
─ 167 ─

Microb. Resour. Syst. Dec. 2015 Vol. 31,  No. 2

1．はじめに
きのこは，我が国の山の幸として日本人の食生活を

彩ってきた．これら食用となるきのこのうち，シイタ
ケ，ナメコ，マイタケ，エノキタケ，ブナシメジなど
腐生性のものは，原木栽培や菌床栽培によって人工栽
培が可能となっている．一方，マツタケ，ショウロ，
アミタケ，チチタケなど菌根性のものは，その生育に，
生きた樹木の根が必要なため，人工栽培は困難である．
従って，これら菌根性のキノコは高価なものになって
いる．海外においても，菌根性食用きのこには，トリュ
フ，アンズタケ，ヤマドリタケなどがあり，高級な食
材となっている．従って，菌根性キノコの人工栽培技
術が開発されれば，安定的な新たな市場を生むことが
期待されるため，これまで多くの試みがなされてきて
いる．

これら菌根性きのこの人工栽培形態としては，野外
の森林や圃場などにおいて樹木との共生関係を成立さ
せてきのこを発生させる林地栽培のほか，腐生性きの
この場合と同様に栄養分などを与えて育てる菌床栽培
の 2 つが考えられる．

これら 2 つの人工栽培技術の開発に向けては，以下
のような研究や技術開発のステップが必要である．実
験室レベルでは，まず①菌株の分離と保存である．菌
根菌は多くのものが，腐生菌の菌株に比べて成長が遅
く，また種によっては分離が困難なものがある．得ら
れた菌株は，栄養要求性や，成長への温度条件や水素
イオン濃度（pH 値）の影響などの生理的特性解明に
用いられる．次に，②無菌条件下で，無菌苗に分離菌
株を接種して菌根を合成させて樹木との共生関係を明
らかにすることである．それらの成果に基づいて，実
用的な技術開発に取り組むこととなり，それらには，

まず③有菌条件でのポット苗への菌根合成や，④苗畑
で生育する樹木に対して菌根を合成させる手法があ
る．この場合，接種源としては，培養菌糸のほかに，
子実体から得た胞子を用いる場合もあり，また野外で，
目的とする菌根菌が増殖する土壌へ樹木苗を植えて，
自然感染させることもある．これらの苗木を用いて林
地や圃場において菌根菌を定着させて，きのこの人工
栽培技術の開発を目指している．一方，腐生性きのこ
と同じように，菌床栽培によってきのこを栽培する場
合には，栄養菌糸成長や子実体形成に適した培地条件
や環境条件の解明が必要である．

表 1 に，食用菌として有望な菌根菌のいくつかの種
について，このような研究がどの程度進捗してきたか
をまとめた．以下に，この中で特にマツタケ，ホンシ
メジ，トリュフについて，それぞれの人工栽培に向け
た取り組みについて紹介していく．なお，菌根菌には，
共生相手である植物への感染様式などに基づいて，多
くの種類が知られているが，今回，紹介するマツタケ
やトリュフなどは，細根の表面を覆い，根の組織内の
細胞間に侵入する外生の菌根菌であり，今回，菌根菌
や菌根という用語は，このような外生の菌根菌および
菌根を指すものとする．

2．マツタケ
マツタケ（Tricholoma matsutake）は，担子菌類

のハラタケ目キシメジ科キシメジ属の菌である（図
1）．主にアカマツの林に発生するが，クロマツ，ハイ
マツ，ツガ，コメツガ，エゾマツおよびトドマツの林
にも発生する．各地より数多くのマツタケ菌株が分離
され，遺伝情報に基づいた類縁関係の解明（Murata 
et al., 2008; Ota et al., 2012）や，栄養生理的特性，さ
らに樹木への菌根形成能などが調べられている．
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1）栄養生理特性
マツタケ分離菌株は，白色からクリーム色をした菌

叢を発達させる．また，褐色になる場合もある（浜田，
1964；島薗，1979）．顕微鏡下では，幅 0.5–4.5 µm の
菌糸で，通常二次菌糸でもクランプコネクションを持
たない．末端が球状に肥大し，厚膜化していることも
ある（浜田，1964；島薗，1979； 山田・寺崎，1998； 
Yamada et al., 2001a）．

