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要旨 
 
外生菌根菌はブナ科やマツ科など森林生態系において優占する植物の根に感染

して、宿主と相利共生的に養分の交換を行う菌類である。これまで、外生菌根

菌群集の種組成(群集組成)が空間的・時間的に変動することは、様々な空間・

時間スケールにおいて確かめられてきた。この群集組成の空間・時間変動は、

群集の構成種がニッチ要因(宿主群集や非生物的環境要因)の空間・時間変動に

速やかに応答するためだと考えられてきた。一方で近年、外生菌根菌群集は、

ニッチ要因以外にも群集の空間・時間構造を生じさせる分散制限や先住者効果

といった要因、すなわち空間・時間関連要因が存在することが指摘され始めて

いる。しかし、野外環境において外生菌根菌群集の空間・時間構造に着目し、

空間・時間関連要因の影響力を評価した研究はこれまでほとんど行われてこな

かった。これに対して私は、外生菌根菌群集の空間変動と時間変動のパターン

を野外で記述すると同時に、気温や降水量といった環境変数(ニッチ要因)と、

群集間の空間・時間距離(空間・時間関連要因)を測定することで、両要因の影

響力を定量に評価することを目的に 2 つの研究を行った。 
第 2 章では、標高傾度に伴う外生菌根菌群集の空間変動と、群集組成の

空間変動におけるニッチ要因(宿主群集、非生物環境変数)と空間関連要因(空間

距離)の影響を調査することを目的とした。北海道羅臼岳の標高 200、400、600、
800、1000、1200 m の 6 標高クラスにおいて、それぞれ 10 個の調査プロットを

設置した。各調査プロットでは、宿主群集、環境変数(地形)、空間座標を記録

し、外生菌根を含む土壌ブロックを採集した。各土壌ブロックについて土壌化

学性を計測すると共に、次世代シーケンサーを用いたメタバーコーディングに

より菌類相の解析を行った。その結果、合計 138 OTU(操作的分類群)の外生菌

根菌が検出された。標高クラス間では OTU 数の有意差は検出されなかった。

一方、OTU 組成は標高に伴い変化していた。OTU 組成の空間変動における宿

主群集、環境変数、空間変数の寄与率を db-RDA に基づく variation partitioning
により推定したところ、宿主群集、環境変数、空間変数の説明力は、それぞれ

33%、26%、31%で、合計の約 45%の空間変動が説明された。このうち、空間

変数のみでは約 6%の OTU 組成の空間変動が説明された。この結果は、ニッチ

要因とともに空間関連要因も外生菌根菌群集の空間変動を引き起こす要因とし
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て無視できないことを意味する。 
第 3 章では、外生菌根菌の局所群集の時間変動と、その要因としてニッ

チ要因(土壌環境・気候)と時間関連要因(時間距離)の影響を調査することを目的

とした。沖縄県本島北部の常緑亜熱帯林に 10 m×50 m の調査区を設置した。2009
年 7 月から 3 カ月おきに 2 年間計 8 回にわたって、外生菌根を含む土壌ブロッ

クを採集し、調査日と各調査日前の気温・降水量を記録した。各土壌ブロック

について土壌化学性を計測すると共に、次世代シーケンサーを用いたメタバー

コーディングにより菌根菌相の解析を行った。その結果 2 年間で合計 123 OTU
の外生菌根菌が検出された。調査時期によって OTU 数の有意差は検出されな

かった。調査時期間での OTU 組成の非類似度は時間に伴い増加したが、環境・

気候との有意な相関は見られなかった。OTU 組成の空間・時間変動における環

境・気候変数と空間・時間変数の寄与率を db-RDA に基づく variation partitioning
により推定したところ，環境・気候・空間・時間変数はそれぞれ 1.7，1.7，4.3，
3.7%(合計 11.5%)を説明した。これらの結果は、調査地における外生菌根菌群

集は、季節や年によらず時間の経過に伴い変化し続けること、そして群集の時

間変動にはニッチ要因に加えて時間関連要因も影響しうることを示唆している。 
第 2 章と第 3 章の結果は、従来から着目されてきたニッチ要因のみなら

ず、空間・時間関連要因も外生菌根菌群集の空間・時間変動を引き起こす要因

の 1 つであることを示している。外生菌根菌の群集集合プロセスへの理解を深

めるためには、ニッチ要因に加えて、群集の空間・時間構造と分散制限や先住

者効果を含む空間・時間関連要因の影響も考慮する必要があると考えられる。 
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第1章  総合序論 
 
1.1 外生菌根菌の多様性と生態系機能 

生きた植物の根に侵入し、菌根と呼ばれる共生器官を形成する菌類を菌

根菌と言う。菌根菌は、菌根を介して宿主植物から光合成産物を受け取り、土

壌中の窒素・リンなどの養分を宿主に供給することで生活している。菌根共生

は陸上生態系において最も広くみられる共生関係の一つであり、維管束植物の

うち 80%以上の種が菌根形成能力を持つと考えられている(Wang & Qiu 2006; 
Brundrett 2009)。菌根は、形態的特徴により、以下の 7 タイプに分けることが出

来る。つまり、アーバスキュラー菌根、外生菌根、内外生菌根、アーブトイド

菌根、モノトロポイド菌根、エリコイド菌根、ラン菌根である(Smith & Read 
2008)。このうち、本研究で研究対象とした外生菌根は、以下の 3 つの形態的特

徴により定義されている菌根タイプである。(i)植物細根表面を菌糸が覆う(菌
鞘)、(ii)植物の皮層細胞間にハルティヒネットと呼ばれる菌糸構造を形成する、

(iii)菌根から環境中に菌糸(外部菌糸)を伸長させる(Taylor & Alexander 2005; 
Smith & Read 2008)。外生菌根を形成する菌類(外生菌根菌)は、菌類の系統上で

数なくとも 70 回以上独立に出現しており、現在未記載の種も含めて世界中で 2
万から 2 万 5 千種に上ると推定されている(Rinaldi et al. 2008; Tedersoo et al. 
2010; Tedersoo & Smith 2013)。その多くは菌類の中でも派生的な担子菌門や子嚢

菌門に分類されるが、一部の接合菌類も含まれる(Tedersoo et al. 2010; Tedersoo 
& Smith 2013)。一方、外生菌根共生を行う植物は、ブナ科、マツ科、カバノキ

科、フタバガキ科、フトモモ科など、熱帯林から北方林まで広い地域の森林で

優占する木本植物を中心に約 6000 種が含まれる(Wang & Qiu 2006; Brundrett 
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2009)。 
外生菌根菌は、菌根共生を通じて森林生態系において様々な生態系機能

を果たしている。例えば、宿主植物の窒素やリンといった養分獲得量の増加

(Smith & Read 2008)、病原菌・重金属・水分ストレスに対する耐性の増加(Parke 
et al. 1983; Duchesne et al. 1989; Walker et al. 1989; Sell et al. 2005)、同所的に存在

する異なる樹種間での競争の緩和(Perry et al. 1989)といった植物の生長・生存に

関する機能や、宿主植物から受け取った光合成由来の炭素を自身の菌糸バイオ

マスとして土壌中に貯蔵する(Clemmensen et al. 2013)、窒素等の養分獲得のため

に土壌有機物の分解を促進する(Phillips et al. 2014)といった生態系の物質循環

に関する機能である。野外環境では、宿主植物は外生菌根菌がいないと定着・

生長がほとんど出来ないことや(Nara & Hogetsu 2004)、外生菌根菌のバイオマス

は森林土壌中の全微生物バイオマスの 3 分の 1 にも上りうるほど大きいことか

らも(Hӧgberg & Hӧgberg 2002)、森林の生態系機能を考える上でも外生菌根菌は

不可欠な構成要素であると考えられている(Read & Perez-Moreno 2003; Taylor & 
Alexander 2005; Courty et al. 2010; Clemmensen et al. 2013)。 

ある植物個体上や森林内の外生菌根菌群集は、一般に多様な種・系統に

より構成されていることが知られている。例えば、比較的調査例の多い北半球

の温帯林・北方林では、数ヘクタールの森林内の外生菌根菌群集には通常 100
を超える種が含まれる(Richard et al. 2005; Walker et al. 2005; Ishida et al. 2007)。
この高い種多様性はより小さい空間スケールでも見られ、樹木は一個体でも

10-100 種以上の菌根菌と同時に共生しうることが示されている(Saari et al. 
2005; Bahram et al. 2011)。加えて、外生菌根菌の群集構造は、環境変動に伴い時

空間的に変化することが野外実験や観察から確かめられている。例えば、

Lilleskov ら(2001; 2002)は、大気汚染に伴う森林への窒素供給量の増加により、
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外生菌根菌群集中の特定の種が消失し、種多様性が低下しうることを示した。

一方、宿主植物への外生菌根菌の接種試験や、外生菌根菌による有機物の分解

実験により、外生菌根菌が発揮できる機能やその効果量は種や系統により異な

ることが示されている (van der Heijden & Kuyper 2003; Courty et al. 2005; Nara 
2006)。このことは、外生菌根菌群集が果たす生態系機能は、その群集構造に応

じて大きく変わりうることを示している。すなわち、生態系における外生菌根

菌の多様性と外生菌根菌が果たす機能の維持・管理を考える上では、外生菌根

菌群集の記述と、群集構造がどのような要因に影響を受けて決定されているの

か(群集集合プロセス)の理解が不可欠であるといえる(Lilleskov & Parrent 2007; 
Koide et al. 2011)。 

 
1.2 外生菌根菌群集の空間・時間変動と群集集合プロセス 

今日まで、外生菌根菌群集構造の空間的・時間的な変動は、様々な空間・

時間スケールにおいて生じることが確かめられてきている。例えば、空間変動

は、局所スケール(本研究では数 m から数百 m 程度と定義)から、景観スケール

(同じく数百 m から数 km 程度と定義)、そして地域・大陸スケール(同じく数十

km から数千 km と定義)において生じうることが知られている(Tedersoo et al. 
2003; Bahram et al. 2012; Põlme et al. 2013)。一方、時間変動については、植生遷

移に伴い優占種が変化することや(Mason et al. 1983; Visser 1995; Nara et al. 
2003)、成熟した森林内においても数か月という時間スケールで優占種が入れ替

わることが報告されている(Koide et al. 2007; Courty et al. 2008)。このように外生

菌根菌群集が空間・時間的に変動する理由は、外生菌根菌種がそれぞれに異な

るニッチを占めており、野外のある空間・時間点における環境に適した種が群

集を構成するためだと考えられてきた(Bruns 1995)。そのため、これまでの外生
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菌根菌群集集合プロセスの研究では、群集の空間・時間変動を引き起こすニッ

チ要因の特定が主な目的とされてきた。これらの研究はニッチ要因として特に、

ある生物的・非生物的環境要因に着目し、その要因の状態が異なる地点間の外

生菌根菌群集を比較することで進められてきた。例えば、群集の空間変動にお

いては、宿主の種や系統(Korkama et al. 2006; Ishida et al. 2007; Tedersoo et al. 
2013)、土壌化学性や養分利用可能性(Conn & Dighton 2000; Lilleskov et al. 2002; 
Toljander et al. 2006; Parrent et al. 2007)、気候要因(気温や水分量、Bahram et al. 
2012; Jarvis et al. 2015)などの空間変動が群集構造を決める上で重要な要因であ

ることが確かめられている。一方、時間変動においては、気候要因(気温や降水

量)の季節変化が、群集の時間変動における重要な要因だと考えられている

(Buée et al. 2005; Courty et al. 2008)。 
一方、ニッチ要因以外にも生物群集の空間構造に影響を与える要因があ

る。その代表的なものとして分散制限が挙げられる。一般的に生物の分散能力

は限られており、ある個体の子孫は、自身の近くに存在している確率が高い。

結果として、空間距離が近いほど群集組成が似るという、群集の空間構造(類似

度の空間距離減衰、spatial distance decay of similarity)が生じることになる

(Morlon et al. 2008; Dray et al. 2012)。同様に、ニッチ要因以外にも生物群集の時

間構造に影響を与える要因として、例えば先住者効果が挙げられる。つまり、

ある個体がある場所に一度定着することで、後から来る個体がその場所に定着

することを妨げる場合がある。そのため、ある個体は時間的に近いほど、その

場所に存続している確率が高い。結果として、ある調査地においては、時間距

離が近いほど群集組成が似るという、群集の時間構造(類似度の時間距離減衰、

temporal distance decay of similarity)が生じることになる。これら、ニッチ要因と

は独立に群集の空間・時間構造を生じさせる要因を、本論文では空間・時間関
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連要因と呼ぶこととする。 
こうした空間・時間関連要因が生物の群集構造に及ぼす影響については、

これまでいくつかの研究で検討されている。例えば、動植物群集を対象とした

群集研究では、生物群集はしばしば類似度の距離減衰を示し、それにはニッチ

要因(つまり環境要因の空間・時間自己相関)では説明できない空間・時間距離

構造が含まれることが知られている。このニッチ要因では説明できない群集の

空間・時間構造には、分散制限や先住者効果などに由来する空間・時間関連要

因が影響していると考えられている(例えば Morlon et al. 2008; Qian & Rickefs 
2007; Carvaho et al. 2011; Dray et al. 2012)。このように、ニッチ要因と空間・時

間関連要因は同時に生物群集構造に影響を与えうる。もし、ある生物群集が空

間・時間構造を持つにも関わらず、その群集の空間・時間構造を考慮せずにニ

ッチ要因と群集組成の関係のみを調査した場合、ニッチ要因の影響力を過大評

価し、結果として誤った群集集合プロセスの理解に繋がる可能性があることが

指摘されている(Legendre & Troussellier 1988; Borcard et al. 1992; Cottenie 2005)。
そのため、近年では動植物群集を中心とした様々な生物群集を対象に、群集の

空間・時間構造を考慮した群集調査を行い、両要因の群集組成への影響を定量・

分離するという研究が行われ始めている。 
近年、外生菌根菌においても分散制限や先住者効果が存在すること報告

されている (Kennedy & Bruns 2005; Kennedy et al. 2009; Peay et al. 2010a; Peay et 
al. 2012)。この事実は、外生菌根菌の群集研究においても、群集の空間・時間

構造を考慮し、ニッチ要因のみならず、空間・時間関連要因が群集に与える影

響を評価する必要性があることを示している。しかし、上述の通り、外生菌根

菌群集の群集集合プロセス研究では、これまでニッチ要因の影響のみが主に注

目されてきた。そのため、野外環境における外生菌根菌群集組成がどのような
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空間・時間構造を持つのか、そして空間・時間関連要因が群集組成に影響しう

るのかを評価している研究例は依然少ない(Bahram et al. 2015)。特に、外生菌根

菌群集の空間変動においては、群集の空間構造に着目した調査・解析を行って

いる研究は、数百 m 程度以内の局所スケールでのものがほとんどであり

(Lilleskov et al. 2004; Bahram et al. 2013; 2015)、数 km 程度の景観スケール以上の

空間スケールにおいて群集の空間構造と空間関連要因の影響を解析した例は限

られている。さらに、群集の時間変動に関する研究例は、空間変動に関する研

究と比べても非常に少ない(Bahram et al. 2015)。例えば、これまでの研究では、

数か月間の調査により局所群集が時間変動を示すこと、そして群集の時間変動

とニッチ要因(例えば気温の時間変動)の関係が議論されてきたが(Buée et al. 
2005; Courty et al. 2008)、群集がどのような時間構造を持つのか、特に類似度の

時間距離減衰を示しうるのかを検証した例はない。 
 

1.3 外生菌根菌群集の調査方法 
外生菌根菌群集の空間・時間構造を評価するためには、空間・時間傾度

に沿ったサンプリングに基づく群集調査が必要である。従来、野外環境におけ

る外生菌根菌群集の記述は、主にヨーロッパや北米の温帯林・北方林において、

地上部に発生した子実体(きのこ)や地下部の菌根を採集し、それらの形態を観

察することで行われてきた(Horton & Bruns 2001)。しかし、子実体の発生は個々

の種のフェノロジーに依存すること、菌根形成を行っているにもかかわらず肉

眼で認識可能な目立った子実体を形成しない種・系統も多数存在する。そのた

め、子実体調査では菌根を対象とした調査と比べて種数が過小評価され、発見

が容易な子実体を形成する種へのバイアスも大きいことが指摘されてきた

(Gardes & Bruns 1996; Horton & Bruns 2001; Erland & Taylor 2003)。一方、菌根は
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形態情報に乏しいため、同定には多くの知識・経験が必要であること、標本に

よっては同定が困難、あるいは隠蔽種の存在がしばしば認められることがあっ

た。これら形態観察に基づく多様性調査の問題点は DNA を解析対象とした分

子生物学的手法の発達により部分的に解消されたものの(Horton & Bruns 2001; 
Peay et al. 2008)、多数のサンプルの塩基配列を決定するには多くのコスト(時
間・金銭)が必要であることから、DNA 解析を用いた大規模な群集調査は依然

困難であった。しかし、2000 年代に登場した次世代シーケンサーは、シーケン

ス反応の並列化により、従来法に比べて飛躍的に少ないコストで多くの塩基配

列を取得することが可能であり、外生菌根菌を含めた菌類群集調査おける有用

性が示されている(例えば Põlme et al. 2013; Tedersoo et al. 2014; Davison et al. 
2015)。次世代シーケンサーのような低コストで大規模な群集調査を可能とする

手法は、空間・時間傾度に沿った群集調査を行う上で有用性が高いと考えられ

る。なぜなら、空間・時間傾度に沿ったサンプリングを行う場合、従来行われ

ていたような環境要因が異なる地点間の群集比較を行う場合に比べて、解析を

行うサンプル数が多くなるためである。私は、次世代シーケンサーを用いて、

空間・時間経度に沿った外生菌根菌群集の調査を行うことで、空間・時間関連

要因が外生菌根菌群集の空間・時間変動に影響を与えうるのかを検証可能だと

考えた。 
 
1.4 本論文の目的 

本研究では、次世代シーケンサーを利用して(1)景観スケール(数 km 程

度の範囲)での群集の空間変動と(2)局所スケール(数十 m 程度の範囲)での群集

の時間変動の 2 点を調査することで、外生菌根菌群集が空間・時間構造(類似度

の空間・時間距離減衰)を示すのか、そしてその空間・時間構造に空間・時間関
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連要因が影響しうるのかを評価することを目的とした。 
本論文は全 4章からなっている。第 1章の総合序論に続き、第 2章では、

北海道の羅臼岳において、標高傾度(約 4 km)に沿った外生菌根菌群集調査を行

った。調査対象の標高傾度では、低標高域(標高 600 m ほどまで)の針広混交林

から高標高域(標高 600 から 1200 m ほど)の亜高山林という宿主群集組成の変化

と、気温・土壌化学性等の非生物的環境要因の変動を含んでいる。これら宿主

群集組成、非生物環境、そして空間関連要因が外生菌根菌群集組成の空間変動

にどのくらい寄与しているのかを定量的に評価することで、景観スケールにお

いても、空間関連要因が群集の空間変動に影響を与えうるのかを評価した。 
第 3 章では、沖縄県の常緑亜熱帯林において、2 年間にわたって局所ス

ケールでの外生菌根菌群集の調査を行った。環境要因と時間要因が群集の時間

変動にどのくらい寄与しているのかを定量的に評価することで、群集が類似度

の時間距離減衰を示すのか、そして時間関連要因が群集の時間変動に影響しう

るのかを評価した。 
第 4 章では、第 2 章と第 3 章で得られた結果をまとめ、ニッチ要因及び

空間・時間関連要因が外生菌根菌群集の空間・時間変動に与える影響と外生菌

根菌群集研究の展望について総合的に議論した。 
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第2章  標高に沿った外生菌根菌群集の空間変動と 
ニッチ要因・空間関連要因の影響 

 
2.1 序論 

本章では、景観スケールにおける外生菌根菌群集組成の空間変動と、

空間変動におけるニッチ要因・空間関連要因の影響を調べるために、標高傾度

に沿った調査を行った。標高傾度を含む環境傾度に沿った群集構造の変化とそ

のメカニズムの解明は、将来の環境変動が生態系に対してどのような影響をも

たらしうるかを予見する上でも重要である(Botkin et al. 2007; Driscoll & 
Lindenmayer 2009)。様々な環境傾度の中でも、標高傾度は歴史的に特に注目さ

れてきた。標高傾度においては、比較的狭い地理的範囲の中で気温のような環

境が大きく変化することが知られている(Körner 2007)。そのため古くから、温

暖化のような気候変動に対する生物群集の応答を調べるために用いられてきた。

これまで、動植物の様々なグループにおいて標高に沿った種組成の変化が報告

されており、現在及びこれからの生物群集の状態を決定する上で重要な要因が

特定されてきた(例えば Kessler 2000; Romdal & Rahbek 2009; Hoiss et al. 2012; 
Mori et al. 2013; 2015)。 

