてP205を10g�2,　K20をiOg　m･の割

合で播種直前に播種溝に施用した.

　1992年5月29日に,各区画毎にコムギの地上部を収穫した.収穫物は網室内

で凰乾し,子実収量と収量構成要素ならびに地上部風乾重を調査した.また,

全窒素および全炭素の含有率を,前述のN.C.-ANALYZERで測定した.

2.緑肥の分解速度の測定

　すき込んだ緑肥の分解速度を推定するために,ポット試験を行った.ガラス

室内で3ケ月間栽培したサンヘンプとラッカセイを,70℃で48時間乾燥させ

た後に,両作物の全植物体およびサンヘンプの茎部のみをそれぞれはさみで細

かく切断した.このように調整した各試料1.00gを2枚のガラス繊維ろ紙(直

径70mm,ADVANTEC社製)にはさみ,ペーパーボンドでろ紙を接着して封入

した.ガラス繊維ろ紙に封人した試料を,あらかじめ2mmのふるいを通した試

験圃場の土壌を充填したビニールポット内に埋設した.これらのポットをパン

ケースに入れ,その底には水道水を常に一定の水位で満たし,23で,暗黒粂件

で分解させた.埋設した試料を,4週目まで1週間毎に土壌から回収した.回

収した試料は,ろ紙ごと水洗して土壌を除去し,70(Cで48時間乾燥させた.

つづいて,試料をガラス繊維ろ紙からていねいに取り出し,各試料の乾物重と

全窒素含有率ならびにC-N率を前述のN.Cj　ANALYZERで測定した.この試験の

反復数は各処理および各時期につきそれぞれ3反復とした.

　　　　　　　　　　　　　　　　結果

1.緑肥作物の乾物生産量と固定窒素量

　播種後3ケ月目と5ケ月目における緑肥作物の乾物重を,第1･1図に示した.
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播種後3ケ月目の乾物重では,サンヘンプとラッカセイの間に有意な差異は認

められなかった(第1-1　a図).緑肥作物のすき込み時期に相当する播種後5

ヶ月目の全乾物重では,サンヘンプがラッカセイよりも有意に優った(第ト

1b図).サンヘンプは播種後3ケ月目から5ケ月目までの間に乾物重を3倍

程度増加させたが,そのほとんどは,茎部によるものであった.その結果,播

種後5ケ月目におけるサンヘンプの乾物重に占める茎部の割合が約70%であっ

た.一方,ラッカセイの乾物重はこの間に1.5倍程度増加したが,その多くは

黄実によるもので約40%の割合を占めた.対照として栽培した根粒非着生ラッ

カセイの乾物重は,サンヘンプならびにラッカセイ(根粒着生)と比軟して有

意に低かった｡

　播種後3ケ月目と5ケ月目における各緑肥作物の窒素含有量を第1-2図に示

した.両時期とも,ラッカセイの窒素含有量がサンヘンプの窒素含有量よりも

有意に高かった.播種後5ケ月目において,サンヘンプの窒素含有量の約50%

は茎部1こ由来するものであり,ラッカセイの窒素含有量では黄実によるものが

5o%を超えた(第1-2　b図).乾物重と同様に窒素含有量でも根粒非着生ラッ

カセイは,サンヘンプならびにラッカセイ(根粒着生)と比較して極めて低い

値を示した.

　播種後3ケ月目と5ケ月目における各緑肥作物のC-N率を第1-1表に示した.

その値は,サンヘンプでは3ケ月目の25.8から5ケ月目の39.3へと大きく増加

したが,ラッカセイでは3ケ月目で18.7,5ケ月目で20.8とほとんど変化しな

かった.　なお,C-N率の作物間の差異は,いずれの時期においても有意であっ

た.　　　　　``

　サンヘンプとラッカセイの固定窒素量およびその寄与率を第1-2表に示した.

なお,この固定窒素量は,根粒非着生ラッカセイを対照とした差引法によって

推定したものである.すなわち,根粒非着生ラッカセイの窒素含有量を土壌由

来の窒素量として,根粒を着生するそれぞれのマメ科作物の窒素含有量から差

し引いた値をそのマメ科作物が固定した窒素量とした.ラッカセイはサンヘン

プ1

月目で12.8g�2

窒素量は,3ケ月目において6.2　g　m　2,

こ比べて,いずれの時期においても固定窒素量が明らかに高く,播種後3ケ

5ケ月目では18.1　g　m2と　なった.一方,サンヘンプの固定

5ケ月目では12.5g�2であった.また
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楠物体の全窒素含有量に占める固定窒素量の寄与率は,播種後3ケ月目と5ケ

月目のサンヘンプでは56.9%と61.6%,ラッカセイでは73.1%と69.9%であっ

た.

2.緑肥を施用した後作コムギの生育と窒素吸収

　緑肥施用後の圃場各区画で生育した節間伸長期のコムギの写真を第1-3図に

示した.コムギ地上部の生育の差異は,区間で明らかに異なっていた｡すなわ

ち,ラッカセイ区がサンヘンプ区よりもやや上回り,これら二つの区に比較し

て根粒非着生ラッカセイを緑肥として施用した区ではコムギの生育は明らかに

劣った.さらに,緑肥を施用しなかった裸地区におけるコムギの生育は,極め

て貧弱であった.

　各処理区におけるコムギの収量,収量構成要素ならびに地上部の風乾重と全

窒素含有量を第1-3表に示した.処理区の中で最も収量が高かったのは,ラッ

カセイ区であった(233　gm'2).サンヘンプ区ではラッカセイ区と比較してそ

の収量は有意に低かった(189　g　m'2).また,根粒非着生ラッカセイ区の収量

は著しく低く(102　g　m　2)　,また,緑肥を施用しなかった裸地区では,根粒非

着生ラッカセイ区よりもさらに有意に低かった(76gm勺.穂数は収量とほ

ぽ同様の傾向を示したが,一穂粒数においてはサンヘンプ区とラッカセイ区が

ほぼ同じで高く,根粒非着生ラッカセイ区はやや劣った.裸地区の一穂粒数は,

これら3つの処理区と比較して明らかに少なかった.また,1000粒重におい

rは各区間の差異は認められなかった.一方,地上部全体の乾物重は収量と同

様の傾向を示した.地上部の窒素含有量においてもラッカセイ区が高く,サン

ヘンプ区,根粒非着生ラッカセイ区が統き,裸地区は明らかに低かった.

3.土壌にすき込まれた緑肥の分解速度

　土壌中での緑肥の乾物重,窒素含有量そしてC,N率の経時的変化を第1-4図に

示した.すべての緑肥試科において,4週間で乾物重および窒素含有量の減少

が認められた.とくに,分解開始から1週目までの減少が顕著で,その後は比

較的緩やかに減少した.また,それらの減少の程度は,各試料間で明らかに異

なった.乾物重についてみると,ラッカセイ全柚物体は1週目で約50%まで減
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少し,最後の4週目では40%以下に減少した.サンヘンプ全植物体は1週目で

約70%に減少し,4週目では分解開始時の約60%となった.一方,サンヘン

プの茎部は,1週目で約80%近くまでしか減少せず,さらに4週目においても

約70%までの減少に留まった.また,各試料の窒素含有量の推移も,乾物重と

同様に1週目における減少が顕著であり,その後の変化は小さかった.

　さらに,C-N率の経時的変化は3種類の試料間で異なる様相を示した.つま

り,分解前にCN率の高かったサンヘンプ茎部(約50)は,1週目にその値を

およそ80まで急激に増加させたが,その後はほとんど変化しなかった.また,

もともと(ンN串の低いラッカセイ全植物体(約16)は,4週目までの間そのC-

N率をほとんど変化させなかった.さらに,分解開始時にはラッカセイ全柚物

体とばとんどC-N串が同じであったにもかかわらず,サンヘンプ全植物体(約

17)では緩やかに上昇し,4週目では40近くに達した.

　　　　　　　　　　　　　　　　　考察

　本章においては,後作コムギに対するマメ科緑肥作物の貢獣度を窒素面から

解析した.その際に,すき込んだマメ科緑肥作物の固定窒素量を,土壌に対す

る新たな窒素源として重要視した.そこで,窒素固定能を持たない対照作物の

窒素吸収量を土壌由来窒素とし,それをマメ科緑肥作物の全窒素吸収量から差

し引く,差引法によって推定した.この方法では対照作物の選定によっては,

固定窒素量を正しく推定できない.したがって,発育パターンや根系形態など,

とくに窒素吸収に関わる性質が,固定窒素量を推定す忌作物にできるノゴけ近い

対照作物を選定することが重要である.そこで,本章では対照作物として根粒

非着生系統ラッカセイのタラポトを用いた.この結果,ラッカセイの固定窒素

量は播種後3ケ月目で12.8g�2,5ケ月目では18.1g�2と推定された(第1-2

表).また,固定窒素量の全吸収窒素に対する寄与率は,それぞれの時期で73

%と69%であった.これらの数値は,15N希釈法によって算定されたこれまで

の報告とよく一致した(屋敷ら,1991).一方,サンヘンプの根粒非着生系

統が見いだされていないために,サンヘンプの固定窒素量をラッカセイの根粒

非着生系統を対照作物として推定した.この点に関しては問題が残されており,

今後さらに検肘を要する.
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　4処理区間でコムギの収量が最も高かったのはラッカセイ施用区であり,続

いてサンヘンプ施用区であった.この差異は,主に緑肥作物の窒素含有量の違

いによるものと考えられる.事実,乾物重ではサンヘンプ(1704　g　m2)がラッ

カセイ(1112　g�2)を明らかに上回ったにもかかわらず(第1-1　b図),逆に

窒素含有量ではラッカセイ(25.9gm勺がサンヘンプ(20.3gm勺よりも有

意に高かった(第1-2　b図).さらに,緑肥作物に対する施肥窒素量(3g

m2)はわずかであったことから考えると,緑肥作物の窒素含有量の差異は主

として固定窒素量に起因するものと思われる.

　すき込んだ緑肥からの無機態窒素の放出は,土壌微生物による有機物分解の

結果として起こる(A11exander,1991).窒素の無機化速度に関与する要因と

して,有機物のC-N率が重要で,このC･N率は植物種やその齢あるいは器官によっ

て異なる.一般に,高いC-N率の植物体は低いC-N率のものより分解がより遅い

　(Aulakh　et　a1.,199　1;　Ranells　&Wagger,1992).とくに,C-N率が25から30

を超える有機物の分解の際には,有機物に含まれる窒素量だけでは微生物の基

質として不足し,土壌中の無機態窒素も同時に微生物に取り込まれる(A11ison,

1966).この結果,後作物が深刻な窒素飢餓に陥る場合が知られている.本

研究においては,すき込まれたラッカセイのC-N率は約20と低い値であったの

に対して,サンヘンプのC-N率は約40と高かった(第1-　1　表).したがって,

このサンヘンプの高いC-N率もサンヘンプ区においてコムギの窒素吸収量が低

かったもう一つの要因と考えられた.

　サンヘンプのC-N率が高い原因は,主に木化した茎部が植物体の乾物重の大

きな部分を占めたことによる(第1-1　b　図).実際にガラス繊維ろ紙を用いた

分解試験において,サンヘンプ茎部の分解は極めて緩慢であった(第1-4

図).さらに,リグニン,セルロースあるいはヘミセルロース等の細胞壁構成

物質の比率も,その有機物の分解に影響を及ぼすことが知られている(Ranells

&Wagger,1992).ほとんどC-N率が同じであっても,サンヘンプはラッカセ

イに比べより緩慢な分解速度を示したことは(第1-4図),これらの細胞壁物

質の量または組成がそれぞれ異なっていることを示唆するものと考えられた.

　つづいて,マメ科緑肥作物と後作コムギの窒素吸収量から,施用した緑肥窒

素の後作コムギによる窒素回収串を算出した(第1-4表).結果はサンヘンプ

　　　　　　　　　　　　　　　　ー20-



の9,4%に対し,ラッカセイでは11.2%とやや高い値を示した.しかし,これ

らの緑肥を利用して化学肥料の施用量を軽減させるためには,この回収率をさ

らに向上させる必要があると思われた.

　以上の結果から,マメ科作物を緑肥として施用する場合,より多くの固定窒

素量を土壌に還元する意昧では,より生育後期まで栽培した作物体をすき込む

方が有利である.しかし,本章のような生育後期におけるすき込みでは,直後

の後作コムギに対する緑肥としてサンヘンプよりもラッカセイが優れた.これ

はラッカセイの方がサンヘンプよりも単位面積当たりの固定窒素量が多いこと,

さらにはサンヘンプの乾物の多くがC-N率の高い茎で占められており,無機化

の速度が遅いことが考えられる.したがって,例えぱ密植によってサンヘンプ

の茎部の割合を低下させることで,その分解速度を増大させうる可能性もある.

逆に,熱帯土壌においては有機物の分解が早いので,有機物含有量に大きく左

右される地力の維持という点からは,むしろサンヘンプがラッカセイよりも優

るかもしれない.

　　　　　　　　　　　　　　　　　摘要

　夏作マメ科作物のサンヘンプ(品種:コブトリソウ)およびラッカセイ(品

種:千葉半立)を緑肥としてすき込み,後作コムギ(品種:農林61号)の生育

ならびに窒素吸収について比較検討した.すき込み時における緑肥作物の乾物

生産量は,サンヘンプがラッカセイよりも優った.一方,全窒素含有量はラッ

カセイがサンヘンプよりも優った.すき込み時のC-N率はラッカセイにおいて

約20であっために対してサンヘンプでは約40と高く,全乾物重に占める茎の

割合が著しく高かった.両マメ科作物の固定窒素量を根粒非着生ラッカセイ

　(品種:タラポト)を対照作物とした差引法によって推定した結果,ラッカセ

イの方が(18.1　g　m‘2),サンヘンプ(12.5gm勺よりも有意に高かった.全

吸収窒素に対する固定窒素の割合はいずれのマメ科作物ともに60から70%の

範囲にあった.後作コムギの収量ならびに窒素吸収量は,ラッカセイ区がサン

ヘンプ区よりも優った.後作コムギによる緑肥窒素の回収率は,サンヘンプ区

で9.4%,ラッカセイ区で11.2%であった.ガラス繊維ろ紙法によって分解速

度を測定した結果,C-N率の高いサンヘンプの方が分解は遅いことが明らかで
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あった.以上のように,両マメ科作物を緑肥としてすき込んだ場合,後作コム

ギヘの窒素供給作物としては,ラッカセイがサンヘンプよりも優った.

＼､
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第1-1表　緑肥作物の播種後3ケ月目と5ケ月目におけるC-N率.

作物

サンヘンプ

ラッカセイ

根粒非着生ラッカセイ

LSD(0.05)

播種後3ケ月目

25.8

18.7

31.6

2.5

播種後5ケ月目

39.3

20.8

27.2

4.9

第1-2表　根粒非着生ラッカセイを対照作物とした場合のサンヘンプとラッカセ

イの固定窒素量および固定窒素寄与率.

作物 全窒素含有量

　　(gm勺

固定窒素量1)

　(g�2)

固定窒素寄与率

　　　(%)

サンヘンプ

ラッカセイ

根粒非首生ラッカセイ

サンヘンプ

ラッカセイ

根粒非着生ラッカセイ

10.9

17.5

　4ン/

20.3

25.9

　7.8

播種後3ケ月目

　6.2

12.8

　一

播種後5ケ月目

12.5

18.1

　-

56.9

73.1

　-

61.6

69.9

　-

1)固定窒素量=　各作物の全窒素合有量一非着生ラッカセイの全窒素含有量

2)固定窒素寄与率=(固定窒素量/全窒素含有量)×100

㎜ 25　-



第1-3図　緑肥を施用した圃場各区固における節間仲長期のコムギ.

S,サンヘンプ区;P,ラッカセイ区;N,根粒非着生ラッカセイ区;
F,裸地区
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第1-3表　緑肥作物を施用した後作コムギの収量,収量構成要素および地上部の風乾重と窒素含有量.

緑肥作物処理区　　収量

　　　　　　　　　(g　m‘2)

サンヘンプ区

ラッカセイ区

根粒非着生

　　ラッカセイ区

裸地区

LSD(0.05)

189

233

102

76

23

一穂粒数

　(no.)

28.1

29.1

25.8

21.0

2.5

1000粒重

　(g)

36.2

37.8

37.0

35.8

2.5

　穂数　　地上部風乾重　地上部窒素含有量

(no.m゛2)　(g　m°2)　　(g　m'2)

186

212

107

101

26

455

587

273

167

78

3.6

4.6

2.8

1.7

0.8
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第1-4表　後作コムギの窒素吸収に対するすき込まれた緑肥作物の寄与.

緑肥処理区

サンヘンプ

ラッカセイ

楳地区

1)

窒素回収率=

緑肥作物窒素量　　コムギ窒素量

　　(gmう　　　　(g　m°2)

20.3

25.9

-

3.6

4.6

1.7

緑肥処理区のコムギ窒素量一裸地区のコムギ窒素量

緑肥作物の窒素量

窒素回収率1)

　　(%)

　9.4

11.2

-

xi00



第2章　ラッカセイ根系における菌根形成

　第1節　ラッカセイ根系における菌根の分布

　　　　　　　　　　　　　　　　　緒言

　前章では,サンヘンプおよびラッカセイを緑肥作物として,それらの施用効

果を窒素面から解析した.その際に,化学肥科の投人量をさらに低減させるた

めには,マメ科緑肥作物の窒素固定能を高めることと,後作物の養分吸収能を

高めることが重要と思われた.本章では,この二つの問題を解決しうる作物の

根系を介したもう一つの共生系である菌根に関して取り上げる.

