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第1章　緒論

菌類と陸上植物の根との共生体である菌根の普遍性は今日広く認められている。こ

のうち外生菌根（ectomycorrhiza）は，菌糸体が植物の細根の周りを鞘状に覆って組

織化した菌鞘（fungalsheath）を形成し，さらに菌糸体が細根の皮層細胞間隙に隈

無く侵入してハルティヒネット（Hartignet）を形成するという形態的特徴から定義

される（HarleyandSmith，1983）。このような外生菌根は，主に木本植物の根系上

に認められ，またその共生菌の多くが大型の子実体（いわゆるキノコ）を形成する担

子菌類や子嚢菌類に属すことから，生理1生態的にも特徴的な一つの菌根形態と考え

られている（HarleyandSmith，1983；Read，1991）。外生菌根の地理的分布は，

大部分の陸上生態系で認められるVA菌根（vesicular－arbuscularmycor－rhiza）

ほど広くはないが，北半球温帯以北のPinaceae（マツ科），Fagaceae（ブナ科），

Betulaceae（カバノキ科）等の木本植物の生育地では普遍的に認められ，熱帯ならび

に南半球においてもDipterocarpaceae（フタバガキ科），Myrtaceae（フトモモ

科），あるいはq部Fabaceae（マメ科）等の植生下では普遍的である（Trappe，

1962；Malajczuketal．1982；NewmanandReddel，1987；BaandThoen，

1990；Molinaetal．，1992）。

外生菌根菌生態の基礎研究では，菌根菌と推測される大型菌類の子実体発生に着目

した調査に基づき，菌根菌の菌類相，種多様性，分布様式，宿主特異性，あるいは植

生遷移に並行した菌根菌遷移等がしばしば論議されてきた（Arnolds，1992）。一方，

林業上の必要性から圃場での樹木苗への限られた乃501地us属菌や肋qx哲〔m属

菌の接種が広く行われ，外生菌根菌の宿主植物への貢献度あるいは宿主特異性がしば

しば論議されてきた（MarksandKozlowaski，1973；HarleyandSmith，

1983）。このように，野外での外生菌根形成に関する事例は依然限られており，外生

菌根菌の生態では推測に基づく論議が少なくない。

Last，Deacon，Fleming，Ford，Fox，Ingleby，Mason，Millerらによるイギ

リスの草原でのβeruJapendu血と且pubegCengの菌根未形成実生苗の移植実験
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は，植物遷移と外生菌根菌遷移に関する最初の包括的な野外実験である（Deaconand

Fleming，1992）。彼らの結果を簡単にまとめると：（l）Berula属植物の実生の生

長に伴って年単位での菌根菌の種類相が変化（遷移）した。実生の移植後初期に速や

かにその根系に定着した菌根菌（初期定着菌）の菌根と子実体の分布がある程度対応

し，植物根系の拡大とともに両者の分布は遠心的に移動し，幹に近い部分の植物根系

上には別の菌根菌が二次的に定着した（後期定着菌）。すなわち菌根菌の分布（菌根お

よび子実体の分布）が根系の加齢に伴い時空的に変化することが認められた。（2）

初期定着菌の担子胞子はポット実験で容易にβeruJa属植物の実生根に菌根形成し，実

生を野外へ移植させた後も定着できた。後期定着菌は同様の実験方法では実生根に感

染せず，無菌的に生育させた実生根に培養菌株を接種した場合には菌根形成が認めら

れたが，その菌根は野外へ移植した場合には定着しなかった。（3）野外の後期定着

菌の菌根形成範囲に実生を移植すると，根系には後期定着菌が菌根を形成した。しか

し，後期定着菌の菌根形成範囲の周囲に予め溝を掘りその内側に実生を移植したり

（この操作により後期定着菌が菌根を形成している加齢した根系と実生根系を隔離す

る），あるいは後期定着菌の菌根形成地点の土壌をポットに移しそこに実生を移植した

場合は，いずれも初期定着菌が菌根を形成した。

こうした結果からDeaconandFleming（1992）は外生菌根菌を植物根系の加齢に

伴う相対的な菌根形成能に基づき，early－Stagefungi（初期定着菌）トstrategy：

Ll戦略（GadgilandSolbrig，1972）l）あるいはRuderal－Strategy：R一戦略

（Grime，1977）の特徴を持つ。］およびlate－Stagefungi（後期定着菌）［K

Strategy：K戦略（GadgilandSolbrig，1972）の特徴を持つ】に類型化した。この

1）r－およびK－の戦略概念には種々の論議があるが，DeaconandFleming（1992）ではGadgil

and Solbrig（1972）が引用されている。またDeacon andFleming（1992）は，r一戦略とR一戦

略（Grime，1977）を同義と見なし，その上でearly－Stage fungiを特徴づけている。なおGrime

（1977）の戦略概念（C，S，R，およびその中間型）は植物の繁殖様式を基に立てられたものである

が，彼らは菌類への適用にも言及しており外生菌根菌は一般にS一戦略（Stress tolerant－Strategy）

型であるとしている。
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概念は実験の設定条件（草原にβeruJa属植物の実生を移植した）や観察期間（数年程

度と限られている）の問題から，現段階では植物の一次遷移や二次遷移と菌根菌遷移

との関連を説明するのに広＜適用することはできないが（Newton，1992），菌根菌が

分布活動範囲の時空的な変化を生じる際の－機構を説明している。

林分内での外生菌根菌の菌類相ならびに分布様式に関しては，しばしば菌根菌と推

測される地表性大型菌類（epigeousmacromycete）の子実体発生が地中で実際に形

成されている菌根とどの程度相関を持つのか明らかにされないまま，その子実体発生

記録に基づいて論議されてきた（Villeneuveeta1．，1989；Arnolds，1992）。先の

βeruJaの実験で示されたような子実体発生と菌根形成が同調的な例がある一方で，地

中に大型の子実体を形成する地下性大型菌（hypogeousmacromycete）（Fogel，

1976）あるいは子実体を形成しないCellOCOCCumgeQPhiLumFr．（Trappe，

1964）のような外生菌根菌もごく普通に存在する。したがって，地表性大型菌類の子

実体発生をもって外生菌根菌の菌類相を推定することは，必ずしも正しくないと考え

る。また肋ugden上月ora（アカマツ）と外生菌根を形成する旭doma

matsutake（S．Ito＆Imai）Sing．（マツタケ）の場合には子実体発生と土壌中の菌

根形成部位の平面的分布が一致するが（小川，1975a），このような菌類でも仮に子実

体を形成しないコロニーがあった場合にはその分布は明らかにできない。また，子実

体発生からは平均で1種の菌根菌しか認められないアカマツの林分のリター直下の地

表面積800cm2，深さ10cmの土壌中アカマツ根系上に20種の菌根菌（形態的に

区分可能な20タイプの外生菌根）が共存する場合のあることが示され（山田，

1993），子実体と菌根の分布が必ずしも一致しないことが示唆されている。さらに菌

根とそこから土壌中に広がる菌糸体の分布ならびに量的関係も未だ明らかにされてい

ないが，菌根菌の生態を菌根の分布，種構成および量を考慮せずに子実体の調査だけ

から進めることに積極的な意義を兄い出すのは困難である。しかし，研究の第一段階

として必要な林内土壌中で普通に形成されている外生菌根そのものの把握が実際には

非常に難しい。その主な理由は次の通りである：（1）子実体発生の調査から，外生

菌根菌はきわめて多様な構成種からなることが示唆されること。例えば北アメリカの
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鳥eudotsugamenzlesjj（Douglas－nr）はl種で2000種の菌類と外生菌根を形成す

ると試算されている（Trappe，1977）。従って，外生菌根菌の菌類相の一部かも知れ

ない地表性大型菌類の種構成の把握，比較検討を取り上げても膨大な労力を要す

（Arnolds，1992）。（2）菌根上での菌糸体の組織分化，あるいは宿主に対する菌糸

の侵入様式や程度に様々な違いが認められるが（例えばAgerer，1995），菌根形態か

ら菌根菌を種レベルで同定することがしばしば困難とみなされてきた。従って菌根菌

の菌類相を菌根調査に基づき行った例は少ない（Danielson，1984；Newton，1991；

Visser，1995）。（3）菌根菌の分離培養は可能であるが，全体のどのくらいの割合の

種が可能であのるかは全く明らかではなく，これを示唆するような外生菌根からの共

生菌の定量・定性的な分離報告は知られていない。また培養菌株の維持や同定が一般

に容易でないため（Hutchison，1991），このことから土壌中の菌根菌を墳養法などの

実験的な手法に基づいて明らかにすることは殆ど行われてこなかった（Zzkand

Bryans，1963；Danielson，1984）。（4）さらに森林での植物細根のフェノロジー

に関する研究で菌根そのものについて詳細に論議されることは少なく，その重要性が

広く認められるようになってからまだ日が浅い（Vogteta1．，1986；Allen，1991）。

種構成や分布様式の解析といった群集生態学的アプローチとは別に，子実体から地

中に拡がる菌糸体組織（例えば菌糸体マットや板状菌糸束）とのつながりが容易に追

跡できる菌根，特徴的な形態を持つ菌根，あるいは古畑で顕著に出現する菌根を中心

に，外生菌根の形態的分類の研究が行われてきたくMasui，1927；Fontanaand

Centrella，1967；Palenzonaetal．，1972；Zak，1973；Chilvers，1968；Dominik，

1969，Inglebyetal．，1990；Agerer，1986，1987－1995，1995）。またこれと並行

して外生菌根の合成実験が行われ，特にinvitroでの無菌植物と培養菌株を用いた実

験から，菌類の分類群あるいは宿主植物に特異的な菌根の形態形質（Molinaand

Trappe，1982；GodboutandFortin，1985；KopeandWarCuP，1986），外部環

境の影響を受けにくい菌根の形態形質（Zak，1976；Alexander，1981），あるいは菌

根菌の宿主特異性（Malajczuketal．，1982；MolinaandTrappe，1982；Miller

andKoo，1991）の検討が行われてきた。Agerer（1987－1995；1995）は，これ
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らの観察ならびに実験結果の比較検討を基に，形態・解剖学的な点から外生菌根の包

括的分類（外生菌根菌の種レベルの違いに基づく菌根の類別・同定とその自然分類）

を試みている。彼の方法は厳密な記載を要求するため，少量の菌根では同定形質を完

補できない問題点もあるが，野外で採取した菌根の類別に関して有用な情報与えてく

れる。今後外生菌根菌の群集生態学的研究への本手法の応用は有効と考える。

Agererの菌根同定のアプローチとは別に，Brunsらは菌根菌の遺伝子解析（核ゲ

ノムのリボゾームDNAおよびミトコンドリアゲノムDNA）から菌根を直接菌根菌の

種レベルで同定し，菌根菌の群集解析を行っている（Brunseta1．，1995；Gardes

andBruns，1996）。彼らのアプローチにより，ZakandBryans（1963）以来しば

しば論議されてきた1つの問題一子実体の発生から推測される菌根菌の種構成と実際

の菌根形成菌との種構成の違い－を比較的短時間に解析できるようになった。北米カ

リフォルニアのmnusmuljcata（bishoppine）林内でのGardesandBruns

（1996）の結果は，Ruggu由属菌に加え，枯れ枝上に背着性の子実体を形成し，従来

の子実体調査では菌根菌の対象外にさえされることのあった7bmen把〟a5ub揖ad月a

（Ellis＆HoIway）Wakef．が広く優占的に外生菌根を形成していることを明らかにし

た。すなわちAgererやBrunsらの手法を用いることで，比較的短時間でかつ高い信

頼性の基に，特定の林分内での外生菌根菌の種構成が調査可能になった。このことは

また，従来労力的および信頼性の問題から限定されていた調査林分の範囲（面積）を

飛躍的に広げる可能性をもっている。ただしBruns（1995）は，r外生菌根菌の群

集構造（特に種多様性）の論議は，菌根形成の生態的特異性や菌根菌同定の信頼性を

考慮すると，現状ではより植生の単調な系（単一種の植栽林）での調査結果に基づく

べきである」と述べている。

本研究では，日本列島（北海道および奄美諸島以南を除く），朝鮮半島及び中国東北

部に広く分布するアカマツに焦点を当てその林分内での外生菌根菌の研究を行った。

肋uS属植物は一般に多数の菌類と外生菌根を形成し，このうちアカマツにおいても

外生菌根を形成することがよく知られている（小川，1981）。しかし，多くの植物と同

様に，アカマツにおいても地上部の季節変化や経年変化に比べ，土壌中の根系の挙動
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には不明な点が多く，特に林分レベルでの菌根の現存量や季節変化はこれまで明らか

にされていない（苅住，1979）。またアカマツの外生菌根に関しての群集生態学的研究

は，本研究の調査区とその周辺で著者らが行った研究以外には報告されていない（山

田，1993；YamadaandKatsuya，1996）。著者らの研究結果は，調査林分に多様な

菌根菌類相が存在することを示唆するものであったが，調査期間の長さに比例して種

数（外生菌根タイプ数）の増加傾向が認められ，群集を構成する種数を過小評価して

いる危険性があった。

そこで，本研究では，アカマツの植栽棟内に調査区を設定し，引き続き外生菌根の

形態的類別（菌根タイプの類別）を行い，第一に菌根菌群集の構成種を明らかにする

ことを目的とした。このうち特にCgeqp血血Ⅲの菌根および培養菌株を用いて菌根

タイプの持つ意義についての実験的検討を行った。

本研究で用いた外生菌根菌の「群集」（community）とは，「野外調査区内で，ア

カマツ根と外生菌根を形成している菌類」を総称した際に用いた。従ってここで言う

r群集」とは，むしろアカマツと外生菌根を形成する菌根菌の「ギルド」（guild）に

近い意味を持っている。しかし，形態的に定義される外生菌根が特定の生態的役割を

担っている事は確かであるが，本研究では菌根形成時の物質収支について全く調査し

ていないので種構成の側面を強調した「群集」という用語を用いることにした。

外生菌根菌群集の生態的概念の論議の基になっている具体的事象の報告が少ないこ

とは先に挙げた通りである。本研究は形態的に区分したアカマツ外生菌根タイプに基

づき，主に次の3点を明らかにすることを目的に調査および実験を行った。

（1）アカマツ根系上での外生菌根の分布様式の把握と菌根菌の生態的種多様性；す

でにアカマツ林内で外生菌根菌と推定される大型菌類の子実体の分布と菌根の分布の

比較から両者の不一致を明らかにしたが（山田，1993），本調査は特に後者の分布様式

を確実なものにするために行った。また外生菌根菌群集の種多様性には種々の論議が

あるが，Bruns（1995）は針葉樹植栽林では0．1ヘクタール当たり一般に約30種か

らなる外生菌根菌群集を推定している。この様な一般化の前提として，アカマツ林で

具体的な数値を明らかにするため調査を行った。
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（2）アカマツ外生菌根と外生菌根菌感染源の季節変化の関係；北半球冷・温帯では

外生菌根の季節変化（量的および質的）が認められている（小川，1975a，b；Vogtet

a1．，1981a，b；FogelandHunt，1983）。しかしアカマツの外生菌根では，T

marsuは鬼el種に関する包括的な研究（小川，1975a，b，1981）以外の報告はな

い。さらに，外生菌根菌では感染源の定量の常法がなく，個々の菌根菌種に関する感

染源の季節変化は報告されていない。従って菌根の季節変化と菌根菌感染源の季節変

化との関係を論議した報告はない。そこでアカマツ林での外生菌根菌の群集レベルの

挙動の一事例を明らかにするため本実験を行った。

（3）菌根感染に係わる諸要因の検討；ここでは，感染源としてどのような種類の散

布体が存在するのか，各散布体の組成比率がどのようになっているのか，菌根感染時

に生ずるであろう菌類の種間競争は重要なのか，そして温度刺激が感染源に対してど

のように作用するのかを検討した。感染源の問題は，調査地の立地条件と共に実験系

に依存した結果が導かれやすい。土壌コア試料を用いたポットレベルでの実験系と試

験管レベルでの実験の結果が必ずしも一致しない可能性があり，ひいては外生菌根菌

で測定する感染源とはどういった生態的意義を持つのかと言った論議を生ずる。この

点から，本実験では，幾つかの条件を組み合わせた。温度刺激に関しては，菌根の季

節変化に大きな影響を及ぼすと考えられる温度がどのように感染源に件用するのかを

調べようとした。

最後に，これらの実験の結果から，アカマツ林内における外生菌根菌群集の在り方

を，種多様性，季節変化，および菌根とその感染源との関係の点を中心に総合的に考

察した。
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第2章アカマツ外生菌根の形態的類別

第1節　アカマツ外生菌根の形態的類別

第1章で述べたように，本研究で用いたアカマツ外生菌根の形態的類別方法は著者

ら（YamadaandKatsuya，1995，1996）に基づいている。著者らは本研究の調査

区を含む2つのアカマツ林分（林床面積の総計は1250m2）で56タイプのアカマツ

外生菌根を既に類別し，その類別には主にChilvers（1968）に始まる菌鞘のPlan

viewが有効であることを示唆し，また菌根の特徴的形態からそのうちの15タイプに

ついての共生菌を属あるいは種のレベルで同定あるいは関連性について言及したが，

大部分は未同定であった（YamadaandKatsuya，1996）。

形態・解剖学的特徴に基づく外生菌根の包括的な自然分矧ま，Agerer（1987－

1995，1995）により近年ようやく体系化され始めたが，これは全ての外生菌根菌と植

物との関係を論じたものではない。従って彼の方法により全ての菌根が序列化（類

別）できる訳ではないが，野外での菌根調査においては現段階では最も有効な一方法

と考えられる。著者ら（YamadaandKatsuya，1996）の外生菌根の類別方法は

Agerer（1995）の方法とは基本的には差がなく，菌根の切片作成，菌鞘の剥離操

作，あるいは化学試薬反応などの菌根試料の調整はより簡略化している。

アカマツの外生菌根についてはMasui（1927）および著者ら（Yamadaand

Katsuya，1995，1996）の顕微鏡レベルでの菌根形態に着目した研究と小川

（197Sa，b，1981）のrddoJomamarsu由良e（マツタケ）に関する包括的な研究

以外殆ど知られていない。このことから，子実体発生（今閑1本郷，1987；1989）か

ら推定される共生菌の種数に比べきわめて限られた種数の菌根形成が確認されたに過

ぎない。しかし，本研究では広くアカマツと外生菌根菌の関係を調べることを目的に

はしていない。むしろ特定林分内でのアカマツの外生菌根菌群集をその共存様式から

明らかするため，反復的な菌根の採取と顕微鏡観察から，菌根を菌根菌の種レベルの

形態的差異に基づき類別することを目的とした。
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l．材料および方法

調査区の＿概要

茨城県つくば市，筑波大学構内のアカマツ植栽林（樹齢約45年）内に設置した25

mx25mの方形区を調査対象とした（PlatelA）。調査区の概要（植生，リターの

厚さ，土壌pH，および地温の年変化）については既に報告されている（山田，

1993）。なお本論文での本章以降では，ことわUのない限り「調査区」とは本調査区

を指す。

菌根試料と観察方法

調査区で1994年2月より1996年6月にかけて採取したアカマツ成木および実

生の菌根，および第4章2節で述べる菌根菌の釣り上げ実験で形成されたアカマツ実

生の菌根を観察に用いた。野外採取の菌根試料には，第3章および第4章1節の調査

に由来する全菌根試料のほか，調査区で不定期，ランダムに約20回採取したアカマ

ツ菌根が含まれる。また本章の観察菌根試料には，著者らの以前の研究（山田，1993；

YamadaandKatsuya，1995，1996）で用いた全試料（著者らが類別・同定に用い

たアカマツ菌根の全プレパラート）も含まれている。すなわち1992年より1996年

までの5年間に本調査区内で採取され顕微鏡観察に用いたアカマツ菌根の全てが含ま

れている。採取菌根を著者ら（YamadaandKatsuya，1996）に従い前処理し，光

学顕微鏡下で観察し菌根タイプに類別・同定した。その方法では触れられていない

が，本研究では顕微鏡観察には微分干渉顕微鏡を主に用いた。これは，菌根同定にお

いてしばしば結晶様構造物が重要であることに依った。Tablelに菌根タイプの類別

に用いた形質をまとめた。菌根観察は菌鞘のplanview（Chilvers，1968）を主体

にしており，ハルティヒネット形成の有無は確認したが，切片作成によるハルティヒ

ネットの発達程度の観察は行わなかった。
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日．結果

菌根タイプの類別

顕微鏡による形態観察（菌根タイプの類別）に供試したアカマツ細根（大部分が外

生菌根）は約3万チップ1）であった。菌鞘およびハルティヒネットを確認した場合を

外生菌根とし類別を行った。ただし，植物皮層細胞の褐変化と萎縮が認められ菌鞘が

軸状を呈する菌根（すなわち老化した菌根）や，土壌動物によると思われる菌鞘の摂

食・剥離が著しい菌根は対象外とした。また明らかに未成熟と思われる発達初期の菌

根も対象外とした。土壌粒子の付着（特にシルトや粘土質）が著しい場合は，菌鞘が

剥離しないように丹念に菌根を洗浄し観察に用いた。

類別の結果103タイプの外生菌根が認められ，その検索表をTableZに示した。

このうち著者らが以前に報告した本調査区由来の51タイプの外生菌根［Yamada

andKatsuya（1996）の報告した56タイプのうちのプロットAでの試料に当たる］

を再検討した結果，それらは49タイプと見なされYamadaandKatsuya

（1996）の菌根タイプと本研究での菌根タイプとの対応をTable3に示した。また

類別された103タイプの菌根のうち菌根菌が同定あるいは推定された例をTable4

に列挙した。以下に各菌根タイプの類別形質以外の特徴，既存の外生菌根との共通

点，類似点，並びに相違点を列挙する。

タイプ1（PlatelB－C）はしばしばゼラチン質の筆削こ被われており，この点でタ

イプ36（PlatelOC－D）に類似し，両者は実体顕微鏡下ではしばしば区別できな

い。また菌鞘は実体顕微鏡下では乳白色を呈することが多い。

タイプ2（PlatelD－F）およびタイプ3（PlatelG）は酷似するが，シスチジア

の形態に差が認められる。前者の場合，シスチジア基部の直径がしばしば4ルmを

1）マツ属の根系では主根と側根が明瞭に区分でき，外生菌根形成が認められるのは主に側板である。更

に菌根化した側根は規則的に二叉分枝することから菌根の単位性が明瞭であり，このことから本論文で

は菌根の分枝末端を1つの菌根「チップ」と呼び，数値として扱う。
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越え先端の直径も2ルmを越えることが多いのに対し，後者ではシスチジア基部の直

径が3〝m以下であり先端の直径も1．5ルm程度である。このことから後者のシスチ

ジアは，より細長い。

タイプ4（Plate2A－B）のシスチジアはタイプ2およびタイプ3のそれに多少類

似するが，細胞壁が特に厚化することは殆ど無くまたシスチジアは針状を呈すること

が多い。

タイプ5（Plate2C－D）のシスチジアは多少タイプ17のそれに類似するが，本

タイプでは菌糸隔壁が普通に認められる。

タイプ6（Plate2E－G）は針状の特徴的なシスチジアからTubersp．と示唆され

ているが（YamadaandKatsuya，1996），菌鞘は実体顕微鏡下でやや黄土色を呈す

る。

タイプ7（Plates2Hand3A）はタイプ52（Plate13G－H）に類似する。両

者の菌鞘の菌糸配列はinterlockingから発達したものであり，共に菌鞘中（細胞内お

よび細胞間隙）にまばらに結晶を持つ。しかし前者の菌根タイプがirregular

SynenChymaで，菌根先端部で特に顕著に分枝状シスチジアを持つ一方，後者では

netsynenchymaでシスチジアは認められない。

タイプ8（Plate3B－C），タイプ9（Plate3D－E），タイプ11（Plates3H

and4A）およびタイプ12（Plate4B）の各シスチジアは顕著な分化細胞とは言い

難いが，ここではそれぞれシスチジアとして取り扱った。

タイプ13（Plate4C－D）はシスチジアの形態からRussulasp．と示唆され

（YamadaandKatsuya，1996），またその形態および配列様式がRussulaiHota

Romangの外生菌根（Agerer，1987－1995）のそれと酷似する。また水中では菌根

表面に気泡を保つため実体顕微鏡下ではしばしば銀白色を呈する。

タイプ14（Plate4E－F）はシスチジアの形態からRussulasp．と示唆され　著者

ら（YamadaandKatsuya，1995）により報告されたアカマツの合成菌根タイプ4

［QIJerCuS∬叩血aeゐぬ　くシラカシ）根系上の外生菌根由来の分離菌株により形成］

に酷似するが，菌鞘の菌糸組織配列に違いが認められる。
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タイプ15（Plate4G－H）は紡錘形のシスチジアからRussulasp．と示唆され

（YanadaandKatsuya，1996），また針状のシスチジアはタイプ22（Plate6G－

H）およびタイプ23（Plate7A－B）のそれと類似する。

タイプ16（Plate5A－C）は著者ら（YamadaandKatsuya，1996）により，そ

の放射状・針状のシスチジアがR．papuMosaの菌根（Agerer，1995）あるいは

Salixcaesiaの根系上の未同定外生菌根（Fontana，1962）のそれと類似することが

示されている。

タイプ17（Plate5D－E）およびタイプ18（Plate5F－G）は酷似することがあ

るが，前者のシスチジアが菌鞘から比較的直線的に放射状に伸長するのに対し，後者

ではしばしばシスチジアは強度に屈曲，分枝することがある。両シスチジアともに

コットンブルーで濃染されやすく，また紫外線に対して強く自己蛍光を発する特徴を

持つが，形態的には必ずしも顕著な分化細胞とは言い難い。しかしここではそれぞれ

シスチジアとして取り扱った。

タイプ19（Plates5Hand6A－B）は著者ら（YamadaandKatsuya，1996）

によりR．deJicaFr．と同定されている。

タイプ20（Plate6C－D）のシスチジアはタイプ14（Plate4E－F）のそれに類

似するが，シスチジア先端の直径の差から両者の形態は異なる。

タイプ21（Plate6E－F）およびタイプ22（Plate6G－H）は著者ら

（YamadaandKatsuya，1995）によりそれぞれR．n夜tjcanS（Bull．）Fr．および

R．marfaePeckと同定されている。

タイプ23（Plate7A－B）のシスチジアはタイプ22のそれに類似するが，前者の

それがしばしば長さ100ルmを越えるのに対し，後者ではしばしば50ルm以下であ

る。

タイプ24（Plate7C－D）のシスチジアはタイプ21のそれに類似するが，前者の

それが比較的細長く，後者で見られるような先端部の直径のわずかな膨らみは認めら

れない。またシスチジア先端部の突出部は楕円体から更に細長く伸び，球状を呈する

ことは希である。
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タイプ25（Plate7E－F）のシスチジアは，著者ら（Yamadaand