第 1 章でも述べたように、一般的に生物群集はニッチ(環境)要因と空

間関連要因の両方の影響を受けている(Borcard et al. 1992)。環境による生物種の

選択(環境フィルタリング)が強い場合、局所群集間の類似度は鍵となる環境変

数の類似度によって決まる。一方、群集組成が空間関連要因によって決定され

る場合には群集は環境要因とは関係なく過去の分散のイベントを反映した空間

構造(類似度の空間距離減衰)を示す(例えば Qian & Rickefs 2007)。ニッチ要因と
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空間関連要因は相互に排他的ではなく、両要因が同時に群集の空間変動に影響

することがわかっており(Cottenie 2005; Carvaho et al. 2011)、近年では動植物を

中心とした様々な生物群集の生物地理的な空間変動において、この 2 要因の影

響を定量し、分離するという研究が行われ始めている(例えば Qian & Rickefs 
2012; Mori et al. 2013; 2015)。 

近年、外生菌根菌の群集組成も標高傾度に伴い変化すること、その要

因として、標高傾度に伴う宿主植物群集や非生物的環境(気温など)の変化が関

係していることが示されてきた(Bahram et al. 2012; Coince et al. 2014; Jarvis et al. 
2015)。しかし、空間関連要因を考慮した上で、標高に伴う群集組成の変化に対

する宿主植物群集と非生物的な環境、空間関連要因の影響を分離した研究はほ

とんどない。その理由の 1 つとして、外生菌根菌を始めとする微生物は、小型

で多量の分散体(菌類では胞子)を生産するため、動植物に比べて分散能力が非

常に高いと考えられていたことが挙げられる(Finlay 2002; Wilkinson et al. 2012)。
しかし近年、外生菌根菌の胞子には分散制限が存在することが実験的に示され

ており(Peay et al. 2010a; 2012)、外生菌根菌群集も他の大型生物と同様にニッチ

要因と空間関連要因の両者の影響を受けている可能性が指摘されている(Peay 
et al. 2010a; 2012)。外生菌根菌群集の環境変動応答を考えるためにも、空間関

連要因の影響も考慮した上で、外生菌根菌群集がどのくらい生物的・非生物的

環境の影響を受けているのかを定量的に評価することが重要だと考えられる。 
以上を踏まえ、本章では北海道東部の調査地において標高傾度に沿っ

た外生菌根菌群集を調査し、群集集合プロセスに対するニッチ要因(生物・非生

物的環境要因)と空間関連要因の相対的な寄与率を定量した。調査を行った標高

傾度は低標高域の混交林から亜高山の低木林まで広がるもので、地形や土壌特

性といった環境要因及び宿主植物群集組成において連続的に変化する幅広い環
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境を含んでいる。そのため、外生菌根菌群集の空間変動がどのような要因と関

係するのかを検討しやすいと考えた。本章の目的は(1)宿主群集、非生物的環境、

空間関連要因は同時に外生菌根菌群集組成に影響しうるのか、(2)標高傾度に沿

った外生菌根菌群集の空間変動においてこれら 3 要因がそれぞれどの程度の相

対的な寄与率を示すのかを明らかにすることである。 
 
2.2 材料と方法 
調査地 

本研究は北海道の北東部に位置する知床国立公園内の羅臼岳(北緯

44˚04′32″、東経 145˚07′20″、標高 1661 m)の北西斜面で行われた。知床半島はそ

の生物多様性の高さから UNESCO の世界自然遺産に登録されており、海岸から

森林限界まで、その面積の約 90%が自然林に覆われている。年平均気温は 6.2 ℃、

年間降水量は 1089.9 mm である(気象庁、調査地から南西約 10 km 地点、標高

144 m にあるアメダス)。羅臼岳は安山岩質の溶岩流を主体とする成層火山で、

近年起こった 3 回の噴火(約 2200 年前、約 1400 年前、約 500 から 700 年前)に
より生じた火山堆積物が斜面表面を覆っている(宮地ら 2000)。調査地である北

西斜面では、低標高域(標高 600 m ほどまで)の針広混交林から、高標高域(標高

600 m から 800 m ほど)の落葉広葉樹林、高標高域(標高 1200 m まで)の亜高山林

という標高に沿った植生の変化がみられる。本研究と同一の調査地では、過去

に動植物群集(木本植物、蘚苔類・シダ類を含む草本植物、土壌動物)を対象と

した群集調査が行われている(Mori et al. 2013; 2015)。 
 
調査方法 

サンプリングは 200、400、600、800、1000、1200 m の 6 標高クラス
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で行った。各標高クラスにおいて、過去数十年は撹乱が生じていないと考えら

れる地点に 10 × 10 m (0.01 ha)のプロットを 10 個ずつ、計 60 個(0.6 ha)のプロッ

ト設置した(図 2.1)。各プロットにおいて地理座標、標高、斜面傾度及び斜面の

向きを記録した。各標高クラスにおけるプロット間の距離の最大値は 311 から

435 m、平均 366 m である。隣接するプロット間の距離は標高クラス間で有意

には異ならなかった(ANOVA、P > 0.10)。隣接する標高クラス間の距離はおよ

そ 1 km である(図 2.1)。 
2010 年 7 月に 60 個のプロットの中心において樹木根を含む腐植(FH)

層のブロック(各 10 × 10 cm、深さ約 10 cm)を 1 プロットあたり隣接して 2 個ず

つ採取した。採取した FH ブロックのうち 1 つはプラスチック製の袋に入れ

-20 ℃で実験室に運び外生菌根菌の解析に用いた。もう 1 つはプラスチック製

の袋に入れて実験室に運び土壌の分析に用いた(以下の「宿主群集と環境データ」

参照)。 
外生菌根菌の解析用の FH ブロックは実験室において室温で溶かし、

水道水と 2 mm メッシュのふるいを用いて細根を洗い出した。各ブロックから、

長さ約 5 cm の根系を 20 個ずつランダムに選び出し、実体双眼顕微鏡(× 20)下で

各根系から 1 個ずつ根端(長さ 1-2 mm)を採取した。得られた 20 根端は FH ブロ

ックごとにプールし、70%エタノール(質量パーセント濃度)、0.005%エアロゾ

ール OT(スルホコハク酸ジオクチルナトリウム)溶液(質量パーセント濃度)及び

滅菌蒸留水を用いて洗浄した。その後根端を CTAB (セチルトリメチルアンモニ

ウムブロマイド)バッファーを含むチューブに移し、DNA 抽出までの間-20 ℃
で保存した。 
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DNA 抽出、PCR 増幅及びパイロシーケンシング 
Gardes & Bruns (1993)による改変 CTAB 法を用いて、60 サンプル中の

根端から全 DNA を抽出した。その後、菌類のリボソーマル DNA 内部転写領域

1(ITS1 領域)のダイレクトシーケンスを行うために、semi-nested PCR 法による

PCR 増幅を行った。ITS 領域は菌類のバーコード領域として広く利用されてい

る領域である(Schoch et al. 2012)。Semi-nested PCR では、まず ITS 領域全体とリ

ボソーマルDNA大サブユニット(LSU)の5’末端の領域を菌類特異的なプライマ

ーである ITS1F (Gardes & Bruns 1993)と LR3 (Vilgalys & Hester 1990)を用いて増

幅した。PCR は KOD FX NEO (TOYOBO, Osaka, Japan)を用いており、テンプレ

ート DNA 1.6μl、KOD FX NEO 0.3μl、2×バッファー9.0μl、dNTP 4.0μl、プライ

マー2 種各 0.5 μl (それぞれ 10 μM)及び滅菌水 4.1 μl を含む 20 μl の反応系で行

った。PCR 反応では、94 ℃ 5 分のステップの後に 95 ℃ 30 秒、58 ℃ 30 秒、

72 ℃ 90 秒の 3 ステップを 20 サイクル行い、最後に 72 ℃ 10 分の伸長反応の

延長時間を設けた。PCR 産物は ExoSAP-IT (GE Healthcare, Little Chalfont, 
Buckinghamshire, U.K.)を用いて精製し、滅菌水 225 μl を加えて希釈することで

2 回目の PCR 反応のテンプレートとした。2 回目の PCR では ITS1 領域のみを

ターゲットとし、プライマーとして 454 アダプターA (5'-CCA TCT CAT CCC 
TGC GTG TCT CCG ACT CAG-3')及び 8 bp の DNA タグを結合させた ITS1F と

454 アダプターB (5'-CCT ATC CCC TGT GTG CCT TGG CAG TCT CAG-3')を結

合させたユニバーサルプライマーの ITS2 (White et al. 1990)を用いた。8 bp の

DNA タグは、シーケンス後にサンプルを特定するために用いるものである

(Hamady et al. 2008)。PCR は KOD FX Plus NEO (TOYOBO) を用いており、テン

プレート DNA 1.0 μl、KOD Plus NEO 0.2 μl、10×バッファー2.0 μl、dNTP 2.0 μl、
プライマー2 種各 0.8 μl (それぞれ 5 μM)及び滅菌水 13.2 μl を含む 20 μl の反応
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系で行った。PCR 反応では、94 ℃ 5 分のステップの後、95 ℃ 30 秒、60 ℃ 30
秒、72 ℃ 90 秒の 3 ステップを 20 サイクル行い、最後に 72 ℃ 10 分の伸長反

応の延長時間を設けた。PCR 産物はアガロースゲル電気泳動により増幅を確認

した後、ExoSAP-IT を用いて精製し、Nanodrop で濃度を計測した。増幅産物は

サンプル間で DNA のモル数が等しくなるように 2 つのライブラリーにプール

し、QIAquick PCR Purification Kit (Qiagen, Hilden, Germany)により精製した。得

られた 2 つのライブラリーは京都大学理学研究科の GS-FLX シーケンサー

(Roche 454 Titanium)の 1/16 リージョンでそれぞれシーケンシングを行った(計
2/16 リージョン)。 
 
バイオインフォマティクス 

パイロシーケンシングにより 97,949 リードが得られた。シーケンシン

グで得られたデータセットは全て日本 DNA データバンクのシーケンスリード

アーカイブ(DDBJ Sequence Read Archive)に登録した(アクセッション番号: 
DRA003024)。これらの配列は 3’末端から信頼度 27 を基準に(Kunin et al. 2010)
削り、サンプルごとに特異的なタグ配列に基づいて配列を個々のサンプルに選

り分けた。その後 5’-及び 3’-末端のプライマー配列とタグ配列を取り除き、得

られた配列のうち全長が 150 bp 以下のものは解析から除外し、380 bp 以上のも

のは３’末端側から塩基を取り除いていくことで 380 bp の長さになるようにし

た。これらの手順により残った 42,003 リードを Assams アセンブラー

v0.1.2013.08.10 (Tanabe 2013)を用いて配列間でアセンブルした。このアセンブ

ラーは Minimums アセンブリパイプライン(Sommer et al. 2007)を並列拡張化し

たものである。アセンブリの手順ではまず各サンプルに含まれる配列を 99.5%
の相同性を基準にアセンブルし、その後シングルトン、キメラ配列、パイロシ
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ーケンシングにおけるエラー配列を除外した。キメラ配列と考えられる配列の

除去には UCHIME v4.2.40 (Edger et al. 2011)を、パイロシーケンシングにおける

エラー配列の除去には CD-HIT-OTU (Li et al. 2012)のアルゴリズム(エラーの判

定基準は Assams のデフォルトの値である 0.8 を使用)をそれぞれ用いた。これ

らの選別の結果、21,980 配列が得られた。ここで、選別の結果 50 配列未満しか

残らなかったサンプル 6 個を解析から除外し、残りの 54 サンプル(合計 21,788
配列)を以降の解析に用いた。サンプルあたりの配列数は 129 から 1237 (404 ± 
221、平均±S.D.)であった。全ての配列は Assams を用いて 97%の相同性閾値で

サンプル間のアセンブルを行い、得られたコンセンサス配列を分子的操作的分

類群(OTU)として用いた。97%という相同性閾値は菌類の ITS 領域を用いた解

析において広く使われている基準である(Osono 2014)。 
 得られた OTU の分類群は Claident v0.1.2013.08.10 (Tanabe & Toju 2013)
を用いて推定を行った。Claident v0.1.2013.08.10 では、まず BLAST+ (Camacho et 
al. 2009)の方法及び NCBI の分類群ベースの配列同定エンジンを用いて BLAST
検索を行った。次に、INSDC より得られた参照配列をもとに各 OTU の ITS 配

列と相同な配列を得て最近共通祖先アルゴリズム(Huson et al. 2007)をもとに

OTU の分類学的な割り当て(種-界の各分類階層のうち特定可能な階層までで同

定)を行った。各 OTU の Claident での同定結果と各標高クラスでの検出サンプ

ル数を表 2.1 に示す。同定結果から、Tedersoo et al. (2010)及び Tedersoo & Smith 
(2013)のレビューを参照し外生菌根菌とみなされる属および科に含まれる OTU
を外生菌根菌 OTU とした。これにより得られた外生菌根菌 OTU を以降の解析

に用いた(表 2.1)。 
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宿主群集と環境データ 
外生菌根菌群集(外生菌根菌 OTU 数及び OTU 組成)に影響する宿主及

び非生物的環境要因を調べるために以下に示すデータを計測した(表 2.2)。各プ

ロットにおいて胸高周囲長(GBH) 10 cm 以上(直径 3.18 cm 以上)の樹木個体全て

の種、GBH を記録し、胸高断面積(BA)を計算した。設置した全てのプロットで

外生菌根性の樹種が優占していた(胸高断面積割合 70%以上)。各標高クラスで

見られた全樹種及び外生菌根性樹種の個体数を表 2.2 に、各標高クラスで見ら

れた外生菌根樹種の BA を表 2.3 にそれぞれ示した。各標高クラスでの優占樹

種としてトドマツ(Abies sachalinensis, 200-400 m)、ミズナラ(Quercus mongolica 
var. crispula, 200-600 m)、ダケカンバ(Betula ermanii , 200-1200 m)、ミヤマハンノ

キ(Alnus viridis) (800-1200 m)が観察された。シラカバ(Betula platyphylla)、ハイ

マツ(Pinus pumila)はそれぞれ 800 m、1200 m で見られたが出現頻度は低かった

(全樹種中の胸高断面積 0.7%未満)。採取した FH サンプルから 2 mm メッシュ

のふるいを用いて根を取り除いて湿重量を計測した後、105 ℃で乾燥させて乾

重量、pH、炭素・窒素量の計測を行った。FH サンプルの pH は 1 基底の塩化カ

リウム水溶液中で測定した。全炭素量及び窒素量はガスクロマトグラフィーに

よる燃焼法を用いて測定した(Sumigraph NC-22)。主座標分析(PCoA)により各標

高での群集の違いを (図 2.2a)、主成分分析(PCA)により標高、pH、含水率、C:N
比、斜面傾度、斜面の向きからなる環境の違い(図 2.2b)を視覚化した。 
 
データ解析 

外生菌根菌の群集データは、プロットごとに各 OTU の在/不在を記録

することで、2 元データとして以降の統計解析に用いた。本研究では、454 シー

ケンシングにおけるリード数の定量性の問題(Amend et al. 2010)を考慮して、各
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OTU のリード数は解析に用いなかった。解析は全て R v. 3.0.1 (R Core Team 
2013)により行った。サンプル間でのシーケンス深度の違いは、しばしば得られ

る OTU 数に影響し、リード数の少ないサンプルにおける OTU 多様性の過小評

価を引き起こしうる。そのため、先行研究ではリード数に対して OTU 数の希

薄化曲線を計算し、シーケンス深度の影響を標準化している研究もあるが、こ

のように希薄化した OTU 数を生態学的解析に用いることは推奨されていない

(McMurdie & Holmes 2013)。本研究では、(1)上で述べたようにリード数が 50 を

下回るサンプルは解析から除外したこと、(2)リード数の少ないサンプルにおい

てもそのほとんどで希薄化曲線は飽和していたこと(図 2.3)、(3)解析に用いた

54 サンプルで外生菌根菌 OTU 数はリード数と有意な相関を示さなかったこと

(ピアソンの相関係数 r = -0.002, P = 0.988)の 3 つを根拠に、希薄化した OTU 数

ではなく生の OTU 数データを以降の解析に用いた。なお、予備的に希薄化し

たプロットごとの外生菌根菌 OTU 数を計算したところ、生の OTU 数データと

強い相関を示した(ピアソンの相関係数 r = -0.960, P < 0.001)。このことは、本研

究では、サンプル間でのシーケンス深度の違いは外生菌根菌 OTU 数の評価に

ほとんど影響していないことを示している。 
 標高クラス間での OTU 数の違いを一般化線形モデル(GLM)により解析

した。誤差構造及びリンク関数としてそれぞれポアソン分布と対数関数を用い

た。さらに、外生菌根菌 OTU 数と標高、外生菌根菌 OTU 数と環境との関連を

調べるためにそれぞれポアソン分布と対数関数を用いた GLM による解析を行

った。標高と OTU 数の関係は単回帰及び二次回帰により解析を行った。これ

は、標高傾度に沿った外生菌根菌の多様性研究において、外生菌根菌の種数は

標高に伴い線形に減少するパターンや、中標高域で最大となるような単峰型の

パターンの両方が知られているためである(例えば Bahram et al. 2012; Miyamoto 
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et al. 2014)。本研究の環境変数には FH 層の pH、含水率、C:N 比、各プロット

の斜面傾度、斜面の向き、外生菌根性樹種の種数及び全外生菌根性樹種のアバ

ンダンス(BA)を含み、これらの変数の間に有意な多重共線性は見られなかった

(分散拡大係数 VIF < 10)。各モデルの P 値は χ2
近似での尤度比検定により計算

し、Benjamini-Hochberg 法(Benjamini & Hochberg 1995)により多重検定の補正を

行った。OTU 数と環境変数との関連の強さを示すために Nagelkerke (1991)に従

い擬似決定係数を計算した。 
 プロット間での外生菌根菌の OTU 組成の違いを解析するために、各プ

ロットの外生菌根菌 OTU の在/不在データを改変 Raup-Crick 非類似度指数

(Chase et al. 2011)により非類似度行列に変換し、非計量多次元尺度法(NMDS)に
より群集の非類似度を視覚化した。改変 Raup-Crick 指数は Jaccard 指数や

Sørensen 指数といった一般的に使われている他の指数に比べて、サンプル間で

の種数の差による影響を比較的受けにくいことが知られている(Vellend et al. 
2007)。 
 外生菌根菌の群集構造に対する宿主群集、非生物的環境、空間変数の寄

与率を定量するため距離ベースの冗長性分析(db-RDA)に基づいた variation 
partitioning を行った。各画分(純粋な宿主群集の影響を示す画分、純粋な環境の

影響を示す画分、純粋な空間変数の影響を示す画分、要因間で共有される画分、

いずれの要因でも説明できなかった画分)の相対的な大きさは Peres-Neto et al. 
(2006)に示される手法に基づいて計算した。改変 Raup-Crick 指数により群集の

非類似度行列を作成し、宿主群集、環境、空間の 3 つの RDA モデルを構築し

た。宿主群集のモデルでは、まずプロットごとにアバンダンス(BA)を含む宿主

樹種の群集行列を Bray-Curtis 指数を用いて非類似度行列に変換し、PCoA によ

り直行ベクトルを抽出した。次に抽出された PCoA ベクトルについて、Blanchet 
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et al. (2008)の前進選択法(999 パーミュテーション、基準値 α = 0.05)により、外

生菌根菌群集の非類似度と有意に関係する PCoA ベクトルを選択し、モデルに

組み込んだ。次に非生物的環境のモデルを、環境変数に対して前進選択法(999
パーミュテーション、基準値 α = 0.05)を行う事で作成した。本研究では、標高

に沿った群集の変化は、特に気温といった標高に沿って変化する変数によると

ころが大きいと考え(Bahram et al. 2012; Coine et al. 2014; Jarvis et al. 2015)、標高

を空間の変数ではなく環境変数として用いた。最後に空間のモデルを PCNM 解

析(principal components of neighbor matrices、Borcard et al. 2004)により抽出され

た空間変数をもとに作成した。PCNM 解析ではサンプリング地点の位置座標か

ら様々な空間構造を表現した直行ベクトル(空間変数)を抜き出すことができる。

今回は自己相関を最もよく説明する PCNM 軸に対して前進選択法(999 パーミ

ュテーション、基準値 α = 0.05)を行い、外生菌根菌群集の非類似度と有意に関

係する空間変数を選んでモデルを立てた。これら 3 つのモデルをもとに各画分

の adjusted R2
値を計算することで、variation partitioningを行った(Peres-Neto et al. 