　菌根は植物根と糸状菌の共生体である.菌根を形成した植物では,リンをは

じめとする種々の無機養分の吸収が促進されることが知られている.この共生

関係を構築するためには,植物根と菌の双方でいくつかの条件を満足する必要

がある.したがって,根系内における菌根形成部位の分布を調査することは,

その共生関係を確立するために必要な根の条件を理解する上で,重要な手がか

りを与えるものと考えられる.

　ところで,ある一個体の檜物の根系は,形態的にも機能的にも異なる様々な

型の根から構成されている(Yamauchi,1993;　Zobe1,　1991).さらに個々の根に

ついてみると,基部から根端に向けてそれぞれ固有の時間を持った齢の勾配が

存在している.最近の研究では,根軸の根端側と基部側とでは形態的のみなら

ず機能的にも大きく異なることが示唆されている(Galamay　et　a1.,1992;　St.

Aubin　et　a1.,1986;　Wenzel　eC　a1.,1989).とくに,菌根菌との共生に関連する根

の機能としては,根圏における根からの浸出物質が菌根菌の一種のG4as卯ra

marga縦aの菌糸の伸長を促進したことが報告されている(B&ard　&　Picぱ,

1989).また,これらの浸出物質が根端近くから多く分泌されていることも知

られている(Rovira&Davey,1974).

　これらの事実は,菌根を形成する能力は,個々の根の間で界なるのと同時に,

1本の根においてもその根軸上の位薇によって異なることを強く示唆している,

その点に関して,Hepper(1985)はリーキとクローバを用いた興味ある実験を

行った.つまり,初めから菌根菌(Gy凹asmosseae　(Nico1.&Gerd.)Gerdemann

&　Trappe)が存在する土壌で生育させた楠物体の根系と,初めはその菌が存在
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しない土壌で生育させ,途中から菌の存在する土壌へ移植した植物体の根系と

の間で菌根の形成を比較したのである.その結果,同じ齢の植物体であっても,

移植個体の根系では根軸の基部側で菌根形成が観察されず,根端側のみでその

形成が認められたのに対して,初めから菌が存在する土壌で生育した根系は比

較的根軸の基部側まで菌根を形成した.さらにAmijee　et　a1.(1993)は,リー

キとクローバを菌根菌の存在しない根箱土壌で21日間生育させ,そこに菌根菌

が存在する土壌を接触させることによって,根系構造を破壊せずに菌根を形成

させた.そして,接触後14日目に根系を採取した.その結果,いずれの作物根

系においても,接触時に根端であった根軸部位付近で菌根形成が最大となるこ

とを示した.

　これまでの菌根の発達に関する数学モデルでは,一本の根軸上における菌根

形成の確率はどの部位でも等しいと仮定してきた.しかし,上記の二つの実験

からは,ある根系における菌根の分布はランダムではなく,根の条件,とくに

齢によって規定されていると考えるべきであろう.ところで,これまでの菌根

部位の分布と根の齢との関係を調べたいくつかの研究は,主根,1次側根,2

次側根間の差異(Smith　et　a1√L986;　Walker　&Smith,1984),あるいは根端側

の重要性(Amijee　eta1.,　1993;　Smith　&Walker,1　9　8　1　;　Walker　&Smith,1984)

を指摘している.しかし,とくに側根に関して,根の齢と密接に関係している

母根上での発生位薇との関係には全く注意が払われてこなかった.

　そこで本章ではとくに側根に注目し,根軸上の位薇(根の部位の齢)に加え

て,その根の母根軸上での発生位漑(根全体の齢)にも着目して,菌根形成の

分布パターンを調査することにした.ここでの目的は,ラッカセイ根系におけ

る側根軸上の菌根形成の分布パターンを定量的に評価し,さらに母根軸上の位

慨によってその分布パターンがどのように異なるかを明らかにすることである.

　　　　　　　　　　　　　　　材料と方法

1.ラッカセイの生育

　ラッカセイ(ル-ac沁s砂即gaea　L.,品種:千葉半立)を根箱(20cmx25　cmx

5　cm)を用いて,自然光型グロースチヤンバー内(30℃/20cC,昼/夜)におい

て生育させた.使用土壌は,2mmのふるいを通した非滅菌･無施肥の木曽川壌
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質砂土(砂87%,シルト9.6%,粘土3.4%,41mgトルオーグリン　kg1)であっ

た.この土壌に,根箱当たり約200個のG必lsp･ra　marga縦a　Becker&HaH胞子

を含んだ10gの菌根菌接種源(セラキンコン,セントラル硝子社)をあらかじ

め混合し,各根箱に充填した.ラッカセイ種子を次亜塩素酸ナトリウム(0.5%

活性塩素)に5分間浸積して表面殺菌し,滅菌水で3回洗浄した.表面殺菌し

た種子を30℃で催芽させ,1993年8月20日に根箱土壌に播種した.播種後4日

目に間引いて1根箱1個体とした.週に一度根箱全体をそのまま水槽に30分間

浸積することによって潅水した.播種後16日目にKono　et　a1.　(1987b)の方法にし

たがって,構造を保った状態で根系を採取した.採取した根系サンプルは,

FAA(容量で,フォルマリン1:酢酸1　:70%エタノール18)中に保存した.4

つの根系サンプルの内,平均的なものを3つ選んで以下の測定を行った.

2.根系を構成する根と菌根形成部位の数と長さの計測

　それぞれの根系サンプルにおいて,主根基部を基準として発生位薇を記録し

ながら全ての1次側根を主根から切り離し,それぞれの1次側根とそこから発

生した2次側根の長さを直接物差しで測定した.これらの根系は3次側根まで

分枝していたが,3次側根の発生は極めてわずかであったので,2次側根とし

て取り扱うことにした.菌根形成部位の観察のために,側根を切断せずに

Phillips希Hayman(1970)の方法にしたがって染色した.すなわち,各側根を

10%水酸化カリウム水溶液に入れ,オートクレイブ中(12じC,1.2気圧で10分

問)で透明化し,10倍に希釈した過酸化水素水で十分に脱色した.次に,0.05

%トリパンブルー･ラクトフェノール溶液に透明化した試科を浸積し,オート

クレイブを用いて90(C,約5分間染色した.さらに,染色試料をラクトフェノー

ル溶液に入れてオートクレイブで90℃,約10分間加温し,余剰の染色液を取り

除いた.検鏡に際して脱色が不十分な場合,ラクトフェノール溶液でさらに加

温した.このようにして調整した側根において,倍宰20~40の実体顕微鏡下で

個々の菌根形成部位を観測した.ここでは,菌根部位を内部菌糸(intern　a1

hyphae)または樹枝状体(arbuscule)が観察された根の部分と定義し,その長

さや根端および基部からの最短距離を併せて測定した(第2-　1　図).これらの測

定はmm単位で行い,1mm未満の長さは1mmとして扱9た.なお,本試験
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においては非滅菌土壌を用いたが,同じ土壌で生育させた菌根菌非接種ラッカ

セイでは,菌根の形成がほとんど認められなかったので(第2章2節　参

照),土着菌の影響は無視することとした.

3.1次側根軸上での菌根部位の分布パターン

　本研究で採取した根系(16日齢)では,1次側根が菌根形成の主たる場であっ

たので(第2-1表　参照ハこの側根を対象に以下の操作を行った.

　各側根の主根上の位薇,そして長さならびにその根における菌根部位の長さ

と根軸上での位薇が記録された根系図を各根系サンプル毎に作成した.主根軸

上における1次側根の発生位薇と菌根形成の関係を明らかにする目的で,根系

図上でそれぞれの1次側根をそれらの主根上での発生位薇に基づいて次のよう

にグループ分けした.主根の長さは平均230mmであり,主根の基部(Omm)か

ら50mmまでの根軸から発生した1次側根を一つのグループとし,同様に50-

100mm,100-15　0mm,　150~200mmの4つのグループ(主根断片)に分けた.

さらに各主根断片において,そこから発生している各1次側根軸の長さを基部

をO%,根端を100%として,0~10%の根軸部分を10%,10~20%の部分を20

%のように分割し,各10%部分毎に菌根部位の出現頻度を数えた.3個体の根

系サンプルから得られたこれらのデータを各主根断片および各根軸部分別に合

計して,1次側根軸上の菌根の形成頻度とした.

　　　　　　　　　　　　　　　結果と考察

　16日齢のラッカセイ根系における構成根別の長さと数,およびそれぞれの構

成根上で形成された菌根部位の長さと数を第2-1表に示した.根系全体の総根長

は10mを越え,その約70%は1次側根によって,残りの約30%は2次側根によっ

て占められていた.主根の長さは230mmであり,総根長に対する割合はほとん

ど焦視できる値であった.根系を構成した総根数は1042本で,その内訳は根長

の傾向とは逆に1次側根が15%,2次側根が85%近くを占めていた.この第2くL

表のデータを基に1本当たりの平均根長を計算してみると,1次側根は

46mm,2次側根は4mmであった.なお,この時期では根粒の形成はほとんど認

められなかった.
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　一方,これらの構成根上に形成された菌根部位についてみると,根系全体で

201本の根において形成が認められ,その内訳は1次側根が71%,2次側根が

29%であった.また,2次側根上での感染部位はおよそ1本当たり1個であっ

たのに対して,ほとんどの1次側根では1本当たり複数の菌根部位が認められ

た.菌根部位の数は根系全体で253個であり,その内41%は1次側根上に59%

は2次側根上に認められた.菌根部位の総長は根系全体で735mmに達し,全根

系の総根長の8%であった.菌根部位長の66%は1次側根上で認められ,残りが

2次側根上のものであった.個々の菌根部位の平均長は,1次側根軸上では

4.6mm,2次側根軸上では1.5mmであった.一方,主根上での菌根形成は透明化

が困難で,3個体の内の1個体のみで観察された.そこでは,根端付近で5mm

程の菌根部位が確認された.このように,菌根部位の多くが1次側根軸上で形

成されていたので,以下の解析は1次側根軸を対象に行った.

　1次側根の根端および基部から個々の菌根部位までの最短距離の頻度分有を

第2-2図に示した.根端からの距離でみると,最も短い5mm以下の階級での頻度

が最も高く,距離が長くなるにつれて急激に頻度が減少した(第2-2　a図).基

部からの距離では,同じく基部から5mm以内の最も短い距離において最も高い

頻度を示した.そして,根端からの距離で見られたような急激な減少ではない

が,距離が長くなるにつれて緩やかな減少傾向を示した(第2-2　b　図).この二

つの結果は,菌根の形成が根端付近で最も高くなる一方で,基部付近でも高く

なるという一見矛盾した印象を与える.それは,側根間で長さが異なるのと同

様に菌根部位にも様々な長さのものがあり,しかも1本の根軸上にば複数の菌

根部位が存在することに原因があった.

　過去の研究では,根軸上の菌根部位の分布を全て根端からの距離によっての

み評価している(Amij　ee　et　a1.,1993;　Brundrett　et　a1.,1984;　Brundrett　&

Kendrick,1　9　9　0;　Smith　et　a1.,1986;　Smith　et　al.､1992).しかし,第2-2図から明

らかなように,この評価法では1個体の根系を構成する様々な長さの側根袖上

を対象にして,菌根部位の分布の特徴を定量的に把握するのは困難である.

　そこで,この問題を解決するために,各側根軸について基部をO%,根端を

100%とし,それぞれの10%部位毎に菌根の出現を頻度として数えた.このよ

うに根長を相対化することによって,長さの異なる側根軸上における様々な長
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さの菌根部位の分布の特徴を把握することができると考えた.さらに,これら

の1次側根を主根軸上での発生位置によって4群に分けた(詳細は材科と方法

を参照).こうして1次側根軸･主根軸に対する菌根形成の頻度分布を3次元

で示したのが第2-3図である.菌根形成の分布パターンは,4つの側根群の間で

異なり,とくに根端側(60~100%部位)の差異が顕著であった.それに対し,

それらの根軸の基部側(10~50%部位)では,これら4つの側根群で大きな差

異が認められなかった.具体的には,主根軸の最も基部側から発生した相対的

に齢の進んだ側根群(主根軸O~50mm)では,その側根軸基部から根端に向かっ

て向頂的に菌根の形成頻度が高まった.しかし,そのような傾向は主根軸のよ

り根端側から発生した若い側根群(主根軸150~200mm)ほど不明瞭になり,

最も若い側根群では菌根部位の分布の局在性はほとんど認められなかった.

　ところで,菌根形成の程度を表す指標には感染率(菌根形成率)がよく用い

られる.この感染率は,根系の一部を対象に根を細かく切断し,それぞれの切

断根毎に菌根形成の有無を調べて,全切断根数に対する菌根を形成した切断根

数の割合で表示されたものである.ここでは,それぞれの切断根の中で菌根部

位がどの程度認められるかを考慮しない場合が多いので,ほとんどの場合過大

評価となるという指摘がある(MCGonigle　et　a1.,1990b).また,この方法では

固有の長さを持つ菌根部位の発達程度を正確に表現することはできない.換言

すれば,菌根の発達程度は,根系内におけるその出現頻度と個々の菌根部位の

長さの2つの要因で正確に表されるはずである.しかし,通常の感染率では前

者のみによって推定されるところに大きな問題がある.これに対し,本研究に

おけるデータの取り方によれば,菌根部位の出現頻度と長さの2つの側面から

菌根の発達程度を捉えることが可能である.

　そこで,第2-3図で示された菌根の分布の特徴が,これら2つの要因のどちら

に強く規定されているのかを評価するために,1次側根軸上の相対位雅別に菌

根部位の数と長さを調べた.まず,側根軸に沿った菌根部位の出現頻度(数)

の分布を検肘するために,それぞれの菌根部位の中心点をその部位の位雅とし,

側根軸の各10%部位に属した中心点の頻度を示したのが第2-4図である.その結

果,基本的には第2-3図の頻度分布とよく類似したパターンを示した.しかし,

最も圭根基部側から発生した齢の進んだ側根群は,第2-3図と比較して根端近辺
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でより鋭敏に増加する分布パターンを示した.

　つづいて,菌根部位の長さの要因を検討するために,個々の菌根部位の中心

点の側根軸上における相対位薇をX軸にとり,それに対応させた菌根部位の長

さをY軸にとった散布図を第2-5図に示した.最も主根基部側から発生した齢の

進んだ側根群では,10mmを越える長い菌根部位が多く認められた(第2-5　a

図).それらの中心点は根端側の60~90%において多く見出され,最も長かっ

た45mmの菌根部位は74%位萱で認められた.一方,基部側のO~60%と最根端

の100%付近においては,多くの菌根部位の長さは10mm未満であった.他の3

つの側根群では,主根軸の根端側から発生した側根群ほど10mm以上の長さの菌

根部位の数は少なかった(第2-5　b,　2-5　c　,　2-5　d図).ここで第2-4図と第2-5図

の結果をまとめてみると,主根軸の基部側から発生した齢の進んだ側根群では,

菌根部位の形成は最根端付近で最も盛んであるが,より発達した長い菌根部位

の中心は最根端よりもやや基部寄りで多く認められた.しかし,他の3つのよ

り若い側根群では,その様な傾向は明瞭ではなかった.したがって,第2-3図で

示された菌根形成の分布パターンは,主にその菌根部位の数によって規定され

ていたが,より齢の進んだ側根群ほど菌根部位の長さの影響をさらに含む傾向

が示された.

　以上の解析では,根軸上の位薇を相対値によって表現してきたので,根軸の

実際の長さと菌根形成や根軸上の分布パターンとの関係は不明であった.言い

換えれぱ,長さの異なる側根間では菌根部位の分布パターンも異なる可能性が

ある.そのことを確認するために,第2-3図の頻度分布を側根軸の長さ別に6階

級に分けて描き直したものが第2-6図である.その結果,4つの側根群のそれぞ

れで,根軸の長さによって分布パターンが異なる傾向は認められなかった.例

えば,最も主根軸の基部側から発生した古い側根群には,30-60mm,60-

90mm,9　0-　120mmの根軸長階級のものが多く含まれ,これらが上述したような

この側根群の特徴的な分布パターンを規定していた(第2-6　a図).しかし,こ

れらの根軸長階級は,他の3つの側根群でも認められたが,その分布パターン

は古い側根群とは異なった(第2-6　b　,　2-6　c　,　2-6　d図).したがって,1次側

根軸上での菌根形成パターンは,根軸の長さよりもむしろ,主根軸からの発生

位薇により強く規定されていると思われた.
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　そこで,側根軸の長さと菌根部位の長さおよび数との相関を各側根群別に第2-

7図,第2-8図にそれぞれ示した.根軸の長さと菌根部位の数の間の相関関係は,

最も主根軸根端側の若い側根群のみで有意であり(第2-7　d図),他の側根群で

は有意な相関が得られなかった(第2-7　a　,　2-7　b　,　2-7　c　図).さらに,根軸の

長さと菌根部位の長さとの間にはどの側根群においても有意な相関関係は得ら

れなかった(第2-8図).これらの事実は,1次側根軸の長さが菌根形成に関連

していなかったことを示している.したがって,本研究で採用した側根軸の相

対的位置による菌根分布パターンの評価方法の合理性を支持している.

　本研究は,根系内の菌根の分布パターンの規則性を明らかにした.とくに,

1次側根軸上の位債,またその側根の主根軸上での発生位貴と菌根形成のパター

ンとの間に密接な関係が見出されたということは,根の齢が菌根形成を大きく

規定していることを意味する.その関係を規定するメカニズムとしては,次の

ようなことが考えられる.まず,1次側根軸上に沿って向長的に菌根形成頻度

が高まる分布パターンは,根軸に沿った齢の勾配に求めることができるだろう.