Katsuya，1995）が以前に報告したアカマツの合成菌根タイプ8（LactaJ血S

ChJγ∫Onl］euSFr．の菌株ATl14による），あるいはBougherandMalajczuk

（1985）の報告したpescoJeamaCuJamBougherの外生菌根のそれ（両者ともに

CaPitate）に類似するが，先端部の肥大は明瞭な球状ではなくむしろSpathulateで

ある。

タイプ30（Plate8E－F）の菌鞘はregularsynenchymaとしたが，細胞壁の融

合が著しく菌鞘表面全体が透明な薄いマトリックスで被われており個々の細胞の識別

が困難である。

タイプjj（Plate9C－E）は菌根先端部でシスチジア様の菌糸を放射状に伸長させ

ることがある。この形態はやや未成熟の菌根でしばしば認められ，そのような菌根で

は菌鞘がnetsynenchymaをとることが多い。しかしいずれの場合も菌鞘の部分的

な褐色化と特徴的な菌糸束があることから1タイプとした。

タイプ34（Plate9F－H）は乳管の存在から著者ら（YamadaandKatsuya，

1996）により上acはdussp．と示唆されている。

タイプ38（PlateslOG－HandllA）は菌鞘表面の菌糸配列がしばしば不連続

であり，netprOSeOChymaからirregularsynenchymaへと変化する。また菌根

によっては菌鞘の層状化が乏しいこともある。しかしPlatelOG－Hに示す様に菌鞘

から放射状に拡がる菌糸が極めて特異的であり，上記の菌鞘の形態は連続的に変化す

ることから，本タイプは1タイプとした。

タイプ40（PlatellC－D）はBoletellusshjchjanus（Teng＆Ling）Tengに

より形成された仁王∫加eacen甘払（クリ）の根系上の外生菌根（山田，1993）と同

一形態である。また本タイプと同一の菌根は，シラカシの根系上でも認められた。

タイプ43（PlatellH）とタイプ31（Plate8G－H）の差は，菌鞘表面の菌糸

配列の差である。両者ではそれ以外の顕著な形態的差違は認められない。

タイプ44（Plate12A）はタイプ33（Plate9C－E）のやや未成熟な菌根と同

様のシスチジア様の菌糸を有している。しかし本タイプでは菌鞘の褐色化や菌糸束は
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認められず，このことからタイプjjとは明瞭に異なる。

タイプ51（Plate13E－F）は，アカマツの無菌的な実生を用いたAmanjta

阜pjssaceaImaiの培養菌株との合成菌根と同一形態を示す。

タイプ53（Plate14A－F）は実体顕微鏡下で菌鞘表面に赤褐色の小粒状の付着物

と同色の発達した菌糸束を見せる。これらの特徴と顕微鏡下の特徴を兼ね併せた菌根

として肋叩属菌が報告されている（Massicotteeta1．，1994）。本菌根タイ

プからの菌根菌の分離は比較的簡単であり，MNC寒天培地上での伸長は速く，白色の

コロニーから古くなると褐色へと変化する。これらの培養菌株の特徴は，凡rube－

SCenSTul．（ショウロ），Suillusgmnulatus（L．：Fr．）0．Kuntze（チチアワタケ），

S．1uteus（L．：Fr．）S．F．Gray（ヌメリイグチ）と共通である。

タイプ54（Plates14G－Hand15A）は菌鞘部の黄変を除けば実体顕微鏡下で

はタイプ55（Plate15B－F）と区別できない。顕微鏡下での特徴はタイプ55とは

異なるが，タイプ53とは区別できない。このことから，本タイプはタイプ55とタ

イプ55の中間的なタイプである。

タイプ55（Plate15B－F）は顕微鏡下での特徴ではアカマツの合成菌根タイプ

13（S．gmnulatusにより形成）（YamadaandKatsuya，1995）と区別できな

い。本菌根からの菌根菌の分離はタイプ53と同様比較的容易であり，培養菌株の性

状も両者で酷似している。

タイプ56（Plate15G－H）は上acfal九g属菌の特徴である乳管を有する。

タイプ64（Plate17F－H）は種々の形態では異なるが，タイプ57（Plate16

B－D）と類似の十字型分枝の菌糸を持つ。

タイプ66（Plate18B－C）はLactarius属菌の特徴である乳管を有する。

タイプ68（Plate18EpH）は実体顕微鏡下の特徴および顕微鏡下の特徴から

Hbbelomasp．と示唆されている（YamadaandKatsuya，1996）。

タイプ75（Plate20A）はLactadus属菌の特徴である乳管を有する。

タイプ76（Plate20B－C），タイプ77（Plate20D－E），およびタイプ78

（Plate20F－G）では明瞭な菌鞘が認められないが，根の表面には連続して菌糸が付
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着しハルチッヒネットも認められる。このことからここでは外生菌根と．して取り扱っ

た。

タイプ80（Plate21D－E）のシスチジアはAgerer（1987－1995）の報告する

ぬgu∫所va如aの未同定菌根タイプ軸dlJzage脆脆aのそれに酷似するが，本

シスチジアの方が大型かも知れない。また菌鞘の形態も菌根タイプ且se［脆raのそれ

に酷似する。

タイプ82（Plates21G－Hand22A）のシスチジアはAgerer（1987－1995）

の報告するぬgu∫画Va臼Caの根系上の未同定菌根タイプ柳虎agp血UJogaの

それに類似するが，本シスチジアでは細胞壁がしばしば顕著に厚化しない。菌根タイ

プFspinulosaと酷似したシスチジアを持つ菌根タイプが著者ら（Yamadaand

Katsuya，1996）により報告されている（mycorrhizaltype52）が，やはり両者の

シスチジアでは細胞壁の厚さが異なり，また菌鞘の組織配列も異なる。

タイプ84（Plates22F－Hand23A－C）の菌鞘表面のマウンド状の隆起と

Agerer（1987－1995）の報告するPiceaabLesの根系上の未同定菌根タイプ

Pice血izan夜mのそれとは酷似しているが（YamadaandKatsuya，1996），

Agereretal．（1995）はその後P．njgraがThelephoraceae科の種によることを

示している。

タイプ87（Plates23Hand24A－C）およびタイプ88（Plate24D－F）の菌

鞘表面の鱗状の部分的な隆起はAgerer（1987－1995）の報告するP．ablesの未同

定菌根タイプ乃ce止血由aobgCuraあるいはQUerCugmburの未同定菌根タイプ

QeT血肋asquamosaのそれと酷似する。

タイプ98（Plate27A－C）は著者らにより既にCgeqpWumと同定されている

（YamadaandKatsuya，1995）。

タイプ103（Plate28E－F）の菌鞘の組織配列はAgerer（1987－1995）の報告

するp．abjesの根系上の末同定菌根タイプ乃ce血血zabjcoJoraねのそれと類似す

る。
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菌根タイプの内訳

ここでは類別菌根を野外採取試料と釣り上げ実験試料（第4章2節および第5章参

照）とに分け，前者についてのみ時間的経過と菌根タイプ数の関係を論じ，後者につ

いては第4章以降に述べる。

類別外生菌根103タイプのうち野外採取の菌根タイプ数は79であった（Table

5）。更にタイプ数の累計の年次変化をFigurelに示した。本調査区での2年間の累

計タイプ数36は著者（山田，1993）の報告した菌根タイプ数に対応しており，また

3年間の累計タイプ数49は著者ら（YamadaandKatsuya，1996）の報告した菌根

タイプ数に対応している。従って本研究により新たに30タイプが加えられた。年次

毎に菌根タイプ数の増加が認められたが，4年目（1995年）から5年目（1996

年）にかけての増加は9タイプであり，これは増加数としては最も小さかった。なお

多くのタイプが複数の年次に渡り記録された。

Hl．考察

5年間に渡る継続的な調査により103タイプの外生菌根菌が類別された。このうち

調査区でアカマツ成木および実生と菌根を形成していたタイプ数が79であり，第4

章および5章で述べる菌根の釣り上げ実験により確認されたタイプ数が60であっ

た。このうち共通タイプ数が36であるが，野外採取の菌根と釣り上げ実験により回

収された菌根の両者には，菌根の類別に関する限り本質的な差違はないと考えられ

る。アカマツ外生菌根においては，アカマツの樹齢が菌鞘の形態を変化させることは

なく，同一菌が形成する成木根系上の外生菌根と実生根系上の外生菌根が同一形態を

とることは既に報告されている（YamadaandKatsuya，1995）。既存の報告，並び

にinvitroでの合成菌根との比較からTable7に示す21タイプにおいて菌根菌が

同定あるいは推定された。これは全菌根タイプの約20．4％に当たるが，依然多数の

菌根タイプに関し菌根菌の分類学的所在が不明である。このことは本類別に関する次

16



の2貞一利点と欠貞一を示唆している；（1）すでに著者ら（Yamadaand

Katsuya，1996）にも述べられているように，アカマツの外生菌根の類別には，Plan

viewが有効であり，大部分の菌根チップを菌根菌の種レベルの違いに基づいてタイプ

に類別することが可能である。すなわちこの様に100タイプを越えるレベルの多様な

菌根を光学顕微鏡観察により菌根菌の種レベルの違いに基づき形態的に類別すること

が可能である。（2）しかし，菌根菌の同定に関する決定的な情報不足は，本方法の

限界を意味している。菌根そのものは，その菌根菌が形成するであろう有性生殖器官

（多くは大型の子実体）よりも形態形質に関する情報は少な＜，この点からAgerer

（1995）のアプローチにも限界の生ずる可能性がある。従って菌根菌同定は，厳密な

形態的類別を前提とした上で，それとは独立の手法（例えばDNA解析に基づく菌根菌

の同定，GardesandBruns，1996）により行うべきであろう。

本研究では，外生菌根菌の地理的分布や分類学的検討は主要な目的にはしていな

い。しかし，たとえ未同定菌類の集団であっても，それぞれの菌類を種のレベルで区

別することができれば，菌根菌群集を種のレベルで解析できる。このことから，本研

究の調査区内で類別された103タイプの外生菌根は群集解析に様々な情報を提供する

と考えられる。ただし103タイプという数字は，絶対的なものではなく多少変動する

可能性はある。例えば，著者らの以前の結果（YamadaandKatsuya，1995）の一

部は既に修正された。すなわち本研究での再検討の結果，その報告の中での菌根タイ

プ7とタイプ30とは同一と見なされた。この理由は次の2点による；（1）けpe

7のシスチジアと見なした細胞が菌鞘表面を構成する細胞から分離したもので，両者

の形態は連続しておりそれらの分離した細胞は特異的な分化細胞とは見なし難く，こ

の結果タイプ7にはシスチジアは認められずタイプ30との区別ができない。（2）

タイプ7でコンタミネーションと見なした厚壁の直径10ルmを越える菌糸は菌鞘を

形成する細胞と連続しており，この特徴的な菌糸はタイプ30を特徴づける菌糸と同

一と見なされた。また菌根タイプ11に関しても，そのシスチジアがタイプ33の未

成熟な菌鞘部で認められるシスチジア様菌糸と区別できないことから両タイプが同一

と見なされた。更にその報告後に採取された複数の標本の観察から，菌根タイプ16
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とタイプ17のシスチジアの長さは連続的であることが明らかになり両者は同一タイ

プと見なされた。これらの結果，著者らが以前に本調査地で51タイプとして報告し

た菌根試料は，本研究では49タイプと見なされた（Table6）。

5年間の調査の過程での菌根タイプの増加は，著者らの報告（山田，1993；

YamadaandKatsuya，1996）が本調査区全体での菌根菌の種類相を過小評価して

いたことに他ならない。しかし，調査4年目から5年目にかけて新たに記録された菌

根タイプ数は特に減少しており（Figurel），このことはこの79タイプという数値が

現存のアカマツ菌根菌群集の大部分の種を検出していることを示唆する。

本調査区の菌根菌群集から調査区周辺のアカマツ林に生息する菌根菌を推測するこ

とは困難であるが，著者ら（YanadaandKatsuya，1996）の報告にあるように本

調査区周辺では別の数種の菌根菌（菌根タイプ）が知られており，調査区の面積を増

大させた場合には更に多数の菌根菌から成る群集を考える必要があると思われる。な

お，菌根菌の種数と調査面積の関係は次章で詳しく論ずる。

調査区内での菌根形成が認められた79タイプの全てが同所的に共存するわけでは

ない。この点に関する詳細な論議は次章に譲るが，調査範囲を狭くするほど出現する

菌根タイプ数が減少することは確実である。従って論議の対象が，数百平方センチ

メートル程度の地表下の土壌中の根系上での菌根や1本の実生根系の上の菌根の場合

には，「菌根タイプ数＝菌根菌種数」の関係はより確からしい。このことは，本章の

菌根タイプを基にして本論文の後の章で論ずる，菌根菌の生態的論議が信頼に値する

ことを示唆している。
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Tablel．Morphologicalcharactersusedfbrmycorrhizalclassincation．

Character descriptoin

（understereomicroscope）

1．externalco10rOfthe

fungalsheathand

emanatinghyphae

Palecolororwhite，lighttodark

brown，Orblack

（underdifftrentialinterfbrence

microscope）

1．Shapeofcystidiaonthe

Surfaceofthefungal

Sheatha）

2．textureofsurface－layer

Cellsofthefungalsheathb）

3．emanatinghyphae

ClampCOnneCtions

diam．

4．0thercharacters

acicular，Sublate，Obclavate，

hyphae－likebutthickwall，Club－

like，g10bular，Obpyrifbrm，

Ventricose，SPatulate，Capitate，

Orirregularlyradiated

ftltprosenchyma，netprOSenChy－

ma，netSynenChyma，irregular

SynenChyma，andregularsynen－

Chyma

presentorabsent

l．OJLmtOmOrethanlO．OJLm

Ornamentationonsurfaceoffungal

Sheath，CyStidiaandemanating

hyphae

SPeCializedemanatinghyphae，

andreactiontoUVirradiationand

Chemicalreagents

a）MorphologicaldescriptionsfbllowtheterminologyofHawksworthetal．

（1995）．b）Descriptionsfbllowtermino10gyOfInglebyetal．（1990）．

ThistablewasbasedonYamadaandKatsuya（1996）
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Table　2．Keytothemycorrhizaltypes．

J coJor of九mgaJ sムeat加paJe　‥‥‥‥‥．

1’color offhngaJ sheath：brown or black

2　血刀gaJ血eaか　dぬ日月CrJayerS．preSeJ】r

2－　九mgaJ∫ムea班ご　d元日nCrJayerS absenr

j q′5日dja prese乃亡．‥‥．‥‥．‥‥‥‥

3－　q′ぶ臼dja abgenr　‥‥‥‥．‥．‥‥‥‥

フ

」

4

・

つ

J

　

っ

J

一

4

7

7

一

　

　

　

　

イ

⊥

4　5u血ceねyer of班e Sムea班ニ
……………．regular寧ynenChyma　－－－　tyPeltotype12

4’SurねceJayer Of班e Sムear血

……‥Other than regular synenchyma一一一一　5

CyStidia：irregularlyradiated，thickwall

Cl．－absent，e．h．－rare，d．一6．0－12．O FLml）；Surfaceofsheath：

SOmetimescoveredwithagelatinouslayer　…………一一…typel

CyStida：aCicular（likeemanatinghyphaebutthickwall）；length：40to
250FLm；diam．Ofthebasalpartandapex：2．Oto4．5FLmandl．5to

2．5JLm，reSPeCtively

Cl．－preSent，e．h．－rareOrrOughly，d．－1．0－2．5FLm；Sheathpositiveto

UV………………‥，………………………－－－tyPe2

CyStidia：aCicular（likeemanatinghyphaebutthickwall）；length：50
to250FLm；dian．Ofthebasalpartandapex：2．Oto3．OLLmandl．3to

l．S FLm，reSpeCtively

Cl．－preSent，e．h．－rOughly，d．－1．5－2．5JLm……………　－－－type3

CyStidia：aCicular（likeemanatinghyphaebutrarelythickwall）；
length：15tolOOlLm；diam．Ofthebasalpartandapex：1．8toZ．SfLm

andl．Otol．SFLm，reSpeCtively

Cl．－PreSent，e．h．－preSent，d．－2．0－2．5FLm　……………　－－－tyPe4

CyStidia：aCicular（likeemanatinghyphaebutthickwall）；length：25
to150FLm；diam．Ofthebasalpart：2．01⊥m

Cl．－absent，e．h．－rOughly，d．－2．0－4．OFLm‥‥‥‥．‥‥‥．…tyPe S

CyStidia：aCicular（distinct）andthickwal1；length：50to140FLm；

diam．：2．Oto3．5FLm

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．5－10．OFLm

（Tubersp．）………………………………　M－tyPe6

CyStidia：Club－like；Oftendichotomousandrelativelythickwall

Cl．maybeabsent，e．h．－rare，d．－2．0－2．5FLm；CryStalsroughlypresent
insheathintercellularly………………………‥一一一type7

CyStidia：Club－like；length；8．0－18．OFLm；diam．：2．0－4．OJLm

l）cl．＝ClamPCOnneCtion，e．h．＝emanatinghyphae，d．＝dimeter
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Table2．（COnt．）

Cl．－preSente．h．－preSent，d．－2．5－3．OFLm……………．－－－type8

CyStidia：globular，Club－like，OrVentricose

Cl．－PreSente．h．－rare，d．－1．5－3．OFLm；Sheathhaveirregular－Shaped

Cells（UV－POSitive）onsurfacelayer………………．－－－type9

CyStidia：Ventricoseoracicular

Cl．－preSent，e．h．－rOughly，d－1．5－4．OFLm；SOmetimesglobularcells

（relativelythick－Walled）presentonsurfacelayerofsheath

………………………………………‥－…1ⅣpelO

CyStidia：Ventricoseoracicular；length：13to30〝m

Cl．－absent，e．h．－preSent，d－2．0－4．OFLm　‥．‥．．．‥

CyStidia：globularorclub－like
Cl．－absent，C．h．rrare，d．－2．5－3．OFLm‥．．‥‥．．‥．

…－typell

一叫type12

5　5udaceJayer Of班e曲earか

…．net SynenChyma…　type13totyPe18

5’surねcelayer of the sheath：

…………………‥　Other than net synenchyma

CyStidia：Obpyrifbrmorobclavate，thickwall；length：15to30LLm

（rarely40FLm）；SOmetimesadheringtoasmallgloboid（1．5to2．OFLm

indiam．）attheapexofcystidia

Cl．－absent，C．h．－rare，d．－2．OFLm；Sheath：UV－pOSitive；CyStidiaoften

fbrmadistinctlayeronsurfaceofsheath

（Russula sp．1）…………………………‥　－－－tyPe13

CyStidia：Obpyrifbrmorobclavate；length：10to30FLm；diam．Ofapex：

1．0－1．5LLm；SOmetimesadheringtoasmallgloboid（1．Otol．3FLmin
diam．）attheapexofcystidia

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．5－2．5FLm

（Russula sp．2）…………………………‥　一一一type14

CyStidia：aCiculartOSublate；length：20－70LLm；OrObclavate；length：
15－40FLm；Smallovalorgloboid（length：1．5to2．OFLm）presentat

theapexofthelattercystidia
Cl．－absent，e．h．－absent，d．－1．5－2．OJLm；CyStidia：middleorpositiveto
UV

（Russula sp．3）．‥‥．．．．．．‥‥．‥．‥．‥．．‥‥．…type15

CyStidia：aCicular，branchingto2to4；length：lessthan100ILm；
basalpartenlarged；OrCyStidia：rarelyobclavate；CyStidia：pOSitiveto

UV

Cl．－absent，C．h．－absent，d．－1．5－2．5FLm；Sheath：middletopositiveto
UV

（Russula sp．4）…………………………‥　－－－type16
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Table2．（COnt．）

CyStidia：aCiculartohyphae－likebutthickwall；length：mOrethan
100FLm；diam．：1．5－2．OJLm；CyStidia：POSitivetoUV

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．0－2．Oum；nOregularseptapresent？

……日，…………日日．．…………．．……”－　tyPe17

CyStidia：hyphae－like，1．5－2．OLLmindiam．（fine，thick－Walledand

Oftenirregularlycurved）；CyStidia：POSitivetoUV

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．0－4．OFLm；nOregularseptapresent？

…‥”日．……………．………日日．日日．日．－－－type18

6　gu血ceJayer Of班e Sムea班ニ

………………．net PrOSenChyma一一－tyPe19totype25

CyStidia：Obclavatetoclub－like；length：20－64um；SOmetimes

adheringtoasmallgloboid（1．Oto2．OJLmindiam．）attheapexof

CyStidia

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－2．0－2．5－（5．0）ルm

（Russuladeljca）…………………………．－M tyPe19

CyStidia：Obclavatetoclub－like；length：lessthan30LLm，diam．Of

theapex：1．5－2．2FLm；SOmetimesadheringtoasmallgloboid（1．Oto
2．OFLmindiam．）orasmalloval（length：2．5to3．OFLm）attheapex
Ofcystidia

C1．－absent，C．h．－rare，d．－2．OLLm

（Russula sp．5）…………………………‥　一一一type20

CyStidia：Obclavatetoclub－like；length：20－30FLm；aPeX：alittle

enlargedindiam．（2．0－3．OFLm）；SOmetimesadheringtotwosmall
globoids（1．5to3．OLLmindiam．）attheapexofcystidia

Cl．－absent，e．h．－absent，d．－1．5－2．OFLm

（RusguJa血grjcam）………………………　一一一年pe21

CyStidia：aCicular，SOmetimesdichotomous；length：10－35（－60）LLm；
basalpartoftenalittleenlarged，2．0－3．OFLmindiam

Cl羞慧霊慧告・竺I？・？）．誓．．．．，……．．＿＿＿ty，。22
CyStidia：aCicular，length：30－130FLmindiam；thickerthanthatof
りpeZZ
Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－1．5－3．OFLm……………　M tyPe23

CyStidia：Obclavate（moreslender）；length：15－35LLm；diam．Ofthe

basalpartandapex：2．0－4．OJLmandlessthan2．OFLm，reSPeCtively；
SOmetimesadheringlto3smalloval（length：1．Oto3．OFLm）atthe

apexofcystidia；OrCyStidia：Club－like；length：uPtO60ルm

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．5－2．5

pe24岬usSUJa sp．6）
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CyStidia：Club－liketospatulate；length：8－35FLm；diam．：3．0－8．0ルm；

OrCyStidia：hyphae－like；length：30－80FLm；diam・：2．0－3・5FLm

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－1．0－2．5FLm……………　一一一tyPe25

7　q′∫臼dfa ab∫eJ】r…………………………．一一一　β

8　5日通ceJayer Of班e sムeatか

…．regularりⅦenChyma－一一　type26totype30

8’surLbcelayer of the sheath：

‥　Other than regular synenchyma　－－－　9

Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d：1．5－3．OFLm……………．一一一tyPe26

Cl．－PreSent，e．h．－preSent，d．－15－4．OFLm；SOmeOfe．h．：COVeredwith
Smallgranuleofyellowandoftenfbrmingyellowrhizomorphs

………………………………………‥　一一一type27

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－2．0－2．5FLm；Sheath：UV－pOSitive；Surface

layercells（triangularortetragonal）ofsheath：regularlyarranged
………………………………………‥　一一一年pe28

Cl．－absent，C．h．－absent，d．－2．0－4．OFLm；Surfacelayercellsofsheath：

relativelyirregularlyarranged…………………‥　－－－tyPe29

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．5－2．OFLm；Surfacelayercellsofsheath：Very

Small………………………………………　－一一tyPe30

9　5ud云ceJayer Of班e sムea班ご

…‥irregular synenchyma一一一tyPe31totype42

9rsur血celayer of the sheath：

‥0班er　班an jrreguJarりⅦe刀Cムyma　一一一JO

Cl．－PreSent，e．h．－rOughly，d．－1．5－4．OLLm　……………”－tyPe31

Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－1．5－3．OFLm；immaturesheath：net

prosenchyma；Smalloildropspresentinthecellsofirregular

SynenCymatOuStissue　…………………………　－－－type32

Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－1．5－5．OFLm；e．h．andsurfaceofsheath：
Partlybrownnothyaline；e．h．：nOrmallycurvedandoftenfbrm

rhizomorphs；immaturesheath：netSynenChymaandhavehyphae－

likecystidia　…………………………………一一－type33

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．5－2．OFLm；laticiftroushyphaepresent

（Lactarius sp）……………………………　一一一type34

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－2．0－5．5FLm

Sheath；globularcellsupto20FLmindiam．oftenpresent
………………………………………‥　－－－type35
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Cl．－absent，e．h．－rare，d．一3．0－9．0－12．OFLm；Sheath：interlockingornot；

Surfhcecellsofsheath：Partlybecomebrown，SameaStypel；Sheath：

SOmetimescoveredwithgelatinouslayer；e．h．：SOmetimesthickwall

………………………………………‥　－－－tyPe36

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．0－9．OFLm；Sheathnotinterlocking
………………………………………‥　一一一tyPe37

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．0－17．OFLm；e．h．becomethickwall（upto
2．5um）andoftenverrucose　……………………．－M type38