2006)。  
 外生菌根菌の群集組成がどのような空間スケールで空間構造を示すの

かを調べるために、マンテルコレログラム解析を行った(vagan パッケージ

の”mantel.correlog”コマンド)。マンテルコレログラム解析では、まずサンプル

間の地理的距離を複数の距離クラスに分割する。そして各距離クラスにおいて

群集の非類似度行列と、サンプル間の地理的距離列間のマンテル相関係数 rM
を計算する。そして得られたマンテル相関係数 rM を、地理的距離を横軸とし

た座標上にプロットする。rM が有意に正のとき、その距離クラス内では群集組

成は正の空間自己相関を示していると解釈できる(Borcard and Legendre 2012)。
この解析にも改変Raup-Crick指数による外生菌根菌群集の非類似度行列を用い
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た。P 値はパーミュテーショナルマンテル検定(999 パーミュテーション) によ

り計算し、Benjamini-Hochberg 法(Benjamini & Hochberg 1995)により多重検定の

補正を行った。 
宿主樹種、非生物環境要因、空間変数のうち外生菌根菌の群集組成に

有意に影響している変数が、主要な外生菌根菌 OTU の出現と関連しているの

かを調べるために一般化線形モデル(GLM)による解析を行った。本研究では、

主要 OTU を 5 プロット以上で検出された外生菌根菌 OTU と定義した。応答変

数として主要 OTU の在/不在データを使用し、説明変数として各宿主樹種の BA、

標高、pH 及び上述の PCNM ベクトルの中の３つを使用した。誤差構造及びリ

ンク関数としてそれぞれ二項分布とロジット関数を用いた。各モデルの P 値は

χ2
近似での尤度比検定により計算し、Benjamini-Hochberg 法(Benjamini & 

Hochberg 1995)により多重検定の補正を行った。その後、階層クラスター解析

により標高クラス間での主要 OTU の出現パターンを決定した。主要 OTU が各

標高クラスで検出されたサンプル数(表 2.4)を Bray-Curtis 指数により非類似度

行列に変換した。クラスタリングの方法(Ward 法、最短距離法、完全連結法及

び平均連結法)により結果は変わらなかったため、Ward 法による結果のみを示

した。 
 
2.3 結果 
シーケンス及び OTU の同定結果 

データ解析に用いた 54 サンプルから合計で 21,788 配列が得られ、97%
の相同性閾値で 224 の菌類 OTU に分けられた(表 2.1)。このうち 18,027 配列 138 
OTU が外生菌根菌の分類群に属し、これらは担子菌門の 128 OTU と子嚢菌門

の 10 OTU からなっていた。科レベルで見ると 138 OTU は 20 の科からなり、
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中でもイボタケ科(35 OTU、全外生菌根菌 OTU のうち 25.4%)、ベニタケ科(32 
OTU、同 23.2%)、フウセンタケ科(18 OTU、同 13.0%)、ロウタケ科(18 OTU、

同 13.0%)が OTU 数の多い科であった。表 2.4 に主要な外生菌根菌 15 OTU の同

定結果と各標高での出現頻度を示す。この主要 15 OTU で全外生菌根菌 OTU の

出現数の 36.9%を占めていた。138 OTU のうち 77 OTU (55.8%)は 1 サンプルの

みから検出された。 
 
外生菌根菌 OTU 数 
 プロットごとの平均外生菌根菌 OTU 数は 5.5 ± 2.4 (平均±S.D.)であった。

プロットごとの OTU 数は標高クラス間で有意差は検出されず(GLM、P > 0.05)、
標高に沿った線形な減少・増加パターンも単峰型のパターンも示さなかった

(GLM、P > 0.10、表 2.5)。OTU 数と宿主植物及び環境要因の関連を表 2.5 に示

す。解析に用いた 8 変数のうち OTU 数と有意な関連を示したのは斜面傾度の

みで(表 2.5)、プロットの傾斜がきつくなるにつれて OTU 数は減少した(GLM、

P < 0.001)。 
 
外生菌根菌 OTU の群集構造 
 NMDS プロットから、外生菌根菌群集の OTU 組成は低標高(200-600 m
のプロット)のグループと高標高(800-1200 m)のグループの２つに分けられた

(図 2.4 ストレス値 = 0.077)。 
 外生菌根菌の群集組成への宿主群集、環境、空間の相対的な重要性を評

価するために variation partitioning を行った。まず、3 つのフルモデル、すなわ

ち 28 PCoA ベクトルからなる宿主群集モデル、7 変数からなる環境モデル、そ

して正の固有値を持つ 29 PCNM 軸からなる空間モデルに対して前進選択法に
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よる変数の選択を行ったところ、宿主群集のモデルからは 4 PCoA ベクトル(ベ
クトル 1、2、24、27)が選ばれた。このうち PCoA べクトル 1 は低標高クラス

(200-600 m)と高標高クラス(800-1200 m)間での宿主樹種の違い、すなわち低標

高でのミズナラ・トドマツ、高標高でのダケカンバ・ミヤマハンノキの分布(図
2.2 及び表 2.4)を反映していた。PCoA ベクトル 2 はミズナラ、トドマツの有無

により特徴付けられる低標高クラス(200-600 m)内での宿主群集の違い(図 2.2 及

び表 2.4)を、PCoA ベクトル 24 と 27 はダケカンバ、ミヤマハンノキの有無に

より特徴付けられる 800-1000 m の間での宿主群集の違い(図 2.2 及び表 2.4)をそ

れぞれ反映したものであった。環境モデルからは標高及び pH が、空間モデル

からは 3 PCNM 軸(ベクトル V1、V 2、V 3)がそれぞれ選ばれた。空間モデルの

各 PCNM ベクトルの値は標高に沿った空間的構造を表現していた。具体的に

V1は全6標高帯にまたがった(約4 km)出現頻度の直線的な上昇もしくは減少パ

ターンを、V2 及び V3 は隣接する 2 標高帯(約 1 km (図 2.1))での出現パターン

をそれぞれ示していた。これにより得られた宿主群集モデル、環境モデル及び

空間モデルは、外生菌根菌群集の違いをそれぞれ 32.6%、26.0%、30.6%説明し

た(図 2.5)。このうち、宿主群集、環境、空間単独で説明された割合はそれぞれ

9.8%、5.0%、5.5%であった。宿主群集-空間の共有画分(宿主群集と外生菌根菌

群集が共通の空間構造を示している画分)は 22.8%、非生物環境-空間の共有画分

(非生物環境と外生菌根菌群集が共通の空間構造を示している画分)は 21.0%で

あった。3 つのモデルで共有される画分が最も多くの割合を説明しており

(18.7%、図 2.5)、全体では群集の違いの 45.4%が説明され、54.6％が未説明の画

分として残った。 
 マンテルコレログラムでは、データは 12 の距離クラスに分割され、距

離が短い方から３つの距離クラスにおいて外生菌根菌群集が有意な空間自己相
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関を示していることが示された(P < 0.05、図 2.6)。初めの 2 つの距離クラス(そ
れぞれ 198 m と 567 m)はともに同一標高クラス内に属し、3 つ目の距離クラス

(936 m)は隣接する 2 つの標高クラス間にまたがるものであった(図 2.1)。それ以

上の距離クラスでは有意な正の自己相関は見られなかった。 
 
主要外生菌根菌 OTU の出現パターン 
 主要 15 OTU は、高標高で頻度の高いグループ(800-1200 m、図 2.7 のク

ラスター1)と低標高で頻度の高いグループ(200-600 m、図 2.7 のクラスター2)の、

2 つのグループに分けられた。宿主、環境、空間は主要 15 OTU のうち、それ

ぞれ 10、9、10 OTU の出現パターンに影響していた(表 2.6)。中でも特に宿主の

うちトドマツ・ミズナラ、環境変数のうち標高、空間変数のうち PCNM 軸 1 が

多くの主要 OTU の出現と関係していた。 
 
2.4 考察 
 近年の研究で、標高に沿った外生菌根菌の群集組成と宿主樹種や非生物

的環境との関連が解明され始めた(Bahram et al. 2012; Coince et al. 2014; Jarvis et 
al. 2015 など)。本研究ではこれらの生物的/非生物的環境に加えて外生菌根菌群

集の空間構造も考慮することで、群集の空間変動のうち、どのくらいが宿主や

環境との関連で説明され、どのくらいが空間変数により説明されるのかを定量

的に解析した。本研究では外生菌根菌の群集組成の空間変動の半分近くが宿主

群集、非生物的環境及び空間変数により説明され(図 2.5)、このうち大部分は宿

主群集及び非生物的環境との関連(図 2.5 における宿主のみで説明された画分と

宿主-空間の共有画分、非生物的環境のみで説明された画分と非生物的環境-空
間の共有画分)で説明された。この結果は本調査地の外生菌根菌群集に対する宿
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主と非生物的環境の重要性を示すものである。例えば、外生菌根菌群集の空間

変動に対して、宿主-空間の共有画分と非生物的環境-空間の共有画分が高い説

明力を持っていた。この共有画分は、宿主あるいは非生物環境がそれぞれ外生

菌根菌群集と似たような空間構造を持っていることを意味しており、標高変化

に伴うニッチ要因(宿主群集や非生物的環境)の急激な変化が外生菌根菌群集構

造に大きく影響していることを示唆している。 
 低標高帯(200-600 m)と高標高帯(800−1200 m)の間での群集組成の分離

(図 2.4)は、標高クラス間での主要 OTU の違い(表 2.4 及び図 2.4)を反映したも

のだと考えられる。同様に、宿主群集組成においても低標高帯と高標高帯との

間で違いが見られたため(図 2.2a 及び図 2.4)、この標高帯間での外生菌根菌群集

の違いは主に標高クラス間での宿主群集構成の違いによるものであろう。例え

ば、宿主群集組成が類似している高標高クラスの間では(図 2.2a)、プロット間

で非生物環境のばらつきが大きいにも関わらず(図 2.2ab)、多くの外生菌根菌

OTU が共通して見られた(図 2.4)。近年、Bahram et al. (2012)は標高に沿った外

生菌根菌の群集組成の違いは、土壌の養分利用可能性のような非生物環境に比

べ、宿主植物種の違いを強く受けることを報告している。一方で、宿主群集が

標高と同調して変化する場合には、他の要因に比べて宿主の影響は相対的に小

さくなるという結果も報告されている(Miyamoto et al. 2014)。今回の調査地では、

宿主植物は標高に依存した分布パターンを示しており(トドマツ・ミズナラは低

標高に、ダケカンバ・ミヤマハンノキは高標高に分布)、このことが、外生菌根

菌群集と宿主群集の関係(表 2.6、図 2.2a)を生み出したと考えられる。本研究で

用いた分子解析手法では、複数の樹種に由来すると考えられる菌根をサンプル

ごとにプールして解析を行ったため、外生菌根菌の群集構造に対する個々の宿

主樹種の影響は分離できなかった。しかし、例えばハンノキ属樹木は他の外生
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菌根性樹種と比べても固有の外生菌根菌相を持つことが知られている(Molina 
1981 など)。 
 外生菌根菌群集組成への標高の影響(図 2.5)には、標高に沿った気温の

変化が関係していると考えられる。実際、近年の研究から、気温が標高に沿っ

た外生菌根菌群集の変化をもたらす重要な要因であるということが示されてい

る(Bahram et al. 2012; Coince et al. 2014; Jarvis et al. 2015)。今回、外生菌根菌の

種間で標高と pH に対して異なる応答が見られた。例えば、OTU_42 (Tomentella 
sublilacina)は標高と正の関係を示していたのに対して OTU_74 (Cenococcum 
geophilum)は負の関係を示した(表 2.6)。同様に pH に対しても、OTU_17 
(Cortinarius sp.)は正の関連を示したが OTU_75 (Humaria hemisphaerica)は負の

関連を示した(表 2.6)。このような種間で異なる応答は外生菌根菌の種ごとの好

適な気温や pH の違いを反映したものだと考えられる。これらの種に関する生

理学的な観点からの研究は未だ不十分であるが、上記の傾向は先行研究での報

告と一致している部分がある。例えば、フウセンタケ属菌の種数やアバンダン

スが pH の上昇に伴い減少する様子は他の温帯林や冷温帯林においても観察さ

れている(Douglas et al. 2005; Horton et al. 2013; ただし Lilleskov et al. 2001)。 
 Variation partitioning において外生菌根菌群集の空間変動は、宿主群集-
非生物環境-空間の共有画分により最もよく説明された(図 2.5)。これは、外生菌

根菌群集・宿主群集・非生物環境要因の 3 つが、似たような空間構造を持って

いることを意味する。この結果は、以下の 3 つの可能性を示している。(1)宿主

群集組成が空間構造を持った非生物環境要因(気温など)に応答しており、次に

外生菌根菌群集組成が宿主群集組成に応答している。(2)宿主群集組成と外生菌

根菌群集組成が空間構造を持った非生物要因(気温など)に対して独立に、同じ

ような応答を示している。(3)外生菌根菌群集組成と、宿主群集組成あるいは非
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生物環境の全てが空間関連要因の影響で独立に似たような空間構造を持ってい

る。もちろん、この 3 つは相互排他的ではないので、実際は 3 つが同時に起こ

っていると考えられる。実際にどれくらいの割合が宿主群集・非生物環境・空

間関連要因と直接関連しているのかを知るためには、外生菌根群集の空間構造

を考慮し、生物的・非生物的要因による影響を分離するような研究(例えば相互

移植実験など)が必要である。 
 Variation partitioning の結果から、外生菌根菌群集の空間構造のうち、宿

主群集や非生物環境の空間構造では説明されない空間構造(空間変数のみが説

明した画分)を持つことが示された(図 2.5)。この理由として以下の 2 つの可能性

が考えられる。(1)外生菌根菌群集が、本研究では未計測だが空間構造を持つ環

境要因(例えば土壌タイプや土壌の養分利用可能性(Toljander et al. 2006 など))の
影響をうけている可能性(Borcard & Legendre 1994)。(2)分散制限や定着制限など、

空間関連要因が調査地おける外生菌根菌群集の形成に影響している可能性。

Peay ら(2012)は無菌の外生菌根性樹木の実生を用いて外生菌根菌の胞子分散能

力を計測し、感染源(子実体)からの距離が 1 km 以上になるとほとんどの実生が

未感染のままであったということを示した。この結果は外生菌根菌の分散制限

を示唆するものである。今回、空間変数(PCNM 軸 2 及び３)により示された空

間構造は、外生菌根菌群集の類似度の空間距離減衰がみられた距離クラス

(937-1306 m、図 2.6)と対応していたことからも、本調査地において外生菌根菌

群集の空間構造が空間関連要因の影響によって形成されている可能性は十分に

考えられる。また、variation partitioning では、空間変数は純粋な宿主群集や環

境と同程度の説明力を持つことが示された(図 2.5)。これらの結果は、外生菌根

菌の群集集合プロセスにおいて空間関連要因が従来考えられてきた以上に重要

な役割を果たしているという近年の発見とも一致している(Lilleskov et al. 2004; 
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Bahram et al. 2013)。まとめると、今回の発見は外生菌根菌の群集組成を考える

上で、生物的/非生物的要因と同様に空間関連要因の影響も考慮することの重要

性を強調するものであると言える。 
 Variation partitioning では、半分以上が未説明の画分として残った(全体

の約 55%、図 2.5)。この未説明の部分は、本研究では未測定だった要因の影響

が考えられる。この未計測の要因には、例えば土壌タイプや土壌養分利用可能

性(カチオンなど Aponte et al. 2010)といった環境要因や、外生菌根菌同士の相互

作用(Kennedy et al. 2009; Pickles et al. 2012)、今回の調査デザインでは検知でき

ないような微スケールで働く空間関連要因(Borcard et al. 1992)、あるいは個々の

菌個体の確率的な死亡や定着(生態的浮動 Hubbell 2001)などといったものが考

えられる。また、景観スケールでの外生菌根菌群集を理解するためには今回以

上のエフォートでサンプリングを行う必要があると考えられる。これら結果の

不透明さはさらなる研究の必要性を強調するものであるが、景観スケールにお

ける外生菌根菌の群集集合プロセスを解明するためには、本研究のようなアプ

ローチは有用だと考えられる。 
先行研究において外生菌根菌の OTU 数は、標高に沿って直線的な減

少あるいは単峰型のパターンを示していた(Bahram et al. 2012; Miyamoto et al. 
2014)。標高が上がるにつれて外生菌根菌の OTU 数が減少するのは、標高に伴

って気温や植物の生産性が低下するためであろう(Bahram et al. 2012)。単峰型の

多様性パターンが生じる理由としては、標高傾度に沿った生物の多様性を普遍

的に説明する仮説である mid-domain effect が挙げられる(Miyamoto et al. 2014)。
本研究ではこれら先行研究で見られたような、標高と OTU 数の有意な関係は

検出されなかった。一方、今回は傾斜傾度が OTU 数と有意に関連するという

結果が得られた(表 2.5)。土壌の性質や安定性、微気候に対する地形の影響



30  

(Suggitt et al. 2011 など)を考えると、傾斜の急なプロットでは FH 層の表層部分

の細根量が少なくなり OTU 数と斜面傾度間の負の関係を生み出していたと考

えられる。実際、傾斜が急な場所では土壌表層の細根密度が減少すること(Pierret 
et al. 2007)や、宿主樹木の根の長さや重量の上昇に伴い根関連菌の種数が上昇

すること(Mundra et al. 2015)が先行研究でも示されている。 
 
2.5 結論 
 本研究では、宿主群集や環境条件が大きく変化するような標高傾度を対

象に、外生菌根菌の群集集合に対する生物的・非生物的環境及び空間関連要因

の相対的な重要性を調査した。その結果、外生菌根菌の群集組成が標高に沿っ

て有意な空間構造を示し、その空間構造には宿主群集や非生物的環境の空間変

動が強く関わっている可能性が示された。さらに今回の結果から、細菌など他

の微生物やより大型の生物で確認される(例えば Carvalho et al. 2011; Wang et al. 
2012)ように、外生菌根菌においても空間関連要因が群集組成の主要な決定要因

の 1 つとなりうることが示唆された。本研究結果は、外生菌根菌群集の環境変

動に対する応答は、宿主植物や気候、土壌条件などの生物的・非生物的要因を

介した部分が大きいものの、確率的な分散過程もまた群集に影響するというこ

とを示唆している。しかし、外生菌根菌の群集構造とニッチ要因、空間関連要

因間の関係に関しては未解明な部分が多く、またこの関係は注目する環境・空

間スケール(例えば Miyamoto et al. 2014)や調査地の歴史的・地理的な要因にも

依存して変化すると考えられる。今後は、標高などの環境傾度に対する外生菌

根菌群集の応答メカニズムについてより深く理解するために、気候要因、歴史

的・地理的要因を考慮した上での地域間の比較研究が重要だと考えられる。 
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表 2.1 検出された OTU リスト。 
数字は各標高クラスにおいて各 OTU が検出されたサンプル数。 

OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_1 Laccaria sp. 3 1 1 0 1 1 1 
OTU_2 Mortierella sp. 0 0 0 2 2 0 
OTU_3 Leotiomycetes sp. 0 0 0 5 5 1 
OTU_4 Cladophialophora chaetospira 2 2 5 2 2 1 
OTU_5 Cladophialophora sp. 5 4 0 0 0 0 
OTU_6 Phialocephala sp. 5 3 0 0 1 0 
OTU_7 Mortierella globulifera 0 1 4 0 0 0 
OTU_8 Tomentella sp. 0 0 2 2 0 0 1 
OTU_9 Ascomycota sp. 0 0 0 4 0 1 
OTU_10 Helotiales sp. 0 0 0 1 3 7 
OTU_11 Helotiales sp. 2 4 8 2 0 0 
OTU_12 Piloderma sp. 0 0 3 0 0 0 1 
OTU_13 Helotiales sp. 0 0 0 1 5 6 
OTU_14 Cladophialophora chaetospira 3 1 4 2 1 2 
OTU_15 Genea hispidula 0 0 0 3 1 0 1 
OTU_16 Cortinarius sp. 0 2 0 0 0 0 1 
OTU_17 Cortinarius sp. 4 0 0 5 3 6 1 
OTU_18 Helotiales sp. 0 0 0 4 4 0 
OTU_19 Lactarius sp. 0 0 0 0 2 0 1 
OTU_20 Helotiales sp. 1 3 0 0 0 0 
OTU_21 Helotiales sp. 0 0 0 2 0 0 
OTU_22 Piloderma sp. 0 1 1 0 0 0 1 
OTU_23 Russula sp. 0 0 0 2 1 2 1 
OTU_24 Sordariomycetes sp. 0 0 0 0 0 3 
OTU_25 Leptodontidium elatius 2 1 0 2 0 0 
OTU_26 Articulospora tetracladia 0 0 0 1 1 5 
OTU_27 Leotiomycetes sp. 1 2 2 1 0 0 
OTU_28 Ascomycota sp. 0 0 0 1 2 1 
OTU_29 Cladophialophora chaetospira 0 1 3 3 1 2 
OTU_30 Piloderma olivaceum 1 0 1 0 0 0 1 
OTU_31 Helotiales sp. 0 0 0 1 0 0 
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OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_32 Fungi sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_33 Ascomycota sp. 0 0 0 0 2 0 
OTU_34 Entoloma sp. 0 0 0 0 3 0 1 
OTU_35 Cladophialophora minutissima 0 0 0 1 1 0 
OTU_36 Leotiomycetes sp. 0 0 0 2 2 0 
OTU_37 Lachnum sp. 0 0 0 0 2 0 
OTU_38 Clavulina castaneipes 1 0 0 1 3 0 1 
OTU_39 Fungi sp. 0 0 0 1 1 1 
OTU_40 Helotiaceae sp. 0 0 0 3 2 2 
OTU_41 Helotiales sp. 0 0 0 2 5 4 
OTU_42 Tomentella sublilacina 0 0 0 3 7 8 1 
OTU_43 Glomus sp. 0 0 0 3 2 0 
OTU_44 Laccaria sp. 0 0 0 2 2 2 1 
OTU_45 Lactarius tabidus 0 0 0 1 1 2 1 
OTU_46 Helotiales sp. 1 1 1 3 0 0 
OTU_47 Lactarius sp. 0 0 0 4 2 0 1 
OTU_48 Galerina sp. 0 0 0 2 3 2 
OTU_49 Mortierella humilis 2 1 0 4 2 1 
OTU_50 unclassified 0 0 0 3 0 0 
OTU_51 Russula sp. 2 2 0 0 0 0 1 
OTU_52 Inocybe sp. 4 1 0 0 0 0 1 
OTU_53 Thelephoraceae sp. 0 0 0 2 2 1 1 
OTU_54 Agaricomycetes sp. 0 1 2 0 0 0 
OTU_55 Boletus sp. 0 1 2 0 0 0 1 
OTU_56 Lactarius glyciosmus 0 0 0 0 2 2 1 
OTU_57 Lactarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_58 Tomentella sp. 0 0 0 0 0 2 1 
OTU_59 Sebacina epigaea 0 2 0 0 0 0 1 
OTU_60 Ascomycota sp. 0 0 0 2 1 0 
OTU_61 Thelephoraceae sp. 0 0 0 1 2 0 1 
OTU_62 Cortinarius sp. 0 0 0 0 2 0 1 
OTU_63 Entolomataceae sp. 2 0 0 0 0 0 
OTU_64 Ascomycota sp. 2 0 0 0 0 0 
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OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_65 Rhizoscyphus ericae 2 0 0 0 0 0 
OTU_66 Eurotiomycetes sp. 0 0 0 0 2 1 
OTU_67 Alnicola sp. 0 0 0 0 3 0 1 
OTU_68 Thelephora sp. 4 0 0 0 0 0 1 
OTU_69 Piloderma sp. 2 0 0 0 0 0 1 
OTU_70 Helotiales sp. 2 0 0 0 0 0 
OTU_71 Inocybe sp. 4 1 2 0 0 0 1 
OTU_72 Hygrophorus sp. 4 1 0 0 0 0 1 
OTU_73 Lactarius sp. 2 0 4 0 0 0 1 
OTU_74 Cenococcum geophilum 5 1 0 0 0 0 1 
OTU_75 Humaria hemisphaerica 0 2 3 0 0 0 1 
OTU_76 Tomentella sp. 0 1 2 0 0 0 1 
OTU_77 Tuber sp. 1 0 0 1 0 0 1 
OTU_78 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 2 0 1 
OTU_79 Humaria hemisphaerica 1 0 2 0 0 0 1 
OTU_80 Sebacina sp. 0 2 0 0 0 0 1 
OTU_81 Russula sp. 0 0 0 2 1 0 1 
OTU_82 Cortinarius sp. 0 0 0 1 0 1 1 
OTU_83 Russula sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_84 Lactarius sp. 0 0 0 2 1 0 1 
OTU_85 Meliniomyces sp. 0 0 0 1 2 0 
OTU_86 Sebacina sp. 0 0 0 0 2 1 1 
OTU_87 Tricholoma sulphureum 1 0 1 0 0 0 1 
OTU_88 Articulospora tetracladia 0 0 0 1 1 0 
OTU_89 Sebacina sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_90 Agaricales sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_91 Sebacina sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_92 Tomentella sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_93 Russula sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_94 Tomentella sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_95 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_96 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_97 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
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OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_98 Tomentella sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_99 Tomentella sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_100 Suillus sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_101 Russula sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_102 Ramariopsis sp. 0 1 0 0 0 0 
OTU_103 Tomentella sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_104 Sebacinaceae sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_105 Tuber sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_106 Russula sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_107 Sebacinaceae sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_108 Helotiales sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_109 Clavulina sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_110 Humaria hemisphaerica 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_111 Pseudotomentella tristis 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_112 Ramariopsis sp. 0 0 1 0 0 0 
OTU_113 Tomentella ellisii 0 0 0 1 0 1 1 
OTU_114 Cortinarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_115 Cortinarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_116 Cortinariaceae sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_117 Russula sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_118 Russula sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_119 Tomentella sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_120 Rhizoscyphus ericae 0 0 0 0 0 1 
OTU_121 Cortinarius sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_122 Ascomycota sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_123 Ascomycota sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_124 Fungi sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_125 Leptodontidium orchidicola 0 0 0 1 0 0 
OTU_126 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_127 unclassified 0 0 0 0 1 0 
OTU_128 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_129 Sebacina vermifera 0 0 0 0 1 0 
OTU_130 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 0 
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OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_131 Mortierella sp. 0 0 0 0 0 1 
OTU_132 Agrocybe erebia 0 0 0 1 0 0 
OTU_133 Helotiales sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_134 Galerina sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_135 Sebacina vermifera 0 0 0 0 1 0 
OTU_136 Cortinarius sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_137 Agaricales sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_138 Lachnum sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_139 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 0 
OTU_140 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_141 Sebacinaceae sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_142 Sebacinaceae sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_143 Clavulina sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_144 Sebacinaceae sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_145 Thelephoraceae sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_146 Russula sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_147 Tricholoma sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_148 Pachyphloeus melanoxanthus 0 0 0 2 0 0 1 
OTU_149 Russula sp. 2 0 0 0 0 0 1 
OTU_150 Russula densifolia 0 0 0 2 0 0 1 
OTU_151 Phialocephala fortinii 0 2 0 0 0 0 
OTU_152 Leotiomycetes sp. 1 0 1 0 0 0 
OTU_153 Cenococcum geophilum 0 2 0 0 0 0 1 
OTU_154 Piloderma sp. 2 2 2 0 0 0 1 
OTU_155 Tomentella sp. 0 2 1 0 0 0 1 
OTU_156 Thelephora sp. 0 0 2 0 0 0 1 
OTU_157 Fungi sp. 0 0 0 4 1 0 
OTU_158 Amanita vaginata 0 0 0 2 0 0 1 
OTU_159 Glomus sp. 0 0 0 2 0 0 
OTU_160 Craterellus sp. 1 1 0 0 0 0 1 
OTU_161 Lactarius sp. 0 0 2 0 0 0 1 
OTU_162 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_163 Thelephora sp. 0 0 0 0 1 0 1 
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OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_164 Galerina sp. 0 0 1 0 0 0 
OTU_165 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_166 Clavulina sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_167 Amanita sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_168 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_169 Agaricomycetes sp. 0 0 1 0 0 0 
OTU_170 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_171 Tomentella sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_172 Sebacinaceae sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_173 Lactarius sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_174 Lactarius tabidus 0 0 0 2 0 0 1 
OTU_175 Hydnum ellipsosporum 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_176 Agaricomycetes sp. 1 1 0 0 0 0 
OTU_177 Russula sp. 1 1 0 0 0 0 1 
OTU_178 Cortinarius sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_179 Russula sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_180 Russula sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_181 Marasmius scorodonius 0 1 0 0 0 0 
OTU_182 Mycena sp. 1 0 0 0 0 0 
OTU_183 Cortinarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_184 Mycena sp. 1 0 0 0 0 0 
OTU_185 Sebacina sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_186 Cortinarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_187 Agaricomycetes sp. 1 0 0 0 0 0 
OTU_188 Humaria hemisphaerica 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_189 Sebacina sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_190 Lactarius tabidus 0 0 0 3 1 0 1 
OTU_191 Agaricomycetes sp. 0 1 1 0 0 0 
OTU_192 Russulaceae sp. 0 0 0 1 1 0 1 
OTU_193 Mycena amicta 0 2 0 0 0 0 
OTU_194 Lactarius sp. 2 0 0 0 0 0 1 
OTU_195 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_196 Cortinarius sp. 0 0 1 0 0 0 1 
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OTU 分類群 
標高クラス(m) 

ECM1 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

OTU_197 Cortinarius sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_198 Cortinariaceae sp. 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_199 Cortinarius sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_200 Piloderma sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_201 Inocybe sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_202 Helotiales sp. 1 0 0 0 0 0 
OTU_203 Leotiomycetes sp. 1 0 0 0 0 0 
OTU_204 Tomentella stuposa 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_205 Agaricomycetes sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_206 Russula sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_207 Tomentella sp. 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_208 Glomeraceae sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_209 Mortierella sp. 0 0 0 1 0 0 
OTU_210 Russulaceae sp. 0 0 0 1 1 0 1 
OTU_211 Tomentella sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_212 Fungi sp. 0 1 0 0 0 0 
OTU_213 Sebacina sp. 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_214 Lactarius sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_215 Glomeraceae sp. 0 0 0 0 0 1 
OTU_216 Cortinariaceae sp. 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_217 Sebacina sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_218 Sebacinaceae sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_219 Thelephoraceae sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_220 Pezizales sp. 1 0 0 0 0 0 
OTU_221 Sebacina sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_222 Sebacinaceae sp. 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_223 Tomentella stuposa 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_224 Lactarius sp. 1 0 3 0 0 0 1 
1 外生菌根菌として解析に用いた OTU 
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表 2.2 環境変数 

60プロット中解析に用いた54プロットのデータを示す。 
値は平均値(最小値-最大値)。

  標高クラス 
  200 m [n=9] 400 m [n=8] 600 m [n=9] 800 m [n=10] 1000 m [n=9] 1200 m [n=9] 
樹木種数 4.6 (2-7) 4.4 (3-8) 5 (3-6) 4.6 (2-6) 3.4 (2-5) 3.2 (2-4) 
宿主樹木数 2.3 (2-3) 2 (2-2) 2 (1-3) 1.5 (1-2) 1.6 (1-2) 1.9 (1-3) 
宿主の胸高断面積 
(m2 per plot) 0.7 (0.4-1.2) 0.5 (0.3-0.6) 0.5 (0.2-0.9) 0.3 (0.2-0.4) 0.3 (0.2-0.5) 0.3 (0.2-0.7) 
pH 4.2 (3.4-4.9) 4.8 (4.3-5.1) 4.5 (3.9-5.0) 3.8 (3.4-4.2) 3.6 (3.2-3.9) 3.5 (3.1-4.0) 
含水率 (%) 59.3 (48.9-74.7) 65.9 (52.8-72.1) 63 (48.6-73.3) 64.9 (47.0-78.4) 64 (52.8-75.6) 66.6 (52.2-77.5) 
C:N 比 17 (13.6-22.5) 17.5 (14.0-21.9) 14.4 (10.0-17.6) 14 (11.4-16.0) 13.6 (11.7-17.2) 13.3 (11.5-15.3) 
斜面傾度(˚) 8 (2.0-18.9) 25.5 (6.6-37.2) 25.2 (15.3-30.1) 13.8 (3.6-30.4) 20 (15.1-29.9) 32.9 (27.5-43.2) 
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表 2.3 各標高クラスにおける宿主樹木の胸高断面積 (m2)  
  標高クラス(m) 
  200 

[n=9] 
400 

[n=8] 
600 

[n=9] 
800 

[n=10] 
1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

ダケカンバ 6.485 0 8.826 27.615 28.117 25.706 
ミズナラ 30.431 21.882 34.386 0 0 0 
トドマツ 23.186 19.124 0.029 0 0 0 
ミヤマハンノキ 0 0 0 0.491 1.412 5.222 
シラカンバ 0 0 0 0.059 0 0 
ハイマツ 0 0 0 0 0 0.263 
60プロット中解析に用いた54プロットのデータを示した。
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表 2.4 主要 15OTU と各 OTU が各標高クラスで検出されたサンプル数 
OTU1 分類群 

標高クラス (m) 
合計 

[N=54] 200 
[n=9] 

400 
[n=8] 

600 
[n=9] 

800 
[n=10] 

1000 
[n=9] 

1200 
[n=9] 

クラスター1         
OTU_17 Cortinarius sp. 4 0 0 5 3 6 18 
OTU_42 Tomentella sublilacina 0 0 0 3 7 8 18 
OTU_53 Thelephoraceae sp. 0 0 0 2 2 1 5 
OTU_23 Russula sp. 0 0 0 2 1 2 5 
OTU_44 Laccaria sp. 0 0 0 2 2 2 6 
OTU_38 Clavulina castaneipes 1 0 0 1 3 0 5 
OTU_47 Lactarius sp. 0 0 0 4 2 0 6 
クラスター2         
OTU_74 Cenococcum geophilum 5 1 0 0 0 0 6 
OTU_52 Inocybe sp. 4 1 0 0 0 0 5 
OTU_72 Hygrophorus sp. 4 1 0 0 0 0 5 
OTU_1 Laccaria sp. 3 1 1 0 1 1 7 
OTU_71 Inocybe sp. 4 1 2 0 0 0 7 
OTU_154 Piloderma sp. 2 2 2 0 0 0 6 
OTU_73 Lactarius sp. 2 0 4 0 0 0 6 
OTU_75 Humaria hemisphaerica 0 2 3 0 0 0 5 
1 表中のOTUの順番はクラスター解析(図2.7)で示す順番に従う。クラスター1及
び2はクラスター解析により得られたものである(図2.7)。 
分類群の同定は Claident により行った。 
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表 2.5 外生菌根菌OTU数への宿主植物及び非生物環境(ニッチ要因)の影響に関

する一般化線形モデル(GLM)の結果 
  Df Deviance Coef. pseudo-R2 P-value 
標高 (線形) 1 1.87 -0.001 0.034 0.516 
標高 (二次) 2 1.92 -0.575 0.035 0.645 

   0.096   pH 1 0.15 0.04 0.003 0.789 
含水率 1 3.04 -0.066 0.055 0.365 
C:N 比 1 0.02 0.003 0.000 0.879 
斜面傾度 1 12.19 -0.019 0.202 <0.001 
斜面方位 1 0.47 0.001 0.009 0.645 
宿主樹木数 1 0.68 0.087 0.013 0.645 
宿主胸高断面積 1 0.45 0.188 0.008 0.645 

pseudo-R2
値の算出は Nagelkerke (1991)に従った。 
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表 2.6 一般化線形モデル(GLM)により示された主要外生菌根菌 OTU への宿主、

環境、空間変数の影響 
OTU1 分類群 宿主

2  環境

2  空間

2 
As Qm Av Be  Ele. pH  V1 V2 V3 

クラスター1             
OTU_17 Cortinarius sp. n.s. - + n.s.  n.s. -  + n.s. n.s. 
OTU_42 Tomentella sublilacina - - + +  + -  + n.s. n.s. 
OTU_53 Thelephoraceae sp. n.s. - n.s. +  n.s. n.s.  n.s. n.s. n.s. 
OTU_23 Russula sp. n.s. n.s. n.s. n.s.  n.s. n.s.  n.s. n.s. n.s. 
OTU_44 Laccaria sp. - - n.s. +  + -  + n.s. n.s. 
OTU_38 Clavulina castaneipes n.s. n.s. n.s. n.s.  n.s. n.s.  n.s. n.s. n.s. 
OTU_47 Lactarius sp. n.s. - n.s. n.s.  n.s. n.s.  n.s. + n.s. 
クラスター2             
OTU_74 Cenococcum geophilum + n.s. n.s. -  - n.s.  n.s. n.s. - 
OTU_52 Inocybe sp. + n.s. n.s. n.s.  - n.s.  n.s. n.s. - 
OTU_72 Hygrophorus sp. + n.s. n.s. n.s.  - n.s.  n.s. n.s. - 
OTU_1 Laccaria sp. n.s. n.s. n.s. n.s.  n.s. n.s.  n.s. n.s. n.s. 
OTU_71 Inocybe sp. + n.s. - n.s.  - n.s.  - n.s. n.s. 
OTU_154 Piloderma sp. n.s. + n.s. n.s.  - n.s.  - n.s. n.s. 
OTU_73 Lactarius sp. n.s. n.s. n.s. n.s.  n.s. n.s.  n.s. n.s. n.s. 
OTU_75 Humaria hemisphaerica n.s. n.s. n.s. n.s.  n.s. +  - n.s. n.s. 
1 表中のOTUの順番はクラスター解析(図2.7)で示す順番に従う。クラスター1及
び2はクラスター解析により得られたものである(図2.7)。 
2 ＋及びーはそれぞれ各OTUへの有意な正、及び負の影響を示す(P < 0.05)。 
n.s. 有意でない 
As トドマツ(Abies sachalinensis)、Av ミヤマハンノキ(Alnus viridis)、Be ダケカ

ンバ(Betula ermanii)、Qm ミズナラ(Quercus mongolica)、Ele 標高をそれぞれ表

す。V1 は 6 標高クラスにわたる線形な増加もしくは減少を表す PCNM 軸であ

り、V2 及び V3 は連続する 2 標高クラス間での出現を表す PCNM 軸である。 
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図 2.1 北海道知床半島の地図。本研究は、羅臼岳の北西斜面でおこわなれた。6 標高クラスに 0.01 ha の調査プロットを各

10 個、合計で 0.6 ha、60 個の調査プロットを設置した。 
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図 2.2 調査プロットにおける宿主群集組成(a)と環境変数(b)の座標図家解析結

果。(a)宿主の胸高断面積を基にした主座標分析 principal coordinates analysis 
(PCoA)と(b)主成分分析 principal components analysis (PCA)。シンボルは標高クラ

スを示す: 200 m (白丸)、400 m (白三角)、600 m (白四角)、800 m (黒丸)、1000 m (黒
三角)、1200 m (黒四角)。バーは S.D.を示す。座標付け結果に有意に相関する変

数(P<0.05)を矢印で示した。各変数の有意性は R の Vegan パッケージの envfit 関
数により検定を行った。 
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図 2.3 各 FHサンプルにおけるシーケンスリード数と外生菌根菌OTU数の関係

を示した希薄化曲線。 
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図2.4 非計量多次元尺度法(NMDS)による標高クラス間での群集の非類似度の

座標付けの結果(ストレス値=0.077)。標高クラスは以下の記号で示してある; 200 
m (白丸)、400 m (白三角)、600 m (白四角)、800 m (黒丸)、1000 m (黒三角)、1200 
m (黒四角)。バーは標準偏差を示す。 
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図2.5 Variation partitioningにより得られた、外生菌根菌群集に対する宿主群集、

非生物環境および空間要因の説明力を示したベン図。数字は説明された割合(%)
を示す。 
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図2.6 外生菌根菌の群集組成の空間自己相関を示すマンテルコレログラム。rM
が有意に正のとき、その距離クラスにおいて群集組成は正の自己相関を示して

いる。各距離クラスは全てのサンプル間ペアを図に示す距離で分類したものを

表している。黒と白の四角は、それぞれ有意な相関と有意でない相関を示して

いる。有意性の判定はパーミュテーショナルマンテル検定(999パーミュテーショ

ン)及びBenjamini-Hochberg法の結果得られたP値をもとに5%の基準で行った。 
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図2.7 主要15 OTUを標高クラス間での出現パターンによって分類した階層 
クラスター解析の結果。各 OTU の分類群は表 2.4 を参照。 
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第 3 章 本邦亜熱帯常緑樹林における外生菌根菌群集組成

の類似度の時間距離減衰 
 
3.1 序論 

先行研究及び第 2 章の結果から、外生菌根菌の群集構造が様々な空間

スケールにおいて類似度の空間距離減衰を示しうること、そしてこの空間構造

にはニッチ要因のみならず、空間関連要因(例えば分散制限、Peay et al. 2010b; 
2012)によっても引き起こされうることが示されている(Peay et al. 2007)。特に、