マツタケ菌の栄養生理については，川合らの論文（川
合・阿部，1976；川合・寺田，1976）や太田（Ohta，
1990）によってまとめられており，栄養生長に適した
培地 pH 値や生育に適した温度，利用可能な炭素源や

窒素源などについては，通常の菌根菌とは大きく異な
るものではないようである．一方，アカマツ根のアル
カリ性エタノール抽出物，またはアカマツ根より分離
された糸状菌の代謝産物に，マツタケ菌菌糸成長促進
効果が認められ（小川・川合，1976），さらに，界面
活性剤である Tween 80 やオリーブ油を土壌に添加す
る と 最 大 で 15 倍 の 成 長 促 進 が 認 め ら れ て い る 

（Guerin-Laguette et al., 2003）．以上のように，マツ
タケ菌糸成長に適した栄養条件は徐々に知られてきて
いる．子実体形成には一定量の菌糸体が必要であるこ
とから，マツタケ菌の菌糸成長に適した条件の検討は
必要である．

マツタケの担子胞子の発芽には，アカマツ針葉の抽
出液において，比較的良好な発芽が見られている（広
本，1960；Ohta, 1986）．一方，0.005％の（n-）酪酸
を含む培地での担子胞子発芽が良好であったが，（n-）
酪酸は，針葉抽出物には含まれていなかった（Ohta，
1986）．これに基づいて，太田（2006）は，1 個の胞
子に由来する 1 核の菌株（単胞子分離菌株） の獲得を
試みたが，多くのものが 2 核の菌糸であり，1 核の菌
糸をほとんど得ることができなかった．同様に，玉田・
練（2004）は，単胞子分離を試みたが，全ての胞子分
離株が 2 核であり，胞子が 2 核性である可能性を指摘
している．

菌根性であるマツタケは，炭素源は共生関係にある
樹木の光合成産物を獲得するため，リグニンやセル

表 1　菌根性食用きのこの人工栽培に向けた研究開発
実験室 キノコ発生

分離培養 純粋培養での 
キノコ発生 菌根合成

菌根苗植栽 林地への
胞子散布

現地での
菌糸接種 菌床栽培

鉢（ポット） 林地
国内
　マツタケ  〇 1, 2 △ 2 〇 8 △ 12

　ホンシメジ 〇 1 〇 7 〇 9 〇 11      〇 13, 14 〇 19 〇 20

　ショウロ 〇 1 〇 9 〇 9 〇 15 △ 17 〇 15

　アミタケ 〇 1 〇 9 △ 18

　ハナイグチ 〇 1  〇 10 〇 19

　ヤマドリタケ 〇 5 〇 5

　タマゴタケ 〇 6 〇 6

海外
　トリュフ  〇 1, 3 〇 15 〇 16

　アンズタケ 〇 4 〇 4 〇 4

それぞれの種に対して取り組まれている項目は，〇で示した．△は報告されているもの検証が必要な場合を示してい
る．○△に続く数字は引用文献番号を示す．1 赤間ら（2008）；2 川合・小川（1976）；3Iotti et al.（2002）；4Danell & 
Camacho （1997）；5Endo et al.（2014）；6Endo et al.（2013）；7Ohta （1994a）；8Yamada et al.（1999b）；9Yamada et 
al.（2001b）；10Duddridge（1986）；11Kawai（1997）；12 枯木・川上（1985）；13 藤田ら（1998）；14 河合（1999）；15 霜
村・有吉（2012）；16Hall & Zambonelli （2012）；17 冨川（2006）；18 大森（1994）；19 柴田（1989）；20 太田（1998）

図 1　マツタケ
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ロースなどの高分子有機物を分解する能力は低いとさ
れてきた．しかし，野外土壌中でシロを発達させるに
は，土壌中の有機物を分解して炭素栄養源を獲得して
いる可能性もあり，マツタケの腐朽能力についての研
究も行われている．糖類を含まない培地へマツの樹皮
粉末を添加したところ，マツタケの成長量が増加した
ことが報告されている（Vaario et al., 2002）．また，
マツタケはセルロースを分解する能力は低いものの，
その分解産物であるセロビオースやセロトリオ－スに
あるb-1, 4グリコシド結合を分解するb-グリコシダー
ゼの能力が高いことが報告されている（Kusuda et 
al., 2008; Vaario et al., 2012）．さらに，マツタケが炭
素源としてヘミセルロースを利用できるとともに，北
欧に発生するマツタケのシロ中においては，キシロシ
ダーゼ活性が高いことから，腐生的に栄養分を獲得す
ることもできることを示唆している（Vaario et al., 
2012）．