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－1．5－3．5ルm；Sheath：mainlynotinterlocking

butsometimesinterlocking，SOmetimespartlystaineddeeplywith

bluedye　……………………………………　一一一tyPe39

Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－1．5－2．5FLm；Sheath：Ofteninterlockingand

thecellwalloftenthick

（Boletellus shjchjanus）……………………　－M tyPe40

Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－1．5－2．3FLm；Sheath：Ofteninterlocking，but
immaturenetprosenchymatoussheathscoveredwithdichotomous

hyphae；e．h．：SOmetimesstrait（uptoseveralhundredmicrometer

length）likecystidia　…………………………‥　－一一tyPe41

Cl．－absent，e．h－preSent，d．－1．5－3．OFLm；Surfacelayercells：relatively

Smallcomparedwithtype39；Sheath：nOtinterlocking

…Wpe42

10　surfbcelayer of the sheath：

………………‥net SynenChyma－一一tyPe43totyPe58

10’surねcelayer ollhe sheath：

0班er班all nerりⅦenCムyma JJ

Cl．－PreSent，C．h．－PreSent，d．－1．5－3．6FLm；Sheath：Weaktopositiveto

UV；Surfaceofsheath：COnR）rmedbyradiallyarrangedce11S

………………………………………‥　－q tyPe43

Cl．－PreSent，e．h．－preSent，d．－1．5－3．OLLm；Sheath：Weaktopositiveto

UV；Surfaceofsheath：radialarrangementliketype26absent；e．h：

frequentlyradiatelikecystidiaonapexofmycorrhizaltips

………………………………………‥　一一一tyPe44

Cl．－PreSentbutrare，e．h．－rare，d．－1．0－2．5FLm………‥　－－－tyPe45

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－3．0－9．5〟m；Sheath：UV－Weaktopositive，

Partlyirregular－likestructure；e．h．：VerruCOSe………　－－－tyPe46

Cl．－absent，C．h．－preSent，d．－2．0－6．OFLm；e．h．：VerruCOSe；CyStidia－like

（acicular）structuresoftenpresent………………‥　－－－type47

24



Table2．（COnt．）

Sheath：UV－middletopositive

……………．一一一type48

Sheath：UV－POSitive；SeCOnd

……………．－一一type49

Sheath：radialarrangement

……………．－－－type50

Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－1．5－4．OFLm；

Cl．．absent，e．h．－preSent，d．－1．5－2．5FLm；

layerofsheath：regularsynenchyma

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．0－3．OLLm；

presentonthesurface　‥‥‥‥‥‥．

Cl．一absent，e．h．－PreSent，d．－1．5－3．5FLm；yelloworbrownish

rhizomorphspresent；hyphaeofsheath：havingoildrops
（Amanita spIssaceae）……………………．一一－type51

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－1．5－3．OFLm；Sheath：COmPaCted

interlocking（likeirregularsynenchyma），SParSelyadheringcrystals

……‥……………‥．…………………　一一一tyPe52

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－1．5－5．OFLm；e．h．andsurfaceofsheath：

Oftencoveredwithirregular－ShapedcrystalS（mainlydimensional）

andlargebrowngranulelikeoildrops；e．h．：rOughlycoveredwith

Smallgranule；Sheathande．h．：Oftenredbrownadhesionpresent；

COmpaCtrhizomorphsoftenpresent

（RhLzopogon sp．）…………………………　一一一tyPe53

Cl．－absent，e．h．－abundant，d．－1．5－5．OFLm；Sheath：becomeyellowwhen

injured；basalpartofmycorrhiza；yellow；e．h．andsurfaceofsheath：

Oftencoveredwithirregular－Shapedcrystals（mainlydimensional）；
rhizomorphsrarelypresent

（Boletaceous fungus）……………………‥　一一一type54

Cl．－absent，e．h．－abundant，d．－1．5－4．0ルm；e．h．andhyphalsurfaceof

thesheath：Oftencoyeredwithirregular－Shapedcrystals（relatively
nneandnotdimens10nal）andbrowngranule－likeoildrops；e．h．：

roughlycoveredwithsmallgranule；rhizomorphs：rarelypresent
（SuLllus granularus）………………………　－－－tyPe55

Cl．－absent，e．h．rareorno，d．－1．5－2．5FLm；laticiftroushyphaepresent

（LacrarLus sp．1）…………………………　…type56

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－1．5－3．5FLm；Sheathbecomegreenwhen

i叫ured；Sheathsometimeshavingblacksecretionslikecrystals；e．h．：
SOmetimesbranchas’一T”－fbrmorH＋1．－form；hyphalstrands：rarely

PreSent；……………………………………．一一一type57

Cl．absent，e．h．－rare，d．－2．5－7．5FLm；e．h．：rarelylightbrownand

VerruCOSe；Sheath：Oftenunilayer，rarelylightbrown．．．－－－type58

77　surfbceJayer of the sheath：

………………．net PrOSenChyma－一一tyPe59totyPe67
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77－　5Ud云ce桓yer Of班e Sムeat加

…………………．0班er　班aJ】月er prO∫eJ】CJ】yma　一日12

Cl．－PreSent，e．h：rareOrrOughly，d．－2．0－2．5ルm；SeCOndlayerof

Sheath：netSynenChyma，relativelyroughthanthatoftyPe63
………………………………………．一一一一　年pe59

Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－2．0－6．5LLm，SeCOndlayerof

Sheath：netSynenChyma　………………………－－－－　type60

Cl．－preSent，e．h．－PreSent，d．－1．5－3．51⊥m；SeCOndlayerofsheath；

regularSynenChyma；Clampconnections：rareandmorphologically

indefinite　‥．．‥‥‥‥‥‥‥．．．‥‥‥‥‥‥‥．．．‥．…－　tyPe61

Clrpresent，e．h．－PreSent，d．－1．5－3．5FLm；SeCOndlayerofsheath：

irregularsynenchyma；e．h．：SOmetimescoveredwithindefinite－

Shapedadherents　……………………………．一一一　tyPe62

Cl．－PreSent，e．h．－preSent，d．－2．0－4．0〟m；SeCOndlayerofsheath：

itregularSynenChymatonetsynenchyma；Sheath：relatively

COmpaCtedthantype59　………………………．一一一　tyPe63

Cl．－preSent，e．h．－preSent，d．－2．0－4．OFLm；e．h．：Oftenthickwal1，
SOmetimesbranChasH＋”－formliketyPe57．．．‥．‥．‥　…－type64

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．0－3．5FLm；thehyphaeonsurfacelayer

Ofsheath：relativelystrait；SeCOndlayerofsheath：netSynenCymatO

irregularsynencyma　…………………………．－…type65

Cl．－absent，C．h．－preSent，d．－2．0－3．5FLm；laticiftroushyphaeprsent

（LactarLus sp．2）…………………………　－－－type66

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－1．0－2．3FLm；Sheath：COVeredwithalotof
detritus……………………………………．－－－type67

12surねcelayer of the sheath：

………‥　ftlt prosenchyma…　type68totype75

Cl．－preSent，e．h．－preSent，d．－1．5－2．5FLm；e．h．：VerruCOSeandpositive

toUV

（Hebeloma sp．）…………………………‥一一一　type68

Cl．－PreSent，C．h．－preSent，d．－1．5－3．OFLm；Clampconnection：SimilartO

thatoftype68，bute．h．smooth…………………．一一一type69

Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－1．5－3．0ルm；ClampCOnneCtion：Similar

tothatoftype68；e．h．：SmOOthsurface，Cellwallalittlethickerthan

thatoftypeS68and69………………‥し……‥　－－－tyPe70
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Cl．－PreSent，e．h．－preSent，d．－1．5－2．OFLm；ClampCOnneCtion：SimilartO
thatoftype68，butthee．h．curveirregularly………．一一－tyPe71

Clrabsent，e．h．－rare，d．－1．5－2．OLLm；Sheath：middletopositivetoUV，

COVeredwithgelatinouslayer；thehyphaeofsheathhavingsmall

drops（latex70roildrops？）andsometimespositivetoUV

（laticiftroushyphae？）…………………………　一一一type72

Cl．－absent，e．h．－developed，d．一1．5－2．5FLm　…………‥　一一一type73

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．5－3．OLLm；Sheath：havingbluestained

irregular－ShapedcellsnegativetoUV，COVeredwithgelatinousmatrix
（butnotadistinctgelatinouslayer）；SOmehyphaeinsheath：having

UV－pOSitivematerials　…………………………　一一－tyPe74

Cl．－absent，e．h．－rare，d．．－2．0－3．5FLm；Sheath：COVeredwithgelatinous

layer，havinglaticiftroushyphaepositivetoUV；SeCOndlayerof

Sheath：netPrOSenChyma

（LactarLus sp．3）…………………………－”type75

73　5Udおce of班e皿yCO〃加za二刀er坤ⅥeJ】CJ】ymarOuSJ丑e

…………………．hyphal arrangemenトーtyPe76to78

Cl．－preSent，e．h．rare，d．－2．0－4．0ルm………………‥　一－－type76

Cl．－absent，e．h．rare，d．－2．0－4．OFLm；diam．ofhyphaeonsurfaceof

mycorrhiza：2．0－4．5FLm　……．……‥HHHH．日．‥　一一tyPe77

Cl．－absent，e．h．present，d．－2．0－5．5JLm；diam．Ofhyphaeonsurfaceof
Sheath：3．0，10Ftm……………………………．－－－tyPe78

14　color ofthe sheath：Pale brown to dark brown．‥‥．

14－　coJor of班e s血eatかbJac女　‥‥‥‥．‥．‥‥‥‥‥．

15　su血ce桓yer of the sheath：distjnctlayers present．
15’surfbcelayer of the sheath：djstjnctlayers abset　‥．

16　q′∫打dja pre∫eJ】r

J6－　q′5日dja absenr．

5

5

　

6

っ
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フ
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ー
　
ィ
⊥
　
■
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17　sudねceねyer of班e sムea班二

．．．regular synenchyma一一－typeS79and80

17，surねce Layer ofthe sheath：
………Other than reguJar synenchyma－－－18

CyStidia：Capitatetospatulate；length：20－50JLm；diam．（exceptfbr
apex）：2．5－3．OLLm；diam．ofapex：3．0－4．5um

Cl．－preSent，C．h．一PreSent，d．－2．0－3．OFLm；Surfaceofsheath：radial

arrangementabsent；rhizomorphspresent　………．－二一type79
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CyStidia：aCicularwithinflatedbase，thick－Walled；length：100－220

ルm；diam．ofapexandbase：2．01上mand6．0－8．OFLm，reSpeCtively

Cl．－preSent，e．h．－PreSent，d．－4．0－9．OJLm　…………‥－－－　tyPe80

18　su通celqyer of the sheath：
………．jrregular synenchyma　＝一type81totyPe83

CyStidia：Shortclub－likeorglobose
Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－2．5－3．5FLm；e．h．verrucose　一一一　tyPe81

CyStidia：bulbous－Shape，length：15－35（－50）ルm；diam．Ofthebase：

3．5－8．OFLm；OrCyStidia：g10bose；diam．：10－15LLm
Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－2．0－6．OFLm…………‥　一一一type82

CyStidia：aCicular，VerruCOSe；length：100－450LLm

C1．－preSent，e．h．－PreSent，d．－6．5－10．0ルm；e．h．verrucose一一一　tyPe83

j9　q′5日dja absenr　…………………………　一一一　20

20　surねceJayer of rhe sheath：

…………regular synenchyma一山type84totyPe86

20’　su血celayer Ofthe sheath：

…………‥0班er　班a月　reg山arりⅥeJ】CJ】yma　…　2j

Cl．－preSent，e．h．－PreSent，d．－4．0－6．OFLm；heapsofroundishcells：

aboundantlypresentonsurfaceofsheath

（Thelephoraceous fungus） type84

Cl．－preSent，e．h．－rare，d．－2．0－6．OFLm，Surfaceofsheath：radial

arrangementpresent；hyphaofsheath：thickwalledcellsabsent

………………………………………‥　－－－type85

Cl．－absente．h．－preSent，d．－2．0－11．OFLm　…………‥－－－　type86

2l surfbcelayer ofthe sheath：

………．irregular synenchyma－－－type87totyPe93

21’surfbcelayer of the sheath：

…………．0班er　班aJ】jrreguJarりⅦe刀Cムyma一一一　22

Cl．－preSent，e．h．一preSent，d．－2．0－5．0（－7．5）FLm；Sheath：interlocking

OrnOt，POSitivetoUV（SheathpartlyregularSynenChyma）；e．h．：

Oftenverrucose；SCale－likeaggregationstructure（likeQUe血地a
Squamulosa）presentonsurfaceofsheath　‥日……．－－－type87

Cl．－PreSent，e．h．－PreSent，d．－1．5－4．OFLm；Sheath：nOtinterlocking，

OCCaSionallyregularSynenChyma；SCale－likeaggregationspresent

OnSheath；Surfaceofe．h．：SmOOth，nOtVerruCOSe　…‥　－－－tyPe88
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Cl．－PreSent，e．h．－preSent，d．－1．5－4．5FLm；Sheath：nOtinterlocking，
radial（Star－like）arrangementpresent…………‥　一一一tyPe89

Cl．－preSent，e．h．－rare，d．一2．0－3．OLLm；myCOrrhizaltips：rarelyblack

Sheathintermediatebetweenregularandirregularsyn；Cellwall

relativelythick；Surfacecellsoffungalsheath：SOmetimeshaving

OneOrtWOSmal1granuleslikeoildrops　…………．－一一tyPe90

Cl．－absent，C．h．－PreSent，d．－3．0－5．OLLm；e．h．：irregular1ycurved，

Sheath：interlocking…．”．……日日．”．日．…‥．．－－－type91

Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－1．5－5．5ルm；Sheath：nOtinterlocking；

Surfacelayerofsheath：radialarrangementabsent．‥　一一一type92

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－1．5－3．5FLm；Sheath：nOtinterlocking；
Surfacelayerofsheath：radiallyarrangedcellspresent　一一一tyPe93

22　surfbceJqyer of the sheath：

………………　net SynenChyma　－－－type94to96

Cl．－absent，e．h．－rare，d．－2．0－5．OFLm；Sheath：palebrown；immature

Sheath（mainlymycorrhizalapex）palecolor　………一一－　type94

Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－3．5－7．5FLm；e．h．：VerruCOSe；Sheath：
roughinter10Ckingnetsynenchyma，radiallyarranged　－－－　type95

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．5－7．OFLm；e．h．：VerruCOSe；Sheathnot
interlockingnetsynenchyma…………………‥一一一　tyPe96

23　∫力ea班ごdね臼nCrJayer abge月r………………‥　－…　24

24　sheath：net SynenChymatous－1jke‥‥‥‥．．‥．…tyPe97

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．一2．5－5．OFLm；Sheath：POSitivetoUV；e．h．

rarelyverrucose……………………………．－…　type97

25　coJor of gムea班ご　bJac女………………………　－…　26

26　surLhce of the sheath：distjnct桓yers present　……　一一－　27

27　q′5日dja abSeJlr…………………………一一一2β

28　surLacelayer of the sheath：

……．．…‥　regular synenchyma－”typeS98and99

2β－　su山海ceJayer of班e sムea班ご

Ouler than regulaL．SynenChyma 29

Cl．－absent，e．h．－PreSent，d．－2．5－4．5FLm；e．h．：Oftenverrucose；

Sheath：COi1－1ikestructureandstar－likearrangementpresent

（Cenococcum geophjlum）……H．………．日．…－type98
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Table2．（cont．）

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－2．5－4．5FLm，Sheath：Star－like

arrangementpresent………………………‥． Wpe99

29　∫u墟ce桓yer of班e∫ムea班ご
………．jrregular synenchyma－一一typeSlOOandlO1

29’su墟celayer of the sheath：
…………　0班er班aJ】jrreg山arりⅦeJ】CJ】yma　一一一jO

Cl．－PreSent，e．h．rare．d．－2．5－4．5FLm；Sheath：nOtinterlocking；e．h．：
SOmetimesverrucose………………………‥－－－　typelOO

Cl．－absent，e．h．－preSent，d．－3．5－5．OFLm；e．h．andsurfaceoffungal
Sheath：COVeredwithblacksecretionordepositlikescales

．・．．‥‥・．・．．‥．‥．．‥HHH．日日．．‥日．日日．．…吋pelO1

30　surねcelayer Ofthe sheath：

……………　net SynenChyma－…tyPeSlO2andlO3

Cl．－absent，e．h．－Predominated，d．－1．0－2．OFLm；e．h．：rathernne；

rhizomorphspresent………………………‥一一一　tyPelO2

Cl．－absent，e．h．－PreSent，dr1．5－2．0ルm；e．h．：Oftenverrucose

pelO3
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Table　3．CorrespondenceoftheectomycorrhizaltypeS．

mycorrhizaltype mycOrrhizaltype mycorrhizal type mycorrhizal type

reported by classinedinthe

Yamadaand presentstudy2）

Katsuya（1996）1）
1

　

2

　

3

　

4

　

5

　

6

　

8

　

0

ノ

　

0

　

1

　

2

　

3

　

4

　

5

　

6

　

7

　

8

　

9

　

0

　

1

　

2

　

3

　

4

　

5

　

6

　

7

1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2

2

4

8

10

a

 

b

 

b

O

ノ

　

1

　

7

　

1

　

3

　

3

　

5

　

6

　

7

　

8

　

0

ノ

　

0

ノ

　

0

　

1

　

4

　

2

　

6

　

8

　

0

ノ

　

0

1
　
3
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
1
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2
　
2
　
3

reported by classifiedinthe

Yamadaand presentstudy

Katsuya（1996）

28

2
9
3
0
3
1
3
2
3
3
3
4
3
5
3
6
3
7
3
8
3
9
4

0
4
1
4
3
4
4
4
7
4
8
4

9
5
0
5
1
5
3
5
4
5
5
5
6
7
3

34

35

36C

37

39

43

47

48

59

63

66

46

68

72

74

38

84

87

89

91

95

90

98

100

101

36C

1）Bothstudieswerecarriedoutatthesameplot．2）a，b，andc：these

alphabetsshowthesamemycorrhizaltype，reSpeCtively．3）The

ectomycorrhizaltype7wasrecordedatthe”plotB．一（YamadaandKatsuya，

1996）wherewasdifftrentffomtheplotinthepresentstudy．
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Table4．EctomycorrhizaltypeSandtheirassociatedfungi．

mycorrhizal　　associated　　　　　　　　　fungal

tyPe　　　　　　fungus identificationl）

6

13

14

15

16

19

20

21

2
　
4
　
0
　
1
　
3
　
4
　
5

2
　
2
　
4
　
5
　
5
　
5
　
5

′

b

　

6

　

8

5

　

6

　

′

b

rubersp．

RuSgu血sp．1

月usSu血sp．2

月uSgUJasp．3

月usgU血sp．4

月uSSU血deJfca

RuSgU血sp．5

兄上ugnCang

（Ru55日ねsp．）

R．maぬe

RusgUねsp．6
月oJerelh55血jd血刀Ug

Ama血臨写pJgSaCea

肋q叫gOnSp．
1301etaceousfungus

∫u五ruggnanU由rug

（Boletaceousfungus）

上acradu∫Sp．1

上ac融ugSp．2

肋beJomasp．

上ac融ussp．3

al，a2

al

al

al

al

）b
a
l
d
匝
d
a

l
b

C2

a3，d

a3，d

a3，C，d

（a3，d）

al

al

al，a4

al

The10Phoraceousfungus al

Cenococcumg印画血皿　　　　al，a4，

1）a：mOrphologicallyidentinedasbasedonmycorrhizaltypeSby

SeVeralauthors；al：Agerer（1987－1995），a2：FontanaandCentrella

（1967），a3：Massicotteetal．（1994），anda4：Inglebyetal．（1990）．

b：myCelialconnectionbteweenthemycorrhizasandtheepigeous

SpOrOCarPattheplot．C：mOrphologicalidentitywiththesynthe－

Sizedmycorrhizainvitrobetweenaxenicseedlingofmnus

densiHoraandanidentifiedisolate；Cl：YamadaandKatsuya（1995），

C2：unpublisheddata．d：SimilarityOfthefungalcolonywithidenti－

fiedisolates（SuiLlusspp．andRhizQPQgOnLT）SeOruS）ontheMNCagar

medium（YamadaandKatsuya，1995）．
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Table5．Annualrecordoftheectomycorrhizal（ECM）typesSampledattheplot．
ECM vearreCOderdl）

e lst　　2nd　3rd　4th　　5th

1
2
3
4
5
6
7
8
9
1

0
1
1
1
2
1
3
1
4
1
5
1

6
1
7
18
1
9
刀
2
1
2
2
2
3
封
2
5
2
6
2
7
2
8
2
9
弧
3
1
3
2
3
3
封
3
5
3
6
3
7
3
8
3
9
咄
4
1
現
場
羽
場
亜
仰
亜
崩
由

十
　
十
　
＋
　
　
＋
　
　
＋
　
＋

＋
　
＋
　
＋

＋
　
＋
　
十
　
十
　
　
　
十

＋

　

　

＋

十
　
十

十
　
十

＋

＋
　
＋

十
　
十

＋
　
＋
　
＋

十
　
　
十
　
　
　
十

＋
　
＋
　
＋

＋
　
＋
　
＋
　
十
　
　
　
十

十
　
十
　
十
　
＋

十
　
十

＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
十
　
十
　
＋
　
　
＋
　
　
　
　
＋

＋
　
＋

＋
　
　
　
＋

十
　
　
　
十
　
＋
　
＋

＋
　
＋

＋
　
＋
　
＋

＋
　
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
　
＋
　
　
　
　
十

十
　
十
　
＋
　
＋
　
＋
　
　
十
　
十
　
十
　
＋

十
　
十
　
十

＋
　
十

＋
　
＋
　
　
　
＋
　
　
　
＋

＋
　
＋
　
十

十
　
十
　
＋

十　　　　　十　　　　　十

十　　　　　　　　　　　　＋

十

十

51

52　　　　　　　　　　　　＋

＋

ECM vearrecoderd

e lst　　2nd　3rd　4th　5th

5
3
封
5
5
5
6
5
7
58
59
的
6
1
位
肩
掛
毎
払
折
鶴
的
m
7
1
乃
7

3
竺
票
霊
宝
完
諒
8
1
8
2
鮎
糾
8
5
鉱
8
7
鏡
餅
恥
9
1
9
2
労
舛
9
5
％
卯
％
関
0
0
0
1
位
0
3

1
1
1
1

＋
　
　
　
＋

＋
　
＋

＋
　
十

＋

＋

＋
　
＋
　
＋

＋
　
＋

＋
　
十

＋

＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋
　
＋

＋
　
　
　
十
　
＋

十
　
十
　
＋

十
　
十
　
　
　
＋

＋
　
＋

＋
　
　
　
　
　
＋
　
＋

十
　
十
　
＋
　
十
　
十
　
＋
　
＋

＋
　
十

十
　
＋

十
　
＋
　
＋
　
＋

十
　
十
　
＋
　
＋
　
十
　
＋
　
＋
　
＋

十
　
十

1）lst＝1992，2nd＝1993，3rd＝1994，4th＝1995，and5th＝1996．2）Plusmeanstherecordof

the mycorrhizaltypesinthe year．
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Figurel．Cumulativenumbers（redcolumn）andamualnumbers

（bluecolumn）ofectomycorrhizaltyPeSreCOrdedattheplotduring

theperiod1993－1996．
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第2節　Cenococcum geophilumの核ゲノムrDNAのITS領域と菌根形

態との比較

本章前節で示したように，本研究ではアカマツ外生菌根を顕微鏡下での形態的特徴

に基づき103タイプに類別した。この類別は，本研究と同一の調査区でのアカマツ菌

根試料を基に行われた著者らの菌根タイプの類別に準じている（Yamadaand

Katsuya，1995，1996）。そこでは，各菌根タイプがそれぞれ異なる1種の菌類に

よって形成されている可能性の高いことが，菌根の形態観察と合成実験の結果から示

唆された。しかし，形態的根拠により類別したそれぞれの菌根タイプが全て種レベル

（対応する子嚢菌あるいは担子菌の形態種レベル）で異なることが完全に証明された

訳ではない。

ここで取り上げた菌根タイプ98の伽ococcumgeqが】血mFr．は，系統的には

子嚢菌類に属す不完全菌であるが完全世代は明らかにされておらず，特徴的な黒色の

外生菌根の形態（Plate27A－C）と付随する黒色球状の菌核で定義された種である

（Lobuglioeta1．，1990）。CenococcumgeQPhiLumの外生菌根は顕著な特徴を持

ち形態的には比較的同定が簡単なことから，汎世界的に分布し宿主範囲がきわめて広

いことが明らかにされてきた（Trappe，1964）。また本菌は，寒天墳地上での純粋培

養も可能で，しばしば菌根の合成実験にも用いられている（Zak，1976；Lobuglioet

al．，1990；Hutchison，1991）。しかし，Lobuglioetal．（1990）によるC

geQPhiLumの核ゲノムrRNA遺伝子HGS（intergenicspacer）およびITS

（internaltranscribedspacer）領域を含む］の解析から，本菌の遺伝的変異幅が

既存の担子菌あるいは子嚢菌の生物学的種のそれに比べはるかに広く，彼女らはこの

ことからCgeQPhiLumが複合種であることを示唆した。生物の系統的関係をDNA解

析から裏付ける研究は，今日ではあらゆる分類群で積極的に行われている。菌類に関

しても同様で，その中でも特に核ゲノム中のrRNA遺伝子の解析が中心に行われてい

る（Brunseta1．，1991）。DNA塩基配列の置換速度は，個々のDNA領域や，ある

いは生物の分類群により様々であり，それらの差を利用することによって対象とする
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分類群や分類階級により，解析に適した領域が異なる。本章では，菌類の種間の比較