これら 2 要因は同時に群集動態に影響すること(Tedersoo et al. 2011; Bahram et al. 
2013; Põlme et al. 2013)、そして空間関連要因は、時にニッチ要因よりもよく外生

菌根菌群集の空間変動を説明することから(Tedersoo et al. 2011; Bahram et al. 
2013)、近年、外生菌根菌の群集研究を行うに当たり、空間関連要因を考慮する

ことの重要性が指摘され始めている(Bahram et al. 2013; 2015)。 
 空間構造とは対照的に外生菌根菌群集の時間構造、すなわち類似度の時

間距離減衰はあまり注目されてきておらず、群集構造の時間変動に対するニッ

チ要因(時間に伴う環境条件の変化)と時間関連要因の影響を定量・分離した研究

はほとんどない。先行研究では群集構造の時間変動とニッチ要因の関連が議論

されており、例えば Bruns (1995) は外生菌根菌群集は季節的な気温や湿度の変

化に素早く応答できると考えている。実際、外生菌根菌の群集が季節に応じて

変化するということが報告されている(Buée et al. 2005; Koide et al. 2007; Courty 
et al. 2008)。このうち、Buée ら(2005) は季節的な外生菌根菌群集の変化を調査

し、群集の時間変動は季節的なニッチの変化(例えば気温や土壌含水率)に関係し

ていると議論している。これらの研究結果は、複数年に渡る外生菌根菌群集調

査を行ったとき、群集構造は季節的な環境要因の変動に応答することで、周期

的なパターンを示すだろうということを示唆している。一方で Smithら(2007) は、

気温などの環境要因が季節的に大きく変化している調査地においても、季節に

対応した出現パターンを示す外生菌根菌はほとんどおらず、群集は調査期間を
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通して徐々に変化していたことを報告している。 
 Smith ら(2007) の結果は外生菌根菌群集における類似度の時間距離減衰

が時間関連要因によってももたらされうるということを示唆している。時間関

連要因の原因となる生物学的プロセスは完全には理解されていないが、その要

因の一つとして、先住効果、つまりある生息地に種が定着した順番の影響が考

えられる(Alford and Wilbur 1985; Chase 2003; Dickie et al. 2012; Fukami 2015)。外

生菌根菌は一度宿主の根に感染すると一定の期間その根に定着し続け、共通の

資源を先取りすることで後からやってきた種の定着を阻止すると考えられる 
(Kennedy 2010; Fukami 2015)。そのため、群集集合が時間関連要因により駆動さ

れていた場合、群集組成は環境変数の季節的な変化とは独立に、assembly history 
(種が群集に加入した順番やタイミング、Chase 2003; Dickie et al. 2012; Fukami 
2015)を反映した類似度の時間距離減衰を示すと考えられる。しかし、これまで

外生菌根菌群集の時間変動を調査した研究では、調査期間がどれも 1 年以内と

比較的短い。そのため複数年調べた場合に、群集が周期的な時間変動パターン

を示すのか、それとも類似度の時間距離減衰を示すのかは未だ分かっていない。

複数年にわたる継続的な群集調査は、ニッチ要因と時間関連要因を分離する上

で重要だと考えられる(Bahram et al. 2015)。 
 本章の目的は外生菌根菌群集の時間構造について調査し、群集の時間変

動に対する時間関連要因の寄与率を調べることである。そこで、亜熱帯林にお

いて 3 か月おき 2 年間の継続的な外生菌根菌のサンプリングを行い、各サンプ

ル時期の環境・気候要因の違い及び空間的・時間的距離を計測した。そして、

それらのデータから以下の 2 つの仮説の検証を行った。(1)外生菌根菌の群集組

成は類似度の時間距離減衰を示す。(2)外生菌根菌群集の時間変動は、ニッチ要

因だけではなく、時間関連要因の影響も受けている。 
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3.2 材料と方法 
調査地 
 本研究は日本の南西部に位置する沖縄本島北部の琉球大学研究林内の亜熱

帯常緑広葉樹林で行った(26°9'N, 128°5'E, ca. 275 m a.s.l.)。調査地から西に3 kmの

地点にある琉球大学与那研究林事務所のデータによると研究林における過去30
年間の年平均気温及び年間降水量はそれぞれ21.8 ˚℃と2680 mmである(Xu et al. 
1998)。調査地は起伏に富んだ切れ込んだ地形で砂岩と粘板岩からなる母岩を有

し、黄色土(Kanno et al. 2008)が発達している。林内ではブナ科のスダジイ

(Castanopsis sieboldii) 及びツバキ科のイジュ(Schima wallichii ssp. liukiuensis 
(Nak.) Bloemb.)が優占している(Enoki 2003)。林齢はおよそ60年で、伐採やその他

の森林施行は少なくとも過去50年間は行われていない。 
 
調査方法 
 林内に200 m2 (20 × 10 m)のプロットを2つ設置した。プロット間の間隔は

10mである。各プロットを10 m × 10 mの2つの区画に分け、各区画をさらに2 m × 
2 mの小区画25個に分けた。2つのプロット全体では小区画が100個となる(図3.1)。
プロット内では胸高直径が5 cm以上の樹木は14科25種が観察されたが(表3.1)、そ
のうち外生菌根菌の宿主となることが知られている樹種はスダジイのみであっ

た。プロット内において胸高直径が5 cm以上の樹木個体の胸高断面積合計のう

ちスダジイが55%を占めていた(表3.1)。サンプリングは、2009年7、10月、2010
年1、4、7、11月及び2011年1、4月の3ヶ月おき計8回行った。各サンプリング日

では、4つの区画から各5の小区画(計20の小区画)をランダムに選び出した。その

20個の小区画において、表面のリター層を取り除いた後、小区画の中心から10 × 
10 cm、深さ5 cmの樹木根を含むFH層のブロックを採取した。毎回ランダムにサ

ンプリングを行う小区画を選んでいるため、2回目以降のサンプリングでは、以

前の調査でブロックを採取したことのある小区画を選ぶ場合がある。その際に

は中心から少しずらして中心に近い場所からFHブロックを採取した。これによ

り得られた計160個のFHブロック(各回20繰り返し×8調査日)を解析に用いた。実
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験室に持ち込むまでの間、FHブロックはプラスチック製の袋に入れ、-20 ℃で

保存した。 
 実験室に戻った後、FHブロックを室温で緩やかに融かし、各ブロックから

湿重量で5 gの土壌をpHの計測のために量りとった。pH計測用の土壌を量りとっ

た後のサンプルから、2 mmメッシュのふるいと水道水により樹木細根を洗い出

した。各ブロックから、長さ約5 cmの根系を20個ずつランダムに選び出し、双

眼実体顕微鏡(×20)下で、各根系からの1個ずつ根端(長さ1-2 mm)を採取した。採

取した根端には外生菌根菌だけでなくその他の菌根タイプの菌根菌及び菌根菌

以外の菌類も含まれている。得られた20根端はFHブロックごとにプールし、70％
エタノール(質量パーセント濃度)、0.005%エアロゾールOT(スルホコハク酸ジオ

クチルナトリウム)溶液(質量パーセント濃度)及び滅菌蒸留水を用いて洗浄した。

その後根端をCTAB (セチルトリメチルアンモニウムブロマイド)バッファーを

含むチューブに移し、DNA抽出までの間-20 ℃で保存した。根端を採取した残

りの根サンプルは、紙袋に移して40 ℃で乾燥させ、化学分析に用いた。 
 
DNA抽出、PCR増幅及びパイロシーケンシング 
 分子実験は第2章と同様の方法で行った。つまり、CTAB法により、160サ
ンプル中の根端から全DNAを抽出して、semi-nested PCR法により菌類のITS領域

を増幅した。1回目のPCR試薬と反応条件は第2章と同様に行ったが、2回目のPCR
は以下の要領で行った。まずPCR試薬としてBlend Taq Plus (TOYOBO)を用いて、

テンプレートのDNA 1.0 μl、Blend Taq Plus 0.2 μl、10×バッファー2.0 μl、dNTP 2.0 
μl、プライマー2種各0.8 μl (それぞれ5 μM)及び滅菌水13.2 μlを含む20 μlの反応系

とした。PCR反応では、94 ℃ 5分のステップの後、95 ℃ 20秒、60 ℃ 30秒、

72 ℃ 90秒の3ステップを20サイクル行い、最後に72 ℃ 10分の伸長反応の延長

時間を設けた。PCR産物はアガロースゲル電気泳動により増幅を確認した後、

ExoSAP-ITを用いて精製し、Nanodropで濃度を計測した。増幅産物はサンプル間

でDNAのモル数が等しくなるように４つのライブラリーにプールし、QIAquick 
PCR Purification Kit (Qiagen, Hilden, Germany)により精製した。得られた4ライブ
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ラリーは京都大学理学研究科のGS-FLXシーケンサー(Roche 454 Titanium)の1/16
リージョンでそれぞれシーケンシングを行った(計4/16リージョン)。 
 
バイオインフォマティクス 
 パイロシーケンシングにより165,466リードが得られた。シーケンシングで

得られたデータセットは全て日本DNAデータバンクのシーケンスリードアーカ

イブ(DDBJ Sequence Read Archive)に登録した(アクセッション番号: DRA002424)。
得られた配列は、第2章と同様の方法でOTUにまとめた。まず、低クオリティの

配列と150 bp以下の配列を削ることで、127,952配列が残った。その後Assamsア
センブラーv0.1.2013.08.10 (Tanabe 2013)を用いて、シングルトン、キメラ配列、

パイロシーケンシングにおけるエラー配列を除外した。これらの選別の結果、

72,014配列が得られた。ここで、選別の結果50配列未満しか残らなかったサンプ

ル15個は、ITS多様性の過小評価を防ぐために解析から除外し、残りの145サン

プル71,829配列を以降の解析に用いた。サンプルあたりの配列数は59から1053 
(495 ± 191、平均±S.D.)であった。残った全ての配列はAssamsを用いて97%の相

同性閾値でサンプル間のアセンブルを行い、得られたコンセンサス配列を分子

的操作的分類群(OTU)として解析に用いた。 
 得られたOTUの分類群は第2章と同様に、Claident v0.1.2013.08.10 (Tanabe & 
Toju 2013)を用いて推定を行った。各OTUのClaidentでの同定結果と各サンプリン

グ日での検出サンプル数を表3.2に示す。同定結果から、Tedersooら(2010)及び

Tedersoo & Smith (2013)のレビューを参照し外生菌根菌と考えられる属や科に含

まれるOTUを外生菌根菌OTUとした。これにより得られた外生菌根菌OTUを以

降の解析に用いた(表3.2)。 
 
環境・気候データ 
 ニッチ要因(すなわち環境・気候要因)と外生菌根菌群集(OTU数やOTU組成)
との関連について調べるために環境と気候のデータを計測した。計測したデー

タは以下の３つのグループに分類することができる(表3.3)。一つ目は各調査日の
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各FHブロックにおいて計測された変数で、土壌のpHと外生菌根が付いた根の全

炭素・窒素量が含まれる(表3.3a)。土壌のpHは1基底の塩化カリウム水溶液を抽

出液として、Docu-pH meter+ (Sartorius, Goettingen, Germany)を用いて計測した。

根の炭素量及び窒素量はガスクロマトグラフィーによる燃焼法を用いて測定さ

れた(JM 1000 CN, J-Science Co. Ltd, Kyoto, Japan)。 
 二つ目のグループは小区画ごとに計測された変数で、土壌含水率、開空率、

スダジイの胸高断面積合計(以下BAと表記)、最寄りのスダジイまでの距離(以下

DISTと表記)の４つの環境データを含む(表3.3b)。土壌含水率は2011年1月に

Moisture Meter HH2 (Delta-T Devices Ltd., Cambridge, UK)を用いて林床表面から

長さ6 cmのセンサーを土壌に刺して計測した。開空率は2012年4月に各小区画の

中心において地上50 cmの高さで半球魚眼写真を撮り、その写真をもとに

CanopOn 2ソフトウェア(http://takenaka-akio.org/etc/canopon2/)を用いて全空のう

ちの林冠の開放率(%)として算出した。魚眼写真はsigma 4.5-mm F2.8 EXDCサー

キュラーレンズ(Sigma, Tokyo, Japan)とCanon EOS60Dデジタルカメラを用いて

水平計で水平になるようにして曇天空の下で撮影した。BA及びDISTは宿主植物

が外生菌根菌群集に与える影響の指標として計測した。プロット内の樹高1 m以

上の全スダジイ個体に対し胸高直径と、観察された小区画を記録した。さらに

プロットの外周に各2×2 mの68個の小区画を設定し(図3.1)、これらの小区画内の

スダジイ個体の胸高直径も記録した。プロット内の100個の小区画それぞれに対

し、その小区画と隣接する8つの小区画で見られたスダジイの胸高断面積の合計

としてBAを、小区画の中心から最寄りのスダジイを有する小区画の中心までの

距離としてDISTを算出した。 
 三つ目は調査日ごとに計測された変数で、2つの気候要因を含む (表3.3c)。
各調査日までの前2週間の平均気温(t2w)と積算降水量(p2w)を計算した。調査期間

中の気温、降水量は調査地から北に7 kmの地点(標高232 m)にあるアメダス(気象

庁)の奥ステーションのデータから得た。調査地における2009年から2011年の間

の月平均気温及び月間降水量を図3.2に示した。環境、気候変数のうち調査日ご
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とのデータがあるもの(pH、C量、N量、t2wおよびp2w)に関してはその時間変化を

表3.4に示した。 
 
データ解析 
 外生菌根菌の群集データは、サンプルごとに各OTUの在/不在を記録するこ

とで、2元データとして以降の統計解析に用いた。解析には全てR v. 3.0.1 (R Core 
Team 2013)を用いた。OTU数については、第2章と同様に、希薄化したOTU数で

はなく生のOTU数を解析に用いた。その理由は以下の3つである。(1)リード数が

50以下のサンプルを解析から除外していること、(2)リード数の少ないサンプル

の希薄化曲線もほとんどが飽和状態に達していること(図3.3)、(3)解析に用いた

145サンプルにおいて生の外生菌根菌OTU数とリード数の間に有意な相関関係

が見られなかったこと(ピアソンの相関係数r = 0.117, P = 0.16)。 
 全外生菌根菌OTU及び主要な4つの科(ベニタケ科、イボタケ科、イグチ科、

フウセンタケ科)について、調査期間中のOTU多様性、すなわちサンプルごとの

OTU数の変動を一般化線形モデル(GLM)により調べた。誤差構造及びリンク関

数としてそれぞれポアソン分布と対数関数を用いた。さらに、全外生菌根菌及

び主要4科のOTU数と環境、気候変数との関連を調べるためにもポアソン分布と

対数関数を用いたGLMによる解析を行った。ただし、全外生菌根菌OTUの解析

のみ、OTU数の頻度分布がポアソン分布からの強い過分散を示したため、ポア

ソン分布でなく負の二項分布を用いた。環境、気候変数の間に有意な多重共線

性は見られなかった(分散拡大係数VIF < 10)。各モデルのP値はχ2
近似での尤度比

検定により計算し、Benjamini-Hochberg法(Benjamini & Hochberg 1995)により多重

検定の補正を行った。OTU数と環境・気候変数との関連の強さを示すために

Nagelkerke (1991)に従い擬似決定係数を計算した。 
 群集組成が年によらず季節によって似るのかを確認するために、外生菌根

菌の群集組成の時間変動に対する季節(4つのカテゴリー変数。2009年7月と2010
年7月の調査は夏カテゴリー、2009年10月と2010年10月の調査は秋カテゴリー、

2010年1月と2011年1月の調査は冬カテゴリー、2010年4月と2011年4月の調査は
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春カテゴリー)の影響をpermutational MANOVA (PERMANOVA, vaganパッケー

ジ内の’adonis’関数)により調べた。外生菌根菌の群集組成の非類似度が、調査日

間の時間的な距離や環境的な距離と関連しているのかを調べるために、それぞ

れに対してマンテル検定を行った(veganパッケージ内の’mantel’コマンド)。その

後、外生菌根菌の群集組成がどの時間スケールでクラスタリングしているかを

特定するためにマンテルコレログラム解析を行った(veganパッケージ内

の’mantel.correlog’コマンド)。これらの解析を行うために、まず調査日ごとに外

生菌根菌OTUの在/不在データを合計し、Simpsonの指数(Simpson 1943)を用いて

非類似度行列に変換した。この指数はサンプリング単位間の種数の違いよりも

種構成の違い(ターンオーバー)に焦点を置いたものであり、Jaccard指数や

Sørensen指数といったその他の一般的な指数に比べて種の付加や損失の影響を

受けにくいことが知られている。群集の非類似度(βSOR)は種の置き換えであるタ

ーンオーバー(βSIM)と種の損失であるネスティッドネス(βNES)の2つに分けること

ができる(Baselga 2010)。Baselga (2010)で示されている手法に従い、本研究で得

られた外生菌根菌群集の非類似度をターンオーバーとネスティッドネスの2つ
の要素に分けたところ、0.814 (βSOR) = 0.773 (βSIM) + 0.041 (βNES)という式を得た。

この値は群集の時間変動の多くはターンオーバーにより引き起こされていると

いうことを示している。調査日及び調査日ごとの環境・気候変数(pH、炭素量、

窒素量、t2w、p2w)の平均値はそれぞれユークリッド非類似度指数を用いて時間、

環境の非類似度行列にそれぞれ変換した。環境・気候変数に対しては非類似度

を計算する前に全て標準化を行った。 
 外生菌根菌の群集構造に対する環境、気候、時間変数及び空間変数の寄与

率を定量するため距離ベースの冗長性分析(db-RDA)に基づいたvariation 
partitioningを行った(veganパッケージ内の’capscale’コマンド)。各画分(要因ごと

の純粋な影響を示す画分、要因間で共有される画分、いずれの要因でも説明で

きなかった画分)の相対的な説明力の高さはPeres-Neto et al. (2006)に示される手

法に基づいて計算した。まず、Simpson指数を用いて各サンプルの外生菌根菌

OTUの在/不在データを非類似度行列に変換した。その際、非類似度全体をター
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ンオーバーとネスティッドネスに区別し、0.989 (βSOR) = 0.983 (βSIM) + 0.006 (βNES)
という式を得た。この値はサンプル間における群集の違いのほとんどがターン

オーバーによるものであることを示している。その後、環境、気候、空間、時

間の4つのRDAモデルを構築した。この4つのモデルのうち、環境及び気候のモ

デルは環境、気候変数(表3.3)に対してそれぞれBlanchet et al. (2008)の前進選択法

(999パーミュテーション、基準値α = 0.05)を行って得た。空間及び時間のモデル

では、まずPCNM解析(principal components of neighbor matrices、Borcard et al. 2004)
により、サンプリングを行った小区画の位置座標及び調査日の時間座標から直

行ベクトルを抽出した。そして、自己相関を最もよく説明する空間・時間それ

ぞれのPCNM軸に対して前進選択法(999パーミュテーション、基準値α = 0.05)を
行い、群集の非類似度に有意に関係している空間変数と時間変数を選んでモデ

ルを立てた。これら4つのモデルをもとに各画分のadjusted R2
値を計算すること

で、variation partitioningを行った(Peres-Neto et al. 2006)。 
 
 
3.3 結果 
シーケンス及びOTUの同定結果 
 データ解析に用いた145サンプルからは全体で71,829配列が得られ、これら

は97%の相同性閾値で372 OTUに分けられた(表3.2)。このうち25,345配列123 
OTUが外生菌根菌の分類群に属し、これらは担子菌門の121 OTUと子嚢菌門の2 
OTUからなっていた。科レベルで見ると123 OTUは14の科からなり、中でもベニ

タケ科(40 OTU、全外生菌根菌OTUのうち32.5%)、イボタケ科(28 OTU、同22.8%)、
イグチ科(20 OTU、同16.3%)、フウセンタケ科(19 OTU、同15.5%)がOTU数の多

い科であった。出現頻度の高かったOTUはOTU_77 (Tuber sp.、145サンプル中18
サンプルから検出)、OTU_107 (Boletaceae sp.、同16サンプル)、OTU_38 (Tomentella 
stuposa、同14サンプル)であった。外生菌根菌123 OTUのうち56 OTU (45.5%)は
１サンプルのみから検出された。 
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外生菌根菌OTU数 
 調査日ごとの外生菌根菌OTU数の合計は25から47の範囲であった(表3.5)。
各調査日におけるサンプル当たりのOTU数の平均値は2.1から3.7の範囲で、主要