根の加齢は細胞壁のリグニン化ならびにスベリン化を伴うが,これらの変化は

菌根形成を阻害すると考えられている(Amijee　et　a1.,1993).このことによっ

て,1次側根軸の基部側において菌根の形成頻度が低下する現象は説明できそ

うである.だが,なぜ比較的古い主根軸基部側から発生した側根群のみで,根

端側の形成頻度が高まったのかは説明できない.

　もう一つの考えられる原因は,Amijee　et　a1.　(1993)が指摘したように,菌根

菌の接種源に対する接触時間の差異であろう.すなわち,比較的古い側根は物

理的にそれだけ長く感染源に接することができる.この研究では,主根軸基部

側から発生した側根は,主根軸根端側から発生したものよりも古いと仮定して

きた.この仮定は多くの場合に当てはまると考えられているが,常に正しいと

は限らない.しかし,本研究においては,長い菌根部位の多くが古い側根群で

認められたことから(第2-5　a図),この仮定が誤りではなかったものと考えた.

なぜなら,長い菌根部位を形成するためには,それだけ長い時間が必要である

はずだからである.そうであるならばレ占い側根の新しい部位(根端側)にお

いてより菌根形成頻度が高くなったことは,側根の加齢に伴った現象と捉える

ことが可能である.緒言にも述べたように,菌根菌は根端からの浸出物質に反
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応することが知られており,古い側根はそれだけ菌根菌を誘因する浸出物質を

土壌中に残した可能性がある.あるいは,古い側根と新しい側根ではその浸出

物質の浸出速度や組成が異なる可能性もある.菌根の分布を規定するメカニズ

ムは,今後の重要な検討課題であろう.

　結論として,本研究は16日齢のラッカセイ根系において,まず1次側根が主

な菌根形成の場を提供していたことを明らかにした.そして菌根部位は根系内

で決して均一に分布しているわけではなく,その側根軸上の位薇間で形成頻度

が異なり,またその側根の発生位萱によってその分布パターンが大きく異なる

ことを示した.その分布パターンは,主根軸上でより基部側から発生した,起

源が古い側根で形成頻度が高く,しかもその古い側根軸上ではより新しい根端

側で形成頻度が高いというものであった.菌根の形成過程をさらに理解するた

めには,これ以降の根系形成の動態に伴ってどのように変化するのか詳細に調

査する必要がある.

　　　　　　　　　　　　　　　　　摘要

　植物根と糸状菌の共生組織であるアーブスキュラー菌根の分布を,生育初期

のラッカセイ(Aracカjsカ即ogaea　L.)根系で調査した.アーブスキュラー菌根菌

　(G凶sp･ra　marpr旭Becker&Ha11)を非滅菌土壌へ均一に接種し,その土壌

を充填した根箱を用いて,植物体を自然光型グロースキャビネット内で16日間

生育させた.形成された菌根部位の全長の66%は1次側根上で認められ,残り

は2次側根で形成された.一方,主根においては菌根形成はほと尚ど認められ

なかった.1次側根軸上での菌根形成の頻度は,根端に向かって向頂的に増加

することが明らかとなり,とくにその傾向は,主根軸の基部側から発生した比

較的齢の進んだ1次側根において顕著であった.そのエイジの進んだ1次側根

では,根端に最も近い部位において菌根の形成数は最大であったが,比較的長

い菌根部位の多くはそこからやや基部寄りで形成されていた.しかし,主根袖

のより先端側から発生したより若い側根では,そのような向頂的に増加する分

布パターンは次第に不明瞭となった.以上のことから,1次側根に形成される

菌根の分布やその発達は,主根軸に沿った側根の発生位薇と密接に関連するこ

とが明らかとなった.
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主根

第2-1図

　(-)

菌根形成部位

1次側根上に形成された菌根部位およびその位置関係.

は,菌根菌の菌糸を示す.
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第2-1表　16日齢ラッカセイ根系の各構成根別総根長,総根数および菌根形成.

構成根

主根

1次側根

2次側根

全根系

　総根長

(m個体゜1)

0.23土0.03

7j5土1.60

3.56土1.14

10.95士2.39

各値は3個体の平均値土標準誤差を示す.

総根数

(個体‘1)

　　　1

154土39

887土122

1042士153

菌根形成根数

　(個体‘1)

0.3土0.3

58土8

143士42

201土39

菌根部位数

　(個体'1)

0.3±0.3

104土15

149土45

253士47

菌根部位長

(mm個体'1)

1.7土1.7

488土152

244±102

735土200
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　1次側根上に形成された菌根部位とその側根の

および基部(b)との距離の頻度分布.
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端を100%としたときの相対値を示す.1次側根は,主根軸からの

発生位置別に主根基部からの距離でOmmから50mmの間に発生した

側根群,50mmから100mmまでの側根群,100mmから150mmまで

の側根群,150mmから200mmまでの側根群に分けた.
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が最も基部,100%が最も根端部位としたときの相対値を示す.1次側根は,主根軸からの発生位置別に主根基

部からの距離でOmmから50mmの間に発生した側根群(a),50mmから100mmまでの側根群(b),100mmか

ら150mmまでの側根群(c)150mmから200mmまでの側根群(d)に分けた.
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第2-5図　16日齢ラッカセイ根系の1次側根軸上における菌根部位の長さとその根軸上の位置との関係.1次

側根軸上の位置は,0%が最も基部,100%が最も根端部位としたときの相対値を示す.1次側根は,主根軸か

らの発生位置別に主根基部からの距離でOmmから50mmの間に発生した側根群(a),50mmから100mmまで

の側根群(b),100mmから1jOmmまでの側根群(c)150mmから200mmまでの側根群(d)に分けた.
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　(b),100mmから150mmまでの側根群(c)150mmから200mmまでの側根群(d)に分けた.
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第2-8図　16日齢ラッカセイ根系の1次側根軸の長さとその剥根軸上で形成される菌根部位の長さとの関
係.1次側根は,主根軸からの発生位置別に主根基部からの距離でOmmから50mmの間に発生した側根群

　(a),50mmから100mmまでの側根群(b),100mmから150mmまでの側根群(c)150mmから200mm

までの側根群(d)に分けた.



　　　第2章　ラッカセイ根系における菌根形成

第2節　ラッカセイ根系の形態的構造に及ぼす菌根形成の影響

　　　　　　　　　　　　　　　　緒言

　種々の環境要因は,根系形態に様々な影響を及ぼす.とくに土壌環境はそれ

らの環境要因の中で,最も大きな影響を及ぼすものの一つであり,物理的

　(Galamay　et　a1√L　9　9　2　;　Hj　ima　et　a1.,199　1;　Kono　et　al√L987a;　Pardales　et　aL,

1991),化学的(Ohdan　et　aL,　1　9　9　5;　Pardales　et　a1.,1992)さらに生物的

　(Cooper&Grandison,1987)な影響を通じて根系形態を変化させる.一般に,

養水分吸収等の根系の機能は,その形態的な特徴によって第一義的に規定され

る.したがってある土壌環境における,根系機能を評価する上で,その形態的

な情報は不可欠である.

　菌根菌は共生体としての機能を備えた菌根を,多くの植物種で形成させうる

ことが知られている(Harley,1991).比較的最近まで,この菌根の形成は根

系の形態変化を伴わないと考えられてきた(Harley&Smith,1983).しかし,

最近のより詳しい根系形態の解析の結果,その見解に対して疑問が抱かれてい

る.例えぱ,根系の分枝構造に着目する数学的解析として,Fitter(1985)が

提唱したトポロジー解析によって,菌根植物と非菌根桂物の根系形態は,分枝

パターンが異なることが明らかにされた(Fitter,1985;　Hetrick　et　a1.,1988).

さらにBerta　et　a1.　(1990)は,菌根を形成した植物の根系は非菌根植物のもの

と比較してより短い根軸からより多くの側根を発生させることを示し,このよ

うな形態変化は,菌根を形成した根における根端生長点の分裂活性の低下によ

ると結論した.さらに彼らは,それまでの研究が菌根,非菌根柚物の根系形態

の差異を見出せなかった理由について考察した.つまり,これまでの多くの研

究では,根系発達の指標として全根系の新鮮重あるいは乾物重,総根長または

R/S比を用いてきた(Berta　et　a1√L993).しかし,これらのパラメータは根系

の形態的な特徴を表現するには不適当であり(Berta　et　a1.,1990),根系の構

造や機能に対する有意義な情報を得るためには,より詳細で形態学的なアプロー

チが必要と指摘した(Berta　et　a1.,1993).

　前節でも述べたように,楠物は様々な構成根によって,その根系を構成して
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いる.これらの構成根は形態的,生理的さらに遺伝的にも異なることが知られ

ている(Zobe1,1991).Yamauchi(1993)は,ある植物根系の構成根はそれ

らの起源,齢,活性そして機能においてそれぞれ異なり,根系形態の解析に際

してはこれらの差異を十分に踏まえる必要があることを強調した.もし,これ

らの構成根が菌根形成に対して異なる形態的反応を示せば,その結果として根

系形態は変化するであろう.

　前節では,16日齢のラッカセイ根系において菌根の分布を詳しく解析した.

ここでは,そのラッカセイの根系形態の変化を,菌根菌を接種しなかったラッ

カセイ根系との比較によって解析した.とくに,構成根の違いを明らかにする

ために,3つの構成根(主根,1次側根および2次側根)を対象に,それぞれ

の形態的変化を調査した.

　　　　　　　　　　　　　　　材料と方法

1.ラッカセイの生育

　前節で用いたラッカセイ(Ara(血sカ即ogaea　L.,品種:千葉半立)を菌根菌接

種区とした.対照として,土壌に菌根菌の接種源を混合しなかった根箱で同様

に生育させたラッカセイを供試した.対照区の生育条件は接種区と同じであっ

た.播種後16日目の根系採収に際して,地上部の草丈,葉面積を測定してから,

70°Cで48時間乾燥させて乾物重を測定した.

2.根系形態の解析

　それぞれの根系サンプルにおいて,側根の付いたままで主根を基部から

10mm毎に切断した(主根断片).得られたそれぞれの主根断片において,そ

こから発生した1次側根の長さと数を測定し,さらにその1次側根から発生し

た2次側根の長さと数についても調査した.3次側根まで分枝していたが,そ

の発生は極めてわずかであったので,2次側根として取り扱った.

　1次ならびに2次側根に関して得られたデータについて,主根軸に沿ったそ

れらの分布パターンに及ぽす菌根菌接種処理の影響を調べるために,次のよう

な統計学的解析を行った.つまり,それぞれの根長と数および平均根長の分散

要因を接種処理と主根軸上の位價(主根断片)の二つの要因に分けた二元配價
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分散分析を行った.ここで,二つの主効果の交互作用が有意ならば,ある特定

の主根軸上での接種効果が認められたことになり,主根軸に沿った側根の長さ

や数の分有パターンは菌を接種した根系としない根系との間で有意に異なると

結論される.また,交互作用は有意でないが,接種処理の効果が有意であれば,

根軸に沿って等しく接種の効果が認められたことを意昧する.この点に注目し

て根系形態を解析した.

　　　　　　　　　　　　　　　　結果

1.地上部の生育と菌根菌の感染率

　接種区ならびに非接種区ラッカセイの地上部の生育を第2-2表に示した.両

処理区ラッカセイの草丈,葉面積,乾物重のいずれにおいても処理区間での有

意な差異は認められなかった.

　各根系構成根(主根,1次側根,2次側根)および全根系の総根長に占める

菌根部位の長さの割合(感染串)を第2-3表に示した.接種ラッカセイの菌根

感染率は,全根系で8.1%,1次側根で8.0%,2次側根で9.4%であった.また,

主限における感染率は0.6%と小さかった.本研究では非滅菌土壌を用いたので,

非接種ラッカセイにおいても若干の土着菌による感染が認められた.しかし,

その程度はどの構成根および全根系においても,接種ラッカセイと比較して明

らかに低かった.

2.構成根の総根長および総根数

　各構成根ならびに全根系での総根長(a)と総根数(b)を第2-9図に示し

た.主根および1次側根長の3個体の平均値は,接種と非接種ラッカセイでほ

とんど差がなかった.2次側根長では,接種ラッカセイが非接種ラッカセイよ

りやや小さい値を示した.結果として,全根系の総根長は接種ラッカセイの方

が非接極ラッカセイよりもやや短かった.しかし,これらの差異は0.05水準で

は有意でなかった.

　根長と同様な傾向が,根数においても認められた.つまり,1次側根におけ

る両処理ラッカセイはばとんど同じ数値を示し,2次側根の数では接種ラッカ

セイが非接種ラッカセイに比べて少なく,全根系での根数は接種ラッカセイで
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やや低い値を示した.しかし,根長と同様にこれらの差異はいずれも0.05水準

では有意でなかった.

3.主根軸に沿った側根の発育

　先に説明したとおり,1次および2次側根の主根軸に沿った長さや数の分有

に及ぼす接種処理の影響を解析するために,両側根の根長,根数そして平均根

長の分散要因を,接榎処理,側根の主根軸上の位置に分けて分散分析を行った.

その結果の要約を第2-4表に示した.菌根菌接種の主効果は両側根の根数と1

次側根の平均根長に対して有意であった.もう一方の主効果である主根軸上の

位雅は,いずれのパラメータに対しても0.001水準で有意であった.このこと

は,主根軸に沿った側根の長さや数の分布は一定ではなく,主根軸上の位置に

よって異なることを示している.また,接種処理と主根軸上の位雅との交互作

用が,いずれの項目においても0.05水準では有意ではなかった.このことは,

先に述べたように,菌根菌の接種によって側根の発育は影響を受けたが,その

効果は主根軸上のそれぞれの発生位置で等しいとみなせることを意昧している.

そこで,以下の結果の記述においては,菌根菌接種の効果についてのみ取り上

げることにする.

　接種および非接種ラッカセイ根系における,1次側根の根長(a)および根

数(b)の主根軸に沿った分布パターンを第2くLO図に示した.非接種ラッカセ

イ根系では主根基部側から根端側に向かって,根長は比較的なめらかに減少し

た.一方,接種ラッカセイ根系においては根長は不規則な推移を示し,基部付

近でピークを示した後減少し,主根軸140mmの近辺で再び増大しながらその後

減少した.しかし,両根系間には根長の分布に有意な差異はなかった(第2･4

表).根数に関しては,とくに主根軸上の50mmから200mm部位の間で接種ラッ

カセイが非接種ラッカセイに比べて高く推移しており,結果的には接種による

0.05水準の有意な効果が認められた(第2-4表).

　つづいて,両処理区のラッカセイ根系における2次側根の根長(a)および

根数(b)の主根軸に沿った分布パターンを第2･11図に示した.非接種ラッカ

セイに比較して接種ラッカセイ根系における根長は低い値で推移する傾向を示

し,とくに主根軸の50mm付近ではその傾向が顕著であった.しかし,全体と
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しては0.10水準の影響は認められたものの,0.05水準では有意でなかった(第

2-4表).また根数については,非接種ラッカセイ根系では主根軸に沿って,

向頂的になめらかに減少したのに対し,接種ラッカセイ根系では大きな変動を

伴った分布パターンを示した.また,根長でみられた傾向と同様に,根数にお

いても圭根軸上30mmから80mm部位までの間では,接種ラッカセイ根系の根数

は非接種のものよりも顕著に少なかった.この根数の分布においては,接種処

理による効果を0.05水準で検出できた(第2-4表).

　ところで,第2-10　a　図および第2-11　a図に示七た1次,2次両側根の根長の

データは,主根軸の各10mm主根断片から発生していたそれぞれの側根の合計

長で示されており,側根の長さと数の二つの要因を含んだものであった.そこ

で,この二つの要因から長さの要因だけを取り出して,個々の側根の長さの分

布を調べるために,それぞれの主根断片の根長を根数で除して平均根長を求め,

その主根軸に沿った分布パターンを第2-12図に示した.1次側根の平均根長で

は,主根軸の100mm部位を除いた50mmから120mm部位の間において,接種ラッ

カセイが非接種ラッカセイよりも短いことが明らかであり(第2-12　a図),両

処理区間の差異は0.01水準で有意であった(第2-4表).また2次側根の平均

根長では,主根軸100mm部位までは接種ラッカセイの方が短い傾向にあったが,

それより根端側では長くなる傾向が認められた(第2-12　b図).しかし,2次

側根の平均長では両処理ラッカセイの差異は有意ではなかった(第2-4表).

　　　　　　　　　　　　　　　　　考察

　一般的に,櫨物の根系形態は土壌中の非生物的な要因(物理的,化学的)だ

けでなく,生物的な要因によっても変化する(Peterson,1992).これに関連

して菌根形成に起因する根系形態の変化については,いくつかのメカニズムが

想定されている.リンをはじめとした無機養分吸収の促進による根内の焦機養

分濃度･組成の変化,柚物ホルモンレベルの変化(A11en　et　aLス980;　AHen　et

a1･,1982;　Dannenberg　et　a1.,1992ハ根端生長点における分裂活性の低下

　(Berta　et　a1.,1990)等がその例である.

　本節での結果では,G必lsp･ra　ma俘ar心の接種による1次側根の根数と平均

根長の変化が有意な水準で認められた(第2-4表).つまり,菌根形成によっ
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て根数は増加し(第2-10　b　図),平均根長は減少した(第2-12　a図).一方,

1次側根の総根長はほとんど変化しなかった(第2-9　a図,第2-10a図).総

根長は,根数と平均根長の積である.したがって本研究の結果は,様々な根を

合計して得られる根長という量的なパラメータが同じであっても,そこに内包

されている根数と個々の根の長さの間の質的な変換が存在したことを意味する.