に用いられることの多い核ゲノム中のrRNA遺伝子のITS（internaltranscribed

SpaCer）領域（5．8SrRNA遺伝子を含む）（GardesandBruns，1993）をPCR

（polymerasechainreaction）により増幅しDNA解析に用いた。

本調査区周辺におけるアカマツ根系上でのC．geq血血皿の外生菌根形成は既に報

告されており（YamadaandKatsuya，1995，1996），特に採取土壌へアカマツ実生

を移植した際にCge叩血血皿が比較的高頻度で菌根形成を行うことが確認されてい

る（第4章参照）。このことから本章では，特徴的な形態形質を持ち，かつ実験的に扱

いの容易な菌根タイプ98に当たるCgeq血血皿の多数の試料を用いて，その菌根

形態と核ゲノム中のrRNA遺伝子のITS領域との比較を行い，菌根形態（菌根タイ

プ）の持つ生物学的な意義を考察することを目的とした。

暮．材料および方法

DNA解析に供試した　Cenococcum geophiIumの培養菌株

MNC寒天培地（YamadaandKatsuya，1995）上で伸長するCgeQPhiLumの

10菌株を実験に供試した（Table6）。このうち菌株AT341およびAT353は，著

者らによりそれらの分離源アカマツ外生菌根および合成菌根が共にCge叩血血皿の

形態を示すことが報告されている（YamadaandKatsuya，1995）。それ以外8菌株

（AT382，AT410，AT416，AT419，AT421，AT423，AT426，AT431）は，第4

章で述べる菌根菌の釣り上げ実験により得たそれぞれ異なるアカマツ実生根上の菌根

タイプ98の形態を示すC．geq血血皿の外生菌根から分離した，Cge叩血血皿と

考えられる菌株である。これら10菌株は，全てMNC寒天培地上で黒色のコロニーを

形成し（Plate26G），コロニー中央部の比較的古い菌糸体では，しばしば細胞が肥大

Lかつ細胞壁が肥厚して，厚壁胞子様になるが，分生子は認められない。なお外生菌

根からの菌根菌の分離・培養は，YamadaandKatsuya（1995）に準じた。
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DNA　解析に供試したC．geophilumの外生菌根

1995年5月，調査区を一辺2．5mの格子状に区切り，121個の全交点からリター

直下の土壌約150cm3をそれぞれポリエチレン袋に入れ121個の土壌試料として回

収した。実験室に持ち帰った土壌1試料から内径25mm，高さ18cmの試験管3本

に土壌20cm3づつ取り分け，予めぺトリ皿内で発芽させたアカマツ実生（供試した

種子は無菌ではないが，界面活性剤による振とう洗浄により微生物汚染はかなり少な

く，外生菌根菌の混入・感染はない）を1本づつ移植し，試験管の口をリケンラップ

（理研ビニル工業株式会社）で被った。上記の処理を行った計363本の試験管を試験

管立てに並べ，実験室内の窓際へ静置し，土壌部はアルミフォイルで遮光した。なお

実験室内は夏季の気温が約25℃以下に保たれていた。静置約1カ月後にリケンラッ

プを剥がし，替わりに透明のプラスチックキャップを被せた。土壌には適宜イオン交

換水を注入し土壌の乾燥を防いだ。実生移植後，3～6カ月を経た生育中の実生を試

験管から引き抜き，根系部を水道水で軽く洗浄し，実体顕微鏡下で黒色の菌根を分別

した。黒色の菌根をぺトリ皿の蒸留水中で更に洗浄し，ピンセットで土壌粒子を取り

除いた。黒色の直線的な菌糸を菌根から放射状に広げている，Cgeqp血血皿の外生菌

根と思われる菌根チップ1）を回収し，マイナス20℃下で冷凍保存した。DNA解析に

先立ち解凍した菌根チップは，0．005％のTween80水溶液（滅菌済み）を用いて

振とう洗浄し，土壌粒子や植物残蕊の認められないことを実体顕微鏡下で確認した

後，顕微鏡下でC．geq血血皿の外生菌根であることを確認した。

なおこの時期に実験を行った理由は，この時期に採取した土壌からは本釣り上げ法

によりC．ge頑血umの菌根が比較的高頻度で回収されるためである（第4章2節参

照）。

DNA　の抽出

培養菌株および外生菌根からのDNA抽出は，主にGardesandBrunS（1993）

に従った。抽出に用いた培養菌株は，50－100mm2程度の寒天培地片上の菌糸体

1）「チップ」の定義については本章2節の結果参照。
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で，菌根はト10チップ（乾燥重量0．02－0．5mg）程度である。まず初めに各試料を

抽出バッファー500－700ル1と共に乳鉢で入念にすり潰し，マイクロピぺッターを用

いて1．5mlのエツペンドルフチューブに回収後，65℃の水槽にインキュベーションし

た。その後の抽出操作は，GardesandBrunS（1993）に従い，抽出操作を終えた

DNA試料は50ル1の滅菌イオン交換水に溶解させマイナス20℃下で冷凍保存した。

PCR　によるITS　領域の増幅および増幅産物の確認

ITS領域の増幅プライマーにはITS－1およびITS－4のセット，またはITS－1Fお

よびITS－4のセット（GardesandBrunS，1993）を用いた。DNA増幅反応時の反

応混合物の量および組成はTable7に示した。DNA増幅反応にはザイモリアクター

ⅠⅠ（アトー株式会社）を用い，94℃・2分間のプレインキュベーション後，94℃・2

分間－55℃・30秒間－72℃・1分間インキュベーションの温度サイクルを40回繰り

返し，最後に72℃・10分間のインキュベーションを行った。増幅反応終了後の反応混

合物6〟1をアガロースゲル電気泳動に供試し，泳動後エチジウムブロマイド蛍光染色

により増幅産物を確認し，写真撮影・記録を行った。増幅産物が目的のITS領域であ

ることを確認するため，アガロースゲル上の蛍光バンド（増幅産物）を切り出し，

DNAを抽出したのちITS領域の増幅プライマーITS－3およびITS－4のセットを用

いてDNA増幅（ITS領域）の確認を行った。

増幅　LTS　領域の　RFLP（restriction fragmentlength poIymor－

Phism；制限断片長多型）解析

ITS領域の増幅が確認された反応混合物のうち10FLlを4種類の制限酵素（AluI，

EcoRI，HinfI，RsaI）（ニッポンジーン株式会社）で処理した。処理後の試料をアガ

ロースゲル電気泳動に供試し，泳動後エチジウムブロマイド染色により制限断片を確

認し，写真撮影・記録を行った。
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11．結果

Cenococcum geophilumの核ゲノムのリボゾーム　DNA　のJTS　領域の増幅

供試した培養菌株10株全ての菌糸体から増幅プライマーITS－1およびITS－4の

セットでITS領域が増幅され　その産物は約560bpで全て同一長であった（Figure

3）。この560bpの増幅産物は，増幅プライマーITS－3およびITS－4のセットによ

るSeCOndPCRで増幅され，ITS領域であることが確認された。

α幻OCOCCumgeq血血Ⅲの外生菌根は，釣り上げに供試した121土壌試料中79

試料（150個体の実生）から回収された（Figure2）。そのうち74土壌試料に当た

る菌根試料で増幅産物（全てシングルバンド）が認められ　全て同一で約560bpで

あった（Figure4）。菌根由来の増幅産物は南棟由来の増幅産物と同一の塩基長であ

り，従って菌根由来のITS領域の増幅産物は，アカマツ由来ではなくCge頑血血皿

の菌糸体に由来していることが確認された（Table8）。

増幅ITS　領域の　RFLP　解析

CbnococcumgeQPhiLumの培養菌株DNAのITS領域は3種類の制限酵素，Alu

l，EcoRlおよびHinflの制限部位を持ち，それぞれの酵素に対し全試料間で同一

の切断型を示した（Figure3）。一方，全試料においてRsalの切断部位は認められ

なかった。各酵素に対するITS領域のDNA断片長はTable3に示した。

増幅された74土壌試料に由来するCgeQPhiZum菌根DNAのITS領域のうち，

ランダムに選び出した6土壌試料由来の菌根DNAのITS領域を制限酵素処理した。

全試料間で4種類の酵素に対する反応がそれぞれ同一であり（Figure4），基本的にC

geQPhiLumの培養菌株DNAのITS領域と同一の制限断片型であった（Table3）。
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日．考察

培養菌株およびアカマツ外生菌根由来のDNA抽出試料からCge頑血血皿の核ゲ

ノムrRNA遺伝子のITS領域がPCRにより増幅され，全て同一の塩基長で約560

bpであった。この塩基長は，GardesandBruns（1993）が報告したC．geo一

頭血血の培養菌株の塩基長と一致する。このことは，本調査地での形態種C

ge叩血血皿が，北米の形態種C．ge叩血血皿とITS領域の塩基長の上からは区別で

きず，両者が遺伝的にも比較的近縁な可能性を示唆している。P方，Lobuglioetal．

（1990）は，核ゲノムrRNA遺伝子の解析を行い，既存の菌類の種（生物学的種）

内の遺伝的変異との比較から，形態種CgeqpllHumがIGS領域およびITS－1領域

においてかなりの遺伝的変異を持つ複合種であることを示唆した。彼女らの結果で

は，地理的に隔てられた地域に由来する培養菌株間での遺伝的多型とともに，同所的

に生育する宿主植物の種の違いに由来する菌株間の遺伝的多型が存在した。この複合

種の問題1）は，本調査区でITS領域の長さが同一と見なされたC．ge叩血血Ⅲの集団

が，遺伝的に多型を持つ複合種からなる可能性を予測させた。しかしITS領域の

RFLP解析から，本調査区内のC．geQPhiLum集団のITS領域の塩基配列はかなり均

一であると考えられ，このことから本集団は，生物学的にも1種であることが示唆さ

れる。ただし，形態種Cge叩血血皿（生物学的には複合種の可能性が高い）では有

性生殖器官（子嚢および子嚢胞子形成）が認められておらず（Hawkswortheta1．，

1995），このことは本種の遺伝的多型に関する実験的取り組みならびに分類学的取り

扱いを困難にしている。

本研究で形態的に定義したCge脚umの菌根タイプであるタイプ9βは1種の

1）最近LobuglioandTaylor（1996）は，多数のC．geQPhiIum分離菌株［Lobuglioetal．

（19！犯）の実験材料を含む】の18SrDNAの塩基配列の比較を行い，相同性が極めて高い（99．8－

100％）ことを示した。またK．Lobuglio氏の私信によれば，同菌株のC．geQPhilumのrDNAITS

領域の遺伝的変異もまた小さい（少なくとも複合種から成ることを示す証拠はない）という。

40



菌根菌からなることが示唆され，少なくとも本菌根タイプが系統的に異なる複合的な

菌類により形成されている証拠はない。この結果は，本研究の菌根タイプ類別の基で

あるYamadaandKatsuya（1995）の考え方一菌根タイプの違いは共生菌の種の違

いを反映している－と矛盾しない。本調査区ではCge融通umが全域に渡って分布

しており（Figure2），このことは本種（すなわち本菌根タイプ）の遺伝的均一性の例

示を多数の試料に基づいた確実なものにした。確かに，全ての菌根タイプがC

ge叩血血皿の菌根タイプ9βの様に高頻度で出現する訳ではなく，従って全ての菌根

タイプが集団解析の点から厳密に調査できる訳ではない。しかし，本実験の様な集団

解析が，外生菌根菌の子実体では既に野外でのクローン集団の時間・空間的分布の追

跡に用いられており（DahlbergandStenlid，1990；delaBastideandKropp，

1994；delaBastideeta1．，1995），今後土壌中の菌糸体や菌根に広く用いられるこ

とは確実であろう。
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Table　6．CbnococcumgeQPhiIumjsohlteSuSedfbrDNAanalysis．

isolate orlginofisolate dateof

No．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　isolation

AT341　ecctomycorrhizaonmnusdensiLlora

AT358　　ecctomycorrhizaonAde乃SiHora

AT382　　ecctomycorrhizaonAdensiHom

AT410　　ecctomycorrhizaonAdensitIom

AT416　　ecctomycorrhizaonP．densiHora

AT419　　ecctomycorrhizaonP．densjLlora

AT421　ecctomycorrhizaonPidensj月ora

AT423　　ecctomycorrhizaonAdensiHora

AT426　　ecctomycorrhizaonAdensiLlora

AT431　ecctomycorrhizaonAdensjHora

1992．11．15

1992．10．30

1994．7．5

1994．12．15

1995．1．15

1995．1．19

1995．1．14

1994．12．14

1995．1．15

1995．1．14

Table　7．ContentsofreactionmixturefbrPCRamplification．

reagent final

COnCentration

dNTP

Primerl（ITS－1）

Primer2（ITS－4）

extractedDNAsample

reactionbuf托r（Toyobo，Co．，Ltd．）

（totalvolume：50FLl）

200仏M

l．0ルM

l．0〝M

notdetermined

（3ル1）

1Ⅹ

TthDNApolymerase（Toyobo，Co．Ltd．）　20unit／ml
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Table　8．RFLPpatternsofamplifiedrDNAITSreglOnOfCとf鍬肛Lm

ge叩血血皿．

restriction DNAfromisolate DNAfr0mmycorrhiza

enzyme restrictuion　fragment restrictuion　fragment

Site size（Kbp）　　　　　site size（Kbp）

no treatment

AluI

EcoRI

HinfI

RsaI

0．56

＋　　　　0．39，0．17

＋　　　　0．29，0．27

＋　　　　0．17，0．12etc．

0．56

0．56

＋　　　　indeBnite

＋　　　　0．29，0．27

＋　　　　0．17，0．12etc．

0．56
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（m）

Figure Z．DistributionofG巴lOCOCCumgeqPhiLlmattheplot．Onehundred

thirty－tWOSOilsamPleswhichwerecollectedfromwholethecrossesofthe

2．5mgridwereusedfbrthedistributionanalysIS．Detectionofthefungus

WaSbasedonthebatingmethodoffungalinoculainvitro．Redcircle：

detectedpositionofCgeqphiLum．Thesizesoftheredcircles（Small，

medium，andlarge）correspondtothenumberofsoilsubsamples（OnetO

three）ffomwhichC．geqpLdumwasdetected．Bluecircle：Standing

POSitionofamaturetreeOfRdensiHom．Greencircle：Standingpositionof

atree（basalheightwasmorethan2cmindiameter）0therthanP．
den由ガora．
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Figure3・PCR－RFLPanalysisof rDNA－ITSregionofC・geqPhilum

isolates・PCRproducts（A）weredigestedbyAluI（B），EcoRI（C）and

HinfI（D）・LanesltolOindicateisolates341，358，382，410，416，

419，421，423，426，and431，reSPeCtively．

（（二）

Lhll

（）．8－
日．（）一′

（）．1一′

（）．ヱー

（）．1－

トIl　⊥Z j J　5（）N　7　8（）日日11二三

Figure4．PCR－RFLPanalysisofrDNA－ITSregionofC．geQPhilum

ectomycorrhizaonP．densiEora．Asshownin（A），150utOf74PCR

PrOductswererandomlyselected．（B）：Sixoutof the15PCR

PrOducts（A）wererandomlyselectedanddigestedbyAlul（C，1－6），

EcoRl（C，7－12）andHinfl（B）．
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第3章　菌根菌のアカマツ根系上での分布様式ならびに林分内での種多様性

外生菌根菌根菌の群集解析で最も基本的な課題一根系での菌根菌の共存の様式一に

対してどのようにアプローチし，評価するかは，今まで先送りにされてきた（Allen，

1991）。近年のAgerer（1995）の研究でも，局所的な根系上における複数の菌根菌

の共存（複数の菌根タイプの共存）は厳密な解析の対象外とされる（R．Agerer氏私

信）。一方この間題は，特定の菌根菌だけを調査対象とする場合（例えば小川，197Sa，

b）には生じない。しかし菌根菌の分離増義が比較的容易なラン科植物の菌根

（orchidmycorrhiza）の場合は，野外における菌根そのものに着目した共生菌の同

定あるいは定量が常法となっており，1本の根の中に2種類以上の共生菌が共存する

例も報告されている（Masuharaeta1．，1988）。またツツジ科植物の菌根（ericoid

mycorrhiza）やVA菌根の場合にも植物根1本中での菌根菌の共存は既に知られて

いるが（Bonfante－Fasolo；1980；ReadandHaselwaldtner，1981；Brundrett

andAbbott，1994），共存する菌根菌の種構成について正確な情報はまだ限られてい

る（Clappetal．，1995）。

外生菌根は，広義の内生菌根で必要な処置（菌根菌の分離，特異的染色，電子顕微

鏡観察，あるいはDNA解析）を行うことなく，光学顕微鏡観察により類別・同定する

ことが可能であるにも係わらず，この共存の問題は研究者の興味を引くことが少な

かった。この原因の一つに菌糸体が大型のコロニーを形成する（例えばシロやフェア

リーリング）（小川，1975a；Ogawa，1985）ことが，外生菌根菌の特徴として特に注

目を集めたことが上げられる。他方，異なる菌根菌の植物根系上での共存の現象はご

く普通であり，現象の簡単な報告は多数ある（Zak，1973，Allen，1991，Brand，

1992；山田，1993；Kasuyaeta1．，1995）。異なる菌根タイプが共存する現象は，宿

主植物根（資源）をめぐる菌根菌の相互の競争あるいは宿主特異性を反映する結果と

考えられる。この共存を明確に把握することは，自然界での菌根菌と植物根の菌根形

成をめぐる相互件用の実体を実験的手法で解析するための基本的な情報であると考え

る。
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本章では第－に，アカマツ根系における外生菌根菌の分布様式を明らかにすること

を目的にした。本調査区でのアカマツ根系上での複数の外生菌根菌の共存は既に報告

したが（山田，1993），本研究ではそれを更に確実にした。第二に，著者の本研究以前

のデータ（山田，1993）ならびに本論文第2章の結果を用いて，菌根菌群集の種数と

林分面積との関係を考察し菌根菌の共存の実体を明らかにすることを目的とした。

I．材料および方法

著者（山田，1993）の方法に従い，1994年10月，調査区において任意にリター

直下の面積20x40cm2，深さ10cmの土壌を，5x5xScm3の単位土壌ブロッ

ク32個からなる上層および下層の2層（計64土壌ブロック）に分けて採取した。実

験室に持ち帰った各土壌ブロックに含まれるアカマツ成木の全菌根を著者（山田，

1993）の方法に従い洗浄，回収した。そして回収した菌根チップを顕微鏡観察により

菌根タイプに類別した（第2章2節の方法参照）。なお，菌根タイプー面積曲線の計算

方法をFigure6に示した。

ll．結果

類別された外生菌根は合計15タイプであった（FigureSおよびTable9）。アカ

マツの外生菌根は，64個の単位土壌試料（5xSx5cm3）中の49個（76．6％）に

分布しており，地表面積に換算すると調査地の93．8％の面積に分布していた。

単位土壌試料に複数の菌根タイプが共存することはしばしば認められ，最大6タイ

プが認められた。菌根タイプ18は出現頻度および菌根量が最も高く（Table9），そ

れ以外のタイプとの差が顕著であったので本土壌試料中において優占タイプと考えら

れた。Figure5に示すように，優占タイプ18が記録された単位土壌試料からも他の

菌根タイプが普通に認められた。

土壌試料中の上層と下層（各5cmの深度）の菌根の分布パターンおよび各菌根タイ
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プの出現頻度には差が認められた（Figure5）。上層からは14タイプ，下層からは7

タイプが認められ，6タイプが両層の共通であった。

菌根タイプー面積曲線は，Figure7に示すように地表面積の増加と比例する形で菌

根タイプ数の増加を示した。

日．考察

土壌試料中の菌根タイプの分布様式
＿■＿－　　　‾＿＿＿＿　＿　　　　　　　　　　　　　　　　‾‾　－‾‾　　‾　‾　‾‾　　　　　＿＿　　‾　　‾　‾　－　‾　　　　‾　　　　　　　　＿　＿－－　　　　　　　　　‾‾　　　　‾　‾‾‾‾‾　‾

本調査で確認された外生菌根タイプ数15は，同調査区で著者が以前に報告した同

体積土壌試料中のアカマツ外生菌根のタイプ数20（山田，1993）に比べ少なかった

（Figure8）。今回甲土壌試料採取地点は前回の地点から約15mしか離れていな

かったが，記録された菌根タイプの組成は大きく異なりまた共通なタイプの出現頻度

も異なっていた。これは，活動している菌根菌の種構成が，同じ林分内でも場所に

よって大きく異なる可能性があることを示唆している。

他方，両者の結果を比較した結果，幾つかの共通点が認められた。すなわち両地点

で菌根が高頻度で土壌試料から回収され，菌根の分布は量的に下層に比べ上層（リ

ター直下のAl層）が豊富で，かつ多様な菌根タイプが認められ，また優占的に分布す

るタイプが認められたことである。こうした結果は次の3点を示唆していると思われ

る。第一に，このサンプリングスケール（20Ⅹ40cm2）でアカマツ根系上での菌根

の基本的な分布様式は把握できたと思われる。菌根の分布は宿主根の分布（有無）に

第一義的に支配されているが，大多数の単位土壌から菌根が記録されたことは調査林

分の土壌表層にアカマツ根が密に分布していたことを示しており，用いたスケールが

菌根菌の分布解析に充分なスケールであったと思われる。第二に，本調査区内のアカ

マツ根系上では菌根菌の共存が普通であり，アカマツの菌根菌r皿afsuは鬼eがシロ

を形成している場所における菌根の分布様式（小川，1975a，b）とは根本的に異なっ

ていた。この結果は，アカマツ根系上の菌根の分布様式が林分の立地条件や菌根の構

成種の違いにより大きく変化する可能性を示している。また複数の菌根タイプが共存

48



していたことは，本調査区では菌根菌同士の積極的な競争的排除が存在するとは認め

難い。むしろそれぞれの菌根菌は限られた資源（アカマツ細根）のもとで分断され，

T」matSu由良eなどシロ形成菌に比べてかなり小さな単位を生息場所として生活して

いる可能性を示している。すなわち，DeaconandFleming（1992）の「菌根の機能

的な基本単位は菌根1チップである」という意見はこの結果から支持される。他方，

複数の菌根タイプが共存する単位土壌中で1チップの菌根上に2種類以上の菌根タイ

プが認められた場合や菌鞘部の部分的な多重感染（菌鞘が不連続で明らかに異なる菌

根菌が感染している）あるいは二次的感染と見られる菌根菌の認められた場合があっ

た。同様な現象はしばしば他の研究者も報告しており（Zak，1973；Allen，1991；

Brand，1992；KasuyaandIgarashi，1995），外生菌根においても内生菌根で認め

られるような宿主植物の一本の細根上で異なる菌による細胞レベルの複数感染という

様式が起こりうる事を示唆している。さらに，伽ca如rus属植物で同一細根への外生

菌根菌とVA菌根菌との2重感染が普通である事が示され（Chilversetal．，

1987），また同様なことがマツ科でも普通に生じているという例が近年報告された

（CazaresandSmith，1996）。従って今後本調査区でもこうした現象について検討

する余地がある。第三に，本調査法では土壌深度による菌根菌のすみわけ的な分布は

はっきり示されなかったが，本調査区でも多数の菌根菌が土壌菌との直接的な相互作

用（HarleyandWaid，1955；小川，1977）は勿論，上方に隣接して存在するリター

分解菌群集とも直接的な相互作用（Entryetal．，1991）を生じているであろうと推測

され，今後更に検討する必要がある。

アカマツ林分内での菌根菌の　多様性

本調査の結果から，著者（山田，1993）のアカマツ根系上での外生菌根の分布様式

の報告一複数の菌根菌の共存一が再確認され，菌根と子実体の分布様式にずれがある

という推論（山田，1993）の確実性を高めたことになる。また本調査区野外で確認さ

れた全菌根タイプ数79（第2章参照）ならびに著者（山田，1993）の本調査区での

以前の結果を併せると，外生菌根性の地表性大型菌類の子実体種数と菌根タイプ数

（菌根菌数）の面積曲線の関係はFigure8のようにまとめられる。
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これらのグラフから，子実体総種数と総菌根タイプ数は大きく異なっていた。この

点に関しては，本調査区における著者（山田，1993）の子実体発生に基づく単位面積

当たりの菌根菌の種数自体が，既存の報告にある子実体発生に基づく外生菌根菌群集

の種多様性（Villeneuveetal．，1989；Arnolds，1992）に比べ，著しく高かったこ

とを考慮すると，子実体発生を基にした菌根菌群集の種多様性の推定値が，実際の値

を過小評価していることを明確に示している。また，単一針葉樹種の植栽林の外生菌

根菌群集の種多様性は菌根の実測値も考慮したBruns（1995）の試算で30種／0．1

ヘクタール程度となったが，彼もまたこのような概算値が自然植生下での菌根菌群集

の値に比べて過小評価されている可能性が高いと述べている。本研究の結果である約

79種／0．06ヘクタールという値は，同じ単一樹種植栽林下で過小評価の可能性を明

示したものといえる。これらのことから，子実体発生に基づいた種多様性の推定は菌

根菌群集の種多様性を著しく過小評価する危険性があり，菌根菌群集の正確な把握を

困難にする可能性が高い。

また，子実体の種数一面積曲線と菌根タイプ数一面積曲線の上昇は互いに3オーダー

の差をもって始まっていたくFigure8）。このように，子実体発生からは根系圏での菌

根菌の共存を決して推定できないということは，群集のダイナミクスを考える上では

重要である。特に，成木林内での実生の定着には成木根系上の菌根が重要な役割を

担っており（Newton，1991），宿主根系上での菌根菌の分布様式を明らかにする必要

がある。しかし，林分スケールでの種多様性の論議では，多様性の機能的な側面であ

るこの菌根菌の基本的な分布様式の点がしばしば抜きにされてきた（Villeneuveet

al．，1989；Arnolds，1992）。本調査結果は，菌根菌群集の高い種多様性が根系上での

多数の菌根菌の共存から成立することを示しており，両者には高い相関関係があるこ

とが推察された。先に述べたように菌根菌群集の全構成種を把握することが必ずしも

容易でないことも考慮すると，群集の種多様性では第－に宿主根系上での菌根菌の分

布様式を詳細に比較することが必要と考える。

本調査区での外生菌根菌群集の種多様性が，世界で最も高い範囲に属するものなの
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か否かは更に検討の必要がある。その理由は，本研究で用いた方法の評価の問題と既

存の報告の方法や同定に関しての再検討が挙げられる。前者については第1章で既に

論じたが，後者については，研究者により方法や，菌根同定のレベルなどが様々であ

るのでここでは詳しく述べない。近年体系化されつつあるAgerer（1995）や

GardesandBruns（1996）のアプローチが広く適用されるようになれば，種多様性

の信頼できる相対尺度が提示されるものと考える。この一連の研究から，本調査区の

アカマツは多様な外生菌根菌と関係を持っていることが明らかになり，本調査区が外

生菌根菌群集の種多様性を実験的な観点から考察するのに極めて適した場所であるこ

とが分かった。特に次章で述べる菌根および菌根菌感染源の季節変化や，活動してい

る菌根菌と空中から降下する胞子をはじめとする外部から侵入して来る菌根菌感染源

との関係など，群集のダイナミクスを考察するのに興味深い場所と考える。
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Table　9．Numberofectomycorrhizal（ECM）tips

recoveredfromthesoilblock．
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第4章　アカマツ外生菌根ならびに菌根菌感染源の季節変化および種構成