4科については、ベニタケ科、イボタケ科、イグチ科、フウセンタケ科の順にそ

れぞれ0.6から1.1、0.3から1.1、0.3から0.9、0.2から0.7 OTUであった(表3.5)。全

外生菌根菌及び主要４科のサンプル当たりのOTU数の平均値は調査日間で有意

差が検出されなかった(GLM、P > 0.05)。 
 全外生菌根菌および主要4科のOTU数と8つの環境変数の関係をGLMによ

り解析を行ったところ、フウセンタケ科のOTU数とpHの間にのみ統計的に有意

な関係が見られ、フウセンタケ科のOTU数はpHの上昇に伴い減少していた(GLM、

逸脱度 = 7.42、擬似決定係数 = 0.08、P = 0.045)。全外生菌根菌および他の主要3
科のOTU数と8つの環境変数(根の炭素量・窒素量、土壌含水率、開空率、BA、

DIST及びt2W、p2W)の間には統計的に有意な関係は見られなかった(GLM、逸脱度 
= 0.00-6.32、擬似決定係数 = 0.00-0.06、P > 0.05)。 
 
群集組成の時間構造 
 季節は外生菌根菌の群集組成に有意には影響していなかった

(PERMANOVA, F = 1.132, P = 0.328)。マンテル検定により、調査日間の外生菌根

菌群集の非類似度と時間的距離との間には有意な正の相関が見られたが(r = 
0.350、P = 0.038、図3.4a)、環境的距離との間には有意な相関は見られなかった

(r = 0.055、P = 0.417、図3.4b)。この結果は外生菌根菌の群集が季節や年とは独

立に、時間に沿って変化していたということを示している。外生菌根菌群集組

成の時間的なクラスタリングが見られるスケールを調べるために、マンテルコ

レログラム検定を行った。その結果、もっとも短い時間距離クラスのみにおい

て外生菌根菌群集が有意な時間自己相関を示していることが示された(P < 0.05、
図3.3)。この時間距離クラス(0−110日)は連続する2回の調査(3ヶ月)を含んでいる。

この結果はつまり、ある調査時期の群集組成は、1回前(3ヶ月前)の調査時期の群
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集組成と有意に類似していることを示している。それ以上の時間距離クラスで

は有意な正の自己相関は見られなかった。 
 
群集組成に対する環境、気候、空間及び時間変数の相対的な寄与率 
 環境、気候、空間、時間の4つのフルモデルに対して前進選択法を行った。

各フルモデルは、それぞれ環境が7変数、気候が2変数、空間が正の固有値を持

つ29のPCNM軸そして時間が正の固有値を持つ4つのPCNM軸からなる。前進選

択法の結果、環境変数では開空率とDISTが(表3.3)、気候要因ではt2Wとp2Wが(表
3.3)、空間では4つのPCNM軸(1、2、6、8)が、そして時間では3つのPCNM軸(1、
2、3)が選択された。環境、気候、空間、時間のモデルによりそれぞれ群集の非

類似度の1.7%、1.7%、4.3%、3.6%が説明された(図3.6)。つまり、外生菌根菌群

集の空間・時間変動は、ニッチ要因(環境・気候変数)よりも時間・空間変数によ

ってより説明されるという結果が得られた。環境-空間変数の共有区画と気候-
時間変数間の共有区画はそれぞれ全体の0.1%を説明した(図3.6)。合計で群集の

空間・時間変動の11.5％が説明され、88.5%が未説明の画分として残った。RDA
の結果を図3.7に示す。 
 
3.4 考察 
群集組成の時間構造 

私の知る限り、外生菌根菌群集の類似度の時間距離減衰を調査し、外

生菌根菌群集の時間変化に対する時間関連要因の影響を評価したのは本研究が

初めてである。今回の結果から、群集の非類似度は時間的な距離とは有意な相

関を示すが(図3.4a)、環境的な距離とは示さない(図3.4b)ということや、外生菌根

菌群集の時間変化は時間変数のみによっても説明される(図3.6)ということが示

された。これらの結果は、外生菌根菌群集は類似度の時間距離減衰を示し、ニ

ッチ要因だけでなく時間関連要因も外生菌根菌群集の時間変化を引き起こしう

るという仮説を支持するものである。これは、外生菌根菌群集の時間変化につ
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いての研究において、ニッチ要因のみではなく、群集の時間構造や時間関連要

因も明示的に考慮することの重要性を示している。 
外生菌根菌の群集組成の時間変動パターンは、主要なOTUの出現パタ

ーンを反映したものであった。今回、主要OTUのほとんどは2年の調査期間の中

で、数ヶ月にわたる2度きりの出現ピークを示していた。例えば、イボタケ科に

属する3つの主要OTU [OTU_38 (Tomentella stuposa)、OTU_48 (Thelephora sp.)、
OTU_40 (Thelephoraceae sp.)] はそれぞれ2009年1月、2010年4月、2011年1月に出

現のピークを持ち、6-9ヶ月間継続して検出された(表3.2)。一方で、例えば1年目・

2年目とも7月に出現が増えたOTU_288 (Rossbeevera vittatispora)のように(表3.2)、
季節的な出現パターンを示したOTUはごくわずかであった。このような出現パ

ターンが、0-110日間の時間距離クラス(連続した2回調査回に相当)でのみ群集組

成に有意な時間自己相関が見られたというマンテルコレログラムの結果(図3.5)
をもたらしたと考えられる。これらの結果は、外生菌根菌は一度宿主の根に定

着すると、季節的な環境や気象の変動とは無関係に数ヶ月の間存続し続けると

いうことを示唆している。本研究からは群集の時間変動を駆動する生物学的プ

ロセスを完全に特定することはできないが、先住効果が外生菌根菌群集の変動

をもたらす要因の一つであると考えられる。外生菌根菌の群集動態において先

住効果が重要な役割を果たすということを示す研究もあり、例えばKennedyらは

実験室内と野外の両方で、定着の順番が外生菌根菌同士の競争の結果に重要な

影響を与える、すなわち、先に定着している菌根菌種が後から来た種の定着に

有意な負の影響を与えるという結果を得ている(Kennedy & Bruns 2005; Kennedy 
et al. 2007; 2009)。この後から来た種の定着への負の影響が、環境の変動に対す

る群集の素早い応答を阻害し、類似度の時間距離減衰を生み出していると考え

られる。一方で、variation partitioningにおいて時間変数によってのみ説明された

画分(図3.6)は、本研究では未計測の環境変数の影響も含みうる(Borcard & 
Legendre 1994)。そのため、ニッチ要因もまた外生菌根菌群集の時間変動に影響

している可能性がある。例えば、今回の調査は比較的成熟した林分において行

われたが、調査地の環境の遷移に伴う外生菌根菌群集の遷移が類似度の時間距
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離減衰をもたらしている可能性がある。ニッチ要因と時間関連要因は、相互排

他的ではなく、同時に群集に影響を与えうるため、類似度の時間距離減衰をも

たらす要因を完全に理解するためにはさらなる研究が必要でなる。 
 
群集組成の時間動態 
 気候変数(ニッチ要因)の説明力が時間変数と比べて小さかった(図3.6)とい

う結果は、本研究では未計測だったニッチ要因の影響と、調査地において外生

菌根菌群集があまり季節的なパターンを示さなかったことの2つに起因すると

考えられる。群集の季節的なパターンの薄さは、調査を行った亜熱帯林におい

て気温や降水量といったニッチ要因の季節性の弱さにもよるだろう。Buéeら
(2005)及びCourtyら(2008)は気温により明確な季節性が見られる温帯林において

外生菌根菌群集の季節的な変化を観察している。しかし、外生菌根菌群集の時

間変化に関してはデータがほとんどないため、他の亜熱帯林や熱帯林において

も本研究と同様に外生菌根菌群集が季節的なパターンをほとんど示さないのか

は不明である。環境や気候の季節的な変化が外生菌根菌群集に与える影響につ

いて解明するためには、様々な気候帯における複数年の継続調査が必要である。 
 Variation partitioningでは群集組成の空間・時間変動の大部分は未説明のま

まであった(図3.6)。この未説明の画分は、本研究で未計測であった次の３つの要

因に関連していると考えられる。(1)時間・空間的なニッチ要因の変動、例えば

細根のターンオーバー(Koide et al. 2007; Voříšková et al. 2014)や、土壌の化学性

(例えば窒素やカチオンの利用可能性など, Toljander et al. 2006; Aponte et al. 
2010)、リター供給量(Voříšková et al. 2014)など。(2)より頻繁な調査を行わないと

検出できないような短い期間での時間要因(Borcard & Legendre 1994)。(3)個々の

外生菌根菌個体のランダムな絶滅や定着(Hubbell 2001)。(1)に関して、例えば、

Matsuokaら(未発表)は本調査地において細根のターンオーバーに伴う外生菌根

菌の群集組成の時間変化を観察しており、またXuら(1998)はリターの供給量が春

と秋に増加するということを示している。これらに加えて今回の研究における

各FHブロックにおける種多様性の低さ(表3.5)や在/不在データのみを解析に用
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いたことにより、外生菌根菌群集における時間的・空間的なパターンが検出さ

れにくくなっていると考えられる。そのため、本研究結果からは、外生菌根菌

の群集組成の時空間変動に対するニッチ要因と時間関連要因の相対的な重要性

をはっきり決定することはできない。それでもなお、本研究の結果は外生菌根

菌群集の時間変動の研究において、時間関連要因を考慮することの重要性を強

調するものである。今後、ニッチ要因だけでなく時間関連要因も明示的に組み

込んだ研究を行っていくことで、時間関連要因が外生菌根菌の群集構造を決定

する上でどれほど重要で普遍的なものなのかが明らかになっていくであろう。 
 
群集組成の空間変動 
 本研究では、空間関連要因が時間関連要因と同程度に群集組成の時空間変

動を説明していた(図3.6)。外生菌根菌群集の空間変動に対するニッチ要因の説明

力の低さ(図3.6)は、今回の調査地では宿主種のような環境変数の空間的異質性が

低かったためだと考えられる。また、上述のように、未計測のニッチ要因の影

響も考えられる。一方、限られた空間スケールでの調査であったにも関わらず、

本研究で得られたニッチ要因と空間関連要因が同時に群集組成の空間変動に影

響しうる(図3.6)という結果は、先行研究で示されている結果と一致するものであ

り(Tedersoo et al. 2011; Bahram et al. 2013)、外生菌根菌の群集生態学研究を行う

際に空間関連要因を考慮することの重要性(Bahram et al. 2013)を改めて強調する

ものである。 
 
外生菌根菌OTU数の時間変動 
 本研究では、外生菌根菌のOTU数について、調査日間では有意差が検出さ

れなかった。この結果は、温帯林において外生菌根菌種数の時間変化を観察し

ている先行研究(Buée et al. 2005; Courty et al. 2008; Longo et al. 2011)と一致しな

かった。温帯林における外生菌根菌種数の時間変化は、樹木根の生産量の季節

的な違いによるものだと考えられている(例えばIzzo et al. 2005; Koide et al. 2007; 
Courty et al. 2008)。例えば、Courtyら(2008)は温帯林において外生菌根菌群集の
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時間変化を調べるために毎月サンプリングを行い、樹木根の生産量の多い春と

秋(例えばTeskey & Hinckly 1981)に外生菌根菌の種数も増加することを報告した。

本研究を行った亜熱帯林の調査地では、年間を通して細根の現存量は有意に変

化せず、また年間を通じて継続的に根の生産が行われている(Matsuoka et al. 未
発表)。細根量が有意に変化しないことや、細根が継続的に生産されるというこ

とは季節性に乏しい他の熱帯林においても報告されている (Ostertag 2001; 
Valverde-Barrantes et al. 2007など)。今回の調査地においては、細根が季節を問わ

ず供給されたために、外生菌根菌のOTU数が時間変化を示さなかったと考えら

れる。 
 
外生菌根菌のOTU数とニッチ要因の関係 
 フウセンタケ科のOTU数はpHの上昇に伴い減少した。高いpHのもとでフウ

センタケ科の分類学的多様性が低くなるということは他の温帯林や冷温帯林に

おいても観察されている(Douglas et al. 2005; Horton et al. 2013; しかしLilleskov 
et al. 2002を参照)。このようなpHとフウセンタケ科菌類の分類学的多様性の関連

をもたらす要因は未だ明らかにされていないが、フウセンタケ科の菌類へのpH
の影響は間接的なものであると考えられる。例えば、土壌のpHはしばしば窒素

のような土壌中の養分の利用可能性としばしば相関することが知られており(例
えばLilleskov et al. 2002; Toljander et al. 2006)、Lilleskovら (2002)は大気中からの

窒素の降下が外生菌根菌群集に与える影響について調べ、pHというより窒素の

利用可能性がフウセンタケ科の分類学的多様性に影響していると考察している。 
 
3.5 結論 
 本研究では、2年間の継続的な調査を行うことで、外生菌根菌群集が類似度

の時間距離減衰を示すことを明らかにし、外生菌根菌群集の時間変動に対する

ニッチ要因と時間関連要因の影響力を定量・分離した。本研究の結果は、時間

関連要因が外生菌根菌群集における類似度の時間距離減衰を引き起こしうると

いう仮説を支持するものであった。本研究からは、この時間関連要因と関連す
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る生物学的要因は明らかにされなかったが、先住者効果が本調査地における群

集の時間的なターンオーバーに影響しているものと考えられる。本研究の結果

は、外生菌根菌群集の時間変動の研究において、ニッチ要因だけでなく時間関

連要因も明示的に組み込むことの重要性を示唆するものである。しかし、本研

究からは群集の時間変動におけるこれら2要因の相対的な重要性を明らかにす

ることはできなかった。今後は、ニッチ要因だけでなく時間関連要因も考慮し

た上で、気候帯間での比較研究を行うことで、外生菌根菌の群集構造を決定す

る上でのニッチ要因と時間関連要因の相対的な重要性を明らかにすることが出

来るだろう。 
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表 3.1 プロット内の樹木植生(胸高直径 5 cm 以上) 
和名 学名 科 本数 胸高断面積

(cm2) 
イタジイ Castanopsis sieboldii ブナ科 20 10473.19 
イジュ Schima wallichii ツバキ科 9 2341.78 
イスノキ Distylium racemosum マンサク科 14 809.66 
リュウキュウモチ Ilex liukiuensis モチノキ科 6 776.16 
ヤマモモ Myrica rubra ヤマモモ科 7 774.08 
ヤブツバキ Camellia japonica ツバキ科 7 615.42 
タブノキ Machilus thunbergii クスノキ科 1 452.16 
シロダモ Neolitsea sericea クスノキ科 3 380.49 
コバンモチ Elaeocarpus japonicus ホルトノキ科 6 362.70 
フカノキ Schefflera octophylla ウコギ科 6 342.35 
カクレミノ Dendropanax trifidus ウコギ科 8 330.42 
タイミンタチバナ Myrsine seguinii ヤブコウジ科 4 247.22 
トキワガキ Diospylos morrisiana カキノキ科 3 140.43 
シロミミズ Tricalysia dubia アカネ科 4 138.31 
クロヘゴ Cyathea podophylla ヘゴ科 1 122.66 
ナンバンアワブキ Meliosma squamulata  アワブキ科 3 120.62 
ヒサカキサザンカ Tutcheria virgata ツバキ科 1 116.84 
リュウキュウマメガキ Diospyros japonica カキノキ科 1 80.08 
ヒメサザンカ Camellia lutchuensis ツバキ科 1 37.37 
モッコク Ternstroemia gymnanthera ツバキ科 1 33.17 
ホルトノキ Elaeocarpus sylvestris ホルトノキ科 1 32.15 
クチナシ Gardenia jasminoides アカネ科 1 24.62 
ヒサカキ Eurya japonica ツバキ科 1 24.62 
シマミサオノキ Randia canthioides アカネ科 1 22.89 
ヒメユズリハ Daphniphyllum teijsmannii ユズリハ科 1 19.63 
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表 3.2 検出された OTU リスト 
数字は各サンプリング日において各 OTU が検出されたサンプル数 

OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_1 Dikarya sp. 0 0 1 1 0 0 4 2  OTU_2 Cortinariaceae sp. 3 1 1 1 1 0 1 1 1 
OTU_3 Russulaceae sp. 0 0 0 1 2 0 0 2 1 
OTU_4 Cortinarius sp. 0 3 1 2 0 2 0 0 1 
OTU_5 Hypocrea sp. 0 1 2 0 0 0 0 0  OTU_6 Dikarya sp. 0 0 2 0 0 0 3 1  OTU_7 Calonectria sp. 0 0 0 0 1 2 0 0  OTU_8 Glomus sp. 0 0 0 0 3 0 0 0  OTU_9 Glomeraceae sp. 2 2 2 1 0 0 0 0  OTU_10 Agaricomycetes sp. 7 2 1 2 4 7 4 8  OTU_11 Leptodontidium elatius 17 18 15 19 19 16 19 16  OTU_12 Helotiales sp. 2 3 0 0 2 3 2 0  OTU_13 Boletaceae sp. 3 1 0 0 2 1 3 0 1 
OTU_14 Ascomycota sp. 7 7 10 9 7 8 6 5  OTU_15 Ascomycota sp. 0 0 3 1 0 0 1 2  OTU_16 Russula sp. 4 0 0 2 0 0 0 0 1 
OTU_17 Ascomycota sp. 11 12 12 7 10 12 15 10  OTU_18 Xylariaceae sp. 6 7 8 6 5 5 6 10  OTU_19 Boletaceae sp. 2 2 1 1 0 1 0 0 1 
OTU_20 Hypocreales sp. 2 0 0 0 0 0 0 0  OTU_21 unclassified 0 0 0 0 0 0 2 0  OTU_22 Trechispora sp. 0 0 2 1 0 0 0 0  OTU_23 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 1 0 0  OTU_24 Glomus sp. 1 0 1 1 2 0 0 2  OTU_25 Ascomycota sp. 0 0 0 0 2 2 0 0  OTU_26 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 4 1 0 0 1 
OTU_27 unclassified 0 0 2 2 0 0 0 2  OTU_28 Trichocomaceae sp. 2 4 1 3 2 3 1 0  OTU_29 Ascomycota sp. 2 5 7 7 2 10 5 5  OTU_30 Sordariomycetes sp. 1 1 0 0 0 0 2 0  OTU_31 Ascomycota sp. 0 0 2 1 0 1 1 0  OTU_32 Lactarius sp. 1 1 0 0 2 0 1 2 1 
OTU_33 Glomus sp. 0 0 1 0 1 1 0 0  OTU_34 Glomus sp. 2 0 0 0 4 5 5 5  
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_35 Hypocrea sp. 10 8 6 4 9 9 7 9  OTU_36 Sebacinales sp. 9 4 7 1 6 13 11 5  OTU_37 Sordariomycetes sp. 1 2 0 0 3 1 2 1  OTU_38 Tomentella stuposa 5 1 0 1 2 1 3 1 1 
OTU_39 Chaetothyriales sp. 8 12 8 8 8 6 11 6  OTU_40 Thelephoraceae sp. 1 0 0 0 0 0 5 4 1 
OTU_41 Ascomycota sp. 5 4 2 3 3 3 3 2  OTU_42 Cortinarius sp. 0 3 0 1 1 1 1 4 1 
OTU_43 Glomus sp. 10 5 3 3 12 8 8 8  OTU_44 Ascomycota sp. 5 3 2 2 4 4 7 4  OTU_45 Cladophialophora sp. 3 7 3 0 5 1 4 4  OTU_46 Basidiomycota sp. 1 0 4 5 1 2 1 4  OTU_47 Ascomycota sp. 4 3 4 2 6 3 2 0  OTU_48 Thelephora sp. 2 0 3 6 0 0 0 2 1 
OTU_49 Eurotiomycetes sp. 0 0 1 2 1 3 2 2  OTU_50 Leotiomycetes sp. 2 3 3 2 1 2 3 2  OTU_51 Russula sp. 0 0 2 1 0 0 1 0 1 
OTU_52 Boletaceae sp. 1 1 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_53 Cortinarius sp. 1 1 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_54 Leotiomycetes sp. 1 0 2 4 0 0 0 0  OTU_55 Tricholomataceae sp. 0 0 1 0 0 0 0 2  OTU_56 Tricholomataceae sp. 0 1 0 1 1 1 1 0  OTU_57 Ascomycota sp. 0 0 1 0 0 0 1 0  OTU_58 Craterellus tubaeformis 1 1 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_59 Dikarya sp. 0 0 2 0 1 1 0 0  OTU_60 Tomentella sp. 1 0 0 1 0 0 0 2 1 
OTU_61 Russula densifolia 0 0 1 1 0 0 0 0 1 
OTU_62 Chaetothyriales sp. 0 0 1 0 0 1 0 0  OTU_63 Russula sp. 0 0 0 0 0 0 0 2 1 
OTU_64 Tomentella sp. 0 0 0 1 2 0 0 0 1 
OTU_65 Leptodontidium elatius 0 0 0 0 1 1 1 0  OTU_66 Russulaceae sp. 0 2 0 7 0 2 1 0 1 
OTU_67 Cladophialophora sp. 7 9 6 7 7 5 6 7  OTU_68 Agaricales sp. 0 0 2 0 0 0 0 0  OTU_69 Mycena sp. 0 4 2 1 3 1 1 3  OTU_70 Cryptococcus podzolicus 8 5 5 6 4 7 6 5  
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_71 Sordariomycetes sp. 5 11 6 5 3 6 3 3  OTU_72 Helotiales sp. 3 1 2 4 5 2 2 1  OTU_73 Chaetothyriales sp. 2 1 0 0 2 2 1 0  OTU_74 Tomentella sp. 1 2 1 1 2 2 1 0 1 
OTU_75 Thelephoraceae sp. 2 1 2 1 0 0 0 0 1 
OTU_76 Lactarius sp. 2 0 3 2 0 0 2 0 1 
OTU_77 Tuber sp. 5 3 3 2 1 0 3 1 1 
OTU_78 Agaricales sp. 2 1 2 0 0 0 2 2  OTU_79 Dikarya sp. 0 0 0 1 4 2 1 0  OTU_80 Glomeraceae sp. 10 11 8 10 14 13 13 12  OTU_81 Eurotiomycetes sp. 3 3 5 3 1 3 2 3  OTU_82 Ascomycota sp. 6 6 5 3 0 3 0 1  OTU_83 Glomeraceae sp. 5 7 7 6 10 7 9 9  OTU_84 Chaetothyriales sp. 7 6 3 5 6 6 3 2  OTU_85 Cantharellaceae sp. 1 0 0 0 0 0 3 3  OTU_86 Ascomycota sp. 4 1 2 1 1 0 2 0  OTU_87 Ascomycota sp. 1 3 1 1 0 2 0 1  OTU_88 Boletus sp. 0 0 1 1 2 0 0 0 1 
OTU_89 Tricholomataceae sp. 0 0 2 1 0 0 0 2  OTU_90 Ascomycota sp. 5 5 2 2 1 2 2 4  OTU_91 Tricholomataceae sp. 3 2 0 2 1 1 0 0  OTU_92 Xylariaceae sp. 0 0 2 1 0 0 0 0  OTU_93 Glomeraceae sp. 2 2 0 0 5 3 5 3  OTU_94 unclassified 1 0 0 0 1 3 0 0  OTU_95 Tomentella sp. 1 0 1 1 1 0 0 0 1 
OTU_96 Leotiomycetes sp. 0 0 1 0 0 0 2 3  OTU_97 Mycena sp. 0 0 0 0 0 3 0 0  OTU_98 Amphisphaeriaceae sp. 0 0 1 0 0 0 3 2  OTU_99 Glomeraceae sp. 1 3 2 3 0 0 1 1  OTU_100 Boletaceae sp. 0 0 0 1 1 0 2 3 1 
OTU_101 Ascomycota sp. 3 1 0 1 2 2 0 0  OTU_102 Cantharellales sp. 0 0 0 0 0 1 0 1  OTU_103 Glomeraceae sp. 0 0 2 2 0 0 0 0  OTU_104 Glomeraceae sp. 6 9 5 5 9 9 10 12  OTU_105 unclassified 1 3 3 2 0 0 0 0  OTU_106 Glomeraceae sp. 9 6 1 5 3 5 9 8  
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_107 Boletaceae sp. 2 1 0 2 3 2 3 3 1 
OTU_108 unclassified 0 0 1 1 0 0 0 0  OTU_109 Ascomycota sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_110 Tricholomataceae sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_111 Sordariomycetes sp. 1 0 0 0 0 0 1 0  OTU_112 Flagelloscypha sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_113 Agaricales sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_114 unclassified 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_115 Leotiomycetes sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_116 Helotiales sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_117 Leptodontidium elatius 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_118 Clavulina sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_119 Dikarya sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_120 Sordariomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_121 Amanita sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_122 Agaricomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_123 Chaetosphaeriaceae sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_124 Tricholoma sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_125 Russula sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_126 unclassified 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_127 Agaricomycetes sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_128 Diaporthales sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_129 Marasmiaceae sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_130 Russula sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_131 Amphisphaeriaceae sp. 0 0 0 0 0 0 0 2  OTU_132 Ascomycota sp. 0 1 1 0 0 0 0 0  OTU_133 Leotiomycetes sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_134 Lactarius sp. 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_135 Ascomycota sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_136 Lauriomyces sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_137 Entoloma sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_138 Lactarius sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_139 Mycena sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_140 Tomentella sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_141 Agaricomycetes sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_142 Chaetothyriomycetidae sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_143 Thelephoraceae sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_144 Lactarius sp. 0 1 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_145 Hygrophorus sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_146 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_147 Basidiomycota sp. 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_148 Ascomycota sp. 1 0 1 0 0 0 0 0  OTU_149 Agaricales sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_150 Cortinariaceae sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_151 Amanita sp. 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_152 unclassified 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_153 Hypholoma fasciculare 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_154 Hypholoma sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_155 Cladophialophora sp. 0 0 0 0 0 1 0 0  OTU_156 Chaetothyriales sp. 0 0 0 0 0 1 0 0  OTU_157 unclassified 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_158 Russulaceae sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_159 Tremellales sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_160 Fusidium griseum 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_161 Lecanicillium fungicola 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_162 Hypocreales sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_163 Tremellales sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_164 Ascomycota sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_165 Fungi sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_166 Agaricomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_167 Agaricomycetes sp. 0 0 0 0 0 1 0 0  OTU_168 Cortinariaceae sp. 0 0 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_169 Sordariomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_170 Helotiales sp. 0 0 0 2 0 0 0 0  OTU_171 Xylariales sp. 0 2 0 0 0 0 0 0  OTU_172 Mortierella elongata 0 0 2 0 0 0 0 0  OTU_173 Ascomycota sp. 0 0 1 1 0 0 0 0  OTU_174 Lactarius sp. 0 2 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_175 Helotiales sp. 2 0 1 1 0 1 0 1  OTU_176 Cortinarius rubicundulus 2 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_177 Russula sp. 0 0 0 0 2 3 0 0 1 
OTU_178 Lactarius sp. 2 0 2 1 0 0 0 0 1 
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_179 Cortinarius sp. 0 0 1 0 1 1 0 0 1 
OTU_180 Clavulinaceae sp. 0 0 0 0 0 0 3 0 1 
OTU_181 Cladophialophora sp. 0 0 1 1 0 0 0 0  OTU_182 Chaetothyriales sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_183 Agaricomycetes sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_184 Clavulina sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_185 Helotiales sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_186 Dikarya sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_187 Cortinarius sp. 0 1 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_188 Nectriaceae sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_189 unclassified 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_190 Thelephoraceae sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_191 Thelephoraceae sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_192 Ascomycota sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_193 Sordariomycetes sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_194 Ascomycota sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_195 Cortinarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_196 Glomus sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_197 Basidiomycota sp. 2 0 0 0 0 0 0 0  OTU_198 Tylopilus sp. 0 0 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_199 Lactarius sp. 0 0 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_200 Lactarius sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_201 Dothideomycetes sp. 0 0 0 0 0 1 0 0  OTU_202 unclassified 0 0 0 0 0 1 0 0  OTU_203 Cortinariaceae sp. 0 0 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_204 Ascomycota sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_205 Cortinariaceae sp. 1 1 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_206 Glomeraceae sp. 1 0 0 0 1 1 0 0  OTU_207 Tomentella sp. 1 1 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_208 Fungi sp. 0 0 0 0 1 2 0 0  OTU_209 Ascomycota sp. 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_210 Ascomycota sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_211 Russulaceae sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_212 Thelephoraceae sp. 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_213 Cortinariaceae sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_214 Ascomycota sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_215 unclassified 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_216 Tomentella bryophila 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_217 Sordariomycetes sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_218 Hypocrea sp. 0 0 0 0 0 0 0 1  OTU_219 Russula sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_220 Thozetella sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_221 Cortinarius sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_222 Tomentella badia 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_223 Sordariales sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_224 Tomentella sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_225 unclassified 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_226 Russula sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_227 Lactarius sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_228 Agaricomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_229 Elaphomyces sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_230 Tricholomataceae sp. 0 0 0 0 0 1 0 0  OTU_231 Russulaceae sp. 0 1 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_232 Boletus sp. 0 0 1 1 0 0 0 0 1 
OTU_233 Ascomycota sp. 1 1 0 0 0 0 0 0  OTU_234 Glomeraceae sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_235 Agaricales sp. 0 1 0 0 0 0 0 0  OTU_236 Russula sp. 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_237 Thelephoraceae sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_238 Agaricomycetes sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_239 Tomentella sp. 0 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_240 unclassified 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_241 Dothideomycetes sp. 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_242 Octaviania nonae 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_243 Ceratobasidiaceae sp. 0 0 0 1 0 0 0 0  OTU_244 Boletus sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_245 Russulaceae sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_246 Boletaceae sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_247 Cortinarius sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_248 Glomeraceae sp. 1 0 0 0 0 0 0 0  OTU_249 Cortinarius sp. 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_250 Boletaceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 1 
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_251 Lactarius sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_252 Sordariomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_253 Tricholomataceae sp. 0 0 1 0 0 0 0 0  OTU_254 Boletaceae sp. 0 0 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_255 Russulaceae sp. 0 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_256 Cortinarius sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_257 Boletaceae sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_258 Agaricomycetes sp. 0 0 0 0 1 0 0 0  OTU_259 Lactarius sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 1 
OTU_260 Lactarius sp. 0 0 0 0 0 1 0 0 1 
OTU_261 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_262 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_263 Glomeraceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 0  OTU_264 Thelephoraceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 0 1 
OTU_265 Russula sp. 1 0 0 0 1 0 0 0 1 
OTU_266 Russulaceae sp. 1 0 1 0 1 0 0 0 1 
OTU_267 Ascomycota sp. 0 0 2 0 0 0 0 0  OTU_268 Helotiales sp. 2 0 0 0 0 0 0 0  OTU_269 Eurotiomycetes sp. 0 0 0 0 3 1 0 0  OTU_270 Russula sp. 2 1 0 1 0 0 1 0 1 
OTU_271 Tomentellopsis sp. 0 0 0 0 0 1 1 0 1 
OTU_272 Lactarius sp. 0 0 0 0 0 4 0 0 1 
OTU_273 Russula sp. 0 0 2 1 0 0 1 0 1 
OTU_274 Thelephora sp. 1 0 1 1 1 0 0 0 1 
OTU_275 Chaetosphaeriales sp. 0 0 1 0 1 0 0 0  OTU_276 Helotiales sp. 1 2 0 0 0 0 0 0  OTU_277 Cortinariaceae sp. 1 1 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_278 Leptodontidium sp. 2 1 0 0 0 0 0 0  OTU_279 Gliocephalotrichum sp. 3 0 0 0 0 0 1 0  OTU_280 Coltriciella sp. 0 0 0 0 0 1 1 1 1 
OTU_281 Fungi sp. 0 2 0 0 0 0 0 0  OTU_282 Lactarius sp. 1 0 0 0 0 0 0 1 1 
OTU_283 Mortierella sp. 0 0 0 0 0 0 2 1  OTU_284 Glomeraceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 1  OTU_285 Ascomycota sp. 3 0 3 5 3 5 4 3  OTU_286 Tomentellopsis sp. 0 0 0 1 0 3 1 0 1 
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_287 Chaetothyriales sp. 17 17 14 17 17 13 15 16  OTU_288 Rossbeevera vittatispora 4 0 0 0 3 0 1 0 1 
OTU_289 Agaricomycetes sp. 2 1 1 2 5 3 4 1  OTU_290 Russula sp. 0 0 1 1 0 2 3 5 1 
OTU_291 Cryptosporiopsis sp. 1 2 3 1 0 1 0 0  OTU_292 Leotiomycetes sp. 4 0 0 0 0 0 0 1  OTU_293 Fungi sp. 2 1 0 0 0 0 0 0  OTU_294 Ascomycota sp. 2 1 3 4 0 0 0 0  OTU_295 Chloridium virescens 6 7 3 3 2 5 8 2  OTU_296 unclassified 1 4 0 0 3 4 2 4  OTU_297 Glomeraceae sp. 2 1 0 0 3 2 1 3  OTU_298 Dermateaceae sp. 1 3 4 1 0 0 0 0  OTU_299 Ascomycota sp. 0 0 3 0 0 0 1 2  OTU_300 Glomeraceae sp. 3 2 2 3 3 1 2 3  OTU_301 Helotiales sp. 0 0 1 2 0 1 0 0  OTU_302 Tomentella sp. 1 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_303 Glomeromycetes sp. 0 0 2 1 0 0 0 0  OTU_304 Clavulina sp. 0 0 0 0 1 1 0 1 1 
OTU_305 Glomeraceae sp. 0 0 0 0 0 0 1 1  OTU_306 Glomeraceae sp. 0 0 0 0 0 0 0 2  OTU_307 Herpotrichiellaceae sp. 0 0 0 0 2 0 0 2  OTU_308 Amanita rimosa 0 0 0 0 2 0 0 0 1 
OTU_309 Eurotiomycetes sp. 0 0 0 0 2 0 0 0  OTU_310 Glomeraceae sp. 1 0 0 0 1 1 0 0  OTU_311 Agaricales sp. 0 0 0 0 1 1 0 0  OTU_312 unclassified 0 0 2 0 0 0 0 0  OTU_313 Ascomycota sp. 1 0 0 0 2 0 0 0  OTU_314 Trichocomaceae sp. 0 0 0 2 0 0 0 0  OTU_315 Ascomycota sp. 0 1 0 2 0 0 0 0  OTU_316 Cladophialophora sp. 0 0 2 2 0 0 0 0  OTU_317 Boletaceae sp. 1 1 0 2 1 1 0 0 1 
OTU_318 Dikarya sp. 0 0 5 3 1 2 3 3  OTU_319 Leptodontidium elatius 1 1 0 0 0 0 0 0  OTU_320 Glomeraceae sp. 2 1 0 0 0 0 0 0  OTU_321 Glomus sp. 0 0 1 1 0 0 0 0  OTU_322 Lactarius sp. 1 0 0 0 0 0 1 1 1 
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_323 Trichocomaceae sp. 1 2 0 0 0 0 0 0  OTU_324 Glomeraceae sp. 1 2 0 0 0 0 0 0  OTU_325 Boletaceae sp. 1 0 0 0 2 0 0 0 1 
OTU_326 Tricholomataceae sp. 0 0 1 1 0 0 0 0  OTU_327 Sordariomycetes sp. 0 0 1 0 2 0 0 0  OTU_328 Tricholomataceae sp. 3 4 0 1 0 0 0 1  OTU_329 Cladophialophora sp. 13 14 8 12 14 15 13 12  OTU_330 Leotiomycetes sp. 0 0 0 0 0 0 1 1  OTU_331 Mortierella sp. 0 0 0 0 1 1 0 0  OTU_332 Glomus sp. 1 0 0 0 1 0 0 0  OTU_333 Eurotiomycetes sp. 0 0 0 0 2 1 0 0  OTU_334 Amanita fuliginea 0 0 0 0 2 0 1 0 1 
OTU_335 Ramaria conjunctipes 0 0 1 1 0 0 0 0 1 
OTU_336 Eurotiomycetes sp. 0 0 0 1 3 1 0 0  OTU_337 Russula sp. 0 0 0 1 1 0 0 0 1 
OTU_338 Ascomycota sp. 0 0 0 1 0 0 1 1  OTU_339 Tricholomataceae sp. 0 0 0 1 0 0 0 1  OTU_340 Helotiales sp. 0 0 0 1 1 1 1 0  OTU_341 Fungi sp. 0 0 0 0 0 0 0 2  OTU_342 Atheliales sp. 0 0 0 0 1 0 0 1  OTU_343 Thelephoraceae sp. 0 0 1 0 0 0 1 0 1 
OTU_344 Boletaceae sp. 0 0 0 0 0 2 0 0 1 
OTU_345 Leotiomycetes sp. 1 2 0 0 0 0 0 0  OTU_346 Ascomycota sp. 1 1 0 0 0 0 0 0  OTU_347 Russula olivacea 0 3 1 0 0 0 0 0 1 
OTU_348 Ascomycota sp. 2 4 3 5 5 6 3 2  OTU_349 Leptodontidium sp. 2 2 1 0 5 3 2 3  OTU_350 Ascomycota sp. 3 3 0 2 6 1 3 3  OTU_351 Phylloporus sp. 2 0 0 1 0 0 0 0 1 
OTU_352 Ascomycota sp. 2 1 4 0 0 0 0 0  OTU_353 Trichocomaceae sp. 1 3 1 3 1 1 2 0  OTU_354 Ascomycota sp. 0 0 2 0 0 0 1 2  OTU_355 Ascomycota sp. 4 1 3 2 2 1 4 8  OTU_356 Ascomycota sp. 0 0 2 0 0 0 1 2  OTU_357 Agaricomycetes sp. 1 1 2 1 0 1 0 1  OTU_358 Agaricomycetes sp. 5 8 5 4 8 10 7 8  
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OTU 分類群 サンプリング日(月年) ECM 1 Jul.09 
[n=20] 

Oct.09 
[n=18] 

Jan.10 
[n=15] 

Apr.10 
[n=19] 

Jul.10 
[n=20] 

Oct.10 
[n=17] 

Jan.11 
[n=19] 

Apr.11 
[n=17] 

OTU_359 Glomeraceae sp. 6 9 4 5 6 8 5 8  OTU_360 Agaricomycetes sp. 5 6 6 5 9 9 8 7  OTU_361 Rhizophagus intraradices 0 0 0 0 0 0 2 2  OTU_362 Dothideomycetes sp. 2 1 0 0 1 3 2 1  OTU_363 Mortierella humilis 4 4 2 5 2 1 1 7  OTU_364 Cladophialophora sp. 4 1 0 0 0 0 0 2  OTU_365 Cortinariaceae sp. 1 1 0 0 4 2 0 0 1 
OTU_366 Glomeraceae sp. 1 3 0 0 0 0 5 2  OTU_367 Boletaceae sp. 0 0 0 0 0 2 1 1 1 
OTU_368 Ilyonectria sp. 0 0 0 0 3 1 1 3  OTU_369 Rhizoctonia solani 1 0 0 2 2 1 0 1  OTU_370 Ascomycota sp. 3 1 4 1 5 0 0 0  OTU_371 Ascomycota sp. 3 3 3 1 1 1 0 0  OTU_372 Ascomycota sp. 0 0 1 2 0 0 0 0   
1 外生菌根菌として解析に用いた OTU 
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表 3.3  環境及び気候変数 
略号 変数 n 平均 ± S.D. 

(a) 空間・時間反復のある環境変数      pH FH 層の pH 160 3.78 ± 0.22 
   C (%) 樹木根の炭素量 160 42.1 ± 3.21 
   N (%) 樹木根の窒素量 160 1.29 ± 0.15 
(b) 空間反復のみがある環境変数      WC (%) 土壌含水率 100 44.5 ± 4.43 
   CO (%) 開空率 100 7.68 ± 1.39 
   BA (m2) スダジイの胸高断面積 100 1.04 ± 0.73 
   DIST (m) 最近隣のスダジイ個体までの距離 100 2.14 ± 1.15 
(c) 時間反復のみがある気候変数      t2w (℃) サンプリング日前 2 週間の平均気温 8 20.2 ± 5.34 
   p2w (mm) サンプリング日前 2 週間の積算降水量 8 142 ± 122 
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表 3.4 各調査日における環境と気候変数 
  調査日 

 2009  2010  2011 
  Jul. Oct.  Jan. Apr. Jul. Oct.  Jan. Apr. 
pH1 3.65 ± 0.25 3.71 ± 0.16  3.59 ± 0.14 3.94 ± 0.27 3.80 ± 0.20 3.87 ± 0.13  3.87 ± 0.18 3.79 ± 0.14 
炭素 (%)1 40.7 ± 4.51 42.7 ± 2.33  41.8 ± 2.36 40.4 ± 3.62 40.7 ± 3.57 43.5 ± 1.84  43.3 ± 1.80 43.4 ± 2.39 
窒素 (%)1 1.32 ± 0.195 1.31 ± 0.136  1.37 ± 0.120 1.25 ± 0.110 1.34 ± 0.105 1.23 ± 0.122  1.26 ± 0.140 1.19 ± 0.119 
t2w (℃) 26.3 21.8  13.8 18.8 26.7 23.8  12.6 17.9 
p2w (mm) 102.5 355.5  120 88 64.5 314.5  49 46.5 
1 値は平均値±S.D. (n = 20) 
各変数についての詳細は表 3.3 を参照。
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表 3.5  各サンプリングにおける外生菌根菌 OTU 数。値は平均±S.E. 
  サンプリング日 

 2009  2010  2011 
  Jul. 