この変化は,植物にとってもまた菌にとっても重要である.一般的に,同じ総

根長の根系を想定した場合,より分枝した根系を持つ植物は,養水分吸収能が

より優れる(Berta　et　a1.,1　9　9　3　;　Glifisky　&Lipiec,1990).また,菌根菌にとっ

ては,分枝の促進は,菌を誘引する浸出物質を分泌する根端(Amijee　et　a1.,

1993;　B&ard&Pichさ,198帥の増大を意味すると同時に,菌が定着しうる若い

皮層組織の拡大に結びつく可能性がある(Berta　et　a1.,1993).

　根系を構成する各構成根間の菌根形成に対する反応の差異について,十分に

注意を払う必要があることを緒言で述べた.本節では,1次側根と2次側根の

菌根菌接種に対する反応が,それらの側根の伸長性や発生において明確に異なっ

ていた.例えば,根数の反応は二つの側根間で対照的であった.つまり,菌根

菌の接種は1次側根に対しては促進的に作用したのに対して(第2-10b回),

2次側根には抑制的に作用した(第2-11　b図).

　さらに,主根軸の基部から50mmまでの間において,接種ラッカセイ根系の

2次側根の長さや数は非接種に比較して明らかに劣っていたのに対し(第2-11

図),1次側根ではそのような抑制的な傾向は明らかでなかった(第2･10

図).この結果は,前節の結果とあわせて考察すると次のように解釈しうる.

つまり,前節で明らかにしたように,この接種ラッカセイの根系において主根

基部から50mm部位までの間に発生した1次側根において最も菌根形成が盛ん

であった.菌根が形成された部位では,菌と植物の双方の細胞において代謝活

動が活発になることがよく知られており,かなりの量の光合成産物がこの共生

体で消費されたと考えられる.したがって,1次側根に分配された光合成泉物

の多くは,そこで形成された大きなシンク能を有する菌根部位によって消費さ

れてしまったために,2次側根の発達が抑制された.

　とくに土壌中の可給態リン含有量の高い条件において,菌根形成が幼植物の

生育を一時的に抑制する場合が観察されている(Bethlenfalvay　et　aL,1　9　8　2　;
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Buwatda&Goh,1982).本研究では,菌根菌接種の地上部の生育に対する影

響は認められなかった(第2-2表)のに対して,とくに主根軸に沿った側根の

分布からみた根系構造は明らかに変化した.このことは,菌根形成に対する柚

物側の反応がまず最初に起こるのは,地上部ではなく根系であることを強く示

唆している.

　　　　　　　　　　　　　　　　摘要

　根系形態に及ぼす菌根菌(G汝aspora　m肌gar旭Becker&HaH)接種の影響を,

自然光型グロースチャンバー内に設薇した根箱で16日間生育させたラッカセイ

　(Aradjs力即ogaea　L.)を用いて調べた.菌根菌を根箱土壌に均一に接種した

ものを処理区とし,接種しないものを対照区とした.主根軸に沿った側根の発

育を解析するために,それぞれの根系サンプルの主根を側根が着いたままで基

部から根端に向けて10mm毎に切断し,各主根断片毎に1次と2次側根の数,

長さを調べた.地上部の生育および根系全体の総根長と総根数では,処理区と

対照区間に有意な差異は認められなかった.しかし,主根軸上の発生位薇を考

慮して側根の発育を解析した結果,主根軸に沿った1次および2次側根の発育

には,接種による有意な影響が検出された.その接種効果は,根数に対しては

1次側根で促進的に,2次側根では抑制的であった.一方,根長に対しては,

1次側根で抑制的であったが,2次側根では一定の傾向が認められなかった.

これらのことから,菌根菌の接種は,主根軸に沿った1次と2次側根の発育に

影響を及ぼし,根系形態を変化させることが明らかとなった.
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第2-2表　菌根菌接種ラッカセイと非接種ラッカセイの地上部の生育.

接種

非接種

草丈

(cm)

20.7土0.5

21.6土0.3

　葉面積

(c�個体1)

115.4土15.8

106.9±フ.2

　乾物重

(mg個体゜1)

829.6土17.6

938.5±121.5

各値は3個体の平均値±標準誤差を示す.

第2-3表　菌根菌接種ラッカセイと非接種ラッカセイ根系の感染率.

接種

非接種

主根

(%)

0.6±0.6

0.0士0.0

1次側根

　(%)

8.0土3.1

0.7±0.2

2次側根

　(%)

9.4士4.5

2.3±0.7

全根系

　(%)

8.1士3.2

1.2土0.3

各値は3個体の平均値±標準誤差を示す.

感染率=
菌根形成部位の長さ

　　　総根長
×100
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第2-4表　1次および2次側根の長さ,根数ならびに平均長に対する菌根菌の接種と主根軸上の発生位置の効

果の有意性.

要因

接種(I)゛

1次側根

根長　　　　根数

NS *

平均根長

**

主根軸(S)1　　　　***　　　　***　　　　　　　　　　***

IXS　　　　　　　　　　　NS　　　　　　NS　　　　　　NS

　　　　　2次側根

根長　　　　根数

NS *

平均根長

NS

***　　　　　　　　　　***　　　　　　　　　***

NS NS NS

*,**,***はそれぞれ0.05,0.01と0.001レベルの有意性を示す.

゛菌根菌接種処理

‡主根軸上の位置
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第3章　菌根菌の局所接種に対するラッカセイおよび

　　　　　　キマメ根系の形態的反応

　　　　　　　　　　　　　　　　　緒言

　前章の第2節では,菌根形成による根系形態の変化について調査した.その

結果,1.6日齢の比較的若いラッカセイ根系において,根系の構造的な変化が認

められた.それも含めてこれまでの研究では,菌根菌を接種した個体と接種し

ない個体との間で根系形態を比較している(Berta　et　a1.,1990:　Hooker　et　a1.,

1　99　2:　Price　et　a1.,1989;　ScheHenbaum　et　a1.,1991).しかし,菌根形成がもた

らす宿主植物の生理的･形態的な変化(例えぱ光合成速度やホルモンレベル,

葉面積等)は,異なる個体間の比較で得られた結果の解釈を困難にする場合が

ある.

　そこで,菌根形成に伴う地上部の変化が根系形態に及ぼす影響を消去するた

めに,本章では菌根菌を局所的に接種した一個体の根系内において,接種した

側根と接種しなかった側根の間で形態的反応を比較した.したがって,それら

の側根間で形態的な差異が認められれば,その差異は地上部の変化に依存しな

い,菌根形成の直接的な影響によると考えることができる.

　本章での目的は,地上部の影響を消去した条件下,つまり一個体の根系の中

で菌根菌を接種したラッカセイおよびキマメの根系形態に及ぼす影響を明らか

にし,さらにラッカセイとキマメ根系間の形態的反応の差異について比較する

ことである.

　　　　　　　　　　　　　　材料と方法

　供試土壌は養分含有量の極めて少ない赤玉土(トルオーグリンで痕跡程度)

を無施肥･無殺菌で用いた.はじめに,根箱(幅20cm,高さ25cm,厚さ

2cm)をプレートで垂直方向に2つに仕切り,仕切られた2つの分画(それぞ

れの帽が10cm)に土壌を充填した.その際,一方の分画土壌(接種土壌)には

約1000個のG必lspora　margar心Becker&Ha11胞子を含んだ10gの菌根菌接種

源(セラキンコン,セントラル硝子社製)を,もう一方(非接種土壌)には蒸

気殺菌した同量の接種源をあらかじめ均一に混合してそれぞれ充填した.その
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後,仕切りのプレートを静かに取り除いた.以上の手順によって,根箱内で発

育する根系を二つの異なる分画土壌で生育させた.なお,接種源の蒸気殺菌に

伴う有害物質の溶出が根系形態に影響を及ぼす可能性があるので,予備試験で

一方の分画土壌として非接種土壌,他方を何も加えない土壌を充填した根箱で

生育させた根系形態を調べたところ,非接種土壌は根系形態に影響を及ぼさな

いことを確認した.

　ラッカセイ(ル-adjsカ即･gaea　L.　品種:千葉半立)およびキマメ(Caya刀us

叫an(L.)MiHsp.,雪印種苗社製)の催芽種子を,それぞれの根箱の二つの分画

土壌が接する境界面上に播種した(1994年10月7日).10日に一度の割合で根

箱全体をそのまま水槽に30分間浸積することによって潅水し,ガラス室内で植

物体を生育させた.根系は,Kono　et　a1.(1987b)が提案したピンポード法に

よって根系構造を保った状態で,播種後20日目と30日目に採取した.採取した

根系は,速やかにFAA(容量比でホルマリン1:酢酸1　:70%エタノール18)

に浸積して保存し,それぞれの作物種･採取時期毎に4個体の根系を以下の解

析に供試した.

　それぞれの根系サンプルにおいて,主根はほぼ2つの処理土壌の境界面に沿っ

て伸長していた(第3-1図参照).その主根軸を中心にして接種土壌と非接種

土壌内を伸長した1次側根を,高次側根を付けたままで別々に主根から切り離

した.そして,それらの1次側根を主根軸上の発生位雅に基づいて,主根基部

~5cmまでの主根軸から発生した側根を一つの群として,同様に5~1　0　cm,　10

~15cm,15~20cmの4群に分けた.この結果,一根系の側根を8群に分けた.

それぞれの側根群毎に,側根数を各分枝次元毎に数えた.そして,1次側根の

長さは物差しで直接測定し,それから全ての側根をまとめた総根長をTanaka　et

a1.(1995)の画像解析法にしたがって測定した.

　続いて,第2章で述べた方法と同様に,それぞれの側根群毎に根系サンプル

を透明化し,0.05%トリパンブルー･ラクトグリセロール溶液で染色した.余

分な染色液は,ラクトグリセロール溶液で十分に除去した.染色した側根サン

プルは,切断せずに無作為に選んでシャーレに取り,ライン交差法によって感

染率を求めた(Giovan　netti　&Mosse,1980).なお,その際に1次,と2次以

上の高次側根とを区別して,それぞれ約100点からの交差点から感染率を推定
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した.

　以上のようにして得たデータを,接種土壌側と非接種土壌側との間における

側根の発達の差異についてt検定で統計解析した.

　　　　　　　　　　　　　　　　　結果

　垂直方向に二分した左側半分に滅菌しない菌根菌接種源を与え(接種土

壌),右側半分には滅菌した感染源を与えた(非接種土壌)根箱土壌で生育さ

せたラッカセイとキマメの根系像を第3-1図に示した.両作物の20日齢(第3-

1a,3-1　b　図)の根系において,接種土壌側と非接種土壌側間では側根発達に

は明らかな差異が認められなかった.しかし,両作物の30日齢根系では,両処

理土壌間での側根発達に顕著な差異が認められた(第3-1　c　,　3･1　d図).また,

その差異はキマメよりもラッカセイ根系でより強く現れた.

　両作物の20日齢ならびに30日齢の根系における側根数,側根長および感染率

を各分枝次元別に第3-1表に示した.20日齢の根系では,両作物の接種土壌側

と非接種土壌側との間での側根数や側根長の差異は,いずれも0.05水準では有

意でなかった.ラッカセイ根系において,1次,2次およびこれらをあわせた

全側根での感染率は非接種土壌側よりも接種土壌側で有意に高かった.他方キ

マメ根系では,ラッカセイと同様に非接種土壌側よりも接種土壌側で感染率が

高くなる傾向を示したが,その差異は0.05水準では有意でなかった.

　30日齢の根系では,接種土壌側と非接種土壌側との間での側根発達に関する

有意な差異か,両作物ともにいくつかのパラメータで認められた.ラッ刀セイ

の根数では,2＼次側根においてのみ有意な差異が認められ,接種土壌側では非

接種土壌側に比較して39%高い値を示した.また,1次側根ではほとんど等し

く,3次側根では接種土壌側が非接種土壌側よりもやや多かった.結果的に,

側根の総数は非接種土壌側よりも接種土壌側で多い傾向を示した.さらに根長

に関しては,1次および2次十3次の合計値,そして全側根において,いずれ

も非接種土壌側よりも接種土壌側が有意に大きく,両処理間での差異は2次十

3次側根で最も大きかった.すなわち,接種土壌側の根長は非接種土壌側に対

して,1次側根では19%,2次十3次側根では83%,全側根では56%大きかっ

た.
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　30日齢のキマメ根系においては,2次および3次側根の数は非接種土壌側よ

りも接種土壌側で有意に多かった.しかし,ラッカセイと同様に1次側根数に

おける両処理間での差異はほとんどなかった.そして,側根の総数では接種土

壌側が非接種土壌側と比較して29%多かったが,その差異は0.05水準では有意

でなかった.根長に関するいずれのパラメータ払接種土壌側が非接種土壌側

に比較して高い値を示したが(1次で12%,2次十3次で72%,全側根で37

%),これらも0.05水準での有意な差異ではなかった.

　さらに,30日齢の根系における感染率は,両作物ともに非接種土壌側(10%

以下)に比較して接種土壌側で(約20~30%)高い値を示した.両処理間での

感染率の差異は,いずれの分枝次元の側根においても0.05あるいは0.01水準で

有意であった.以上のように,接種土壌と非接種土壌との間での側根発達の差

異は,両作物ともに30日齢根系において顕著であったので,以下,30日齢根系

に関してさらに検討を加えた.

　ラッカセイおよびキマメの30日齢根系における,主根軸に沿った側根数の推

移を第3-2図に示した.ラッカセイ根系では,主根軸の基部側ほど側根の発生

数が多く,根端側は少なかった.両処理土壌間での有意な差異は,景も基部側

　(主根軸O~5cm)から発生した側根群での2次側根において認められた.一方

キマメ根系では,ラッカセイとは逆に主根軸の根端側から多くの側根を発生す

る傾向を示し,最も根端側(主根軸15~20cm)での側根群において,両処理

土壌間での有意な差異が全側根数で認められた.

　さらに,両作物の30日齢根系における主根軸に沿った側根長の推移を第3-S

図に示した.側根長の分布パターンは,両作物とも側根数のそれと同様な推移

を示した.ラッカセイでは,主根軸O~5cmと5~10cm部位での2次十3次側根

において接種土壌側が非接種土壌側よりもそれぞれ0.05水準で有意に大きく,

また全側根においても同様にそれぞれ0.05と0.01水準で接種土壌側が有意に犬

きかった.一方キマメでは,主根軸15~20cm部位においてのみ2次十3次側

根と全側根の根長が,非接種土壌側に比較して接種土壌側でそれぞれ0.01と

0.05水準で有意に大きかった.

　次に,主根軸に沿った両作物の感染率の推移を第3-4図に示した.いずれの

作物においても,感染率は常に非接種土壌側よりも接種土壌側で高く,さらに
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2次十3次側根と比較して1次側根の感染率の方が高く推移した.ラッカセイ

根系では,主根軸10~15cm部位で1次側根の感染率が最も高かっったが,2

次十3次側根の感染率は明確なピークを示さなかった.キマメ根系では,1次

側根の感染率には明確なピークが見られず,2次十3次側根の感染率は主根軸

5~10cmで最も高い値を示した.

　　　　　　　　　　　　　　　　　考察

　これまでのいくつかの研究は,とくにリンが制限された条件において,菌根

形成が宿主植物根の形態に影響を及ぼしたことを報告している(Berta　et　a1.,

1990;　Hooker　et　a1.,1992;　Price　et　a1.,1989;　Schellenbaum　et　a1.,1991).これ

らの研究はすべて菌根菌接種と非接種との異なる植物個体間で比較したもので

ある.これに対して本章では,同一植物体の根系に局所的に菌根菌を接種する

ことによって,接種土壌側と非接種土壌側の側根発達を同一根系内で比較した.

　ところで,Robinson(1994)が概説したように,欠乏したある養分を根系に

局所的に施用した場合に,施用された部位において根の発達が特異的に促進さ

れることはよく知られた現象である.彼の分類に従えば,本研究で採用したの

はbarrier-free-roots法である.したがって,接種土壌側にあった菌根菌の菌糸

が,境界面を越えて非接種土壌側の土壌に侵入することは原理的に可能であっ

た.しかし,実際には接種土壌側と非接種土壌側との間では明らかに感染率が

異なっていた.さらに,この両土壌での感染率の差異は,それぞれで発達した

側根の形態に明らかな差異をもたらしていたので,ここで用いた手法によって,

本研究の目的を満足するのに十分な感染源密度のコントラストが得られていた

と考えられる.

　根系形態の反応は,両種ともとくに30日齢の根系で明瞭に認められた(第3-

1c,3-1　d回).しかし,20日齢の根系においては明確でなく(第3-1　a,　3-

1b図),その反応が根系形態の外観上で明瞭に認められるまでには一定程度

以上の接種源との接触期間が必要であることがわかった.実際に,両作物の根

数や根長に関して,30日齢の根系では接種土壌側と非接種土壌側との間の有意

差が,とくに2次や3次の高次側根において認められた(第3-1表).しかし,

二つの処理土壌間で感染率に差異が生じ始めていた20日齢の根系では,側根発
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達には有意な差異は認められなかった(第3-1表).

　さらに,側根の反応はその分枝次元によっても異なり,1次側根よりも2次

や3次側根の方が,菌根形成に対して大きく反応することが明らかとなった.