第1節　アカマツ外生菌根の季節変化および種構成

外生菌根菌の子実体発生には明瞭な季節変化があることは一般的に広く知られてい

るが（Fogel，1976；Billseta1．，1986；DixandWebster，1995），菌根そのものの

季節変化の報告は限られている（小川，1975a，b，Vogtetal．1981a，b；Fogeland

Hunt，1983）。日本の温帯地域では，夏季から秋季に特に多くの外生菌根菌の子実体

発生が認められ，よく知られたmdoJo皿amatSufa女e（マツタケ）もこの変動パ

ターンと相関して秋季に菌根量が最大になり子実体を発生させる（小川，197Sa，b）。

この様な季節変化は，植物のフェノロジーに対応させた菌根菌一般の季節変化の原因

で説明できる（Allen，1991）。しかし，菌根菌群集では全ての種が同じ様な季節反応

を示すとは断言できない。事実VA菌根菌では個々の種の反応の違いが示唆されてい

る（Anetal．，1990；BrundrettandAbbott，1994；Clappeta1．，1995；Hendrix

eta1．，1995）。外生菌根の量的な季節変化については少数ながら調査例があるが，種

多様性やその他の群集構造の季節変化は今のところ実験制御下の単純な系でも必ずし

も解明されておらず，ましてや自然林や成木林では殆ど明らかにされていない。その

原因として，菌根同定の困難さと試料採取方法の不備が考えられる。特に後者の選択

は，群集多様度と菌根の分布様式（第3章参照）を考慮した上で模索せねばならず，

単純に決められない。

外生菌根菌の季節変化は土壌中の菌糸体量（菌根も含む）で測定するのが理想的で

あるが，モデル実験系（CouttsandNicoll，1990）を除き，野外での多様な群集の解

析への応用は未だ現実的ではない（EgilandKalin，1991）。また土壌中の菌糸体量と

菌根量の比は時間的にも一定のものではなく（小川，197Sa，b），それぞれの種により

この比が異なる可能性が高い（Ogawa，1985）。従って，菌根菌群集レベルでの菌根

量の季節変化が，菌糸体量の季節変化を考える上でどれほどの意味を持つのかは必ず

しも明らかでないが，両者がある程度高い相関を持って変化すると推測できる。少な
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くとも，菌根菌群集の種構成を知る上では，菌根量の測定が不可欠と考えられる。ま

た，林分内での菌根菌の優占度は，上記の様な問題から評価が極めて難しい。現段階

で最も信頼性のある推定値の1つは，年間を通しての積算（あるいは平均）の菌根量

と考えられる。

本章では，アカマツの複雑な外生菌根菌群集（第3章参照）の季節変化および種構

成を菌根量から明らかにし，本調査区でのアカマツの外生菌根菌群集のフェノロジー

を考察することを目的とした。

t．材料および方法

調査区において，1995年7月より1996年6月までの1年間菌根の定期的な採

取を行った。各月毎に土壌4試料をランダムに採取し，合計48試料の土壌を調査し

た。土壌試料はリター直下の土壌ブロック（7Ⅹ7x7cm3）を切り出したもので，同

月採取の各試料の採取地点は互いに10m以上離れていた。著者の方法（山田，

1993）に従って採取土壌からの全アカマツ菌根の取り出しならびに洗浄を行い，菌根

の顕微鏡観察ならびに類別を行った（第2葦2節の方法参照）。なお菌根量の値は菌根

チップ敷くチップの定義は第2章2節の結果参照）で計算し，菌根量の季節変化の有

意差検定はStatView（Ver．4．5）（AbacusConcepts，Inc．，1995）を用いて行っ

た。

ll．結果

菌根の季節変化

一年間の調査により約3万チップのアカマツ菌根が採取され，このうち類別に供試

した27107チップの観察から63タイプの外生菌根が確認された。各菌根タイプの

各月毎の出現頻度（菌根が回収された土壌試料数）（TablelO）を見ると，土壌試料間

では出現する菌根タイプのばらつきが大きく，同月の全4試料から同一の菌根タイプ
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が検出されることはなかった。また，多くのタイプが夏季と冬季の双方の土壌試料か

ら回収され，特定の季節に限って出現する傾向のある菌根タイプは見られなかった

が，菌根タイプ17，タイプ24あるいはタイプβ4は通年出現する傾向があった。

各菌根タイプの月毎の菌根チップ数（Tablell）も明瞭な季節変化は認められず，通

年に渡って出現する傾向があった。

各月毎の土壌1試料当たりの平均菌根タイプ数の変化（Figure9）は，明瞭などー

クがなかったが，夏から初冬にかけて多少増加後，初冬から春にかけては減少し，春

から夏にかけてまた多少増加する傾向を示した。そこで季節ごとに平均してみた結果

（FigurelO），土壌1試料当たりの平均菌根タイプ数は季節毎に変化が認められ，

冬季と春季の値では有意差が認められた。また月毎の土壌4試料中の総菌根タイプ数

は，月毎に変化があるものの常に10以上であった（TablelO）。

各月毎の土壌1試料当たりの平均菌根チップ数の変化（Figure9）も明瞭などーク

がなかったが，9月と4月に多少多い傾向を示した。そこで季節ごとに平均してみた

結果（Figurell），土壌1試料当たりの平均菌根タイプ数はばらつきが大きく季節間

の有意差は認められなかったが，春季および秋季にピークを示し夏季と冬季で少ない

傾向を示した。また月毎の土壌4試料中の総菌根チップ数は，月毎に変化が大きく最

大値と最少値で約8．9倍の差があった（Tablell）。

アカマツ菌根の種構成

各菌根タイプの出現頻度およびチップ数は，TablelOおよびTablellに示す。

それらを通年で出現チップ数の多い順に配列した結果をFigure12およびTable12

に示す。菌根チップ数の対数値とその順位の関係が回帰直線で近似でき，等比級数則

（元村，1932）にほぼ従った（Figure12）。このうちTable13　において，年間積

算の全菌根チップ数の1％以上に当たる菌根チップ数の確認された上位20タイプま

でを順次列挙した。多くは菌根菌が未同定であったが，最も相対量が高かったのはタ

イプ84のThelephoraceae料の1種で約13．3％であり，属レベルではRussula属

4種（タイプ15，タイプ24，タイプ19およびタイプ21）が30．2％で（全

伽ssuJa属菌では31．8％）最も高かった。またCge頑畑umも約3．7％で8番目
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の菌根チップ数であった。

土壌試料中の菌根タイプ数と菌根チップ数の関係をFigure13に示したが，菌根

チップ数の増加が菌根タイプ数を抑制する傾向はなかった。

川．考察

個々の菌根タイプでは明瞭な季節変化が認められなかったが，タイプ数の増減とい

う点からは菌根に季節変化があることが認められた。すなわち冬季に最大値，春季に

最小値が出現した。この結果は，本調査区において菌根菌の群集レベルでの季節変化

が存在することを示唆している。個々の菌根タイプでは季節変化が明瞭でなかった理

由は，土壌試料毎に出現する菌根タイプが実に様々であり，各菌根タイプの季節性を

正確に追跡できていなかったことによる可能性が高いと思われる。また菌根タイプの

多様度の季節変化とは異なり，菌根量ではやや不明瞭ながら2ピークのパターンが認

められた。土壌1試料当たりの菌根量の年平均値は約565チップであるが，植物の

生長期である春季から秋季にかけての菌根量は月毎にばらつきが大きかった。この中

には更に幾つかのピークが隠されている可能性は否定できない。特に，夏季には地温

が25℃を越えることもあり，この時期には菌根そのものの回転率が高いことが推測さ

れるので，今後再調査して検討する必要がある。またCouttsandNicoll（1990）の

nlelephoraterrestris（Ehr．）Fr．を用いた実験では，菌根菌の活動（土壌中の菌糸

体の伸長）は，冬季の土壌温度2℃程度でも停止することなく継続し，再び春先の温

度上昇と共に活発になったと報告されている。本調査区では冬季の土壌深度10cmで

の温度が0℃を下回ることが殆どなかったから（山田，1993），菌根菌が冬季にも活

動していると考えられる。このように本調査区では菌根菌群集に季節的な変化はあっ

たが，種多様性および菌根量とも通年に渡りほぼ安定しており，群集としての活動は

通年に絶えることなく行われていることが示唆される。これらの結果は，小川

（1975a，b）の報告したアカマツ林でのrmatsuta女eとは季節変化が不明瞭であっ

た点は異なるが，菌根菌が通年で活動する点では一致していた。
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菌根菌の種多様性の季節変化では，冬季の最大値から春季の最小値にかけてが最も

明瞭であった。しかし，菌根の回転率が温度に依存することを考慮すると，この減少

は冬季に始まっていたと考えるのが妥当であろう。すなわち，菌根の季節変化は，菌

根の発達速度と同時にその結果も反映してる。野外での菌根の回転率は必ずしも明瞭

ではな＜（EgilandKalin，1991），活性を持つと思われる菌根と同時に，多量の老化

あるいは枯死した菌根も存在する。次章で詳しく触れるが，根系から切断された菌根

も菌根菌感染源としての能力を持ち続けること，またCge叩血血皿の菌根ではポッ

ト土壌中に数ヵ月間インキュベーションした後も菌鞘構造を顕微鏡で確認できる場合

があった。すなわち，老化あるいは断片化した菌根が，菌根菌にとっての菌核様の耐

久構造として機能している可能性を示唆するものであり，季節変化の追跡の場合に，

不活性な形の菌根（必ずしも明瞭には老化菌根と区別できない菌根や活動を休止して

いる菌根）を形成している菌根タイプを，相対的に高く評価してしまう可能性を示唆

している。例えば，菌鞘の表面構造がregularsynenchyma型で暗色を呈する菌根

菌（例えばタイプ84のThelephoraceae科の1種やタイプ98のC．geQPhj一

山m）ではこの傾向が強いように思われる。従ってCgeq血血皿の菌根が著しく高

頻度で出現したVogtetal．（1981a）の結果のような場合，老化菌根の過大評価の危

険性を考慮して評価する必要があると思われる。このように菌根菌の土壌中での活発

な活動時期（例えば菌糸生長）と，菌根量の増減には時間的なずれがある可能性があ

り，菌根菌そのもののバイオマスは菌根量だけを基準にして試算するのは危険である

かもしれない。

菌根チップ数の積算から，本調査区ではRuS5uJadeJjca（シロハツ）およびR

nなLjcans（クロハツ）を含むRussula属菌とThelephoraceae科のl種が優占的

に活動していることが示唆された。両者の菌根チップ数の合計が全菌根チップ数の約

43．5％であり，その他を残りの60タイプが占めることになる。RussuJa属菌と

Thelephoraceae科菌が優占したことは，GardesandBruns（1996）が報告した

北米カリフォルニアの肋usmuLjcata（bishoppine）林での優占菌根菌種の組成

と全く一致した。このように地理的に隔離されているにも係わらず菌根菌群集の優占
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種に共通性が認められることは，マツ属の林分下では同じような優占種の組み合わせ

が普通に見られる可能性を示唆している。RusgUJa属菌の菌根の優占は，朗nuS

banksiana（jackpine）の林分（Visser，1995）やPiceasjtchensjs（Ryanand

Alexander，1992）でも報告されており，この属の菌による菌根は他属のマツ科針葉

樹林でも広く優先している可能性がある。

前章において優占的な分布が示されたタイプ18は，本章の調査からは必ずしも優

占種とは見なされなかった（Table19）。この原因は，調査方法に依ると考えられる

が，このことから少数の試料しか用いない調査では群集構造を推定することが困難で

ある。また菌根量で最も多かった菌根タイプ84と2番目のタイプ15では菌根の出

現頻度に大きな違いがあり，前者が半数近い試料で確認された一方，後者ではわずか

2試料であった。この出現頻度の違いは根系上での菌根の分布様式の違いを反映した

もの考えられるが，本章のように48試料の土壌を用いても優占的な種の全てを高い

出現頻度に基づいて評価することはできなかった。このことから本調査区の林分ス

ケールで更に高い信頼性に基づいて菌根菌の群集構造を把握するためには，ランダム

に採取した100個を越える小土壌試料からなる調査が必要であることが示唆される。

本調査区では，子実体発生量および種数の双方で伽ssuJa属菌とならび血oq′be

属菌の優占が確認されている（山田，1993）。しかし本研究では血oq′be属菌に対応

する菌根タイプは確認されなかった。Inoq′be属菌の菌根としてはInglebyetal．

（1990）により明瞭な半月型のクランプコネクションを持つ菌糸を有するタイプが報

告されている。本研究でそのような型のクランプコネクションを持つ未同定の菌根タ

イプは幾つかあったが（例えばタイプ33），それらのタイプを血0り′be属菌と同定す

るに至らなかった。またそれらの菌根タイプが仮に血Oq′be属菌としても，菌根量が

少ないため血oq′be属菌の優占的な子実体発生を説明できない。このように菌根量と

いう観点から見ると，同じ多子実体発生菌としてのRusguJa属菌と血oq′be属菌は

対照的である。調査区において血oq′be属菌の腐生的生活を示唆する根拠もないので

血Oq′be属菌の大量な子実体発生の理由は明らかではないが，少量の菌根形成を生じ

ていると推察される。hlOq′be属菌の例はThelephoraceae科の1種の例と同様
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に，子実体発生に基づき推定した菌根菌群集が実際の菌根菌群集の構造を反映してい

ないことに他ならない。

各菌根タイプのチップ数に基づく順位付けの結果，本調査区の菌根菌群集は等比級

数則（元村，1932）に従った。このような群集構造の特性は，成木林内での菌根菌の

群集では広く見られる可能性が高いが，この点に関するデータは限られている

（Visser，1995）。またRyanandAlexander（1992）のように出現数の少ない菌

根を少数集団として一括して扱った場合はこの方法による解析はできない。群集のダ

イナミクスの一つは環境変化に相応する群集の構造変化であり，特に菌根菌類相に富

む成木林でこの間題を考察するためには，少数集団も含めた群集構成種を網羅的に記

載することが必要であると考える。

土壌試料当たりの菌根チップ数と菌根タイプ数との間には，明瞭な相関関係は認め

られず，ある菌根タイプの発達が他の菌根タイプの発達を妨げる傾向は認め難かっ

た。土壌1試料から出現する菌根が1タイプの場合もあったが，これは土壌試料の大

きさに依存した結果であると考えられる。仮にある菌根タイプが独占的な分布範囲を

持つとしてもその範囲はセンチメートルのオーダーであると考えられ，このことは第

3章で述べた分布の調査結果とも一致する。またこの様式は季節的に顕著な変化をす

ることは無かった。

ここで改めて，優占的であったRug∫uJa属菌の菌根の季節変化を中心に調査区での

アカマツと外生菌根菌群集の関係を考察する。6種のRussuJa属菌の菌根量の合計の

季節毎の平均値はFigure14に示す通りで，秋季に最大値，冬季に最小値のl山型の

季節変化（冬季から春季にかけては有意に減少）であった。この変化は，植物体の光

合成産物の根系への転流に相応した菌根形成が起こるという考え（Harleyand

Smith，1983；Allen，1991）を支持するものであり，アカマツ林でのTmatsutake

（小川，1975a，b）の季節変化とはぽ一致する。RuSSuJa属菌の子実体は，本調査区

では夏季から秋季にかけて発生し，これは菌根量の増大時期とほぼ一致している。一

方，菌根量全体の変動は，植物の生長期にあわせて菌根量を増大させるRugSuJa属菌

の季節変化を不明瞭にしている。このことは，Rus∫u血属菌の菌根の回転率が他の菌
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根に比べ比較的高い可能性を示唆しており，Ru55日血属菌以外の菌根菌がRugSuJa属

菌の活動の合間を埋めるように菌根形成したことを示している可能性をも推測させ

る。しかし，菌根の分布様式からRussuJa属と他の菌根菌との括抗的な関係は認めら

れず，RusguJa属菌とそれ以外の菌根菌の間の菌根量の季節的なずれの傾向に関して

は今後検討の余地があると考える。

以上のことから，アカマツ成木のフェノロジーと菌根菌群集の挙動の関係は必ずし

も明瞭ではなく，個々の菌根菌は複数の要因によりそれぞれ生育が制御され菌根量の

変化を示しているようである。外生菌根菌の種多様性では季節変化が認められたが，

菌根量ではRugぶUJa属の場合を除き季節変化が明瞭ではなかった。この結果から，ア

カマツ林での外生菌根菌の群集構造の季節変化は，rmarSufa女eの季節変化（小川，

197Sa，b）を基にした単純な一般化では説明できないことを示唆している。
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TablelO．Monthlyrecoveryofectomycorrhizal（ECM）tyPeSfromthesoil
blocksampIcscollectedattheplot．

ECM numberofthesoilblocksamples（max．n＝4）recoveredthemycorrhizaltype

type　　　　　　　　　1995　　　　　　　　　　　　　　　　　　　1996

Jul．　Aug．Sep．　Oct．　Nov．　Dec．Jan．　Feb．　Mar．Apr．May Jun．

）1
2
3
4
6
7
1
0
1
3
1
4
1
5
1

6
1
7
1
8
1

9
2
1
2
4
2
6
2
7
3
0
3
1
3
2
3
3
3
4
3

6
3
7
3
8
3
9
4
0
4
2
4
4
4
5
4
7
4

8
49
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52
5
7
5
9
6
0
6
1
6
2
6
3
6
4
6
5
6
7
6
8
7

0
71
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7
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nsb2）　　23　　25　　10　　29　　22　　　33　　　26　　19　　13　　11　　22　　10

／18　／17　／10　／20　／16　／20　／20　／17　／11　／10　／16　／10

1）UI＝unidentifiedectomycorrhizaltype．2）nsb＝tOtalnumberofsoilblocksamples，

nty＝tOtalmumberofectomycorrhizaltypeS．
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Tablell．Monthlyrecoveryofectomycorrhizal（ECM）tipsffomthesoil
blocksamPlescollectedattheplot．
ECM tipnumbersofthemycorrhizaltyperecoVerdfrom4soilblocksamples

type　　　　　　　　1995　　　　　　　　　　　　　　　　　　1996

Jul．Aug．Sep．（kt．　Nov．Dec．Jan．　Feb．Mar．Apr．May Jun．
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／10　／20　／16　／20　／20　／17　／11　／10　／16　／10

1）UM＝unidentifiedmycorrhizaltype．2）nit＝tOtalnumberofmycorrhizaltips，

nty＝numberofmycorrhizaltypes，nty＝tOtalnumberofmycorrhizaltypes．
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Table12．Cumulativenumberofmycorrhizaltipsineachectomycorrhizal

（ECM）typeS．
numberof

Order ECM tip soilblocks

tyPe number recovered

theECMt

1　　　糾　　　　　3帥1

2　　　15　　　　　3280

3　　　24　　　　　2218

4　　　糾　　　　　1（丈）1

5　　　庄）　　　　1001

6　　19　　　　1486

7　　　33　　　　　1436

8　　　21　　　　1199

9　　　98　　　　　　998

10　　　17　　　　　　903

11　　　87　　　　　　716

12　　　49　　　　　701

13　　　38　　　　　　678

14　　　16　　　　　　624

15　　　％　　　　　　551

16　　　1　　　　　530

17　　　72　　　　　　∠帖8

18　　　67　　　　　　452

19　　　　2　　　　　　359

20　　　63　　　　　　297

21　　　39　　　　　　267

22　　　櫨　　　　　　266

23　　　32　　　　　　258

24　　　13　　　　　　222

25　　　14　　　　　　210

26　　　18　　　　　　207

27　　　杖）　　　　　149

28　　　　6　　　　　149

29　　：氾　　　　　133

二犯　　　59　　　　　122
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1
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4

9

4
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15

8

1
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5
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7

3

3

4

3

8
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4

1
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7

1

1

31　　　37　　　　　118　　　　　　2

32　　　封　　　　　105　　　　　1
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redrO dp
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recovered
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3
3
封
3
5
韮
3
7
3
8
3
9
咄
4
1
亜
亜
云
二
咄
鳩
が
二
間
咽
耶
5
1
5

2
5
3
封
5
5
5
6
5
7
5
8
5
9
め
6
1
位
揖
糾

）亜
3
6
卯
3
槌
5
7
1

0
射
羽
5

2
3
1
亜
m
鮎
咄
4
約
位
7
5
1
乃
6
1
2
7
刀
砧
7
1
乃
2
6
お
亜
紀
乃

0
1
0
0
9
9
9
3
8
6
7
9
的
5
4
5
2
5
0
仰
叫
3
5
3
5
3

3
3
0
23
1
5
1
4
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第2節　アカマツ外生菌根菌感染源の季節変化および種構成

外生菌根菌の感染源の変化はしばしば年単位で論議されてきた（Deaconand

Fleming，1992）。これは特に植物群落の遷移に係わる感染源の変化を追跡しようとし

たことに依る。従って外生菌根菌では，感染源の季節変化を論ずるための実験系が顧

みられておらず，感染源の季節変化の報告は殆どない。一方VA菌根菌では，感染源

の変化が1年単位の季節変化に合わせて論じられることが多い（Allen，1991；

WilsonandTommerup，1992）。これは1年生草本植物のフェノロジーと菌根菌と

の関係を論ずることに興味が集中していることに依る。

本実験では野外採取の土壌に幼植物体を移植し，その根系に形成された菌根を調査

することで菌根菌の感染源の種類と量を評価した。BrundrettandAbbott

（1994）は同様の方法によりオーストラリアの伽ca力やrlJ∫ma増血a払（Jarrah）と

Ecalqp妨（Marri）の優占する林分で外生菌根菌の感染源（彼らはプロパギュール

ーprOpagule－を用いているが本論文では外生菌根菌の感染源とプロパギュールを同

義に扱う）の季節変化を調査したが，明瞭な季節変化は認められなかった。この種の

実験では必ず，人為的操作（撹乱）の影響があること考慮しなければならない。しか

し現在のところ外生菌根菌の感染源測定のための方法論は確立されておらず，撹乱の

影響を論ずるまでに至っていない。従って既存の実験結果の信頼性は必ずしも明瞭で

はないが，土壌の物理的撹乱が感染する菌根菌の種類を変化させる例が知られてお

り，野外での後期定着菌（late－Stagefungi）の優占的な活動域の土壌をポットに詰

めて無菌根の実生を植え付けると初期定着菌（early－Stagefungi）が優占的に菌根形

成した（DeaconandFleming，1992）。

菌根菌の生長様式の中で，土壌中の菌糸体と菌根の関係は必ずしも明確ではない。

特に菌根の回転率は本章前節の結果でも菌根菌の種や季節により異なる可能性のある

ことが示唆された。そこで，菌根菌の土壌中での広がりを感染源の測定という形で間

接的に評価できれば，最確値法との併用により，菌根菌バイオマスを試算できる可能

性がある。林分内での外生菌根菌の菌糸体ネットワークの感染源としての重要性は
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Newtonetal．（1991）により示唆されている。しかし，各菌根菌の菌根現存量と菌

糸体ネットワークの重要度の関係は明らかでないので，本章前節の結果に基づいて各

菌根タイプの菌根菌感染源としての重要度を単純に推定することはできない。

本実験では以下のことを目的とし，調査区内で採取した土壌へのアカマツ実生の移

植による外生菌根菌の釣菌を行った。すなわち，菌根菌感染源の季節変化，本章前節

で示された各菌根タイプの出現頻度と本実験で検出される菌根タイプの菌根菌感染源

の量との間に違いが生ずるのかどうかを明らかにする事である。また比較対照の材料

としてアカマツの生育が認められない芝地から土壌を採取し感染源の季節変化を明ら

かにした。そして以上の結果を踏まえ，本実験の意義，菌根菌の感染源の季節変化の

要因，ならびに種構成について考察する。

t．材料および方法

調査区において，1994年2月より1995年8月までの1年半に渡り2カ月毎に

土壌の採取を行った。各採取時に3土壌試料を採取し，各試料の採取地点は互いに

10m以上離れていた。土壌試料はりクー直下の土壌約400cm3（深さ10cm程

度）を掘り出したもので，これをポリエチレンの袋に詰め実験室に持ち帰り，本論文

第2章2節の方法に従って試験管10本に取り分け，アカマツ実生を1本ずつ移植し

た。移植後3～7カ月を経た実生を試験管から抜き出し，根系上に形成された外生菌

根の形態観察を行った（第2章1節の方法参照）。本実験に関して定義する「外生菌根

菌の感染源」とは，このようにinvitroの実験下でアカマツ細根に感染し外生菌根を

形成する菌体を指す。なお1土壌試料中の各菌根タイプの菌根菌感染源の量的評価と

しては，供試実生個体のうち菌根を形成した実生個体を記録することで感染源の相対

量とした。

また，アカマツ林調査区とは異なる筑波大学構内の芝地において，1995年3月よ

り1996年1月までの約1年に渡り2カ月毎に土壌の採取を行った。土壌の採取は

約400m2の地表面積の範囲内で行い，各採取時に3土壌試料（3月および5月は
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2試料）を互いに5m以上離れた地点からそれぞれ採取した。土壌試料は芝の根圏土