2）菌根形成能力
一般的な菌根の特徴としては，菌糸が細根の表面を

覆い（菌套または菌鞘という），かつ根組織の細胞間
隙に菌糸が侵入して細胞を取り囲んで，ハルティッ
ヒ・ネットという構造を形成することが挙げられる（図
2）．

野外シロの調査における典型的な外生菌根は，
Yamada et al.（1999a）によって初めて報告されてい
る．野外のシロでは，マツタケ以外の菌を観察した可
能性もあるため，詳細な菌根の観察には，無菌条件下
での，無菌苗へのマツタケ菌の接種試験が必要である．
衛藤（1990）は，アカマツ無菌苗へマツタケ菌を接種
したところ，マツタケ菌糸が根の表面を覆い，根の細
胞間隙へ侵入したことを報告した．さらに，マツタケ
培養菌糸を林地へそのまま，または殺菌剤も併せて施
与した場合に，菌根化と一部にシロ様菌体の形成を認
めている（衛藤，2001）．これらにおける菌根化は，
野外のシロにおいて観察される黒色菌根の形成も指標
としている（衛藤，1999，2001）．Yamada et al.（1999b）
は，無菌アカマツ実生を植え，同時にマツタケ菌を接
種したところ，その後 3 箇月目までに，ハルティッヒ・
ネットと菌套が形成されていたことを報告している．
この論文が初めて，マツタケが典型的な外菌根を形成
することを実験的に証明したものである．また，
Vaario et al.（2000）は寒天培地上にろ紙を敷いた上
に無菌のアカマツ実生苗を置き，そこへマツタケ菌を
接種すると，その 2 週間後にハルティッヒ・ネットが

形成されたが，接種後 4 週間目であっても菌套の形成
は認められなかった．その後，滅菌土壌を用いた，マ
ツタケ菌接種による菌根合成試験において，シロ様の
菌糸体が形成された（Yamada et al., 2006；小林ら，
2007；松下，2008）．以上の菌根合成実験では，種子
を表面殺菌させた後，発芽させて得た実生苗を用いた
菌根合成であるが，成木を用いたマツタケ菌接種によ
り，根を菌根化させることも可能になっている

（Guerin-Laguette et al., 2005）．マツタケのシロ成長
を維持するために十分な量の養分が供給するために
は，一定サイズ以上の樹体が必要であると考えられ，
成木を菌根化させる技術は有効である．

国外のマツタケおよびその近縁種について，その菌
根形成能の違いが評価されてきている．Vaario et 
al.（2009）は，日本産マツタケ菌株とフィンランド
産マツタケ菌株を，欧州アカマツおよびドイツトウヒ
に接種した．フィンランド産マツタケは，両樹種に対
して，典型的な菌根を形成した．一方，日本産マツタ
ケは欧州アカマツにのみ菌根を形成した．この結果は，
菌株によって共生能力が異なることを示しているが，
日本産およびフィンランド産もそれぞれ一菌株である
ため，地域間の差異であると確定はできない．また
Yamada et al.（2009）は，世界各地のから得たマツ
タケおよびその近縁種 11 菌株をアカマツ苗に接種し
て，菌根形成や成長への影響を解析した．その結果，

図 2　 アカマツの根に形成されたマ
ツタケ菌根．根の表面を菌糸
が覆い（菌鞘），根の組織の細
胞間に菌糸が侵入し，ハルテ
イッヒ・ネットを形成する．
マツタケ菌の場合，菌鞘の菌
糸の形態はあまり分化してい
ない．スケールは 0.05 mm．
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ブナ科広葉樹林で発生するバカマツタケおよびニセマ
ツタケ以外の種は，全てアカマツ苗に明瞭な菌根を形
成した．一方，日本産マツタケ菌株を，これまでマツ
タケが発生する樹種とされているマツ属 3 種およびト
ウヒ属 2 種の樹木に接種したところ，いずれの場合に
も菌根が形成された（Yamada & Murata, 2001）．ま
た，テーダマツでも，接種試験によってマツタケ菌根
の形成が認められている（Yamanaka et al., 2012）．
以上のように，マツ属やトウヒ属などのマツ科の樹種
であれば菌根の形成が可能であることがわかった．