一方,30日齢の根系における感染率は,2次や3次の高次側根よりもむしろ1

次側根で高かった(第3-1表,第3-4図).このことは,菌根菌の接種に対する

根の反応は,とくにその発生に関しては,母根を通じて行われていることを示

唆している.つまり,側根は母根の内鞘を起源としているので(Esa　u,

1977),1次側根上の菌根形成程度がそこから発生するさらに高次の側根の発

生を規定する可能性がある.もしそうであるならば,両作物ともに1次側根の

反応が,全く認められなかったことをうまく説明できる.つまり,本研究にお

いては,1次側根の母根である主根はほとんど接種および非接種の両処理土壌

の境界面を伸長しており,したがって主根は基本的に接種土壌を経験している

と思われるからである.

　菌根形成の初期段階において,菌根菌の定着に宿主根の齢が大きく関与する.

例えば,Hepper(1985)やAmijee　et　a1.　(1993)は,ある根軸上では根端側で

より菌根菌が感染しやすく基部側になるほど感受性は低いことを報告した.さ

らに,そのような根軸に沿った菌根形成のパターンは,個々の根がその発生か

ら経てきた固有の時間によっても影響されることを第2章の第1節で明らかに

した.そこで本研究では,側根間の齢の差異による影響をできるだけ小さくす

るために,主根軸に沿った側根の分布を4つの側根群に分けて解析した.この

手順によって,以刊こ述べるようにラッカセイとキマメの反応の違いを明確に

認めることができた.

　主根軸に沿った側根の数や長さの分布において,ラッカセイとキマメでは接

種土壌に対して異なる反応を示した(第3-2,3-3図).ラッカセイでは主根軸

の基部側から発生した相対的に齢の進んだ側根でその反応が顕著であったのに

対して,キマメでは主根軸根端側から発生した比較的新しい側根で反応が顕著

であった.このことは,菌根形成に対する側根の形態的反応に関して,種間差

が存在することを示唆している.しかし,根数(第3-2図)や根長(第3･3図)

の反応と感染率(第3-4図)との対応関係に一定の傾向を読みとることは困難

であった.
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　Baylis(1975)は,根毛が長く根径の細い根系を有する植物種は,根毛がよ

り短く根径の太い根から構成された根系を有する種と比較して,菌根に対する

依存度が低いという仮説を提唱した.この仮説に関する実験的証拠はないが,

いくつかの報告は根毛の発生量と菌根依存度に負の相関を認めている

　(Manjunath&Habte,1990;Schweiger　et　a1√L995;Stづohn,1980).本研究で

用いたラッカセイは,キマメと比較して太い根を形成し(第3-1図),根毛の

発生に特徴がある.すなわち,ラッカセイの根毛には,(i)根端からやや基部

寄りの根軸上で発生する根毛,(ii)側根基部にロゼット状に発生する根毛,

の2種類が知られている(Meisner&Karnok√L991).本研究では,ラッカセ

イ根系における根毛のほとんどは(ii)の形態のものであった.(ii)の根毛は

比較的長い根毛であるが,その発生位雅が側根基部に限定されていた.このよ

引こ根毛の発生部位が限られたラッカセイは,比較的根軸全体に根毛の発達が

優れたキマメよりも菌根依存度が高い可能性がある.菌根形成による乾物重の

増加割合として一般的に定義されている菌根依存度について,本研究で得られ

た結果では直接言及することはできない.しかし,根系の形態的な反応として

はキマメと比較してラッカセイの方が大きかった(第3くLc対3-1　d　回)ことか

ら考えて,この両種間に菌根依存度に差異が存在する可能性がある.

　本研究で認められた根系の形態的反応は,接種土壌側と非接種土壌側の側根

間で光合成産物やそれに由来した同化産物の分配が異なったことに起因したの

は疑いがない.そのように異なる分配をもたらす生理的な原因については,根

内部でのリン濃度の増加とホルモンレベルの変化(Atkinson　et　al.,1994)が考

えられうる.いずれにしても本研究で用いた実験系は,形態的反応の生理学的

な背景を解析する上で有効と考えられる.

　菌根形成による養水分吸収の促進は,根の表面から土壌中に伸長した菌根菌

の外部菌糸が土壌との接触面積を増大させることによる,と一般的には解釈さ

れている.しかし,本研究の結果では,菌根形成によって側根の数や長さが大

きく促進されており,この解釈に対して再検討を加える必要がある.この根の

量的な増加は,土壌との接触面積の増加という意味に留まらず,絶対共生消と

しての菌根菌にとっても重要である.というのは,新たな根の発生や伸長は菌

の定着場所を拡大することにも貢献するからである.したがって,養水分吸収
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機能を担うだけでなく,根圈微生物の定着場所を提供する根系の発達は,菌根

機能を大きく規定する要因である.Kothari　et　aL　(1990a,1990b)が強調して

いるように,菌根共生がもたらす養水分吸収の変化のメカニズムを十分に理解

するためには,菌根形成に伴う根系形態の変化についてさらに注意を払う必要

がある.本章で得られた結果も,菌根機能を解明する上で,単に菌根菌の菌糸

のみに留まらず,菌根を形成した根系(菌根系)の量的,構造的そして機能的

側面から再評価する必要性を示している.

　　　　　　　　　　　　　　　　　摘要

　菌根菌の植物根系内での局在的な感染が,その根系の形態や機能に及ぼす影

響は明らかではない.本章では,その点を明らかにする端緒として,ラッカセ

イおよびキマメ根系内に局所的に菌根菌を接種し,同一根系内における接種側

と非接種側での側根間で形態的な反応の差異を調査した.根箱に養分含有量が

極めて少ない土壌(赤玉土)を充填した.その際に,垂直方向の片側半分の土

壌には菌根菌をあらかじめ均一に混合し,もう一方には滅菌した接種源を混合

しておいた.催芽種子を各根箱の2つの処理土壌が接した境界面上に播種し,

ガラス室内で生育させた.根系採取は根系構造を乱さないように行った.菌根

菌の接種に対する形態的な反応は,20日齢の根系においては明確ではなかった.

しかし,30日齢の根系においては両作物ともに明らかな反応が認められ,非接

種土壌側よりも接種土壌側での側根発達が優れた.その反応は,2次,3次側

根で顕著であり,i次側根の反応程度は小さかった.しかし,菌根諮の感染率

では1次側根が2次や3次側根を上回った.さらに,この反応には作物の種間

差が認められた.つまり,ラッカセイでは主根軸の基部側から発生した相対的

に齢の進んだ側根において反応が顕著であり,キマメでは根端側から発生した

起源の新しい側根で明確であった.以上の結果から,これらの作物がその根系

内において菌根を形成した側根に対して,優先的に向化産物を分配することが

示唆された.そしてこのことが,局所的な菌根形成による根系形態を変化させ

た原因と考えた.
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第3-1図　根箱土壌の片側半分に菌根菌を接種して生育させたラッカセイお

よびキマメの根系像.それぞれの根系で主根軸を中心に左側半分の側根は菌

根菌接種土壌で生育し,右側半分は非接種土壌で生脊した.

(a),20日齢のラッカセイ;(b),20日齢のキマメ;

(c),30日齢のラッカセイ;(d),30日齢のキマメ
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第3-1表　根箱土壌の片側半分に菌根菌を接槌して生育させた20日齢および30日齢のラッカセイとキマメ根系における側根発達と感染率.

　作物　　　処理上壌　　　　　　　　根数　　　　　　　　　　　　根長(m)　　　　　　　　　感染率(%)
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第3-2図　根箱土壌の片側半分に菌根菌を接種して生育させた30日齢のラッカセイおよびキマメ根系における

主根軸に沿った側根発生数の推移.*は0.05水準における接種側と非接種側との間の有意差を示す.

■,1次側根;　回,2次胴根;　□,3次側根
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□,非接種土壌側の1次側根;0,非接種土壌側の2次十3次側根



第4章　キマメの生育4 こ対する不撹乱土壌ストレスの菌根形成

による緩和

　　　　　　　　　　　　　　　　　緒言

　土壌の耕起は,作物生育にとって不良な上壌環境を改善する最も一般的な耕

種技術の一つである(Gkぶski&Lipiec,1990).しかし近年では,圃場へのエ

ネルギー投人量の低減や土壌保全の観点から,耕起を簡略化する栽培技術が注

目されている(Aston&Fischer,19　86;　Griffith　et　a1.,1　9　88;　Cornish　&Lymbery,

1987).しかし,土壌の耕起を伴う慣行栽培技術と比較して,耕起によって軽

減されていた様々な土壌環境ストレスが作物栽培の障害となる場合がある.と

くに耕起を簡略化することによって,多くの場合表層土壌の容積重が増加して

硬くなる(Cornish　et　a1.,1984;　Cornishユ9　87;　Francis　et　aL,　1987).一般的

に,容積重の大きい緻密化した土壌は貫入抵抗値も高く,根系の発達が強く抑

制されることはよく知られている(Goss,1　9　77;　lij　ima　&Konoス991;　Hjima　et

a1.,1991).そのように発達が抑制された根系は,土壌の養水分吸収等の根系

の機能も抑制される(Schmacher&Smucker,1　9　8　1　;　Hj　ima　et　a1.,1991).した

がって,省耕起栽培条件下での抑制された根系機能の回復を図ることは,この

栽培技術を改良する上で重要な課題である.

　ところで,作物の養水分吸収を促進させる菌根菌は,土壌の撹乱頻度が少な

い省耕起栽培条件に,より適応していると考えられる.例えば,Mulligan　et　a1.

　(1985)は過剰な耕起が,菌根菌の作物根への定着を減少させることを見出し

た.それに引きつづいて,いくつかの研究で検討された結果,土壌の撹乱がそ

の菌の菌根形成能を著しく低下させることが確認された(Evans　　　&　　Miller,

1988;　Fairchild　&Miller,1988;　Jasper　et　a1.,1989a;　Jasper　et　aL,　1989b).現

在では,耕起に伴う土壌の撹乱が,菌根形成を阻害する耕種技術の内で倣も直

接的で大きな要因の一つに挙げられている(Bethlenfalvay,1992).

　土壌の撹乱によって菌根形成や機能が低下するメカニズムは,最近では次の

ように理解されている.すなわち,一度菌根が形成されると,菌根菌は土壌中

に相当量の菌糸を拡大しており,それらの菌糸は互いに有機的に連絡している

　(菌糸のネットワー列.そこで土壌の撹乱は,この有機的に結びついた菌糸
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の構造を物理的に破壊する.菌根菌は通常菌糸に隔膜を持たないので,隔膜を

持つ菌に比べて切断された場合の障害を受けやすく,菌根菌の活性は著しく低

下する.土壌中の菌糸は,感染能の高い感染源でもあり,結果的に菌根菌の感

染能は大きく減少する(Evans&Miller,1990;　Jasper　et　aL,　1989a;　Jasper　et　a1.
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　=

1989b).

　かりに,菌根形成が撹乱土壌よりも不撹乱土壌で盛んになるとすれば,上述

したような省耕起栽培条件下で抑制された根系の養水分吸収機能を,菌根が--

定程度補いうる可能性があろう.しかし,これまでの多くの研究は,不撹乱土

壌中での菌糸のネットワーク構造の発達や機能について焦点が当てられており,

省耕起栽培条件下における土壌ストレスの緩和手段として菌根共生を位雅づけ

た研究はほとんど見当たらない.A11en&Anen(1986)は,菌根共生が植物に

とって重要な機能を発揮するのは,植物がストレス条件で生育する期間中であ

るとの見解を示した.このことは,土壌ストレスの緩和手段としての菌根利用

が有望であることを示唆している.

　以上のことに基づき,本章では次のような試験を行った.コムギを宿主とし

て菌根菌を培養し,コムギ収穫後の土壌を撹乱せずに後作としてキマメを,リ

ンを制限因子として栽培した.この点に関して,キマメは興昧深い作物と思わ

れた.キマメはその根から分泌するピシディン酸のキレート作用によって,通

常の植物には利用できない鉄と結合したリンを可給化するので(Ae　et　a1.,

1990),リンが制限因子である土壌条件において,キマメ根系の機能と菌根菌

の菌糸は協R的に作用しうると考えられたからである.本章の目的は,このキ

マメに対する不撹乱土壌ストレスを菌根菌の影響によって軽減しうるのかを明

らかにすることである.

　　　　　　　　　　　　　　材料と方法

1.菌根菌の培養と土壌の撹乱処理

　1993年12月8日に,80個のワーグナーポット(1/5000a,直径16cm,高さ

30cm)に,養分含有量の極めて少ない赤玉土(トルオーグリンで痕跡程度)を

培土として充填した.その内半数の40ポットには,土壌表面下約10cmにおよ

そ1500個のG必lspora　margarjta　Becker　&H　a11胞子を含んだ15gの菌根菌接種
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源(セラキンコン,セントラル硝子社)を加えた.もう一方の40ポットにはオー

トクレイブ(12じC,20分間)で滅菌した同量の接種源を与えた.これらのポッ

トに,次亜塩素酸ナトリウム(活性塩素0.5%)に5分間浸積して表面を殺菌し

たコムギ(Tr仙ul　aestj9m　L.　品種:農林61号)種子を1993年12月18日に播

種し,3週間後に間引いて1ポット1個体とした.リン濃度を1/3に調整した

ホーグランド溶液を,毎週ポット当たりおよそ12　5m1の割合で与えた.1994年

6月22日に,地上部だけを収穫して取り除いた.そして,非滅菌および滅菌接

種源を与えたそれぞれの処理区の内で,半数のポットには土壌を移植ごてで十

分に撹拝し,残りの半数はそのまま放薇した.以上の手順によって,菌根菌非

接種一土壌不撹乱区(NI-ND),菌根菌接種一土壌不撹乱区(I-ND),菌根菌

非接種一土壌撹乱区(NI-D)菌根菌接種一土壌撹乱区(I-D)4つの処理区を設

けた.

2.キマメの生育条件

　1994年7月4日に,コムギと同様に表面殺菌したキマメ種子(雪印種苗社)

を各処理区のポットに播種し,2週間後に間引いて1ポット1個体とした.キ

マメに対しては施肥は一切行わなかった.播種後1ケ月目毎に草丈,葉数なら

びに最上位展開葉をnとしたときの(n-2)葉における葉色値を測定した.な

お,葉色値の測定にはSPAD･502(MINOLTA社)を用いた.

3.地七部の乾物重とリン含有量の測定

　播種後90日目に,草丈のデータに基づいて,各処理区の中から最も平均的な

生育を示した4個体を選んだ.それぞれの個体の地上部を,地際から切り取っ

て収穫した.収穫物は葉と茎に分けてから70℃で48時間乾燥させ,器官毎に乾

物重を測定した.さらに,器官別に粉砕して十分に混合した後,粉砕試料の一

部を硝酸一過塩素酸で分解した.分解試料をバナドモリブデン酸法によって発

色後,430nmの吸光度を測定してリン濃度を求めた.

4.土壌の貫人抵抗と菌根菌の胞子密度の測定

　キマメ地上部を収穫した各処理区の4つのポットを対象にして,以下の調査
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を行った.まず最初に,土壌の貫人抵抗をペネトロメータ(DIK　-5　5　2　0　,　犬起理

科工業社製)によって澗定した.次に,ポットから土壌を静かに取り出して,

根系をできるだけ破壊しないように注意して,丁寧に土壌を取り除いた.除去

した土壌を十分に撹拝して,その一部の約300m1をサンプルとした.

　まず,サンプル土壌を水洗しながらふるい分け,0ユ24mmのふるいに残った

土壌を,60%,40%,20%のショ糖密度勾配溶液の人った遠沈管に静かに取

5.根長と菌根菌の感染率の測定

　上記で得られた根系試科は,さらに流水で丁寧に洗浄し,つづいて水を満た

したバット内でピンセットを用いて土壌をできる限り取り除いた.そして,根

系サンプルの水分をペーパータオルで十分に吸い取ってから,その新鮮重を測

定した.その後,根系サンプルはFAA(容量比でホルマリン1:酢酸1:70%

エタノール18)中で保存した.

　各根系サンプル毎に主根の長さを測定し,さらに主根を側根が付いたままで

基部から5cm毎に4つの部位に切断した.それぞれの部位毎に,1次側根の長

さを物差しで測定し,さらに1次側根上で発生した高次側根の数を調査した.

それから,各部位毎に全ての側根を集めてそれらを約2~3cmに切断し,ルート

ス守ャナー`(ComrnonM/ealth　Airc　raft　社製,オースドラナア)を用いでそれら
　　　　　　ゝ

の合計の長さを求めた.

　根長の調査が全て終丁してから,根系サンプルの一部は10%KOHで透明化し

　(PhiHips&Hayman,1970),10倍に希釈した過酸化水素水でほとんど完全に

脱色後,0.05%トリパンブルー･ラクトグリセロール液で染色した.さらにラ

クトグリセロール液で余分な染色液を除いてから,ライン交差法によって感染

串を推定した(Giovanetti&Mosse,1980).

1.キマメ地上部の生育

結果
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　播種後30日目,60日目ならびに90日目におけるキマメの草丈,菓数,菓色

値を第4-1表に示した.播種後30日目では,I-ND区で顕著な生育の促進が認め

られ,おおむねI-ND区>I-D区>NI-D区>NI-ND区の順で優れた.分散分析の結

果,菌根菌の接種と土壌の撹乱処理の交互作用は,草丈と葉数において有意で

あった.主効果についてみると,菌の接種効果は有意であったのに対し,土壌

の撹乱効果は有意ではなかった.これは,I-ND区とNI-ND区の差異が非常に犬

きいためであった.このように,播種後30日目のキマメの生育は,不撹乱土壌

であるがあらかじめ菌根菌を接種していたI-ND区で最も優れた.