壌約300cm3を掘り出したもで，これをポリエチレンの袋に詰め実験室に持ち帰

り，試験管5本に取り分け，アカマツ実生を移植した。予備実験で実生の外生菌根は

実生移植後2カ月ほどからしばしば認められた事から，移植後3～7カ月を経た実生

を試験管から抜き出し，菌根の形態観察を行った。なお，この芝地は少なくとも過去

20年間は定期的な刈り込みにより樹木の生育が認められず（すなわち外生菌根形成を

行う可能性のある植物の生育が認められない），隣接するアカマツ林とは舗装道路によ

り隔てられており，土壌の採取地点は最も隣接するアカマツ立木からは50m以上離

れていた。

tl．結果

菌根菌感染源の季節変化
＿－　　　　　　　＿　　　　＿－‾：－　　　＿　　－‾　　‾‾－‾　－　　＿　　　　　　　　　‾‾－‾　　‾－－　‾‾－

アカマツ林土壌試料および芝地土壌試料上でのアカマツ実生の生育は良好であった

が，まれに枯死や生長不良の個体が認められた。本実験では菌根菌の釣菌を目的にし

ていることから，それらの生長不良個体の影響をなくすため，アカマツ林土壌試料で

は1試料の供試実生10個体あたり比較的生育の良好な8個体を，芝地土壌試料では1

試料の供試実生5個体あたり同様の4個体を解析に用いた。

約2年間に渡る実験の結果，アカマツ林土壌試料では合計で53タイプの外生菌根

が確認された（Table14）。各菌根タイプの月毎の出現（3土壌試料のうち菌根が出現

した試料の数）の変化は必ずしも明瞭ではないが，特に冬季の土壌試料では多数の菌

根タイプが認められ，逆に夏季には菌根タイプ数が少なかった。一方タイプ53，タイ

プ55およびタイプ98は通年確認され，それらの頻度（菌根の出現が認められた土

壌試料致／供試土壌試料致）は高かった（Table14）。また1土壌試料中の各菌根タ

イプの菌根菌感染源の相対量（菌根形成アカマツ個体数／供試アカマツ個体数）の変

化から，通年で出現する傾向の見られた菌根タイプ53とタイプ98で，前者は夏季

に菌根菌感染源の相対量を低下させたが，後者は常に高い相対量を維持していた

74



（Table15）。

アカマツ林土壌試料当たりの菌根タイプ数の土壌採取月ごとの平均値（菌根菌感染

源の種多様度）での季節変化は明瞭で，冬季に増大し夏季に低下した（Figure15）。

この季節変化のパターンは1年目と2年目で同一であった。土壌採取月ごとの合計菌

根タイプ数（3土壌試料中の菌根タイプ数の累計）も同様の季節変化をとる傾向が認

められ，また菌根菌感染源の相対量の季節変化もそれとほぼ同様であった。このよう

にいずれの評価法によっても菌根菌の季節変化は明瞭で，冬季から春季にかけての急

激な減少と秋季から冬季にかけての増加という特徴を示した。アカマツ実生1個体の

根系上で異なる菌根タイプの共存は普通に見られ　多数の菌根タイプが認められた冬

季の土壌試料では最大5タイプの共存が認められ，菌根タイプ数が少ない夏季土壌試

料でも異なる菌根タイプの共存は普通であった。

一方，芝地土壌からは3タイプの外生菌根が認められたにすぎなかった（Table

15）。これらはいずれも出現頻度が低く明瞭な季節変化は認められなかったが，感染源

は通年存在していた。

菌根菌感染源の種構成

アカマツ林土壌試料から出現した各菌根タイプの菌根菌感染源の相対量を基に順位

付けを行いFigure16にまとめた。本実験では，感染源の相対量の優占的な菌根タイ

プの占める比率が高く，各菌根タイプの感染源の相対量の対数値とその順位との回帰

直線を作成した場合，相対量の最も多い菌根タイプが回帰直線から大きくはずれた。

この点が野外での結果（Figure12）と大きく異なっていた。Table17はその感染源

の相対量の順位付けの結果の上位20タイプの菌根を列挙し，それらの菌根菌の本章

前節での菌根量の順位と比較したものである。最も多かったのは菌根タイプ98のC

ge叩血血皿で全体の20．1％を占めた。また半数の菌根タイプについては菌根菌が同

定あるいは推定できた。この中にはRuSgU血属菌が4種含まれており本実験で出現し

た全Russula属菌5種（Table17のリスト以外に菌根タイプ39を含む）の感染源

相対量は全体の9．38％であった。上位20タイプのうち多くは野外採取で菌根が記録

されたタイプであるが，そのうち本章前節の野外採取での菌根チップ数の上位20タイ
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プ（Table13）と対応した菌根タイプは半数以下の8タイプだった。野外採取での上

位20の菌根タイプとの顕著な違いの一つは，調査区での菌根形成が確認されていな

い菌根タイプが3タイプ含まれていたことである。このうち特にタイプ53およびタ

イプ55はSuilloidfungi（BrunsandGardes，1993）により形成されることが示

唆されており（第2章），タイプ54（同様に調査区での菌根形成は確認されていな

い）を併せた3種suilloidfungiの菌根の相対感染源量は全体の10．2％であった。

芝地土壌で確認された3タイプの外生菌根は，いずれもアカマツ林土壌と共通の菌

根タイプであったが，そのうち菌根菌感染源の出現頻度および相対量の最も高かった

のは，∫uf〟usgTaJlu血ru5と示唆される菌根タイプ55であった（Table16）。

日．考察

アカマツ外生菌根菌感染源の種類，多様度，ならびに相対量の季節変化は明瞭であ

り，冬季採取の土壌試料で多数の菌根タイプが形成された。個々の菌根タイプでは季

節変化が必ずしも明瞭でなかったが，出現が冬季土壌に限られるタイプが多く，また

通年で認められた菌根タイプ53の場合も冬季土壌で菌根菌感染源の相対量が多かっ

た。BrundrettandAbott（1994）は，JarrahとMarriの優占する林分の土壌コ

ア試料を用いて外生菌根菌の感染源の量を測定したが，明瞭な季節変化は示されな

かった。しかし彼らの実験では，感染源は実験植物の根に形成された菌根量に基づく

評価であり，菌根菌の種構成については報告していない。彼らは，外生菌根菌の感染

源量の季節変化が明瞭でなかった主要因として，林内での感染源の不均一分布を挙げ

ている。彼らの感染源の量的評価は形成された菌根量に基づいているが，菌根の発達

は菌根菌の種により異なり，また感染源の量とそれらが感染して形成される菌根量の

相関は必ずしも高くはない（後者の点に関しては次章で詳しく論ずる）。このことから

彼らの評価方法は植物にとっての菌根の貢献度を表すことは可能かも知れないが，感

染源の量の評価としては疑問がある。従って感染源の量的な季節変化の不明瞭さを感

染源の不均一分布によって説明することが妥当か否かははっきりしない。本実験では
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感染源の量と菌種の違いに基づいて土壌中の菌根菌感染源の季節変化を追跡する事を

目的とした。このことから，実生1個体当たりの菌根チップ数ではなく土壌試料当た

りの菌根形成実生個体数で，各菌根タイプの形成菌根の相対量を表示し，感染源の量

的評価とした。この評価法の妥当性は，最確値法の併用などにより更に検討する余地

があるが，少なくとも菌根チップ数の直接計測よりは信頼度が高いと考えられる。橋

本（1995）は日本のβeru血p由りやわ助（シラカンパ）林およびそれ以外の植生下

で採取した土壌へのシラカンパ実生の移植実験により，秋季採集の土壌の方が春季採

集の土壌よりも種数および量共に多くの菌根を形成する傾向のあることを報告してい

る。彼の報告は通年の季節変化を追跡したものではなく，従って感染源の季節的差異

が本結果とどのような関係にあるのか明らかではない。しかし菌根菌感染源の季節的

差異が認められた点に関して彼の報告と本結果は共通している。

感染源となった外生菌根菌と調査区アカマツ林での菌根形成菌との比較から，いず

れかで高い頻度を示した菌根菌は，少なくとも次の3つの菌根菌グループに分けられ

た；（1）野外の菌根形成量に比べ釣り上げ実験下での感染源の相対量が著しく少な

いかあるいは感染源が認められないグループ，（2）野外での菌根形成量と同程度に

釣り上げ実験でも普通に感染源が認められるグループ，（3）野外での菌根形成量が

著しく少ないかあるいは菌根形成が認められないが釣り上げ実験下での感染源の相対

量が比較的多いグループの3つである。

グループ（1）には，菌根タイプ2ユ（Rn夜dcanS），タイプ41（仏僧血血お

gqua皿0Saに類似），あるいはタイプ72等が含まれる。これらが釣り上げ実験下で菌

根形成能が低かった理由は今のところ明確でないが，撹乱条件が菌根形成に相対的に

不利に働いていたことが示唆される。このグループに属する菌根菌はGadgi1and

Solbrig（1972）の戦略様式1）に従えば，Rl戦略的であるといえる。またGrime

1）r－およびjrの戦略様式に様々な論議があることは第1章でも述べたが，本実験に関する戦略様式

の説明ではGadgilandSolbrig（1972）を引用した。
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（1977）の戦略様式2）に従えば，G戦略的であるといえる。

グループ（2）には，菌根タイプ19（凡de上fca），タイプ24はuSSuJasp．），タ

イプ16，タイプ17，およびタイプjj等が含まれる。このグループは，菌根形成に

関し撹乱の影響を受けにくく，採取土壌中の菌糸や菌根がそのまま感染源として機能

している可能性が示唆される。このグループに属する菌根菌はGrime（1977）に従

えば，m戦略的であるといえる。

グループ（3）には，菌根タイプ53（肋qp卿乃Sp．），タイプ55（∫．釘Ⅵnu－

Jarus），タイプ22（凡marfae），タイプ58等が含まれる。このグループに属する

菌根菌は，撹乱に依存して菌根形成をする性質を持つことが示唆され　Gadgiland

Solbrig（1972）に従えば，Ll戦略的，またGrime（1977）に従えば，R一戦略的で

あるといえる。

グループ（3）に属する菌根菌の生態を考える上で，感染源が果たしてどのような

形で土壌中に存在するのかという点は重要である。このグループの主要な構成菌であ

り，Suilloidfungiと示唆される菌矧こよって形成される菌根のうち，タイプ55は

芝地土壌からもしばしば確認された。このことから，タイプ55の構成菌は土壌中で

腐生的に生長しているか，あるいは多量の休眠体（胞子あるいは菌糸）で存在する可

能性が高い。本章前節の結果から野外で最も多量の菌根を形成していた菌根タイプ84

（Thelephoraceae科の1種）と，本実験で最も感染源相対量の多かった菌根タイプ

98（C．ge叩血血皿）を取り上げて比較すると，前者がよりグループ（1）に近い傾

向を示し，後者がグループ（3）により近い傾向を示した。しかし全菌根タイプの中

での位置づけでは，両者ともグループ（2）に属す。またRu∫∫u血属菌では，これら

2）Grime（1977）の戦略様式が植物の繁殖を基にしたものであり，また外生菌根菌では生息環境に依

存して繁殖様式が大きく変化することから必ずしも個々の種を1つの繁殖様式では定義できない

（DahlbergandStenlid，1990）。このような問題点があるものの，本実験に関する外生菌根菌の戦

略様式の説明では，特に撹乱に対する菌根菌の反応（感染様式）の点を強調してGrime（1977）の戦

略様式を暫定的に適用した。
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3グループ全てに属する菌が見られ興味深いが，各種の相対菌根量からRu55日血属菌

も全体としてはグループ（2）の性質を持った菌が最も多いように思われる。以上の

ことから本調査区アカマツ林の外生菌根菌群集は，量的には主にグループ（2）に属

する菌群からなることが示唆される。

ここで改めて，菌根菌感染源の季節的変化の意味ならびに本実験系の意義を考察す

る。菌根菌感染源における種多様度および相対量のピークは冬季であり（Figure

15），調査区での菌根形成の種多様性のピークとほぼ一致した。秋季における菌根菌の

子実体発生（本調査区での確実な例ではRU55UJa属菌）には，それに先立つ菌根量の

増大が不可欠であると考えられる。事実RusSu血属菌では実際に菌根量を増大させて

いることが証明できた（本章第1節）。また，子実体を発生させることにより胞子とし

ての感染源をこの時期に増大させていると推察される。事実，冬季の低温は微生物活

性を低下させる一方，春化処理を必要とする休眠中の様々な菌類散布体に対して発芽

の前提条件を付与する（CookandWhipps，1993）。すなわち，冬季の低温条件が菌

根菌の感染源の量並びに種多様性を減少させるものとは考えられない。従って冬季に

採取した土壌を室内温度条件にさらすことで，菌根菌感染源が一斉発芽し，伸長する

実生根に容易に感染している可能性がある。一方，春季採取土壌における急激な感染

源量の低下は菌類自身の生理的側面からは説明しにくい。この感染源の低下は調査区

での菌根の種多様性の低下と一致していた。この時期は，恐らく冬季での春化処理を

終えている多くの菌類プロパギュールが発芽するであろうし，アカマツ根の伸長も活

発な時期である。従ってこの時期の採取土壌の菌根菌感染源の低下は他の要因，恐ら

く実験下での菌根感染を抑制する要因の急激な増加に依ると推察される。Friedman

etal．（1989）は，北米のDouglas丘r伐採跡地において，移植木の定着の失敗が菌根

菌感染源の欠如ではなく菌根感染を阻害する種々の要因（例えば菌根菌感染を阻害す

る放線菌の増殖，あるいは土壌乾燥）に依ることを示唆した。本調査区での菌根菌感

染源の低下が彼らの報告のような原因に依ることを示唆する直接的な証拠は得られて

いないが，今後検討の余地があると思われる。これに対して，夏季採取の土壌試料中

の菌根菌感染源の低下は次のように説明が可能である。この時期の微生物分解活性は
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適度な水分条件の下で最も高くなり，撹乱により分断された菌糸や菌根は損傷を受け

易くなると考えられる。またこの時期に降雨に伴って比較的多数発生する菌根菌の子

実体は，極めて早く分解されるから胞子もまた比較的短命である可能性がある。強固

な菌鞘構造と菌糸体ならびに菌核を持つC．ge叩血血皿の感染源量がこの時期最も高

い相対値を示した（Table15）ことは，この仮説を支持する傍証の一つである。菌根

感染に係わる，このように様々に推察される要因については，更に次章で詳しく論ず

る。

本実験で確認された菌根菌感染源の季節変化は，野外での菌根菌群集の季節変化の

実態解明のための情報を提示した。また菌根菌感染源の種構成と調査区での外生菌根

の種構成との比較から，菌根菌群集の構成種が撹乱に対する反応に関して3つの方向

に生態的に分化を生じていることが示唆された。さらに芝地土壌での菌根菌感染源の

結果を加味することで，調査区アカマツ林ではアカマツと菌根形成をしていないが，

潜在的には菌根形成能をもつ菌類がごく普通に分布することが示された。これらの実

験は，アカマツ林分内の外生菌根菌群集が初期定着菌と後期定着菌という単純な構図

（DeaconandFleming，1992）では説明できない，群集の機能的なダイナミクスを

持つことを示唆している。
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Table14．Monthlydetectionoftheectomycorrhizal（ECM）typeSffom

thesoilsamplescollectedattheplot．NnumberofdetectedsoilsanPles
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1994　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　1995

Feb．　Apr．Jun．　Aug．　Oct．　Dec．　Feb．　Apr．Jun．　Aug．
‾■　　　‾　　‾‾‾‾‾　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　■　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－＿＿＿　＿＿　＿　＿　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　＿＿■－＿＿　＿　＿＿　－　　　　　＿＿＿　＿　1rr■r－

11

3

5

6

0

1

3

5

6

7

8

9

0

2

3

4

5

0

1

3

5

7

8

9

2

3

7

8

0

3

4

5

6

7

8

9

2

5

8

3

5

7

8

4

2

3

4

5

6

8

9

2

3

1

　

1

1

　

1

　

1

1

　

1

1

　

2

2

2

2

2

　

3

3

3

3

3

3

3

4

　

4

4

　

4

　

5

5

　

5

5

5

　

5

5

　

5

′

b

 

r

b

′

b

7

　

7

7

　

7

　

0

0

9

0

ノ

9

9

q

ノ

0

ノ

9

0

　

0

1

　

1

l

l l

l

 

l

　

　

　

　

　

　

（

ノ

ー

l
 
l
 
l

l

2
　
　
　
2
　
1

2
　
1

l

 

l

l

 

l

 

l

l

 

l

l

3
　
　
　
　
　
　
1

l
　
1
　
2

l

l

3

l

l

2

l

l

l

2

2
　
1
　
1

2
　
1
　
　
　
1

2
　
1

l

 

l

2

l

l

1
　
　
　
2

l

 

l

l

1
　
2
　
3
　
1
　
1
　
1

l

 

l

 

l

つ

J

 

l

 

l

l

2
　
2

1
　
2

2
　
2
　
1

l

3

2
　
　
　
1

l

1
　
2 l

2
　
2

l

l

 

l

l

l

l

l

2
　
1

l
　
「
⊥

81



Table15．Monthlydetectionoftheectomycorrhizal（ECM）typeSftom

thesoilsamplescollectedattheplot．Numberofdetectedseedlings

Weredeterminedbythebatingmethodofectomycorrhizalfungi．
nunberofseedlings（max．n＝24）fbrmedtheectomycorrhizaltype

1994　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　1995
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Table16．Monthlydetectionoftheectomycorrhizal（ECM）

typesfromthesoilsamplescollectedinthegrassland．Num－

bersofeitherseedlingsorsoilsamplesweredeterminedby

thebatingmethodofectomycorrhizalfungi．

nunberofseedlings（max．n＝12）fbrmedtheectomycor－

rhizaltypeS／numberofsoilsamplesdetected

themycorrhizaltype（max．n＝3）

1995　　　　　　　　　　　　　　　　　1996
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Table17．Relativevalueofectomycorrhizal（ECM）fungalinoculawhich
WereCalculatedbasedonthedatashowninTable15．0rderoftheECM

typeattheplotisbasedonthedatashowninTable12．
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第5章　菌根菌感染に係わる感染源量，感染源の形態および土壌温度の検討

VA菌根菌の研究では，感染源の定量を胞子，土壌中に伸長している菌糸，あるい

は菌根菌の感染根の区別の上で行い，それぞれの重要度が論じられている（McGee，

1990；増原，1994）。しかし，外生菌根菌の感染源に関しては必ずしも実験的な解析が

充分行われているとは言い難い。外生菌根菌の感染源の野外での機能に関する解析は

イギリスでの葦原へのBetl血pemdulaの移植実験により始められた（Deaconand

Fleming，1992）。それらの実験から，菌根菌の初期定着菌（early－Stagefungi）で

は胞子が，後期定着菌（late－Stagefungi）では菌糸体ネットワークが菌根菌感染源

として相対的に重要であると結論付けられた。この両定着菌の関係は，葦原（恐らく

は菌根菌感染源が殆ど欠如していた）への外生菌根形成樹種導入の初期に認められ

る，外生菌根菌群集としては極めて単調な系（木本植物群落形成に至る1次遷移系列

の初期の菌根菌群集にほぼ相応）で成立する。

DahlbergandStenlid（1990）は，スウェーデンのPLnussylvestTLs（Scots

pine）林のSuillusbovinus（L．exFr．）0．Kunzeの子実体の遺伝的解析から，林分

内に最初に胞子で定着した遺伝的に多様な集団が林分の成熟にともなってそれぞれク

ローンサイズを広げ，その後クローン間の競争により集団の遺伝的多様度が減少する

こと明らかにし，成木林での菌糸体ネットワーク感染の重要性ならびに撹乱地での胞

子感染の重要性を示唆した。またNewtonetal．（1991）は，イギリスでの

qlJelでUgrubaとβeruJapeJlduJaの林分土壌を用いた実生移植実験から，菌根菌感

染源の菌糸体ネットワークの重要性を論じたが，これは土壌中の菌糸体ネットワーク

以外の感染源の存在を否定した訳ではない。これらの実験では，本論文第4章で示唆

したような菌根菌群集の中での各菌根菌の生態的機能分化ではなく，林分の齢や環境

に対応する菌根菌群集の一般的な傾向を明らかにする事を目的に実験・解析が行われ

ている。

撹乱地での菌根菌感染源の耐久時間は数年に及び，菌根菌の感染源量がこの期間内

には低下しないが場合があり（DahlbergandStenstrom，1991），あるいは潜在的
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な菌根菌感染源の存在が感染阻害要因により隠されてしまう場合がある（Friedman

eta1．，1989）。このように活動している菌根とは明らかに異なり，恐らくは休眠状態

にある菌根菌感染源の問題も，その分布様式や密度といった基本的なことが明らかに

なっていない（Millereta1．，1994）。本論文第4章で示したように，本調査区土壌に

は活動中の菌根菌群集と共に潜在的な菌根菌（腐生生活あるいは休眠体で生息）がご

く普通に分布していると考えられる。

外生菌根菌では，生態的特異性（ecologicalspecificity）の概念がHarleyand

Smith（1983）により論じられ，野外での菌根形成と菌根の合成実験の結果との比較

から，合成実験により定められる菌根菌の宿主範囲は自然界でとりうる宿主範囲より

も一般に広いとされてきた。しかし最近，Massicotteetal．（1994）は，主に

的q才On属菌を接種源として用いた各種針葉樹混植のポット実験から，外生菌根

菌のprimaryhostplantとsecondaryhostplantの関係を論じた。すなわちある

植物種（primaryhostplant）が菌根形成をしている条件下でのみ菌根形成を生ずる

植物種（secondaryhostplant）があり，菌根形成の生態的特異性は単独植物種と菌

種から成る実験系では必ずしも明らかにできないことが示された。この様な現象は，

Monotropaceae（シヤクジョウソウ料）のような無葉緑植物（外生菌根菌がmono－

tropoidmycorrhizaを形成する）（Bjorkman，1960）を後者のSeCOndaryhost

Plantと考えれば，植物群落内での外生菌根形成では当然考慮しなければならない問

題ではあるが，HarleyandSmith（1983）の生態的特異性の概念の論議ではまだこ

の間題が含まれていない。また，MasuharaandKatsuya（1994）は日本でのラン

の菌根（orchidmycorrhiza）の研究から，野外で菌根形成をしている菌根菌と同時

に同一地点の土壌中に生息し，実験的には菌根形成する能力が示されたがその生息場

所では菌根形成を行っていない菌がごく普通に活動している例を示した。そしてその

結果から，菌根形成の特異性を対比する2つのinsituspecincityとinvitro

SpeCificityという概念に基づき，より具体的に論じた。本論文第4章で明らかにされ

た菌根菌の感染様式グループ（3）は，彼らの論議にあてはめinvitroで特異的な菌

根形成を行う菌と見なすことも不可能ではない。しかし，菌根タイプ53の感染源が
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土壌中でどのような形で存在するのか（休眠体か活動体か）は明らかでないので，実

験結果を特異性に基づいて論ずる妥当性が明らからでない。従って感染源の野外での

性状を明らかにすることが必要がある。

本章では，上記のような外生菌根感染に係わる諸問題のうち，感染源密度，感染源

の形態（胞子，菌糸，菌根等）と土壌粒子サイズの関係，ならびに感染に係わる温度

要因に注目してそれらを実験的に明らかにし，菌根菌の感染様式を生態的側面から考

察することを目的とした。

l．材料および方法

土壌採取とアカマツ実生の移植・生長ならびに菌根の回収・同定

調査区において，それぞれ以下の実験に用いる合計13土壌試料（リター直下）の

採取を1995年10月下旬から11月上旬にかけて行った。試験管への土壌の取り分

け，実生の移植・生長については第2章1節の方法に従った。移植後7カ月を経過し

たアカマツ実生を回収し菌根の有無ならびに定量を行った。なお土壌の希釈には，調

査区周辺のアカマツ林内で予め採取しオートクレーブ滅菌後，冷蔵庫で保存している

土壌を用いた。土壌滅菌は，土壌約1リットルを熱処理の可能なバイオハザードバッ

グ（BaxterHealthcareCorporation）になるべく薄く広げて詰め，オートクレーブ

で121℃・60分間行った。なお本章の実験に関して用いる「感染源」の定義は第4

章2節の「感染源」の定義に準ずる。

最確値法による菌根菌感染源量の推定

2つの土壌試料（それぞれ約200cm3）を用いた。土壌試料を師（メッシュサイズ

2mm）にかけて均一にし，大型の有機物体は鉄を用いて細かく切断した。均一にし

た土壌試料を20cm3づつ5本の試験管に取り分け，それぞれに1本のアカマツ実

生を移植した。残りの土壌を滅菌土で10倍および100倍希釈し，それぞれ希釈土壌

を20cm3づつ5本の試験管に取り分けそれぞれ1本づつアカマツ実生を移植し

た。移植後7カ月を経過した全実生（1つの土壌試料に由来する計15個体）の根系
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上の菌根を回収し菌根タイプに類別し（第2章2節の方法参照），最確値法（MPN

method；mOStPrObablenumbermethod）により各菌根タイプの菌根菌感染源の

量を推定した。

各種サイズの土壌粒子および土壌中有機物体に由来する菌根菌感染源の形態の

進呈

6つの土壌試料（それぞれ約200cm3）を用いた。土壌試料を容積2リットルの三

角フラスコに入れ水道水1リットルを加えて激しく撹拝した。この土壌懸濁液を5種

類の順次段組みにした標準飾（メッシュサイズは上段から1．0mm，0．5mm，0．1

mm，0．05mm，0．038mm）を通し濃過液を回収した。最上段の師（メッシュサイ

ズ1．0mm）に残った土壌および有機物体を再び同一のフラスコに入れ，新たに水道水

1リットルを加えて激しく捜拝したのち師に通し濾過液を回収した。この操件をもう

一度繰り返したのち，最上段の飾いに残った土壌および有機物体を水道水の流水で丹

念に洗い，分画試料として回収した。引き続き，先程の操作で2段目にあった節

（メッシュサイズ0．5mm）を最上段にし，そこに残った土壌および有機物体を再び

2リットルの三角フラスコに入れ，先の操作で回収された濾過液3リットルのうちの

1リットルと共に激しく撹拝したのち，組み合わせた4段の師に通し濾過液を回収し

た。この操作を更に2回繰り返した後，最上段の師に残った土壌および有機物体を水

道水の流水で丹念に洗い，分画試料として回収した。この一連の操作により最下段の

飾（メッシュサイズ0．038mm）上の土壌粒子を除きそれ以外の師上の残存物（土壌

粒子および有機物残達）をそれぞれ分画試料として回収した。また最後に残った濃過

液3リットルを吸引濾過器によりペーパーフィルターで濃過し土壌微粒子（主に粘

土）等を回収した。従って分画試料は諦上の4種類とペーパーフィルター上の1種類

であった。なおアカマツの外生菌根は全てメッシュサイズ1．0mmの帝上に回収さ

れ，またメッシュサイズ0．5mm節上には大量の枯死菌根が認められた。

この節分けによる5種類の土壌分画試料（各20－30cm3程度）をそれぞれ滅菌土

壌50mlに混合し，混合土壌を20cm3づつ3本の試験管に取り分けアカマツ実生を

移植した。実生生長後，全個体（1土壌試料に由来する15個体の合計90個体）の
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根系上の菌根を回収し菌根タイプに類別した。