3）共存微生物群集
自然条件下においては多種多様な微生物が共存する

ことから，マツタケのシロにおける共存微生物の研究
が取り組まれてきた．しかし，他の菌根菌で報告され
てきたような，共存微生物による菌根菌の生長促進効
果は認められず，逆にシロの活性菌根帯（きのこが発
生する部位であるシロの周縁部）においては，細菌数
などが減少しており，マツタケ菌根による抗菌作用が
あることを明らかになっている（Ohara & Hamada, 
1967）．この抗菌作用は，揮発性物質の効果によると
され，その成分の特定が進められた（鶴田・川合，
1979）．その結果，抽出成分の 1 つが a-ピネンである
ことが特定された．しかし，近年，西野ら（2015）は，
抗菌性物質として，マツタケ活性菌根帯で生産される
シュウ酸が土壌中の Al と結合してできるシュウ酸ア
ルミニウムが抗菌性を示すことを報告した．

一方，土壌中から直接に遺伝子を抽出して，そこか
ら微生物の種を特定する手法によって，シロ部位の微
生物群集が調べると，希釈平板法によっては細菌が現
れなかったシロ部位であっても Sphinogomonas 属お
よび Acidobacterium 属などの細菌が検出された

（Kataoka et al., 2012）．また同様の手法により，シロ
お よ び そ の 上 層 土 壌 に は，Piloderma 属 や
Tomentel lopps is 属 な ど の 担 子 菌，
Thermomonosporaceae 属や Nocardia 属の細菌およ
び Streptomyces 属の放線菌が特異的に存在していた

（Vaario et al., 2011）．

4）人工栽培に向けた取り組み
これらマツタケの菌の栄養生理特性や菌根形成能の

解明が進んで，人工栽培技術の取り組みもされている．
林地での人工栽培技術の開発に向けては，胞子を林地
に散布する手法や，栄養菌糸を埋設する方法，さらに
はマツタケ感染苗木を植栽する方法などが試みられて

きている．感染苗木の植栽によるマツタケ発生の報告
は国内外で数例あるものの（枯木・川上，1985），そ
れは植栽苗木に感染させた菌によるものか，そこに自
然に増殖した菌によるものか検証されておらず，人工
栽培に成功したとはいえないのが現状である．また，
菌床での人工栽培技術の開発に向けては，純粋培養に
おいて子実体原基が形成されたという報告もあるもの
の（川合・小川，1976），それがその後，子実体には
成長していない．以上のように，現在までに，マツタ
ケの人工栽培技術は確立していない．しかし，実験室
レベルでマツタケを接種したアカマツ実生苗でのシロ
の形成に成功しており（Yamada et al., 2006；小林ら，
2007），このシロ形成苗の野外への馴化により，人工
栽培技術の確立が期待される．

3．ホンシメジ
ホンシメジ（Lyophyllum shimeji）は，キシメジ科

ホンシメジ属のきのこである（図 3）．ホンシメジは，
アカマツとコナラの混交林下などに発生する．ホンシ
メジは，菌根性とされているが，デンプン分解能を有
することが明らかになり（Ohta, 1994a），大麦や米ぬ
かなどを含んだ培地にて良好に成長し，子実体を発生
させ（Ohta, 1994b），菌根性であるにも関わらず菌床
栽培によるきのこ栽培が可能になった（太田，1998）．
一方，野外林地での，共生関係を再現したきのこ発生
技術の開発が取り組まれてきている．ここでは，野外
林地で，ホンシメジ菌糸を増殖させた菌床を土壌中に
埋め込む手法（河合，1999；藤田ら，1998）や，素焼
き鉢においてアカマツ取り木苗にホンシメジ菌を感染
させて感染苗木を植栽する方法（Kawai, 1997）など
である．この場合，菌根化する根系部位である細根を
多く作り出すため根系を切断するような処理を行うこ
ともある．これによって，林地などにおいて，ホンシ
メジの子実体を発生させることができている（図 3）．