(n=20) 
Oct. 

(n=18)  

Jan. 
(n=15) 

Apr. 
(n=19) 

Jul. 
(n=20) 

Oct. 
(n=17)  

Jan. 
(n=19) 

Apr. 
(n=17) 

外生菌根菌 OTU 合計数 46 26  28 47 34 27  32 25 
OTU 数(1 サンプル当たり)              全外生菌根菌 3.7 ± 0.4 2.1 ± 0.4  2.5 ± 0.6 3.4 ± 0.4 2.8 ± 0.4 2.5 ± 0.7  2.6 ± 0.4 2.6 ± 0.5 
   ベニタケ科 0.9 ± 0.3 

 (0.26) 
0.6 ± 0.2 

(0.29)  
1.0 ± 0.3 

(0.39) 
1.1 ± 0.2 

(0.36) 
0.7 ± 0.2 

(0.21) 
0.8 ± 0.3 

(0.23)  
0.7 ± 0.2 

(0.25) 
0.9 ± 0.3 

(0.33) 
   イボタケ科 0.9 ± 0.2 

(0.25) 
0.3 ± 0.1 

(0.15)  
0.7 ± 0.3 

(0.16) 
1.1 ± 0.3 

(0.31) 
0.6 ± 0.2 

(0.24) 
0.5 ± 0.2 

(0.13)  
0.8 ± 0.2 

(0.28) 
0.6 ± 0.1 

(0.28) 
   イグチ科 0.9 ± 0.2 

(0.25) 
0.3 ± 0.1 

(0.19)  
0.3 ± 0.2 

(0.11) 
0.6 ± 0.2 

(0.19) 
0.7 ± 0.2 

(0.27) 
0.6 ± 0.1 

(0.41)  
0.6 ± 0.2 

(0.27) 
0.4 ± 0.2 

(0.16) 
   フウセンタケ科 0.6 ± 0.2 

(0.13) 
0.7 ± 0.2 

(0.23)  
0.3 ± 0.2 

(0.07) 
0.4 ± 0.1 

(0.09) 
0.4 ± 0.2 

(0.14) 
0.5 ± 0.2 

(0.21)  
0.2 ± 0.1 

(0.04) 
0.3 ± 0.1 

(0.1) 
   その他の科 0.4 ± 0.1 

(0.11) 
0.2 ± 0.1 

(0.14)  

0.3 ± 0.1 
(0.27) 

0.2 ± 0.1 
(0.05) 

0.4 ± 0.2 
(0.14) 

0.1 ± 0.1 
(0.02)  

0.4 ± 0.1 
(0.16) 

0.4 ± 0.2 
(0.13) 

カッコ内の数字は、各サンプリング日における全外生菌根菌 OTU 数に占める各科の OTU 数の割合。 
その他の科は、テングタケ科, アンズタケ科, カレエダタケ科, イッポンシメジ科, ヌメリガサ科, ツチダンゴ科, タバコウ

ロコタケ科, ラッパタケ科, セイヨウショウロ科, キシメジ科を含む。 
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図 3.1 サンプリングプロット。各小区画(2 m × 2 m)は SXYと表現した。S: 区画

名(A-D)、X: X 軸座標(1-5)、Y: Y 軸座標(1-5)。
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図 3.2  2009 年から 2011 年の調査地の月平均気温と月間積算降水量。 
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図3.3 各FHサンプルにおけるシーケンスリード数と外生菌根菌OTU数の関係

を示した希薄化曲線。 
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図3.4 群集組成非類似度と時間的距離(a)及び環境の距離(b)との関連。 
調査日(n = 8)間での群集組成の非類似度を用いた(a Pearson r = 0.350, P = 0.038; b 
Pearson r = 0.055, P = 0.41、マンテル検定) 
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図3.5 外生菌根菌の群集組成の時間自己相関を示すマンテルコレログラム。 
rMが有意に正のとき、その距離クラスにおいて群集組成は正の自己相関を示し

ている。各距離クラスは全てのサンプル間ペアを図に示す距離で分類したもの

を表している。黒と白の四角は、それぞれ有意な相関と有意でない相関を示し

ている。有意性の判定はパーミュテーショナルマンテル検定(999パーミュテーシ

ョン)及びBenjamini-Hochberg法の結果得られたP値をもとに5%の基準で行った。 
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図 3.6  Variation partitioning により得られた、外生菌根菌群集に対する環境、

空間、時間、気候要因の説明力を示したベン図。FH ブロック(n = 145)間での群

集組成の非類似度を用いた。数字は説明された割合(%)を示す 
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図 3.7 外生菌根菌 OTU 組成の空間・時間変動と環境・気候・空間・時間変数

の関係を示した冗長性解析(RDA)の結果。OTU 組成と有意な関係性を示した変

数を矢印で示した。RDA 解析の詳細については本文を参照。CO：開空率、DIST：
最近隣スダジイ個体までの距離、t2w 各調査日前 2 週間の平均気温、p2w 各調査

日前 2 週間の積算降水量、S：PCNM 解析により抽出した空間変数、T：PCNM
解析により抽出した時間変数。RDA1 軸と 2 軸はそれぞれ 2.6%と 2.4%のばらつ

きを説明した。 
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第 4 章 総合考察 
 

本論文では、外生菌根菌群集組成の空間・時間変動における、ニッチ要

因と空間・時間関連要因の影響を明らかにするため、第 2 章において景観スケ

ールでの群集の空間変動を、第 3 章において局所スケールでの群集の時間変動

をそれぞれ調査した。本章では、第 2 章と第 3 章で得られた結果を基に、以下

の 4 点について考察を行う。(1)外生菌根菌群集の空間・時間変動に影響を与え

る要因。(2)他の分類群の生物と比較した際の外生菌根菌群集の空間・時間変動

の特徴。(3)次世代シーケンサーを用いた群集研究の利点と問題点。(4)今後の課

題と展望。 
 

4.1 外生菌根菌群集の空間・時間変動に影響を与える要因 
外生菌根菌群集組成の空間・時間変動を生み出す要因として、ニッチ要

因(宿主群集や非生物環境)の重要性は繰り返し指摘されてきた。加えて、近年外

生菌根菌には、群集の空間・時間変動に影響を与えうるニッチ以外の要因、す

なわち分散制限や先住者効果などにより生じうる空間・時間関連要因が存在す

ることが示されてきた(Kennedy & Bruns 2005; Kennedy et al. 2007; Kennedy et al. 
2009; Peay et al. 2010a; Peay et al. 2012)。しかし、野外環境において外生菌根菌群

集の空間・時間構造に着目し、空間・時間関連要因の影響力を定量的に評価し

た研究はほとんど無かった。これに対して私は、空間・時間それぞれの群集変

動に着目した外生菌根菌群集の調査を行うことで、群集がどのような空間・時

間構造を持つのかを示し、そして空間・時間関連要因が群集組成の空間・時間

変動に与える影響力を定量化した。 
第 2 章では、ニッチ要因(宿主群集と非生物環境)の空間変動を含む標高

傾度に沿った外生菌根菌群集の調査によって、ニッチ要因とともに空間関連要

因も外生菌根菌群集の空間変動を引き起こす主要因の 1 つである可能性を示し

た。このことは、以下のように解釈できる。もし、空間関連要因(例えば分散制

限)が存在しない場合、群集の空間変動はニッチ要因の空間パターンによって説
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明しうる。しかし、第 2 章の結果は、空間関連要因も群集構造に影響している

場合、ある種にとってより好適な環境が遠くにあるとしても、分散制限の結果

としてその場所にたどり着けない場合があることを示唆する。すなわち、空間

関連要因によって、野外の外生菌根菌群集はニッチ要因の空間変動に完全には

応答していない可能性がある。 
一方、第 3 章では、常緑亜熱帯林の局所群集を対象とした外生菌根菌群

集の継続調査を行うことで、外生菌根菌群集の群集組成は、季節や年に関わら

ず時間に伴い変動しており、群集の時間変動はニッチ要因に加えて時間関連要

因の影響も受けている可能性を示した。このことは、空間変動の場合と同様に、

先住者効果などの時間関連要因によって、群集がニッチ要因の時間変動に十分

に応答していないことを示唆している。すなわち、もしニッチ要因のみが群集

の時間変動に影響している場合は、環境変数の時間変動に群集が速やかに応答

することが出来るため、群集の時間変動はニッチ要因の時間パターンによって

説明できるだろう。しかし、第 3 章の結果は、ある種にとって好適な環境の季

節があっても、先住者効果により定着が阻まれる、あるいは分散制限により加

入ができなかったため、好適な季節に定着できていない可能性を示唆する。こ

の場合、ある調査時期に検出された種の出現には、調査時点でのニッチ要因で

はなく、過去のニッチ要因あるいは確率論的な分散・定着イベント(assembly 
history)が反映される可能性がある(Chase 2003; Fukami 2015)。 

生物群集がニッチ要因に加えて空間・時間関連要因の影響を受け、類似

度の空間・時間距離減衰を示すにも関わらず、群集の空間・時間構造を考慮し

なかった場合、群集とニッチ要因の関係を過大解釈してしまう、あるいはニッ

チ以外の要因により駆動される群集の空間的・時間的変動パターンを見過ごし

てしまう場合があることが指摘されている(Legendre & Troussellier 1988; Borcard 
et al. 1992; Cottenie 2005；第 1 章)。本研究の第 2 章と第 3 章の結果は、外生菌根

菌群集集合プロセスを理解するためには、ニッチ要因に加えて、これまでほと

んど注目されていなかった群集の空間・時間構造と空間・時間関連要因の影響

を考慮した調査・研究を行うことの必要性を指摘するものである。 
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4.2 外生菌根菌群集の空間・時間変動の特徴 
これまで、生物群集の空間変動を生み出す要因としての空間関連要因の

重要性は、主に動植物群集を対象とした研究により繰り返し示されてきた

(Cottenie et al. 2005)。しかし、菌類を含む微生物群集では、これまで分散制限が

無いか、あるいは非常に弱いと考えられてきたため、微生物群集の群集集合プ

ロセスにおける空間関連要因の影響が指摘され始めたのはここ 10 年ほどのこと

である(Martiny et al. 2006; Nemergut et al. 2013)。本研究の第 2 章と第 3 章で示さ

れたように、外生菌根菌群集がニッチ要因と空間関連要因の両者の影響により

類似度の空間距離減衰を示しうるという結果は、動植物群集と同様に微生物群

集(細菌、動植物プランクトン、原生生物)の群集集合プロセスにおいても分散制

限等の空間関連要因が重要な要因の 1 つであるという近年の発見を支持するも

のである(Martiny et al. 2011; Hanson et al. 2012; Lala et al. 2016)。ここではさらに、

動植物群集の空間変動パターンを調査した先行研究と本研究の第 2 章の結果を

比較することで、外生菌根菌群集の空間変動パターンが、他の分類群の生物と

比較してどのような特徴を持っているのかを考察する。第 2 章の調査地では、

本研究と同一の調査プロットにおいて、土壌動物(ササラダニ)と樹木群集の空間

変動パターンと、空間変動におけるニッチ要因と空間関連要因の影響力が評価

されている(Mori et al. 2013; Mori et al. 2015)。予備的な解析として、図 4.1 に第 2
章の結果と Mori ら(2013; 2015)の結果を基に、外生菌根菌、ササラダニ、樹木そ

れぞれの群集の空間変動におけるニッチ要因と空間関連要因の相対的な影響力

を示した。ニッチ要因及び空間関連要因によって、それぞれの群集の空間変動

は約 40-50%が説明された。このうち、ニッチ要因の相対的な影響力の大きさは

外生菌根菌>ササラダニ>樹木の順であったのに対して、空間関連要因の相対的

な影響力の大きさは外生菌根菌<ササラダニ<樹木の順であった(図 4.1)。これは、

体サイズの小さい生物の方が空間関連要因よりも環境(ニッチ)要因の影響を相

対的に強く受けるという、動植物群集を対象とした研究結果と矛盾しない

(Cottenie 2005; Bellier et al. 2014)。微生物群集を含み、同一調査地において異な

る分類群の生物群集に対するニッチ要因と空間関連要因の相対的な影響力を比
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較した研究はほとんど無いため、両要因の相対的な影響力に影響を与える要因

は完全には分かっていない。しかし、一般に体サイズ(分散体サイズ)が小さい生

物の方が分散制限の影響が小さいと考えられること(Wilkinson et al. 2012)、さら

に第 2 章で示されたように外生菌根菌群集ではニッチ要因として非生物環境に

加えて宿主植物群集の影響が強い事ことから、外生菌根菌は自由生活を行う動

植物よりもニッチ要因の影響を相対的に強く受けている可能性がある。 
一方で、生物群集の時間変動における時間関連要因の重要性は、空間関

連要因と比べてあまり認識されていなかった(Wolkovich et al. 2014; Fukami 2015)。
これまで、動植物群集、特に群集集合プロセス研究が盛んに行われている樹木

群集では、群集の時間変動とニッチ要因の関係は、主にクロノシーケンス法(生
態系の成立時期が異なる複数調査地点を同時期に調査する方法)により推定され

てきた(Fukami & Wardle 2005; Walker et al. 2010)。近年、群集の空間変動に関す

る研究・知見の蓄積に伴い、群集の時間変動研究においても、同様にニッチ要

因のみならず、時間関連要因と群集の時間構造(類似度の時間距離減衰)に着目す

る必要性が指摘されてきた(Wolkovich et al. 2014; Fukami 2015)。しかし、類似度

の時間距離減衰はクロノシーケンス法では検出することが出来ないこともあり、

現在まで、時間関連要因がニッチ要因と同時に群集の時間変動に影響しうるの

か、そして類似度の時間距離減衰を引き起こしうるのかを野外調査により示し

た研究はほとんど無い。第 3 章では、タイムシリーズ法(同一調査地で時系列デ

ータを取得する方法)によって、野外環境における群集組成の類似度の時間距離

減衰を実証的に示すことに成功した。この結果は、生物群集の時間変動研究を

行う際には、ニッチ要因に加えて、時間関連要因の影響も検討する必要がある

という先行研究の主張を支持するとともに(Wolkovich et al. 2014; Fukami 2015)、
タイムシリーズ法によって群集の時間構造の検出が可能であることを示唆する。

第 3 章の結果はまた、群集の時間変動に関する仮説を検証する際には、動植物

に比べて世代時間が短いと考えられる微生物群集を対象とすることで、動植物

に比べ短い時間スケールの調査(少ない労力・時間、第 3 章では 2 年間)で研究が

行えることを示唆している。 
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4.3 本研究で用いた分子解析手法の利点と問題点 
 従来、外生菌根菌の群集研究では、野外で採集された個々の子実体(きの

こ)あるいは菌根を対象に形態観察や DNA 解析を行ってきた。しかし、これら

従来法では解析に多くの時間的・金銭的コストがかかることから、空間・時間

傾度に沿った大規模な群集調査は困難であった。本研究の第 2 章と第 3 章では、

並列的に多量の塩基配列を解析するという次世代シーケンサーの特性を利用し

て、空間・時間傾度に沿った菌根菌群集の調査と解析を行うことで、従来法で

は検出が困難だった群集の空間・時間変動に対する空間・時間関連要因の影響

を定量的に評価することに成功した。これは外生菌根菌群集研究における次世

代シーケンサーの有用性を示すものであり、今後、外生菌根菌群集の群集集合

プロセスを研究する際には必須の手法の 1 つとなることが予想される。しかし、

次世代シーケンサーを用いた DNA 解析手法には、群集研究を行う上での問題点

も存在すると考えられる。まず、外生菌根菌の種(子実体の形態形質により定義

される)と本研究で定義した操作的分類群(OTU、塩基配列の相同性により定義さ

れる)の対応が必ずしもつかない点である。本研究で OTU の作成基準として用い

た ITS 領域の 97%という相同性基準は、外生菌根菌を含む菌類の種がもつ ITS
領域の配列変異量の平均値に近いことが確かめられているが、実際には菌類の

種には 97%以上の配列変異を含むもの、あるいは 97%未満の配列変異しか含ま

ないものがそれぞれ知られている(Nilsson et al. 2008; Tedersoo et al. 2010)。つまり、

本研究では、本来 1 つの種であるものを複数の OTU として認識している、ある

いは本来 2 つ以上の種であるものを単一の OTU として認識することで、群集に

含まれる種数のそれぞれ過大評価あるいは過小評価を行っている可能性がある。

次に、本研究で用いた次世代シーケンサーによるメタバーコーディングは定量

性が無い、つまり各 OTU のアバンダンスが評価できていないことである。本研

究では各 OTU が各サンプルで検出されたか否か(在・不在データ)を解析した。

そのため、例えば、ニッチ要因の空間・時間変動に応答して、あるいは空間・

時間関連要因によって、群集中のある種のアバンダンスが空間的・時間的に変

動していたとしても、このアバンダンスの変動を評価できず、結果として群集
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の空間・時間変動パターンを過小評価している可能性がある。 
 
4.4 外生菌根菌群集研究の課題と展望 
 第 2 章と第 3 章において、野外環境で見られる外生菌根菌群集の空間・

時間変動には、ニッチ要因に加えて、空間・時間関連要因が影響しうることを

示した。しかし、本研究では野外観察によって、空間・時間関連要因の影響を

推定したため、実際にどのような生物学的なプロセスが空間・時間関連要因を

駆動しているのかは特定に至らなかった。加えて、本研究では第 2 章と第 3 章

でそれぞれ 1 つの調査地点のみでの観察であったことから、第 2 章と第 3 章で

示された空間・時間関連要因の影響の一般性や、これらの要因がどのような系

で特に重要になるのかは依然不明瞭である。今後は、外生菌根菌群集集合プロ

セスにおける空間・時間関連要因の重要性と一般性を理解するために、以下の 2
点を検証する必要がある。(1)本研究で検出された群集と空間・時間関連要因と

の対応がどのような生物学的なプロセスにより生じているのかを操作実験によ

り検証する。例えば、本研究では、時間関連要因を引き起こしうる生物学的プ

ロセスとして先住者効果を挙げたが、実際に先住者効果により、ある環境に適

した種の定着が阻害されるのかを実験的に示していく必要がある。(2)ニッチ要

因と空間・時間関連要因はそれぞれどういった場合に重要となりうるのかを野

外調査により検証する。例えば、空間・時間スケールやそこに含まれる環境傾

度が異なる調査地を対象に比較研究を行うことで、ある空間・時間スケールに

おいてどのようなニッチのどのくらいの傾度が外生菌根菌群集に影響するのか

を定量的に示していく。本研究の第 2 章では、標高傾度と言う比較的狭い空間

スケールに大きな環境傾度を含むことで特徴づけられる系においても、空間関

連要因の影響が検出されたことから、数十 km 以上のより広い空間スケールや、

数 km程度と第 2章の調査地と同程度の空間スケールでも宿主群集の変動などの

環境傾度が小さい系では、空間関連要因の相対的な影響力は大きくなると考え

られる。 
 これらの研究を行い、本研究の第 2 章と第 3 章で示された群集の空間・
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時間変動に対する空間・時間関連要因の影響が、いつどのような場面で重要に

なるのかを推定することが、外生菌根菌の群集集合プロセスを理解し、群集の

環境変動応答予測を行うために必要であると考えられる。 
 
4.5 結論 
 本研究では、野外調査によってニッチ(生物的・非生物的環境)要因及び、

空間・時間関連要因が群集に与える影響力を定量的に評価することで、ニッチ

要因に加えて、空間・時間関連要因も外生菌根菌群集の空間・時間変動を駆動

する主要因の 1 つである可能性を示した。外生菌根菌群集集合プロセスを理解

するためには、従来から重要性が指摘されてきたニッチ要因に加えて、今後は

群集の空間・時間構造と空間・時間関連要因の影響を考慮した調査・研究を行

う必要があると考えられる。 
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図 4.1 Variation partitioning により得られた、第 2 章の調査地における外生菌根

菌、ササラダニ、樹木群集に対するニッチ要因と空間関連要因の説明力。縦軸

は説明された割合を示す。外生菌根菌群集のデータは第 2 章の結果を用いて、

宿主群集と非生物環境をニッチ要因としてまとめた。ササラダニと樹木群集の

データは Mori et al. (2013; 2015)から引用した。 
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