土壌のプレインキュベーション温度が菌根菌感染源に与える影響

5つの土壌試料（それぞれ約600cm3）を用いた。各土壌試料を標準帝（メッシュ

サイズ5mm）にかけて均一にし，大型の有機物体は鉄を用いて細かく切断した。均

一にした土壌試料を200cm3に3等分しそれぞれ温度処理を行った。温度未処理土

壌（対照区）は，すぐに20cm3づつ5本の試験管に取り分けアカマツ実生を移植し

た。高温処理はビーカーに土壌を入れ，上面をリケンラップで密封した後1週間イン

キュベーター内で約30℃に保ち，その後ビーカー上面を開封して変わりに二重のペー

パーフィルターで再び密封した後1週間送風乾燥機内で約30℃に保ち土壌を乾燥させ

た。高温・乾燥処理後の乾燥土壌にイオン交換水を補給し，その後20cm3づつ5本

の試験管に取り分けアカマツ実生を移植した。低温処理は，ポリエチレンのビニール

袋に土壌を入れ，冷蔵庫（約4℃）に7日間，冷凍庫（約－5℃）に5日間，更に冷

蔵庫に2日間入れて行った。低温処理後，土壌を20cm3づつ5本の試験管に取り

分けアカマツ実生を移植した。実生生長後，各4個体（計60個体）の根系上の菌根

を回収し菌根タイプに類別した。なお菌根形成量の各温度処埋間の有意差検定はStat

View（Ver．4．5）（AbacusConcepts，Inc．，1995）を用いて行った。

ll．結果

最確値法による菌根菌感染源量の推定

2つの土壌試料から検出された菌根タイプはそれぞれ6タイプと2タイプであった

（Table18）。各菌根タイプの出現から最確値法により推定した菌根菌感染源の数はい

ずれも比較的低く1試験管当たり1個未満であり菌根タイプ68のみが3．3個と顕著

に多かった。菌根タイプを無視した菌根菌感染源の数は2つの土壌試料とも約3個で

ほぼ一致した。

91



各種サイ才阻土壌拉子および土壌中有機物塔に申来す阜菌鱒革感染源の形態の

進呈

Table19に各土壌分画試料ごとの出現菌根タイプを示した。各菌根タイプの出現に

は特徴的な傾向があり，これはTable20にまとめた。すなわち菌根タイプ84は

メッシュサイズ1．0mmおよび0．5mmの節上の分画試料から主に検出されてお

り，外生菌根そのものと枯死菌根あるいは菌糸束が感染源になっていたと考えられ

る。菌根タイプ68はメッシュサイズ0．05mm以上の節上の分画試料から広く検出

されており，外生菌根そのものと同時に菌糸体が感染源になっていたと考えられる。

菌根タイプ58，タイプ98およびタイプ103はメッシュサイズ0．5mmから0．05

mmの飾上の分画試料から検出されており，菌糸体（比較的細かく分断されたもの

も）が感染源になっていたと考えられる。一方菌根タイプ53およびタイプ77は

メッシュサイズ0．038mmの節を容易に通過する微小なサイズの感染源を持ち，それ

らは胞子と考えられる。タイプ53ではより大きいメッシュサイズの節上の分画試料か

らも検出されているが，菌根の検出頻度からそれらのメッシュサイズの節上の分画試

料では大型の土壌粒子あるいは有機物体に胞子が付着していたためと考えられる。

土壌のプレインキュベーション温度が感染源に与える影響

Table21に示すように，対照区（温度未処理区）の5つの土壌試料間では出現菌根

タイプがそれぞれ異なったが，特徴的な共通菌根タイプ（タイプ53，タイプ55，タ

イプ77，タイプ98およびタイプ103）が認められた。それらの菌根タイプは温度

処理の結果，特徴的な出現パターンを示した（Table22）。このうちタイプ53の出

現は，対照区に比べ高温処理区では減少し逆に低温処理区で増加した。タイプ55お

よびタイプ77の出現は，対照区に比べ高温処理区と低温処理区で同程度に増加し

た。タイプ98の出現は，対照区に比べ高温処理区では増加し低温処理区では変化が

無かった。タイプ103の出現は，対照区に比べ高温処理区では著しく減少し低温処理

区では変化が無かった。形成菌根の多様度は，両温度処理区とも減少したが（Figure

17）その傾向は高温処理区で特に顕著であり低温処理区よりも低かった。
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日．考察

最確値法は，VA菌根菌では感染源の重要度や群集構造の把握でしばしば用いられ

ており（McGee，1990；Anetal，1990；Hendrixetal．，1995），他の評価方法との

比較から，本方法が群集の微小集団の顕在化をはじめ，様々な形の感染源の存在を明

らかにできることから，信頼できる方法とされている。菌根菌では感染源が常に単独

の胞子であるわけではないことから最確値法により推定される数値は量的な意味合い

が強い。また土壌希釈という人為的操作の与える影響が常に明確にされる訳ではな

く，この最確値法により推定される数値の相対的意味合いは必ずしも明確ではない。

しかし，第4章2節の菌根釣り上げ実験の結果から，非常に多くの種が採取土壌とい

う撹乱条件にも係わらず菌根形成することが明らかとなり，外生菌根菌においても最

確値法による感染源の調査が可能であることが示唆された。本実験での最確値法によ

る菌根菌感染源の数の推定値は比較的低く，土壌200cm3あたり総計で約30個程

度で，菌根タイプ68以外の5タイプではすべて10個以下であった。このことは，

菌根菌の釣り上げ実験において菌根感染時に菌類同士の競争があまり生じていないこ

とを示唆する。2つの土壌試料間の最確値法による菌根菌感染源の総数値はほぼ同一

であったが，菌根菌感染源の種多様度は両者間で大きく異なった。第4章2節の感染

源の季節変化では種多様度と菌根菌感染源相対量が比較的連動して推移したことか

ら，今後最確値法により推定する感染源量と第4章2節の方法に基づいた菌根菌感染

源量との関係を検討する必要がある。現在までに外生菌根菌の感染源を最確値法によ

り推定した報告はなく，従って本実験結果の直接の比較材料はない。

土壌の帝分けの実験から，外生菌根菌の感染源の形態が幾つか明らかになった。野

外での菌根量から優占種と見られ，菌根感染様式からグループ（2）に属する（第4

章参照）とされた菌根タイプ84（Thelephoraceae料の1種）は菌根および菌糸体

が重要な感染源となることが示唆された。また感染源の形態が菌根タイプβ4と同様

のタイプ68（肋beJomasp．）も菌根感染様式からグループ（2）に属するとみなさ

れ　この傾向はタイプ98（Cg印画血皿）とも一致した。一方，菌根感染様式から
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グループ（3）に属すると見なされた菌根タイプ53（Rたた叩御Sp．）およびタイ

プ77はともに胞子由来の感染であることが示唆された。これらの結果は次の重要な

点を示していると思われる。すなわち菌根感染様式の違いは，主に感染源の形態の違

いを反映しており，菌根形成の生態的特異性によるものではない。したがって菌根タ

イプ53やタイプ77の菌根菌は野外では年間を通じ休眠中の胞子として存在し，種

子植物の埋土種子のような役割を持つことが示唆される。ただし，それら胞子の由来

や齢などの性状については追求しなかった。事実，菌根タイプ53はRh由qp御Sp．

と示唆されているが，物曙011属菌の子実体は本調査区では全く見つかっていな

い。土壌中における胞子の寿命は必ずしも明確ではないが，タイプ53の菌根菌の胞

子はかなり齢を経ている可能性がある。一方タイプ77は明瞭な菌鞘の層化を示さ

ず，この点からマツの内外生菌根菌（WilcoxandWang，1987）との関連が示唆さ

れる。それらの菌類には，分生子を形成する種（子嚢菌類に属する不完全菌類）が含

まれており，このことはタイプ77の菌根菌が分生子形成を行っている可能性を推測

させる。この点を確実にするためにはタイプ77の菌根菌の純粋培養下での観察が必

要であろう。

ここで，菌根タイプ53およびタイプ77の菌根菌の胞子が，野外では発芽せずに

休眠体として維持されている一方で，試験管内では容易に発芽し菌根形成に至ったの

かという問題が生じてくる。既に述べたように，これらの菌は土壌の節分け実験下で

のみ菌根形成が認めらた訳ではなく，様々な処理条件下の菌根菌釣り上げ実験で普通

に菌根形成した（第4章2節）。野外において胞子発芽を抑制あるいは実験下で促進す

る要因は明らかでないが，Friedmanetal．（1989）が示唆した菌根感染を阻害する

放線菌の増殖のような形での胞子発芽阻害要因が調査区では関与しているのかも知れ

ない。

なお菌根感染様式からグループ（1）と見なされた菌根タイプでは土壌の帝分けの

実験からその感染源の形態を明らかにすることはできなかったが，グループ（2）お

よびグループ（3）との比較から恐らくは，菌根および菌糸体がその主な感染源であ

ろう。
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実生移植前の供試土壌の温度処理は菌根感染の様式を変化させることが明らかに

なった。このうち，多くの菌根タイプが高温処理で出現を低下させる一方で，菌根タ

イプ55（5．gmnuJaruS），タイプ77あるいはタイプ98（C．geqp血血皿）の出

現頻度の増加が注目された。特にタイプ98は，感染源の季節変化（第4章2節）か

ら夏季の高い微生物分解活性時にも耐性を発揮することが推察されたが，本結果から

はそれと同時に生理的な高温耐性も示唆され，Cge脚umが調査区において特に夏

季に重要な役割（活性）を担うと考えられる。低温処理も高温処理と同様に菌根タイ

プの出現を低下させる場合があったが，タイプ98やタイプ103では影響を受けず，

またタイプ53，タイプ55およびタイプ77では出現を増加させた。第4章で推測し

たような，低温処理が休眠中の感染源の発芽を誘導し感染菌根タイプを多様にする現

象は認められなかったが，このうちタイプ53の反応もタイプ98と同様に感染源の

季節変化に従う温度反応を示した。しかし，タイプ53の反応はタイプ98とは異な

り胞子の反応と考えられる。このことから，タイプ53の高温処理時の感染能の低下

は，タイプ53の感染源である胞子自身の高温に対する生理的反応ではなく，土壌由

来の胞子発芽の阻害効果の増大に依る可能性がある。土壌試料あたりの感染源の種多

様度は対照区に比べ両温度処理で減少し，このことから本実験では感染源の多様度の

季節変化（第4章2節）を説明できなかった。

本章では，菌根菌感染源の土壌中での量，形態，ならびに温度反応に関しての実験

結果を示した。感染源の量の推定値は，本実験系では感染時の菌根菌間（種内および

種間）の競争が重要ではないことを示唆し，本実験系により様々な種の菌根菌感染源

を検出することが可能であると考えられる。更に土壌中の菌根菌感染源の形態が菌根

あるいは菌糸体からなる菌根タイプと胞子からなる菌根タイプの大きく2つのグルー

プがあることを明らかにした。本調査区で優占的な菌根タイプ（例えばタイプ84）

の菌根および菌糸体が感染源として機能したことは，成木林での菌糸体ネットワーク

が感染源として重要であるという主張（DahlbergandStenlid，1990；Newtonet

a1．，1991）を支持する。また埋土種子的な形の菌根菌（野外での菌根形成が希かある
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いは菌根形成をしていない）胞子の存在は，林分内での土壌撹乱に対する菌根菌群集

の反応予測を難しくしていると考えられる。より正確な予測のためには，菌根菌の各

感染源の温度反応や季節変化を，その菌自身の生理的問題と同時に土壌環境の変化の

点から考察する必要がある。
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Table18．Mostprobablenumber（MPN）assayofectomycorrhizal

（ECM）fungalinocula．

SOil sample－1

numberofseedlingsdetectedtheECMtypes MPNof

（max．n＝5）　　　　　　　　　　　　200cm3

1xdilution lOxdilution lOOxdilution soil

38

53

68

77

84

98

Tobl

0
　
0
　
1
　
0
　
0
　
0

SOil sample－2

numberofseedlingsdetectedtheECMtypes MPNof

（max．n＝5）　　　　　　　　　　　　200cm3

1xdilution lOxdilution lOOxdilution soil

3
　
2
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Table19．Sievingassayofectomycorrhizal（ECM）inocula・

SOil ECM

SamPle　　type

detectionoftheECMtypeinthesievedsoil

SamPle

1．0mm　　0．5m　　　0．1mm　　0．05mm　filter

mesh mesh mesh mesh paper

A　　　　　　58

68

77

84

B　　　　　　53

68

84

98

103

＋ ＋

　

＋

　

＋

C　　　　　　68　　　　　＋

＋

十　　　　　　　　＋

＋

十

十　　　　　　　　　＋

D　　　　　　53

98

E　　　　　　53

98

F　　　　　　53

98

十　　　　　　　　十

＋　　　　　　　　　＋　　　　　　　　＋

＋

Table　20．Sieving assayofectomycorrhizal（ECM）inocula．

ECM numberofseedlingsdetectedtheECMtyPe（max．n＝6）

type l．Omm O．5mm　　0．1mm　　0．05mm paper
mesh mesh mesh mesh filter

3
　
8
　
8
　
7
　
4
　
8
　
3

5

　

5

　

6

　

7

　

8

　

0

ノ

　

0
1

2

2

2

2
　
1
　
2

1
　
3
　
1
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Table　21．TemperatureefftctoninfbctiveabilityOfectomycorrhizal

（ECM）inocula．

Origlnal ECM detectionof theECMtypeinthe

SOil type treatedsoilsample

Sample detected Contro1　　30℃　　　　　below4℃

42　　　　　　　　　　　　＋

53　　　　　　　　　　　　十　　　　　　　　十　　　　　　　　　　　十

55　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　＋

＋
　
十
　
十

十
　
＋

十
　
十

Table　22．TemperatureefftctoninftctiveabilityOf

ectomycorrhizal（ECM）inocula．

ECM numberofseedlingsdetectedtheECMtype（max．n＝20）

type Contro1　　　　　30℃　　　　　　below4℃
1
　
3
　
1
　
1
　
8
　
1

l

6

　

′

b

3
　
3

2
0
　
1

1

0
　
4
　
2

1

3

　

仁

U

　

5
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第6章　総合考察

5年間の継続調査から，調査区内アカマツ林ではほぼ全てのアカマツ細根が外生菌

根を形成しており，極めて多様な種構成からなる菌根菌群集が存在することが明らか

になった。顕微鏡による形態的類別から79タイプの外生菌根が確認され，各菌根タ

イプはそれぞれ菌根菌の種が異なると考えられることから，林床の単位面積当たりの

菌根菌種数としてはBruns（1995）に挙げられている既存の報告のいずれよりも著

しく多かった。このように多様な構成種からなる菌根菌群集は，菌根菌遷移の初期定

着菌（early－Stagefungi）と後期定着菌（late－Stagefungi）の概念を生み出す元に

なったイギリスでのβeruJa属植物の植栽地で認められた単調な菌根菌群集

（DeaconandFleming，1992）とは対照的である。

これまで外生菌根菌群集の多様性や構造に関する論議は，大型菌類の子実体調査の

結果に基づき行われることが多く（Arnolds，1992），菌根の詳細なデータに基づく論

議は限られていた。子実体に基づいた論議が，実質的な菌根菌群集の論議ではないこ

と示唆する報告は以前からあったが（ZakandBryans，1963），林内での正確な菌根

菌の種構成を群集の立場から明らかにする試みは近年ようやく一般化しつつある

（GardesandBruns，1996）。著者（山田，1993）は，本調査区において菌根と子

実体の分布様式がずれているという調査結果から，群集構造の把握には草根そのもの

を調査対象にする必要があると主張した。本論文第3章の結果はその著者の主張を支

持しており，また第4章2節の結果は，子実体発生だけに基づいては地中の菌根の分

布様式と共に菌根菌の種構成も正確に推定できない例を明示したものといえる。しか

し，子実体発生量と菌根形成量の比較は菌根菌の生態的一側面を際立たせた。すなわ

ちRussu血属菌は菌根量と子実体発生量共に優占的であったのに対し，種数ならび発

生量の多かった血oq′be属菌（山田，1993）に関しては子実体量を説明するだけの

アカマツ外生菌根は認められなかった。逆に菌根量の多かったThelephoraceae科の

1種に相応する子実体の発生は全く認められなかった。このように子実体の発生は菌

根菌群集の種構成の把握には直結しないが，それぞれの菌の生態的役割や機能を類推
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する際の重要な情報を提供している可能性はある。GardesandBruns（1996）は，

子実体量と菌根量のずれから菌根菌種間での光合成固定炭素の分配と利用度の違いに

触れ，特に菌根量に比べ子実体量の多い種に関してはその腐生的生長を否定しきれな

いとしている。いずれにしても，子実体発生に基づく種数一面積曲線によって限定され

る外生菌根菌群集の群集単位や多様度に始まる群集に関する議論（Villeneuveetal，

1989；Arnolds，1992）は今後再検討の余地があると考えられる。

本調査区でRussula属菌の菌根が優占していたということは，北米のjackpine林

（Visser，1995）やbishoppine林（GardesandBruns，1996）でRussula属菌

の菌根が優占していたという現象と一致した。最近明らかにされつつある様々な林分

での菌根菌群集の種構成は，DNA解析（PCR－RFLP法等）に基づく菌根菌の類別・同

定（Gardesetal，1991；Henrionetal．，1992；BrunsandGardes，1993；

GardesandBruns，1993，1996）により今後加速的に明らかにされてい＜と考えら

れ，さらに菌根菌の群集構造に影響を及ぼす気候，土壌あるいは地理的要因の比較研

究が可能になると考えられる。

本調査区の菌根菌群集は，このようにmnuS属植物の林分下での菌根群集の一般的

な性質を持ち，かつ種多様性の極めて高い特徴を持っていた。このことは，本調査区

が乃nug属植物の林分になぜ種多様性の高い菌根菌群集が存在するのかを解析するた

めの適地であることを示している。そして土壌体積で数百立方センチメートル程度の

中に存在するアカマツ根系上にはしばしば複数の菌根タイプが共存することや（第4

章1節），Figure7およびFigure8の菌根タイプの面積曲線は，この調査区のスケー

ルにおける群集多様度が菌の共存様式から説明可能であることを示している。本調査

区で普通に認められた局所的な根系上での異なる菌根タイプの共存様式は，Ogawa

（1985）やMillerandAllen（1992）によって示された外生菌根菌の一般的な分

布様式とは大きく異なっていた。この差異が調査区スケールでの菌根菌群集の多様度

と果たして関連する（すなわち彼らのモデルとなった調査区では菌根菌の多様度が本

調査区のそれよりも著しく低くなる）のか否かは明らかではないが，彼らの菌根菌分

布様式の議論では菌根菌の微小な単位（機能的な最少単位は1チップの菌根）が無視
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されているか，あるいは菌根菌の特定の分布様式，特に大型の菌糸体コロニーを形成

する種の分布様式を取り上げて一般化を試みているように思われる。しかし本調査区

での子実体発生からは，彼らの示すような菌根菌の大型の菌糸体コロニーを推測する

ことができ，Figure8での子実体種数と菌根タイプ数の面積曲線の比較はこの分布様

式の矛盾を端的に示している。その理由は必ずしも明らかではないが，菌根を単位と

する栄養生長の相（複数の菌根タイプの共存）とは異なり，子実体発生時に菌糸体の

局部的な集合化（大型のコロニーを推測させる子実体発生）が生じ，種間での菌糸体

の集合位置のずれが生じている機構が仮定され，今後検討する必要がある。

外生菌根菌群集では子実体発生の明瞭な季節性が古くから報告されている一方で

（例えばDixandWebster，1995），菌根の季節変化に関する報告は限られている

（Vogt，1981；Vogteta1．，1981；FogelandHunt，1983）。このうち特に成木林内

での群集の各構成種の区別をはじめとする群集構造の変化をあわせて追跡した報告は

知られていない。菌根の量的変化には，菌根菌の子実体発生量と同様に温度と降水量

が重要であると同時に，植物根系のフェノロジーが直接関係することがFogeland

Hunt（1983）により示された。しかしこのようなデータはその重要性にもかかわら

ず比較材料がほとんどないのが現状である。第4章2節の結果から，本調査区では菌

根量がやや不明瞭ながらも季節変化を示し，春季と秋季にピークを持つと考えられる

（Figurell）。一方，菌根タイプの多様度も季節変化を示し，そのピークは冬季に認

められた（FigurelO）。すなわち両者のピークは一致しなかった。このことは菌群集

の構成種間での活動の違いを反映していると考えられる。このうち優占的なRu∫∫uJa

属菌の菌根量の季節変化は全菌根量の季節変化とは明らかな違いを見せ，宿主の光合

成活性の年推移にある程度対応する形での春季から秋季にかけての菌根量の増加を示

したくFigure14）。菌根量の群集全体での変化はこの点usSu血属菌の変化に比べ少な

いと言える。菌根の現存量から見る菌根菌の季節変化では，菌根活性（例えば栄養塩

や炭素化合物の流れ）の季節変化や土壌中の菌根菌の菌糸体量の変化といった，菌根

共生のより機能的な側面は必ずしも明瞭にできないが，菌群集の植物根圏への影響を

考える上では重要である。菌根量の変化は土壌中の有機炭素の流れを左右する鍵の－
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つであり（Fogel，1980；Vogtetal．，1986），また菌根菌組成の変化が様々な根圏微

生物群集の構造変化に関与することも実験的証拠から示唆されている（Colinasetal．，

1994；Hioletal．，1994；Inghameta1．，1994）。従って，菌根菌群集の変動を季節

変化する温度や土壌中の水分含量とならび，宿主植物のフェノロジーとの関係から詳

細に検討することは興味深い。

野外での外生菌根菌の共存様式は菌根菌どうしの相互作用の結果であるが，本調査

区での菌根の分布様式（Figure5，7　および13）からは，菌の種間での積極的な相

互排除や括抗現象は認めにくい。野外での外生菌根形成時の菌類の種間競争の程度や

その重要度は未だ明らかにされていない。これは，外生菌根菌において感染源の土壌

中での密度ならびに形態をはじめとする各種性状が必ずしも明らかにされていないこ

と（Millereta1．，1994）が重要な原因となっている。本論文でのアカマツ実生を用

いた菌根菌の釣菌実験から，感染源の種多様度および密度に明瞭な季節変化があるこ

とが明らかになり（第4章参照），土壌粒子の分画法を組み合わせることで菌根菌感

染源の形態を明らかにする事が可能となった（第5章参照）。そして本調査区での菌根

菌感染源としては，菌根，菌根から土壌中に伸びる菌糸体，ならびに胞子の少なくと

も3つの形態があり，実験下での菌根菌感染源相対量と野外での菌根量との比較から

感染源としては前2着が重要であることが分かった。また，土壌中には特に胞子のよ

うな休眠形状の潜在的な菌根菌が多数存在することが明らかとなり，野外では確認さ

れていない新たな24タイプの菌根が実験的に確認された。このような潜在的な菌根

菌を加味することで，本調査区の菌根菌群集は野外調査と実験結果の比較から3つの

タイプに分けることができ，菌根感染能との相関を推測することができた。そこで以

下の群に区分することが妥当と考えた。すなわち，

グループ（1）一野外での菌根形成に比べ実験下での菌根菌感染源量が著しく少ないか

あるいは全く感染源が認められない。すなわち土壌撹乱が感染源能を著しく低下させ

るか，あるいは撹乱条件下での感染源の競争力の差により，実験下では菌根形成を生

じないと考えられる。Grime（1977）に従えば本グループはG戦略型（combative

Strategy），またGadgilandSolbrig（1972）に従えばRl戦略型と見なすことがで
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きる。

グループ（2）－野外で普通に菌根形成を行っており，また実験下でも普通に菌根菌感

染源量が認められる。すなわちそれらの菌根菌の菌根や土壌中に拡がる菌糸体が撹乱

条件下でもそのまま感染源として機能する。Grime（1977）に従えば本グループは

C－R一戦略型（combative－ruderalstrategy）と見なすことができる。

グループ（3）一野外では殆どあるいは全く菌根形成が認められないが，実験下では菌

根菌感染源量が比較的多く認められる。すなわちそれらの菌根菌の感染源は，主に胞

子として土壌中に休眠状態で生息しており，原因はまだ明らかでないが撹乱に依存し

てinvitroでの菌根形成が起こっており，このことから本グループは潜在的な菌根菌

である。Grime（1977）に従えば本グループはR一戦略型（ruderalstrategy），ま

たGadgilandSolbrig（1972）に従えばr－戦略型と見なすことができる。

1つの菌根菌群集内でのこのような生態的分化型の存在は，群集の種多様性を説明

する上では重要である。本調査区では，特に春季に地下棲小形哺乳類の活動によると

考えられる土壌の隆起や掘り起こしが頻繁に認められた。また第4章1節の結果か

ら，ランダムに採取した土壌ブロックの大部分にはアカマツ根系が認められた。従っ

て，そのような動物活動による土壌の撹乱の結果，部分的なアカマツ根系の切断や，

菌根菌の菌糸体の切断が頻繁に起こっている可能性が高い。そのような撹乱土壌に依

存して繁殖する能力を持つ外生菌根菌である上accadabjcobrP．D．0nOn（オオキ

ツネタケ）（相良，1989）が調査区周辺では確認されており（YamadaandKatsuya，

1995），上記のグループ（3）も同様の繁殖様式をとっている可能性がある。土壌の

微小環境の撹乱に依存する菌根菌は，非平衡説（Strong，1992）に従えば種多様度を

生ずる重要な要素であるが，このような撹乱土壌中で伸長するアカマツ根系は，上記

のグループ（2）あるいはグループ（3）の菌根菌と関係を持つと考えられ，今後野

外での実証が必要である。また第4章の結果から，調査区でのアカマツ菌根の全域に

渡る分布と共に，菌根菌の釣菌に用いたほぼ全ての土壌試料で菌根菌感染源を検出し

た。従って，本調査区アカマツ林の土壌表層は，通年に渡り全域が密に活動中の菌根

菌ならびにその他の菌根菌感染源に満たされていることを示していた。しかし，最確
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値法による菌根菌感染源の数値は必ずしも高くなく，このことは菌根感染時には菌の