4．トリュフ
トリュフ（Tuber spp）は，子嚢菌類の地下生きの

こであり（図 4），多くの場合球形のきのこを発生さ
せる．トリュフは，主に，イタリア，フランス，スペ
インなどの地中海沿岸地域にて発生し，これらの料理
にとっては欠かせない食材である．トリュフは，ブナ
科樹木やハシバミ，シナノキなどの樹下に発生し，中
性からアルカリ性を呈した石灰岩由来の土壌にて多く
発生する．

トリュフには様々な種類があり，それらは，白トリュ
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フ（Tu. magnatum），黒トリュフ（Tu. melanosporum），
夏トリュフ（Tu. aestivum），冬トリュフ（Tu. brumale）
などと呼ばれ，発生地やその時期が異なっている．こ
れらのうち，白トリュフは人工栽培ができず，最も高
価である．黒トリュフについては，古くから人工栽培
技術は開発されている．19 世紀初頭に，ブナ科樹木
の発生地地表に自然落下した種子の発芽した実生苗を
移植することで，そこでトリュフが発生したことが報
告されている（Hall & Zambonelli, 2012）．この手法
は開発者の名にちなんで，Talon 法と呼ばれ，その手
法は 18 年のパリ万博で紹介されており，長くこの自
然感染苗の移植によるトリュフの人工栽培が行われて
きた．しかし，その後，他の共存する菌根菌が感染し
たり，土壌病原菌が感染したりしたことなどによって，
移植後のトリュフ発生が減少したため，確実に感染苗
を作出する方法が検討された．その結果，採取した子
実体から胞子懸濁液を作り，植栽したこれら樹木に散

布することで感染苗を作成させ，それを林地に植栽し
て人工的にトリュフを発生させることができている．

このように，胞子散布や発生地土壌への植栽によっ
てトリュフ菌を感染させることが容易である．しかし，
トリュフ菌の品質を維持するには，トリュフ菌を分離
して，それを接種源として感染させる必要がある．し
かし，トリュフ菌の培養菌糸を用いた研究はほとんど
ない（Iotti et al., 2002）．これは，トリュフ菌の分離
が困難であることが考えられる．トリュフ菌は子囊菌
類であり，生活史における核相の変化については，担
子菌類である他の食用菌とは異なることが考えられ
る．黒トリュフがヘテロタリックであるということが
最近報告された（Rubini et al., 2014）．これら生活史
における核相の変化について明らかにすることは，安
定的なトリュフ生産技術の開発や，トリュフ菌の交配
手法を確立する上でも重要である．

我が国においても，今関・本郷（1989）は，セイヨ
ウショウロタケ属（Tuber）菌 3 種について言及した．
また，山中ら（2000）は，日本産トリュフ属として，
イボセイヨウイボショウロ（Tu. indicum）の形態を
中国産の Tu. indicum やフランス産黒トリュフ（Tu. 
melanosporum）と比較している．また，最近になって，
Kinoshita et al. （2011）は，日本産トリュフとして，
20 種が存在することを指摘した．これら日本産トリュ
フについても，人工栽培技術の開発に向けては，共生
する樹種や発生地の土壌などの生態的特性を明らかに
し，感染苗木の作成と植栽が必要である．

5．おわりに
以上のように，国内外での菌根性食用菌の人工栽培

技術開発に向けては，菌の生態生理特性の解明と，そ
れに基づいて取り組んでいくことになる．しかし，そ
の技術開発の進捗状況は種によって様々である．これ
ら経済的価値の高い菌根性きのこの人工栽培技術の開
発は山村地域を中心にした新たな市場を生むことが期
待される．近年，分子生物学的手法の導入や各種技術
の精度の向上に伴って，これら菌根菌の生態について
の新たな知見が得られており，その目標の達成に向け
て進んでいるものと考えられる．
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図 3　林地への菌糸接種により発生したホンシメジ

図 4　イボセイヨウショウロ（Tuber indicum）
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