　しかし,I-ND区で見られた顕著な生育の促進は,生育後期においては認めら

れなかった.すなわち,播種後60日目および90日目の地上部の生育は播種後

30日目とは様相を異にし,I-D区>NI-D区>I-ND区>NI-ND区の順で優った.二

つの主効果は全てのパラメータにおいて,高い水準で有意であったのに対して,

交互作用の有意水準は90日目の葉数を除くいずれのパラメータにおいても低下

した(P=0.10).これらの結果は,菌根菌接種による生育促進効果が,生育後

期においても継統して認められたが,その効果よりもむしろ土壌撹乱処理の効

果の方が,地上部の生育を強く規定していたことを示している.

　キマメの全植物体を播種後90日目に収穫した.収穫した地上部の乾物重およ

びリン含有量　　　　を第4-2表に示した.乾物重はI-D区>NI-D区>I-ND区>

NI-ND区の順で大きく,リン含有量はI-D区≧NI-D区≧I-ND区>NI-N　D区の順で

高かった.　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　これら

の桔果は,不撹乱土壌条件(I-ND区とNI-ND区)がキマメ地上部の乾物生座を

強く抑制し,リン含有量も同様に抑制したことを示す.しかし,I-ND区におけ

るキマメの乾物重およびリン含有量は,NI　-ND区のものに比較して約2倍の植

を示しており,さらにI-ND区のリン含有量はNI-D区のそれと有意には異ならな

かった.このことは,不撹乱土壌条件による生育量の抑制程度は,前作コムギ

に接種していた菌根菌の影響によって緩和されたことを示している.分散分析

の結果では,菌根菌接種および土壌撹乱の主効果は,乾物重やリン含有量に対

していずれも有意な影響を及ぽしたが,後者の主効果の方が高い有意水準を示

した.また,これら主効果の交互作用は,どのパラメータにおいても有意では

なかった.
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2.土壌の硬さならびに菌根菌の胞子密度と感染率

　土壌の硬さを表す指標として,地上部を収穫した直後の各処理区ポットにお

ける土壌の貫人抵抗値を第4<L図に示した.その抵抗値は撹乱土壌よりも不撹

乱土壌で明らかに高かった.しかし,それぞれの撹乱処理土壌においては,菌

根菌を接種した土壌と非接種土壌との間(NI-ND区対I-ND区,NI-D区対I-D区)

では,貫入抵抗値にほとんど差異が認められなかった.このことは,菌根菌の

接種が土壌の硬さに影響を及ぼさなかったことを示しており,前作にあらかじ

め接種した菌根菌の影響によるキマメの地上部の生育促進は,土壌物理性の改

善に起因したのではないことが明らかとなった.

　一方,前作への菌根菌接種の処理効果を確認するため,キマメ播種後90日目

の土壌中における菌根菌の胞子密度と,キマメ根系における菌根菌の感染率を

第4-3表に示した.菌根菌の胞子密度は処理間で明確に異なっていた.つまり,

本研究で接種したG面sp｡ra属の胞子は,非接種土壌のNI-ND区やNI･D区では全

く認められなかったのに対して,接種土壌では,I-ND区がI･D区の2倍以上の胞

子密度を示した.ここでは,分散分析の結果が示すように,二つの主効果およ

びその交互作用がいずれも有意な水準で検出された.一方,根系における菌根

菌の感染率においても,I-ND区が最も高く,I-D区がそれに統いた.また,非接

種土壌であるNI-ND区やNI-D区にも,おそらく土着菌によると思われる感染が

わずかに観察された.分散分析の結果では,接種の主効果は0.001水準の極め

て強い有意水準を示レ土壌撹乱による主効果は有意ではなかった.またレ交

互作用は0.052水準の弱い有意性を示した.

3.根系の発達と機能

　播種後90日目における各処理区の全根系の外観を第4-2図に示した.NI･ND区

の根系発達は,他の3処理区と比較して著しく劣り,不撹乱土壌条件がキマメ

の根系発達を阻害したことが明らかであった.しかし,貫人抵抗値の大きい同

じ不撹乱土壌でも,菌根菌が存在していたI-ND区での根系発達は,NI-ND区に

比べて著しく改善されていた.

　さらに,処理区間での根系発達の量的な差異を明確にするために,各処理区
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の根系新鮮重および根長を第4-4表に示した.根系の新鮮重は地上部の生育と

同様に,I-D区≧NI-D区≧I-ND区>NI-ND区の順に大きかった.また根長に関し

ては,主根には処理区間で有意差が認められなかったのに対して,側根には処

理区間で顕著な差異が認められた.分散分析の結果によると,根系新鮮重に対

する土壌撹乱効果は0.05水準で有意であったが,菌根菌接種効果ならびに交互

作用は有意でなかった.一方,側根長に対しては,接種ならびに撹乱の効果が

高い水準で有意であった.

　つづいて,根系を含めた植物体の機能的側面に及ぼす菌根菌接種処理と土壌

撹乱処理の影響を評価した.地上部リン含有量を根長で除した,単位根長当た

りのリン吸収量(リン吸収能)と,地上部乾物重をリン含有量で除した,単位

リン吸収量当たりの乾物生産量(リン利用効串)を第4-5表に示した.リン吸

収能は,NI-ND区≧NI-D区≧I-D区≧I-ND区の順に値が高かった.一方リン利用

効率は,I-D区≧NI-D区>NI　-ND区≧I-ND区の順で高い値を示した.つまり,リ

ン吸収能は菌根菌を接種しなかった根系(NI-ND区とNI-D区)よりも接種した

根系(I-ND区とI-D区)の方で低く,リン利用効串は撹乱土壌(NI･D区とI･D区)

よりも不撹乱土壌(NI-ND区とI･ND区)で同じく低い傾向であった.しかし,

これらの差異は統計学的には有意でなかった.

　　　　　　　　　　　　　　　　考察

　本章での主要な目的は,菌根菌の前作コムギに対する接種が,省耕起(不撹

乱)土壌条件で栽培した後作キマメの生育を改善しうるのかを検証することで

あった.一般的に,菌根形成は桂物の無機養分の吸収を高め,さらに菌根菌の

感染能は土壌が撹乱されない条件で高く保たれるとされる.一方,作物の根系

は不撹乱土壌では発達が阻害され,養水分の吸収機能も低下するため,それに

伴い地上部の生育量も抑制される.そこで,たとえ省耕起栽培の土壌条件に付

隨したストレスが作物根系の養水分吸収量を低下させても,その不撹乱土壌条

件下で活性が保たれた菌根菌によってその吸収量の低下は補われ,結果的に柚

物の生育が改善されることを予想した.本章での結果は,この仮説の正当性を

支持した.なぜなら,同じ不撹乱土壌であるI-ND区とNI-　N　D区の地上部の生育

量を比較すると,いずれにおいても常にI･ND区の方が明らかに優ったからであ
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る(第4くL,4-2表).

　しかし,撹乱土壌と不撹乱土壌条件の比較をすると,播種後90日目における

地上部の乾物重だけでなくリン含有量でも,I-ND区は撹乱上壌で生育したNI-D

区やI-D区には及ばなかった.つまり,I-D区>NI-D区>FND区yNI-ND区の順に,

これらのパラメータは犬きかった(第4-2表).この順位は,90日間のキマメ

の生育やリン吸収量を決定した要因としては,土壌の撹乱処理(DあるいはND)

が第一義的で,菌根菌の接種処理(IあるいはNI)は副次的であったことを示

す.統計学的な有意性においても,処理効果は菌根菌の接種よ力も土壌の撹乱

の方が高い有意水準を示した.さらに,リン利用効率は撹乱土壌よりも不撹乱

土壌において低くなる傾向が認められた(第4-5表).これは,撹乱土壌に比

べて不撹乱土壌というストレス条件下では,キマメは固定した炭素を植物体の

構造物質以外の代謝活動により多く消費した結果と解釈することもできる.そ

こでこれ以降の議論は,処理区間で大きく異なる地上部の生育量をもたらした

要因の解析を中心にした.

　まず,不撹乱土壌条件での環境ストレスには,土壌の物理性が関与していた

ことは明らかである.地上部の生育から判断すると,播種後60日目以降から土

壌撹乱処理の主効果は有意に認められた(第4-1表).実際に,播種後90日目

の土壌の貫人抵抗値は,撹乱土壌よりも不撹乱土壌で明らかに高かった(第4-

1図).したがって,そのような高い貫入抵抗値がI-ND区やNI-ND区での生育を

抑制した主な要因と考えられた.しかし一方では,菌根菌の接種処理は土壌の

貫人抵抗値を減少させなかったにもかかわらず,接種処理区の生育量は増加し

ていた.このことは,結果においても述べたように,I-ND区で認められた生育

ストレスの緩和が土壌物理性の直接的な改善によるものではないことを明らか

にしている.

　多くの研究で指摘されているように,菌根菌にとっては不撹乱土壌が撹乱土

壌に比較して好適な条件である(Evans&MillerパL988;　Evans　&MiHer,19　90;



ところで,菌根形成によって養水分吸収,とくにリンの吸収が高まるのは,そ

の根面から菌糸が土壌中に伸長して土壌との接触面積を拡大していることによ

る,と理解されている.そうであるならぱ,Jakobsen(1995)も指摘している

ように,単位根長当たりのリン吸収量は増加するはずである.しかし,本章の

結果からはこのことを支持する証拠は見出されなかった.すなわち,播種後90

日目のデータから算定した結果では,菌根菌を接種したI-ND区やI-D区の方が接

種しなかったNI-ND区やNI　D　区　に比較してリン吸収能は匹いか,少なくとも高

まることはなかったからである(第4-5表).したがって,少なくとも播種後

90日目のデータからは,菌根形成によるストレス緩和機能は,根系の養分吸収

能を向上したのではなくむしろ,その他の要因,とくに次に述べる量的な根系

発達の促進を通じて発揮されたと考えた方が合理的であった.

　ここまでで,1)播種後90日目における収穫時点でのキマメの生育量には土

壌の撹乱処理が強く影響を及ぽし,菌根菌の接種はそれぞれの撹乱処理土壌の

中で促進効果を示したこと,2)不撹乱土壌は撹乱土壌よりも明らかに硬いが,

菌根菌の接種は土壌の硬さ自体を変化させなかったこと,3)不撹乱土壌で菌

根形成が促進されても,根系のリン吸収能は増加しなかったこと,を明らかに

してきた.しかし,これらの事実だけでは,処理間で異なる収穫時のキマメの

生育量,とくにI-ND区が同じ不撹乱土壌条件のNI　-ND区の約2倍の乾物重,リ

ン含有量となったことを説明できず,根系の量的な差異を重要な要因として考

えざるを得なかった.実際に,貫入抵抗値が等しく高い土壌でありながら,I-

ND区の根系発達はNI-ND区と比較して,明らかに犬きく改善されていた(弟4-

2図).さらに,根系の新鮮重や総根長の処理区間での順位は(第4-4表),地

上部の乾物重とよく対応していた.これらのことから,I-ND区で不撹乱土壌ス

トレスが緩和された主な原因は,菌根形成による根系発達の促進にあったと考

えることができる.

　しかし,播種後30日目のI,ND区でみられた特異的な生育促進効果は,菌の接

種と土壌の撹乱の強い交互作用を伴っていた(第4くL表).これは,撹乱土壌

よりもむしろ不撹乱土壌において,菌根共生の利益(菌根形成による生育従進

効果)が強く現れたことを意味している.菌根菌の存在下で,不撹乱土壌の柚

物の生育が撹乱土壌のそれを越えることが,とくに生育の初期段階においてし
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ばしば観察されている(Evans&Miller,1990;　Jasper　et　aL,　1989a;　Jasper　et　aL,

1989b;　MCGonigle　et　a1√L990a).本研究では播種後30日目のキマメのリン吸

収量のデータを得ていない.しかし,植物体のサイズが最も大きかったI-ND区

は,窒素含有率と高い正の相関がある葉色値においても最高値を示した(第4-

1表).このことから判断すれば,ナンの含有量もI-ND区で員犬であった可能

性が高い.

　しかし,このI-ND区での特異的な生育促進効果は,生育の進行に伴い土壌の

不撹乱処理による影響が顕在化するにつれて次第に弱まった(第4-1表).収

穫した地上部の乾物重やリン含有量において2つの処理の交互作用がいずれも

有意ではなかったこと(第4-2表)から明らかなように,播種後90日目の収穫

時まで継続しなかった.このように,不撹乱土壌中で活性が高く保たれた菌根

菌の影響は植物体の生育に伴って変化したが,これまでの関連した研究におい

てはこの点が全く指摘されていなかった.本研究で得られた結果は,共生体で

ある菌根の機能は宿主である植物体,とくに根系の発達程度に強く規定される

ことを示している.この点は,実際の栽培技術の中で菌根を応用する場合に,

菌根機能を十分に発揮させる上で重要である.

　本章では,不撹乱土壌条件に起因した作物の生育量の低下が,前作栽培期間

に発達した菌根菌の影響で緩和されうることを示した.そのメカニズムとして

は,1)接種した菌根菌が土壌の撹乱を受けないために高い感染能を維持でき,

その結果後作キマメの根系で菌根形成が活発に行われたこと,2)菌根形成に

伴って根系全体の発違が促進されたこと,3)根系発達の促進によって最終的

な地上部の生育量が大きく改善されたと考えられた.

　なお本章で認められた,根系の発達が菌根菌の彩響で促進される現象は,省

耕起栽培上重要な点である.そのような栽培条件下では,しばしば浅い土層に

根域が制限され,その結果生じやすい倒伏は大きな減収要因となるからである.

その意昧では,I-ND区の根系発達がNI-ND区と比べて犬きく促進されたことは

注目される.また,不撹乱土壌では撹乱土壌に比べて,菌根形成による根系発

達の促進は比較的下層から発生した側根にまで及んだ.このことは,省耕起栽

培における菌根利用を考慮する上で重要な点であり,菌根形成による作物の倒

伏軽減効果について新たに検討する必要性を示している.
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　　　　　　　　　　　　　　　　摘要

　省耕起栽培では表層土壌の緻密化に伴って,作物根系の発達や機能が抑制さ

れるために,作物体の生育も抑制される場合が多い.逆に,菌根菌にとっては,

土壌中に形成した菌糸のネットワーク構造が破壊されないため,その感染能が

高く保持される.そこで本章では,前作コムギに接種した菌根菌が,その後土

壌を撹乱しないで栽培した後作のキマメが被る上壌環境ストレスを緩和できる

かどうかを検討した.菌根菌の接種･非接種ならびに土壌の撹乱･不撹乱を組

み合わせて,4つの処理区を設けた.菌根菌はコムギ栽培直前のポット土壌に

接種した.非接種区には,同量の接種源を蒸気殺菌したものを添加した.両処

理区ポットにコムギを播種し,6ケ月間栽培して菌根菌を培養した.その後,

コムギの地上部のみを収穫して,それぞれの処理区内の半数のポットは土壌を

撹乱し,もう一方はそのまま放萱した.このようにして準備した4妁里区のポッ

トにキマメを播種し,90日間生育させた.菌根菌接種土壌では,菌の土壌中に

おける胞子密度やキマメ根系における感染率は,土壌撹乱区よりも不撹乱区で

明らかに高かった.不撹乱土壌における地上部乾物重およびリン含有量は,非

接種区よりも接種区において2倍程度大きかった.不撹乱土壌での根系発達は

非接種区より接種区で優ったが,土壌貢入抵抗値には両区間で差異は認められ

なかった.以上の結果から,不撹乱土壌条件下で活発になった菌根形成が根系

発達を促進し,その結果不撹乱土壌条件に起因した環境ストレスを緩和したこ

こが明らかとなった.しかし,収穫時のキマメの生育量において菌根菌を接桂

した土壌不撹乱区はいずれの撹乱区も上回らなかった.このことは,土壌の物

理性が根系発達を強く規定したためであるが,さらに菌根のストレス緩和機能

は宿主の根系発達に依存していることを示唆する.

84　-



|

ま

|

第4-1表　菌根菌接種と土壌撹乱処理が播種後30,60,90日目におけるキマメの地上部の生育に及ぼす影響.

処理区 　　　　草丈(cm)

30日目　　60目回　　90日目

　　葉数
-

30日目　60日目　　90日目

　　　　　葉色値゛

30日目　　60日目　90目目

NI-ND

I-ND

NI-D

I-D

分散分析表

要因

29.9C

39.6a

34.1bc

36.5ab

菌根菌接種(I)　***

土壌撹乱(D)　NS

IXD　　　　　　　　　*

51.9C

75.2b

75.1b

85.9a

***

**岑

NS

63.2C

90.9b

94.5b

107.8a

***

***

NS

6.0C 11.4b

8.8　a　　17.0a

6.6　bc　17.1a

7.5　b　19.1a

有意水準

***

***

NS

***

NS

　*

8.1C

LL5b

14.4a

15.2a

**

***

*

38.5bc

42.7a

37.1C

40.9ab

***

NS

NS

38.2d

41.8C

44.6b

47.3a

***

***

NS

45.0b

47.6a

47.8a

48.0a

　　*

　　*

NS

゛最上位展開葉をnとしたときの(n-2)葉を対象とした葉色計(SPAD-502,MINOLTA)の測定値.

　同一アルファベットの処理区問にはダンカンの多重検定による0.05水準での有意差がないことを示す.

　*,**,***はそれぞれ0.05,0.01､0.001水準での有意差を示す.
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第4-2表　菌根菌接種と土壌撹乱処理が播種後90目目のキマメ地上部の乾物重な

らびにリン含有量に及ぼす影響.

処理区 乾物重(g個体4)

茎 合計

リン含有量(mg個体'1)

葉　　　茎　　合計

NI-ND

I-ND

NI-D

I-D

分散分析表

要因

菌根菌接種(I)

土壌撹乱(D)

IXD

葉
一

〇.69C

1.09C

2.15b

2.70a

Q
)
　
　
　
*
　
　
　
　
Q
一
}

N
　
　
　
　
　
　
N

1.89　d　　2.58d

3.98　C　　5.07C

5.82　b　　7.97b

フ.61　a　10.31a

*

***

NS

1.34　C　2.14　C　3.49c

2.12　bc　4.84　b　6.96b

3.36　ab　6.20　ab　9.56　ab

4.51a　フj2a　L1.93a

有意水準

NS

***

NS

**

***

NS

*

***

NS

*

***

NS

同一アルファベットの処理区間にはダンカンの多重検定による0.05水準での有意

差がないことを示す.

*,**,***はそれぞれ0.05,0.01,0.001水準での有意差を示す.
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の平均値土標準誤差を示す.
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処理区

NI-ND

I-ND

NI-D

I-D

分散分析表

要因

菌根菌接種(I)

土壌撹乱(D)

IXD

-3表　菌根菌接種と土壌撹乱処理がキマメ根系の感染率と土
4の菌根菌胞子密度に及ぽす影響.

感染率

　(%)

15.5C

56.3a

17.3C

41.5b

***

{
`
一
)
　
　
　
Q
)

N
　
　
N

　胞子密度

(個50　ml土壌'1)

　　0.0C

　　11.5a

　　0.0C

　　4.8b

有意水準

***

*

*

同一アルファベットの処理間にはダンカンの多重検定による0.05

水準での有意差がないことを示す.

*,***はそれぞれ0.05,0.001水準での有意差を示す.
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第4-2図　播種後90日目におけるキマメ根系の外観.

棒は10cmの長さを示す.

NI-ND区,(肩　汗ND区,(b);NI-D区,(c)汗D区,(d)
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第4-4表　菌根菌接種と土壌撹乱処理がキマメの根系発達に及ぼす影響.

処理区 　新鮮重

(g個体゜1)
-

主根

根長(m個体゜1)

　1次側根　　全側根

NI-ND

I-ND

NI-D

I-D

分散分析表

要因

菌根菌接種(I)

土壌撹乱(D)

IXD

20.0C

34.0b

36.2ab

40.9a

Q
)
　
　
*
　
　
Q
一
}

N
　
　
　
N

0.569　a

O｡598　a

0.526　a

0.479　a

応
心
硲

　6.08C

　9.37b

　9.19b

11.43a

有意水準

**

　　*

NS

　73.85C

192.00b

206.03b

291.68a

**拿

**太

NS

同一アルフアベッ
ないことを示す

トの処理間にはダンカンの多重検定による0.05水準での有意差が

*,**,***はそれでれ0.05,0.01,0.001水準での有意差を示す.
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第4-5表　菌根菌接種と土壌撹乱がキマメ拒系のリン吸収能およびリン利用

効率に及ぽす影響.

処理区

NI-ND

I-ND

NI-D

I-D

分散分析表

要因

菌根菌接種(I)

土壌撹乱(D)

IXD

　リン吸収能
(mgP　m‘1根長)

0.024　a

0.018　C

0.023　ab

0.020　bc

Q
〕
　
　
Q
‥
一
　
　
Q
〕

N
　
N
　
N

有意水準

リン利用効率
(g乾物mg‘I　P)

1.512　b

1.464　b

1.648　a

1.702a

Q
‥
}
　
　
Q
‥
}
　
　
Q
〕

N
　
N
　
N

同一アルファベットの処理間にはダンカンの多重検定による0.05水準で

の有意差がないことを示す.



総合考察

　耕地生態系の持統性を高める上で,耕地土壌の地力維持･増進は重要な課題で

ある.とくに近年深刻化してきた,地球規模で急激に進行す気土壌劣化の問題も

含めて,作物生産の基盤である土壌に対する関心は高まっている.本研究は,現

在強く求められている作物の生産性と耕地土壌の地力維持を両立させうる生産技

術の基礎的研究として位置づけられるものである.

　作物生産ならびに地力維持･増進という観点から,有機物の施用に期待すると

ころは大きい.収穫物以外の楠物体残流を耕地土壌へ還元することは,地力維持

の点だけでなく,その生態系内における物質循環という点においても優れて望ま

しい.しかし,通常の作物ではその残流を土壌に還元しても,収穫物を系外へ持

ち出す限り炭素以外の物質収支としてはマイナスとなる.したがって,作物生産

に肥科が必要である第一義的な理由はここにある.しかし,化学肥科への週剰な

依存に伴う弊害が様々な形で顕在化している昨今では,いかに化学肥料の投入量

を低減させながら地力を増進させるかが問われている.

　その点で,窒素固定能を有するマメ科作物の場合,窒素に関しては物質収支上

プラスになりうる.生産物を得る目的で栽培される作物とは異なって,地力増進

を目的に栽培される緑肥作物として,マメ科作物を耕地土壌に還元することが現

在注目されている(Baueret　a1.,1993;　Mahler　&Hemamda,1993).それは,マ

メ科作物が通常の作物生産にとって最も大きな制限要因の一つである窒素を,大

気中から耕辿生態系に固定する能力を持つという点で意義を持つからである.

　そこで,マメ科作物の緑肥としての効果を,とくに窒素収支の面から圃場で評

価したのが第1章である.その結果,窒素固定能を有するマメ科作物を緑肥とし

て土壌にすき込むことは,窒素を制限して栽培した後作コムギの収量増加に犬き

く貢献することを認めた.さらに,本章で用いたマメ科緑肥作物のラッカセイと

サンヘンプの比較から,後作コムギの収量には,緑肥作物のバイオマスよりもむ

しろ,窒素含有量やC-N率が大きく彩響することを明らかにした.

　窒素肥科の施用量を低減させるためには,マメ科作物の緑肥窒素を後作物に対

してより効果的に回収させる必要がある.そのためには,緑肥作物の窒素含有量

が高くかつそれに占める固定窒素量の割合が高いこと,つまり窒素固定能が高い
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ことが望ましく,そのような特性を備えた作物･品種と根粒菌株の組み合わせが

重要な要素となる.しかし,圃場条件下で接種した窒素固定能の高い優良菌株は,

その圃場環境によく適応した土着菌との競合に打ち勝てず,その定着は一般的に

困難とされている(E11iott&Lynch,1995).現在,実際の圃場で接種した優良

菌株による根粒形成宰の向上を目指した研究が梢力的に取り組まれているが,こ

の問題は根粒菌に限らず他の有用微生物に対しても当てはまり,それらの新たな

導入を阻む大きな障害となっている.

　さらに,窒素固定能を高めるためには窒素施肥,とりわけ土壌中の無機態窒素

濃度の制御も重要である.また,固定窒素量が最大となる生育時期(開花期から

黄実期)に収穫したものを緑肥として土壌にすき込むことも,耕地土壌への窒素

固定という観点からは有効である.しかし,生育後期の植物体はC-N率が高くな

り,逆に緑肥の分解速度の低下という問題が生じる.

　この有機物のC-N率と分解速度の関係については,これまでにもよく研究され

てきた.緑肥に限らず有機物が植物の科用可能な無機態まで無機化されるために

は,微生物による分解を経なけれぱならない.分解過程において微生物が最も多

量に必要とするのは炭素であり,窒素の要求量はそれに比べて多くない.したがっ

て土壌微生物は,C-N率の低い有機物を分解する際には,満足する炭素量を得る

ためにより多くの有機物を分解する必要があり,その結果相対的に余る窒素は植

物の利用可能な無機態で土壌中に放出される.逆にC･N率の高い有機物では,よ

り少量の分解で微生物の要求に見合う炭素量が確保されるために,分解速度が低

下するものと考えられる.

　また,施用する有機物のC･N率が高い場合,その分解速度が低下するだけでな

く,直後の後作物が窒素飢餓に陥り,逆に窒素施肥が必要となる可能性もある.

それは,C-N率の高い有機物では,有機物中の窒素量だけでは微生物の要求を満

足しないので,土壌中に存在する無機態窒素が,有機物分解の際に微生物に取り

込まれることによる.土壌中における有機物,とくに植物体中で多量に存在する

セルロースの分解にとって,真菌類の果たす役割が極めて重要であるが,この真

菌類が要求する炭素と窒素の量的な割合はおおよそ2　0:1　とされている(酉尾,

1989).A11ison(1966)は,C-N串が25~30を超える有機物を土壌に還元する

場合,直後の後作物が一時的な窒素飢餓に陥る可能性を指摘した.
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　第1章の圃場試験において,すき込みを行った播種後5ケ月目ではサンヘンブ

の乾物重はラッカセイを大きく上回っており,その約70%が木化した茎部によ

るものであった.(ンN率でみると,ラッカセイでは約20であったのに対して,サ

ンヘンプでは約40と高い値を示した.したがって,後作物への窒素供給源とし

てのサンヘンプ緑肥がラッカセイ緑肥に劣った背景には,この高いC-N率による

分解速度の低下あるいは一時的に生じた窒素飢餓の可能性があると考えられた.

この点を明確にするために,ガラス繊維ろ紙を用いて,緑肥の分解速度をポット

実験で調査したところ,木化した茎部の影響でサンヘンプの分解速度が低くくな

ることが明らかであった.しかし一方で,C-N率を等しく調整したラッカセイと

サンヘンプ緑肥(約17)の分解連度の比較でも,サンヘンプ緑肥の分解速度が

やや劣ったことから,C･N率以外の差異,すなわち植物細胞壁構成成分であるセ

ルロースやヘミセルロース,さらにリグニン含有量等による差異(Rannels　　&

Wagger,1992)も存在することが示唆された.

　後作コムギによる緑肥窒素の回収率は,約10%と低かった.Touchton　et　a1.

　(1982)は,クリムソンクローバをマルチ材とした時に,十分なソルガムの子

実収量を得るために無機態窒素の施用を必ヽ要としなかったことを報告した.また,

Harris&Hesterman(1990)によると,C-N率が13のアルフアルファをすき込ん

だ場合,後作トウモロコシによってアルファルファ窒素の20%が回収された.

一方水稲では,Morris　et　a1.　(1986)が緑肥窒素の回収率が33%であったことを

報告している.しかし,土壌に施用した有機物からの養分回収率は一般的には必

ずしも高くない.著者の15Nを用いた別の圃場試験(矢野,199　1)においては,

トウモロコシによる硫安窒素の回収率は22%であったのに対して,C-N率の高い

稲わら窒素の回収率は8.6%に留まった｡

　施用した肥料からの養分回収率の向上という課題は,単に緑肥のような有機物

だけに限った問題でなく,速効性の無機肥料についても当てはまる.肥料からの

窒素の回収率は概ね20~40%程度の範囲にある.この回収宰を向上させるため,

緒論でも触れたように,各種の緩効性肥科や肥効調節型肥料の開発が進められて

はいるが,それを実際に吸収している根系からの研究アプローチは少ないのが現

状である.

　さらに,窒素固定能を有するマメ科作物では,窒素が生育の制限要因となりに
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くい反面,他の要素,とくに土壌中での移動速度の小さいリンが制限要因になる

ことが多い.また,窒素固定能を低下させる要因として水分欠乏の影響も大きい

　(Ledgard&Steele,1992).したがって,根系の養水分吸収機能の強化は,マ

メ科作物の窒素固定能を高める方策としても,また施用した肥料や有機物からの

養分回収宰を向上させる上でも不可欠な要素である.そこで本研究では,作物根

系の養水分吸収機能を強化する方策として,根系を介したもう一つの共生系であ

る菌根の利用の可能性を追求した.その理由は,この菌根が極めて広範囲な作物

種で形成可能で,宿主植物の養水分吸収を促進するためであった.

　菌根に関する研究報告は,1970年代以降著しく増加してきた(Klironomos　&

Kendrick,1993).とくに生理や形態に関する報告は現在においても養分動態に

関する研究に次いで報告が多いが,その数は1980年代をピークにして減少傾向

にある(Klironomos&Kendrick,1993).とくに形態面に関して言えば,電子

顕微鏡を用いた微細構造の解析によって細胞レベルでの菌根共生に関する理解は

相当深まったものの(鈴木,1986),現段階においても依然としてよりマクロ

なレベル,つまり根系を構成する個々の根(山内,1993a,1993b)からの理解

は過去と比べてほとんど進展を示していないように思われた.山内(1993a)が

指摘したように,共生微生物との共生器官としての根粒や菌根は異形根(熊沢,

1980)の一種と考えられ,実際に根系全体として果たしうる機能の多くを理解

する上で,このマクロなレベルでの理解は不可欠なものである.ところで,通常

菌根を形成した植物の根系は,菌根部位(根内部に菌根菌の菌糸や樹枝状体,の

う状体が認められる部分)と非菌根部位との両者で構成されている(Harley,

1991).そこで本研究では,一個体の根系内における菌根部位の分布,さらに

根系の形態や構造に及ぼす菌根形成の影響を詳しく調査した.

　菌根菌の宿主範囲は極めて広いが,菌根形成に対する宿主の反応(菌根形成楠

物と非形成植物間での生育量の差異)の大きさは楠物種によって異なる.一般的

に,菌根形成に対する植物の反応は,根毛が長く,細い根から構成された根系を

持つ植物種では小さく,根毛が短く,太い根から構成された根系を持つ桂物稜で

は大きいと考えられている(Baylis,1975;　Manjunath　&Habte,199　1;　St勺ohn,

1980).概して,マメ科檜物の根系はイネ科植物のそれと比較して太い根から

構成されているので,菌根に対する反応は比較的大きいと思われた.そこで第2
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章では,比較的太い根によって構成される根系で,根毛の発生が制限されたラッ

カセイ(詳細は第3章を参照)を用いて,根系内の菌根分布と菌根形成による根

系形態への影響を解析した.

　その結果,第2章の第1節で示したように,16日齢の根系において1次側根

が主な菌根形成の場所を提供しており,その中でも主根軸の基部側から発生した

比較的起源の古い,齢の進んだ側根において菌根が多く見出された.さらに,そ

の!次側根の根軸に沿った菌根形成の頻度をみると,基部側から根端側に向けて

頻度が高まることを認めた.このように,ある根軸上でより根端側で菌根形成が

起こりやすいことは,Amijee　et　a1.(1993)やHepper(1985)の結果とも符合

している.

　また,第1節で見出した新たな知見は,根端側で特異的に菌根形成頻度が高ま

るという分布パターンが,その1次側根の主根軸からの発生位置によって異なる

という点であった.すなわち,発生起源の古い側根ほど根端での菌根形成の頻度

が著しく高まるのに対して,発生起源の新しい側根では根端側も基部側も等しく

形成頻度が低かった.言い換えれぱ,菌根菌の初期の定着場所は,加齢した側根

の若い部位に多かったことになる.この原因として,菌が存在する土壌に根が接

した物理的な時間の差異に基づくという点と,加齢に伴って根端からの浸出物質

の量的あるいは質的な変化が生じたという点が考えられる.このように本研究は,

根系内の菌根形成が根の齢に強く影響されることを明らかにした.

　さらに,第2章の第2節では,第1節で菌根の分布パターンを解析したラッカ

セイの根系形態を,菌根菌を接種しなかった個体とで比較した.そこでは,両ラッ

カセイの根系間には量的な差異が認められなかったが,構造的差異が存在するこ

とが明らかになった.つまり,根系における分枝次元に着目しない総根長や総根

数というパラメータにおいては,菌根菌接種個体と非接種個体の間には有意な差

異が認められなかったのに対して,接種個体では非接種個体と比較して1次側根

の割合が高く,2次側根の発育が抑制される傾向を認めた.さらに,1次側根の

総根長は両根系問でほとんど同じであったにもかかわらず,その内容を調べると

接種個体では根数が増加する一方で,個々の1次側根の長さ(平均根長)は減少

する傾向が示された.

　この構造的な根系形態の変化は,おそらく植物にとってもまた菌にとっても重
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要な意味があると考えられる.なぜならば,同じ総根長の根系を想定した場合,

分枝の多い根系の方がとくに移動速度の小さい養分の吸収にとって有利であり,

また比較的若い根組織を好む菌根菌にとっても定着場所の拡大を意昧するからで

ある(Berta　et　aL,　1993).しかし,樹木で形成され,きのこを子実体とする外

生菌根菌では根の著しい形態変化が知られているのに対して,本研究で扱った菌

根菌(arbuscular菌根菌)は比較的最近まで根系形態を変化させないとされてき

た(Hartey&Smith,1983).

　そこで,この菌根形成による根系形態の変化についてさらに詳しく検討するた

めに,第3章では次のような実験を行った.すなわち,ラッカセイとキマメを対

象に,主根を中心とした片側半分の側根のみに菌根菌を接種することによって,

同一根系内における接種･非接種の側根間で形態的な反応を比較した.主根は重

力屈性を示すので,障害物がない限りほんど鉛直方向に伸長していくことはよく

知られている.したがって,根箱土壌を鉛直方向に二分した片側一方だけに菌根

菌を接種し,二分した土壌の境界上に播種することで,主根はほぼ両土壌の境界

面を伸長し,そこから発生する1次側根は菌根菌接種土壌と非接種土壌のそれぞ

れで生育することになる.

　このような操作を行ったのは,菌根形成に伴う地上部の変化に起因した根系形

態の変化を消去することが一つの理由であった.とくに,菌根共生による光合成

速度の増加は根系に対する同化産物の分配にも影響するので,異なる処理個体間

で得られた結果の解釈が難しくなる.第3章の実験系はこの問題点を解消するの

に有効であづた.結果的には,20日齢までの根系では接種側と非接槐側との側

根間で有意な差異が認められなかったのに対して,30日齢の根系においてはラッ

カセイとキマメの両種ともに,菌根菌を接種した側の側根が明らかによく発達す

ることを確認した.とくに,2次や3次の高次側根の数や長さは顕著に促進され

た.ラッカセイの1次側根では接種側で伸長が促進されたが,キマメでは1次側

根の仲長の反応は明らかでなかった.一方,1次側根の発生数は菌根菌接種に対

して両種ともに反応しなかった.

　ここで,第2章および第3章の実験で得られたラッカセイ根系における,側根

の菌根形成に対する反応について通覧したい.もちろんこれらの章では,種々の

実験条件が異なり,直接的な比較は困難であるが,単純化すると以下のようにま
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とめられる.

1次側根

2次側根

　第2章

　16日齢

数　　長さ

　+

Oけ)

0

-

20日齢

数
　
0
　
0

長さ

0
　
　
0

第3章

30日齢

数
　
O
　
ト

長さ

+
　
　
+

　第2章の実験では,菌根菌非接種ラッカセイと比較して接種ラッカセイの1次

側根数が増加した.一方,第3章のラッカセイでは,同一根系内における接種側

と非接種側の1次側根数がほとんど同じであり,この二つの結果はー見矛盾した

印象を抱かせる.このような1次側根数の反応の差異は,次のような説明で理解

できそうに思われた.つまり,側根は母根の内鞘を起源として形成されるので

　(Esau,1977),その発生は基本的に母根が経験した環境に強く影響されると考

えられる.そうであるならぱ,母根としての主根が菌根菌とどれだけ接触したか

が,1次側根の発生に大きく影響したはずである.第2章では接種源が存在する

土壌中を伸長した主根(接種桂物)と存在しない土壌中を伸長した主根(非接種

植物)から発生した1次側根間で比較したのに対して,第3章では基本的に主根

は接種源が存在する土壌と接しながら伸長したと考えることができる.したがっ

て,この主根の菌根菌に接する程度,つまり土壌中での菌根菌の密度や接触時間

に依存して,i次側根の発生が規定されると推察された.

　しかし,第2章の第1節で示したように,主根の感染はわずかであった.この

原因の一つには√主根を完全に透明化することが難しく,根内部での菌根菌を観

察することが困難であったことにもよる.この菌根形成に対する1次側根の発生

数は主根の菌根菌に接する程度との関係から,さらに検討を加える必要がある.

　また,側根の形態的反応をその伸長性からみると,その伸長性が母根上の菌根

の影響を受けたのか,あるいはその側根上で形成された菌根に影響されたのかは

興昧のあるところである.個々の根は根端に生長点があり,根の伸長性はそこで

の分裂活性に支配される.一方,根端の生長点は母根を経由して同化物を得てお

り,その意味では母根から完全に独立して伸長するわけではない.したがって,
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側根の伸長に母根がどの程度関与するかは,本研究では明らかではない.

　さらに,菌根菌接種に対する2次側根数の反応は,16日齢では有意ではない

がおおよそ抑制的な反応を示しており,20日齢では反応が見られず,30日齢で

は逆に増加する反応が認められた.このように2次側根の反応を時間軸に洽って

追ってみると,菌根形成の初期段階では拘制的で,次第に促進的な発育を示した.

さらに,第4章で調査したキマメ根系においても,菌根菌接種に対する根系の反

応は主根よりも側根で大きく,とりわけ2次以上の高次側根において顕著であっ

た.したがって本研究を通じて,2次以上の高次側根が菌根菌の接種に対して鋭

敏に反応することが明らかとなった.

　ある環境要因に対する根系の形態的反応は,高次の側根においてその影響が最

も現れやすいと考えられる.遠藤(1991)は13Cを用いたトレーサ実験によっ

て,遮光による光合成能の低下に伴って,トウモロコシ根系の高次側根への炭素

の分配が抑制されることを認めた.A1　1e　n　(1991)が指摘するように,菌根共生

における両パートナーの関係には,寄生的なものから相利共生的なものまで実際

には幅広い関係が内在していると考えられる.おそらく,幼植物体にとって菌根

の形成は炭素の流出を意味する(A11en,1991).それは共生で得られる利益よ

りも,それを維持するコストが上回りやすいためと考えられ,菌根形成によって

幼植物体の生育が抑制される事例はいくつか報告されている(Bethlenfalvay　et

a1.,1982;　Buwalda　&Goh,1　9　8　2;　Koide､　1985).しかし,これらの生育抑制は一

時的なものであり,コストを上回る利益がもたらされれば,高次側根の発育は1

次伺根と比較してより強く促進される可能性がある.

　ここまでの結果で,菌根は根系内において均一に形成されるのではなく,個々

の根の齢の影響を受けながら形成されること,それと同時に根系の形態面では揖

造的,あるいは量的な変化カ性じうることを明らかにした.これまでの研究では,

菌根形成による養水分吸収の促進は,菌根菌の菌糸による土壌との接触面桓の拡

犬に起因すると理解されてきた.しかし,そこでは菌根形成に伴う根系の発述お

よび構造変化に関しては,ほとんど考慮されていない.本研究の結果は,菌根形

成による養水分吸収の促進は,菌根菌の菌糸だけでなく,菌根形成に伴う根系白

体の形態変化にも起因している可能性を示唆している.この可能性については,

第4章の結果もあわせて後に考察を加えることにする.
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　ところで,古代より土壌を耕起することが,作物の生産を高めるための薗提と

されてきたが,除草剤の普及に伴って今やその前提は崩壊しつつある(Russe1,

1977).とくに過剰な耕耘による土壌の侵食は,およそ4億年をかけて生成さ

れてきた土壌を瞬く間に失わせる危険性を内包し,その影響は極めて深刻になり

つつある｡そこで近年では,土壌耕起を省略した栽培法が大きく注目されている.

また,現在の先進国における耕耘はもっぱら機械によるもので,耕起の省略は土

壌侵食の防止のみならず,その動力となる化石エネルギー消費量の抑制や,耕起

時間の短縮に対しても効果があるとされる.近年,盛んに検討されている種々の

耕耘方法は,真に効果的な土壌耕起の在り方を探求する現れである.

　しかし,これまで耕起を統けてきた土壌に対して耕起を省略した場合,とくに

表層土壌の緻密化が生じやすい(Russe1,1977).そのように緻密化した土壌に

おいて阻害された根系発達の様相については,1ijima(1991)によって詳細に研

究されている.したがって,省耕起栽培技術の確立にとって,作物根系の発達あ

るいはその機能の阻害に由来するストレスを軽減することは,極めて重要な意昧

を持つ.

　この点に関して,本研究では第4章で取り上げたように,不撹乱土壌条件下で

阻害された根系機能,とくに養分吸収の低下から派生したストレス因子を軽減す

る方策として,菌根が有する養水分の吸収促進効果に着目した.菌根に着目した

もう一つの大きな理由は,耕起に伴う土壌の撹乱が作物根の菌根形成を阻害する

最も大きな要因と考えられており(Bethlenfalvay,1992),省耕起栽培条件下で

は菌根形成の効果が逆に強く現れるものと期待されたからである.そこで第4章

では,不撹乱土壌における土壌環境ストレスを,活性の高く保たれた菌根菌が緩

和できるのかを検討した.

　その結果,不撹乱土壌条件においてはキマメの乾物重は著しく抑制されたが,

菌根形成によってその乾物重は2倍程度増加し,菌根機能がストレス緩和に大き

く貢猷したことを認めた.しかし,菌根形成によってストレスの緩和されたキマ

メの乾物重は,撹乱土壌条件のものを上回らなかった.4処理区間で地上部の乾

物重がそれぞれ有意に異なった原因を,土壌の硬さ(貫人抵抗),菌根形成そし

て根系の発育と機能面からさらに解析した.そこから,収穫時の乾物生産を最も

強く規定したのは根量であること,そして,根量を第一義的に規定したのは土壌
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の硬さであったこと,さらに,菌根形成が撹乱土壌および不撹乱土壌のそれぞれ

で根量を増加させたことを明らかにした.

　とくに,貫人抵抗が等しい不撹乱土壌において,菌根菌接種区の根系発達が非

接種区のものと比較して大きく改善された点は興昧ある現象である.このことは,

菌根形成が根系のストレス抵抗性を高め,不良環境下における根系発達を促進し

たことを意味する.また,根系機能面においては,菌根形成は単位根長当たりの

リン吸収量(リン吸収能)を増加させなかった.したがって,これまで想定され

てきた,菌根を形成した根系では,菌根菌の菌糸が土壌との接触面積を拡大する

ので,リン吸収能は増加する(Jakobsen,1995)とする見解を,本研究の結果

は支持しなかった.

　播種後30日目のキマメ地上部の生育は,4処理区の内で不撹乱土壌条件での

菌根菌接種区において最も大きかった.とくに,植物体のサイズが最も大きく,

窒素含有率と高い正の相関を有する葉色値も最大であったことは,同区で養分吸

収量が最も高かったことを示唆する.その時点の根系は採取しなかったので正確

な論議はできないが,この地上部の生育促進は上述した菌根形成によるリン吸収

能の増加による可能性がある.しかし,第3章で明らかにしたように,30日齢

のキマメ根系で菌根形成による側根の発達促進が認められたので,菌根形成が根

量を増加させた可能性も考えられる.しかし,不撹乱土壌条件下での菌根形成に

よる顕著な生育促進効果は,少なくとも収穫期の播種後90日目までは継続しな

かった.したがって,菌根形成による不撹乱土壌におけるキマメのストレス緩和

ば,生育初期には菌根形成による養分吸収の促進(根量の増加あるいは単位根長

当たりの吸収効率向上)と,生育後期においては根量,とくに側根の発達と密接

に関連していたことが理解できる.

　これまでの結果から,菌根形成が不撹乱上壌条件において抑制されたキマメの

根系発達を改善し,その結果生育ストレスが緩和されたことを明らかにした.し

たがって,菌根形成による桂物の養分吸収促進のメカニズムは,菌根菌の菌糸に

よって根面を中心とした放射方向へのみ根圈域が拡大されることによるのではな

い.これに加えて,菌根形成に伴って根軸の伸長や分枝が促進され,それに応じ

て菌根菌が定着する場所も広まる.つまり,菌根形成によって新たに成立する根

圏,いわゆる菌根圏(Mycorrhizosp　here)はそれらの根軸の伸長方向にも拡大し,
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これらが相加的に養分吸収を促進すると考えられる.未だ純粋培養に成功してい

ない絶対共生微生物である菌根菌にとって,根はその生存を保証する唯一の存在

であり,菌根菌は基本的には根面から遠ざかることは困難なのである.このこと

は,菌根菌が土壌中に分布域を拡大する速度と植物の根長密度との間には正の相

関がある(Warner&Mosse,1982)ことからも理解される.

　以上の論議を踏まえて,本研究の結論は以下のようにまとめられる.まず,マ

メ科作物を緑肥として耕地土壌に施用することは,作物の生産性と地力維持･増

進に有効であることを示しだ.また,マメ科作物を緑肥として施用する場合,窒

素固定能の高いことが望ましく,そのような特性を備えた種あるいは品種の選定

が重要である.一方で,緑肥の分解速度を基本的に律速するC-N率を調節する必

要があり,分解を早めるためには高い栽植密度や早期収穫等の栽培法が検討され

るべきである.さらに重要なのは,作物根系による養分吸収効率の向上である.

とくに菌根の利用は,直接あるいは間接的に根圏域の拡大を可能にし,作物によ

る養分の回収率を向上させる上で重要な役割を果たす可能性がある.しかし,こ

の菌根が作物の養分ストレスを緩和させる機能を有する一方で,その果たしうる

機能が宿主の根系によって逆に規定された.このことは,この共生関係を耕地で

積極的に利用する場合,十分に考慮されるべき問題であろう.したがって,種々

の環境条件下での菌根菌と根系との相互作用,つまり菌根形成による根系の形態

的･生理的な変化と,その変化がもたらす生態学的な意昧について十分に理解す

る必要があることを本研究は示した.

　作物の生産基盤である耕地土壌の地力維持･増進を図る上で,土壌の団粒化は

重要な課題である.団粒化した土壌は,作物の培地として好適な透水･排水･通

気性を持っていることに加え,多様な土壌微生物の生息場所でもある.また,団

粒化した土壌は土壌侵食に対する耐性も高く,耕地生態系を持統させる上で垂要

な機能を果たす.団粒構造は,多糖類によって固着された土壌粒子が菌糸や根に

よって結縛されることで発達する.したがって,緑肥と菌根菌さらに作物根は,

団粒構造の発達において重要な役割を果たす.例えぱ,マメ科作物の緑肥施用は

耐水性団粒の比率を向上させたことが報告されている(Latif　et　a1.,1992).ま

た,作物根は団粒構造の構築者でもあり(Materechera　et　a1.,1992),破壊者で

もある(Materechera　et　a1√L994).さらに,菌根菌の菌糸が団粒構造の発達に
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寄与する程度は,宿主のダイズの根系とほぼ同じとする報告がある(Thomas　et

aL,1993).またBethlenfalvay&Barea　(1994)は,有機物含有量の高い土壌に

菌根菌を接種した場合に,耐水性団粒の割合が4倍に増加したことを報告した.

このように,緑肥施用と菌根菌さらに作物根系が土壌の団粒化に果たす役割は大

きい.

　先述したように,圃場での根粒菌や菌根菌の接種技術の改良は重要である.例

えぱ,第4章で触れたように,土壌の撹乱によって菌根菌の活性は低下するので,

接種後の耕起を省略するか,土壌の撹乱程度が小さい耕起法を選択することで菌

の定着を促進しうる可能性がある.ところで,炭や灰を肥料として施用すること

は古くから行われてきたが,最近になって施用した木炭が菌根菌の好適な定着場

所となり,その接種効果を高めることが明らかにされた(小川,19　87　;　Saito,

1990).中谷(1992)は,慣習的に行われてきたサツマイモの苗の取り置きが,

苗の活着や塊根形成率を向上させることを科学的に実証した.このように農業生

産においては,理論よりも経験が先立つ場合も多く,農業の現場で行われている,

あるいはかつて行われた慣行技術には多くの経験が凝集されている場合がある.

このような慣行技術に科学的な解釈を与え,そこからさらにその応用の帽を広げ

ることは,優れて農学の重要な役割と考える.耕地生態系における微生物の制御

技術を,農業技術の近代化に伴って廃れてきた在来の慣行技術において見出すこ

とができるかも知れない.

　接種技術を改良する上で,接種した微生物の耕地土壌における動態を解明する

ことも重要である.例えば,接種した菌根菌は,ポット試験では無殺菌土壌より

も殺菌土壌において分布領域の拡大が速いのに対して(Powe11,1979),圃場条

件では消毒した土壌よりもむしろ非消毒土壌において速かった(Mosse　et　a1.,

1982).このことは,実際の耕地生態系においては菌根菌を運搬する他の生物

が存在することを示唆している.例えぱ,耕起を省略するとミミズの生息数が増

加することは知られているが,このミミズは耕耘者であるとともに菌根菌の運搬

者でもある(MCHveen&Cole,1976).また,ある種のアリは巣穴の構造を袖強

する材料に根の細片を用いており,その結果菌根菌の感染源が濃縮されることも

知られている(AHen,1991).おそらく,土壌の耕起と作物残流は,これらの

有用微生物の定着や分布に影響を及ぼす(E11iott&Lynch,1995).したがって,
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圃場での接種技術の確立のためには,これらの生態学的なアプローチが不可欠で

ある.

　耕地生態系における主要な炭素の供給源は,根系からの浸出物質と緑肥を含め

た作物残液である(Lynch,1995).また,見過ごされがちで参るが,収穫後に

土壌中に残る根系や菌根菌の菌糸も,有機物として重要な役割を果たしているは

ずである.この有機物と菌根菌との関係には,いくつかの興昧ある報告がされて

いる.例えば,菌根菌の菌糸やあるいは菌根自体が,しぱしば分解途中の植物残

流が存在する場所で頻繁に認められている(A11en,1991).St.John　et　a1.

　(1983a)は,有機物を施用した土壌で菌根菌の菌糸が増加することを報告し,

さらに彼らは土壌中に局在化させた有機物に向けて,菌根菌の菌糸が伸長したこ

とを観察している(St.John　et　a1.,1983b).この菌根菌は,有機物を直接分解

する能力は現在まで認められていないものの,これらのことは,菌根利用が作物

による有機物からの養分回収率を向上させる可能性を示唆しており,有機物から

の養分回収率と菌根形成の関係を明らかにする必要がある.

　動物における養分の吸収器官には多数の微生物が活動し,その微生物の作用に

よって食物の消化や吸収が行われている.例えば草食動物やシロアリは,体内で

セルラーゼを直接生産しているわけではなく,吸収器官に生息する微生物が生産

したセルラーゼを介在させてセルロースを分解･吸収している.一方,植物の吸

収器官である根系においても,根粒菌や菌根菌との共生によって土壌養分の吸収

能を高める点に植物と動物の共通項を見出すことができる.人間の健康に腸内微

生物が重要な鋤きを果たすのと同様に,健全な作物の生産にとって共生微生物を

含めた根圏微よ物の役割も重要と思われる.近代農業技術は,より生物学に基づ

いた生産技術に転換することを強く迫られている.持統的な作物生産技術を確立

するためには,耕地生態系における化学物質や化石エネルギーの投入を低減させ

る代わりに,作物を中心とした生物間の相互作用を望ましい方向へ導くための高

度な知見や情報の投人が不可欠である.
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