種間競争が必ずしも重要ではないことを示唆している。さらに釣菌実験下のアカマツ

実生根系上での異なる菌根タイプの共存様式は調査区でのアカマツ根系上のそれと同

様であり，このことから撹乱地に伸長してきたアカマツ根系上では多種の舟および

C一路戦略型の菌根菌が菌根形成し，多様度を保ったまま徐々に多種のC一月－およびC

一戦略型菌群へと移行していく構図が推測される。

菌根菌の釣菌実験において，採取土壌の異なる温度条件下への前処理が感染源に影

響を及ぼすことが明らかとなり，温度に対する感染源の生理的反応の違いや，菌根菌

感染能を変化させる土壌要因の存在を示唆した。このうち特に菌根タイプ98（C

ge頑血血m）の感染源の高温耐性や菌根タイプβ4（肋叩Sp．）の感染源の

低温処理による菌根感染能の増大は，両者の感染源密度の季節変化（Table14および

15）が主に温度に依存することを示唆している。野外での菌根の多様度がそれほど顕

著な季節変化を示していない（FigurelOおよび11）一方で，感染源の季節変化は明

瞭であり，多数の菌根タイプが冬季採取土壌から確認された（Figure13）。撹乱に対

する反応性の遠いと同様に，温度に対する反応性の違いも本調査区における菌根菌群

集の種多様性を説明する重要な要素と考えられる。本調査区の土壌深度約10cmでの

地温は，冬季の1℃から夏季の25℃まで大きく変動していたが，この較差が菌根菌の

季節変化という形で群集の多橡性の維持に効果的に働いている可能性がある。この間

題は，釣菌実験時の幾つかの温度設定（恒温および変温）の組み合わせにより解決す

ると考えられ，今後の課題である。

前にも述べたように，本調査区アカマツ林で確認された外生菌根菌群集の単位面積

当たりの種敷く菌根のタイプ数とほぼ同数）は，既存の報告（例えばBruns，1995）

と比較する限り世界で最も多かった。しかし，そのような多様な構成種からなる群集

は，異種菌根菌がアカマツの局所的な根系上で共存する基本的な分布様式を持ち，ま

た様々な生態的分化を生じることで維持されていることが示唆された。局所的な根系

上でのこのような菌根タイプの共存（Figure5および8）と同程度の菌根菌多様度
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は，ドイツの殆gusglvatjca林でも認められているが（Brand，1992），この共存

現象は必ずしも外生菌根菌の基本的な分布様式とは見なされてこなかった（Ogawa，

1985；MillerandAllen，1992）。Figure5に示されるような異種菌根菌の共存は本

調査区では最も普通の様式であり，これは季節によって大きく変わることはなく

（FigurelO），撹乱の影響も基本的には受けない（例えばFigure13）。その一方で

群集の構成種は土壌の撹乱に対する反応の違いに関して生態的に分化しており［例えば

G，C一月一，および舟戦略型】（第4章2節），温度に対する感染源の反応でも分化を

生じていた（Table22）。更に感染源の密度から，菌根感染時の菌の種間競争はあまり

重要でないと考えられる（Table18）。こうした結果は何れも群集多様度の維持をうま

く説明できる。また第1章で定義した「外生菌根菌群集」と同時に土壌中には潜在的

な菌根菌（釣菌実験下で初めてその存在が明らかとなる）が生息していることが明ら

かになった。本研究の外生菌根菌群集の多様度解析のアプローチはFigure18に要約

される。

外生菌根菌の遷移に閲し，菌根菌の群集構造の変化は，しばしばearly－Stage

fungi（初期定着菌）とlate－Stagefungi（後期定着菌）という2つの戦略型で説明

されている（DeaconandFleming，1992）。またこの概念を元に，一般に野外では林

冠閉鎖と共に初期定着菌が消失し，結果的に菌根菌群集の多様度が急激に低下すると

説明される場合がある（DightonandMason，1985）。しかしこのような構図では本

調査区の菌根菌群集（特に多様度の点）を説明できない。外生菌根菌の遷移における

初期定着菌と後期定着菌の論議が必ずしも一般別でないことはNewton（1992）に述

べられている通りである。

本研究で用いた群集解析のアプローチ（Figure18）は，まだ多分に修正の余地はあ

るが，このように極めて多様な菌根菌群集の意義を，おもにその構成種の生態的分化

と共存の側面から明らかにした。今後更に，群集構造を制御している環境傾度

（Whittaker，1975）の点やアカマツ林の成立過程を考慮することで，本調査区の多

様な菌根菌群集の成立をより明らかにすることが可能であろう。
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摘要

アカマツ（肋usdensiLloraSieb．etZucc．）林内における多様な外生菌根形成は

既に示唆されており，本研究ではそのような林内におる外生菌根菌群集の構造とその

意義を明らかにすることを目的に実験を行った。

1・1アカマツ外生菌根の形態的類別

1992年5月，茨城県つくば市，筑波大学構内のアカマツ植栽林（樹齢約45年）

内に25x25m2の調査区を設定し，1996年6月まで野外調査を行った。調査区内

で採取したアカマツ成木および実生の細根を顕微鏡下で観察した結果，観察に用いた

約3万チップを越える細根の大部分が外生菌根を形成しており，更に菌鞘の形態的相

違に基づきそれら外生菌根を類別した結果79タイプが確認された。記録された菌根

タイプ数の総数は調査期間に従って増加したが，その増加率は徐々に減少し，この79

タイプは調査区で菌根形成している菌根菌の大部分を検出していると考えられた。ま

た1994年2月より1996年1月にかけて調査区（一部芝地調査区）で土壌を採取

し実験室内での菌根菌の釣り上げ実験を行った結果60タイプの外生菌根が類別さ

れ，野外採取の菌根と併せ総計で103タイプが確認された。なお，全菌根タイプの約

20．4％に当たる21タイプでは菌根菌の種あるいは属が同定できた。

各菌根タイプは菌根菌の種レベルでの違いによると考えられるが，これは主に著者

らの外生菌根の合成実験と既存の報告にある同定菌根の形態的特徴等に基づき，菌根

タイプを設定したことに依る。このように顕微鏡下での菌根形態に基づき100種レベ

ルの外生菌根菌を菌根タイプとして類別することが可能であり，このことは，そのよ

うに多様な菌根菌群集を「菌根タイプ」に基づき解析できることを示唆している。

1．2　Cenococcum geophilumの核ゲノムrDNAのITS領域と菌根形態との比較

本章ではCenococcu皿geq止血mFr．と考えられる菌根タイプ98に集点を当て，

遺伝子の集団解析から1菌根タイプの持つ生物学的な意義を更に検討した。主に調査

区由来の外生菌根タイプ98から分離培養し，Cgeq血血皿と考えられる黒色の10
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菌株（一部は既に菌根合成実験からCge咋血血皿と確認されている）および調査区

土壌を用いた菌根菌の釣り上げ実験に供試した121土壌試料中の79土壌試料から回

収されたCgeQPhitumの外生菌根の核ゲノムリボゾームDNAのITS領域をPCR

により増幅した結果，塩基長は全DNA試料で約560bpと同一でありRFLP解析で

も基本的に全て同一パターンを示した。以上のことから形態的1菌根タイプ（タイプ

98）で定義されるCgeqp血ガ皿は遺伝的にも1種と示唆され，このことは本研究で

の前提になった「形態で定義する菌根タイプがそれぞれ菌根菌の種レベルの違いを反

映している」とする考えを支持した。

2＿・＿菌根菌のアカマツ根系上での分布様式ならびに林分内での種多様性

1994年10月に調査区でリクー直下の地表面積20Ⅹ40cm2，深さ0－10cmの

土壌ブロックを掘り出し，5x5Ⅹ5cm3から成る64個の小土壌ブロックに分けて

それぞれの小土壌ブロック中の全アカマツ菌根を回収し菌根タイプに類別した結果，

15タイプが確認された。菌根は49個の小土壌ブロック中に分布しており小土壌ブ

ロック中での異なる菌根タイプの共存（最大は6タイプ）は普通であった。この結果

は本調査区での以前の報告と一致し，種致一面積曲線に基づく解析から，林分レベルで

の菌根菌群集の種多様性と宿主植物の局所根系上での菌根タイプの共存の問題は密接

に関連することが示唆された。

本調査から，菌根菌が宿主根系上で共存する基本的な分布様式は，従来の子実体調

査からは必ずしも明らかにできないことが分かった。またそのような菌根菌の分布様

式はこれまで余り顧みられていないが，野外での菌根菌の種間競争の程度や機構を考

える上では重要と思われる。

3．＿1＿＿＿アカマツ外生革塀の季節変化お皐び種構成

1995年7月から1996年6月にかけての毎月，調査区においてリター直下の7

x7x7cm3の土壌ブロック4個を採取し，アカマツ菌根を回収して類別した。その

の結果63タイプの外生菌根が確認され，菌根チップ数から本調査区での優占種は
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Russula属菌とThelephoraceae科の1種であることが明らかになった。また各菌

根タイプのチップ数とその順位は等比級数則にほぼ従い，高い種多様性を示した。

個々の菌根タイプの季節変化は必ずしも明瞭でなく，菌根量は通年ある一定の水準に

維持されていたが，多様度では季節変化が認められ冬季から春季にかけて種類相が有

意に減少していた。また優占的なRus∫u血属菌の菌根量の季節変化は菌根全体の季節

変化と大きく異なり，秋季から冬季にかけて有意に減少していた。このことから，そ

れぞれの種により季節変化のパターンが違うが，菌根菌群集の季節変化では冬季から

春季にかけて群集構造が最も変化すると推察された。

享12アカマツ外生草根菌の感染源の季節変化および種構成

菌根菌の釣り上げ実験による土壌中の菌根菌感染源の測定は，1994年2月より

1995年8月までの間，1ケ月おきに採取した3土壌試料に基づき実験室下でおこ

なった。感染源の季節変化は野外での菌根の季節変化に比べ明瞭であったカで，両者の

季節変化は異なっており，また感染源量で優占的であった菌根タイプ（例えばC

geqpム血皿）と野外での菌根量の優占度は必ずしも一致せず，更にタイプ53

（触Sp．）の様に感染源がごく普通に検出される一方で野外での菌根形成が

確認されていないものもあった。このように野外調査と釣菌実験の結果の比較から，

調査区での菌根菌は感染様式（特に擾乱に対する反応性）の違いから，3つのグルー

プ（生態的分化グループ）に分けることができた；

グループ（1）菌根量＞＞感染源量・・・撹乱に弱い

グループ（2）菌根量　≒　感染源量・・・撹乱の影響少

グループ（3）菌根量くく感染源量‥・撹乱依存的

4．菌根菌感染に係わる感染源量，感染源の形態および土壌温度の検討
＿　＿＿　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　＿　＿＿　＿＿＿　＿＿＿＿　　　　＿　　　　　　　　　　　　　■　　　　　　　　　　　　　　　＿　　　＿　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　＿＿　＿－‾　‾　　‾　　　　　‾　‾　　　　　　　　　　　　　　‾‾‾　‾‾　　　‾‾　　　　　　　‾　　　　　　‾

1995年10月から11月にかけて調査区で採取した土壌からの菌根菌の釣り上げ

実験により菌根菌感染にかかわる諸要因の検討を行った。

土壌粒子ならびに有機物体の節分けを組み合わせた実験から菌根菌の感染源として

は菌根，菌糸体，ならびに胞子の3形態が存在すると推察され，本調査区で優占的な
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菌根量を示したRussu血属菌やThelephoraceae料の1種感染源が菌根および菌糸

体である一方，蜘Sp．では主に胞子感染を生じていると考えられた。

また最確値法を組み合わせた菌根菌の釣菌実験から，菌根菌感染源密度は高くな

く，菌根感染時の菌の種間および種内競争の程度は低いことが示唆された。

更に土壌の異なる温度処理を組み合わせた実験から，菌根菌の土壌中での温度に対

する生理的な反応の遠いならびに菌根菌感染能に影響を与える土壌要因の存在が明ら

かになった。

以上の野外調査および実験結果から，本調査区アカマツ林内には極めて多様な（既

存の報告との比較では世界で最も種多様性の高い）構成種から成る外生菌根菌群集が

存在すること明らかになり，群集のダイナミクスを考察する上では非常に興味深い場

所である。

このように多様な菌根菌群集では，宿主アカマツの局所根系上での異なる菌根タイ

プが共存する基本的な性質を持ち，また種間での季節変化パターンの違い，あるいは

菌根菌感染様式に関する生態的分化を生じている事が明らかとなった。それらは何れ

も外生菌根菌群集の多様性の維持をうまく説明でき，本実験のアプローチはその群集

の解析に有効と考えられる。
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Explanationofplates

Platel．A，Viewofthestudysite；B－G，difftrentialinterfbrence

micrographsofmycorrhizaltypeS（magnification：X730）；B－C，CyStidiaof

mycorrhizalDpel（C，StainedwithCottonblueandtoluidineblue）；D－F，

mycorrhizalりPe2．D－E，CyStidia（D，StainedwithCottonblueandtoluidine

blue）；F，Surfacelayerofthefungalsheath；G，CyStidiaofthemycorrhizal

りpej．

Plate　2．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magnification：X730）；A－B，CyStidiaofthemycorrhizalりpe4；C－D，CyStidia

Ofthemycorrhizalりpe5；E－G，myCOrrhizalりPe6（Tubersp．）；E－F，

CyStidiastainedwithcottonblueandtoluidineblue；G，Surfacelayerofthe

fungalsheathstainedwithcottonblueandtoluidineblue；H，CyStidiaof

themycorrhizalりpe7．

Plate　3．A－H，diffbrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magnification：X730）；A，CyStidiaofthemycorrhizalDpeろB－C，CyStidia

OfthemycorrhizalりPe8stainedwithcottonblueandtoluidineblue；D－E，

mycorrhizalりPe9；D，thick－Wallglobularcellsinthesurfacelayerofthe

fungalsheathstainedwithacidFuchucin；E，CyStidiastainedwithacid

Fuchucin；F－G，CyStidiaofthemycorrhizalりPelO（F，StainedwithCotton

blueandtoluidineblue）；H，CyStidiaofthemycorrhizalりpell．

Plate4．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magnification：X730）；A，CyStidiaofthemycorrhizal砂pell；B，CyStidia

Ofmycorrhizalりpe12；C－D，CyStidiaandtheirarrayOfmycorrhizal砂pe

13（Russulasp．1）；E－F，CyStidiaofmycorrhizalりPe14（Russulasp．2）；G－

H，CyStidiaofmycorrhizalりpe15（Russulasp．3）．

Plate5．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magnincation：X730exceptfbrF，X365）；A－C，CyStidiaofmycorrhizalりpe

16（Russulasp．4）；D－E，CyStidiaofmycorrhizal抑e17；F－G，CyStidiaof
mycorrhizalりpe18stainedwithcottonblueandtoluidineblue；H，

CyStidiaofmycorrhizalりPe19（R．deEca）．

Plate6．A－H，dif托rentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS
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（magnification：X730）；A－B，CyStidiaofmycorrhizalりPe19（B，Stained

Withcottonblueandtoluidineblue）；C－D，CyStidiaofmycorrhizalりpe20

（Russulasp．5）stainedwithcottonblueandtoluidineblue；E－F，CyStidiaof

mycorrhizalDpe21（R．頭gdca乃S）stainedwithCottonblueandtoluidine

blue；G－H，CyStidiaofmycorrhizalりpe22（R．maLlae）（G，Stainedwith

COttOnblueandtoluidineblue）．

Plate7．ArH，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS，

（magnification：X730）；A－B，CyStidiaofmycorrhizalDpe23stainedwith

COttOnblueandtoluidineblue；C－D，CyStidiaofmycorrhizalDpe24．E－F，

CyStidiaofmycorrhizalりpe25；G，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalりPe26；H，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

Dpe27．

Plate8．A－H，di鮎rentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS
（magnification：X730）；A，hyphalstrandsofmycorrhizalzype27．B－C，

SurfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりPe28（B，Stainedwith

COttOnblueandtoluidineblue）；D，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalりPe29stainedwithcottonblueandtoluidineblue；E－F，

SurfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalDpe30stainedwith

COttOnblueandtoluidineblue；G－H，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalりpe31．

Plate　9．A－G，diffbrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magni丘cation：X730）；H，fluorescentmicrograph（magnification：X510）；A－

B，SurfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりPe32（B，Stained

Withcottonblueandtoluidineblue）；C－E，myCOrrhizal押e33；C，CyStidia－
likehyphaestainedwithCottonblueandtoluidineblue；D，brownhyphal

Strand；E，Surfacelayerofthefungalsheath；F－H，Surfacelayerofthe

fungalsheathofmycorrhizalりPe34havinglaticiftroushyphae（F，Stained

Withcottonblueandtoluidineblue）．

PlatelO．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magniBcation：X730）；A－B，globularCellsinthesurfacelayerofthefungal

Sheathofmycorrhizalりpe35；C－D，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalりpe36；E－F，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

Dpe37（F，Stainedwithcottopblueandtoluidineblue）；G－H，

emanatinghyphaeofmycorrhizalDpe38．
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Platell．A－H，difftrentialinterferencemicrographsofmycorrhizal

tyPeS（magnification：X730）；A，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalりPe38；B，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

りpe39；C－D，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりpe40

（Bole睦11usshjchjanus）（C，Stainedwithcottonblueandtoluidineblue）；E－

F，emanatinghyphaeofthemycorrhizalDpe41（E，Stainedwithcotton

blueandtoluidineblue）；G，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalbpe42；H，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

砂pe43stainedwithcottonblueandtoluidineblue．

Plate12．ATH，difftrentialinterfbrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magnification：X730）；A，CyStidia－likeemanatinghyphaeofmycorrhizal

りpe44；B，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりpe45；C－D，

mycorrhizalりPe46；C，Surfacelayerofthefungalsheath；D，VerruCOSe

emanatinghyphae；E－F，emanatinghyphaeofmycorrhizalりpe47；G，

SurfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりPe48；H，Surfacelayer

Ofthefungalsheathofmycorrhizalりpe49．

Plate13．AandC－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizal

types（magmification：X730）．B，fluorescentmicrograph（magnification：

X255）；A－B，myCOrrhizalりPe49；A，SeCOndlayerofthefungalsheath；B，

Surfacelayer ofthefungalsheath；C－D，Surfacelayerofthefungalsheath

Ofmycorrhizal砂pe50（D，StainedwithCottonblueandtoluidineblue）；E－

F，myCOrrhizal砂pe51（Amanjtaspjssacea）；E，Surfacelayerofthefungal

Sheath；F，hyphalstrand；G－H，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizal砂pe52（H，Stainedwithcottonblueandtoluidineblue）．

Plate14．A－B，StereOSCOpicmicrographs．C－H，difftrentialinterftrence

micrographsofmycorrhizaltyPeS（magnification：X730）；A－F，myCOrrhizal

Zype53（RhizQPPSp．）．A，branChingsystemofmycorrhizaltipsand
COnneCtingrhizomorphs．B，brownadhesiononsurfaceofthemycorrhizal

tip；C－D，SurfacelayerofthefungalsheathwithcrystalS（D，Stainedwith

COttOnblueandtoluidineblue）；E，emanatinghyphaewithcrystalS；F，

Surfaceofthefungalsheathwithbrownoildrop－likeadhesion；G－H，

mycorrhizalDpe54（Boletaceaeousfungus）；G，Surfacelayerofthefungal

Sheath；H，SurfaceofthefungalsheathalmostcoveredwithcrystalS．
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Plate15．AandD－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizal

tyPeS（magnification：X730）；B－C，StereOSCOpicmicrographs；A，emanating

hyphaeofmycorrhizalりPe54withcrystalS；13－F，myCOrrhizalDpe55

（Suillusgmnulatus）；B－C，branchingsystemofmycorrhizaltipsand

COnneCtingrhizomorphs；D－E，Surfacelayerofthefungalsheathwith

CryStalS；F，emanatinghyphaewithcrystals．G－H，myCOrrhizalDpe56

（Lactahussp．）；G，Surfacelayerofthefungalsheathstainedwithcotton

blueandtoluidineblue）；H，1aticifbroushyphaeinthefungalsheath

Stainedwithcottonblueandtoluidineblue．

Plate16．A－H，di蝕rentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magnification：X730）；A，1aticiftroushyphaeinthefungalsheathof

mycorrhizalりPe56stainedwithcottonblueandtoluidineblue；B－D，

mycorrhizalりpe57；B，SurfacelayerofthefungalsheathwithaH十日一fbrm

emanatinghyphae；C，’’TH－formemanatinghyphae；D，Surfacelayerofthe

fungalsheathwithblackdepositionslikecrystalS；E－F，myCOrrhizal砂pe

58；E，Surfacelayerofthefungalsheath；F，VerruCOSeemanatinghyphae；

G－H，Surfacelayerofthefungal sheathofmycorrhizal砂pe59（H，Stained

withCottonblueandtoluidineblue）．

Plate17．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magnification：X730）；A，SeCOndlayerofthefungalsheathofmycorrhizal

りPe59；B，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal¢pe61；CD，

mycorrhizalりPe62；C，Surfacelayerofthefungalsheath；D，SeCOndlayer

Ofthefungalsheath；E，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

りpe63．F－H，myCOrrhizalりpe64；F，Surfacelayerofthefungalsheath．

G－H，fT＋TLfbrmemanatinghyphae（G，Stainedwithcottonblueandtoluidine

blue）．

Plate18．A－F，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magnification：X730）．G－H，fluorescentmicrographsofmycorrhizaltypes

（magnincation：X127．5and510，reSpeCtively）；A，Surfacelayerofthe

fungalsheathofmycorrhizalりPe65；B－C，1aticiftroushyphaeinthe

fungalsheathofmycorrhizalりpe66（Lactariussp．2）stainedwithcotton

blueandtoluidineblue；D，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizal砂pe67；E－H，myCOrrhizalりpe68（Hebelomasp．）；E，Surface

layerofthefungalsheathwithemanatinghyphae；F，VerruCOSeemanating

hyphaestainedwithcottonblueandtoluidineblue；G，Surfaceofthe
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mycorrhizaltipwithemanatinghyphae；H，emanatinghyphae．

Plate19．A－H，diffbrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypes

（magnification：X730）；A，emanatinghyphaeofmycorrhizalDpe69；B，

emanatinghyphaeofmycorrhizal Dpe70；C，emanatinghyphaeof

mycorrhizal　りPe71stainedwithcottonblueandtoluidineblue；D－E，

Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりpe72stainedwith

COttOnblueandtoluidineblue；F，Surfacelayerofthefungalsheathof

mycorrhizalりpe73；G－H，myCOrrhizal砂pe74；G，Surfacelayerofthe

fungalsheathstainedwithCottonblueandtoluidineblue；H，SeCOndlayer

Ofthefungalsheathstainedwithcottonblueandtoluidineblue．

Plate20．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magnification：X730）；A，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

りpe75（LactaLiussp．3）stainedwithcottonblueandtoluidineblue；B－C，

Surfaceofthemycorrhizal¢pe76；D－E，Surfaceofthemycorrhizal抑e

77；F－G，Surfaceofthemycorrhizalりpe78；H，CyStidiaonsurfacelayerof

thefungalsheathofmycorrhizalりpe79．

Plate21・A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magnification：X730）；A－C，myCOrrhizalりpe79；A，CyStidiaonsurface

layerofthefungalsheath；B，hyphalstrand；C，Surfacelayerofthefungal

Sheath；D－E，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal砂pe80；F，

Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりpe81；G－H，

mycorrhizal砂pe82；G，Surfhcelayerofthefungalsheath；H，CyStidiaon

Surfacelayerofthefungalsheath．

Plate　22．A，D－EandG－H，difftrentialinterftrencemicrographsof

mycorrhizaltypes（magnification：X730）；B－C，difftrentialinterftrence

micrographsofamycorrhizaltype（magnification：X182．5and365，

respectively）；F，StereOSCOpicmicrograph；A，Surfaceofthefungalsheath

Ofmycorrhizaltype82；B－E，myCOrrhizalDpe83；B－C，CyStidiaonsurface

Offungalsheath；D，Surfacelayerofthefungalsheath；F－H，myCOrrhizal

砂pe84（Thelephoraceaeousfungus）；F，branchingsystemofmycorrhizal

tips；G－H，Surfacelayerofthefungalsheath（H，Withheapsofroundish

CeuS．

Plate　23．A－H，difftrentialinterfbrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS
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（magnification：X730exceptfbrH，X365）；A－C，myCOrrhizalDpe84；A，

emanatinghyphae；13，heapsofroundishcellsonsurfaceofthefungal

Sheath；D，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizalりpe85；E－G，

mycorrhiza1秒pe86；E，Surfacelayerofthefungalsheath；F－G，thick

Walledandenlargedemanatinghyphae；H，Surfaceofthefungalsheathof

mycorrhizalりPe87withscalelikeaggregationstructureonit．

Plate　24．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magmincation：X730）；A－C，myCOrrhizalりpe87；A，SCalelikeaggregation

StruCtureOnSurfaceofthefungalsheath；B，emanatinghyphae；C，Surface

layerofthefungalsheath；D－F，myCOrrhizal砂pe88；D－E，SCalelike

aggregationstructureonsurfaceofthefungalsheath；F，Surfacelayerof

thefungalsheath；G－H，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

Dpeβ9．

Plate25．A－H，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltypeS

（magni丘cation：X730）；A－B，Surfaceofthefungalsheathofmycorrhizal

抑e90；C－E，myCOrrhizalDpe91；C－D，Surfacelayerofthefungalsheath
StainedwithCottonblueandtoluidineblue；E，emanatinghyphaestained

withcottonblueandtoluidineblue；F－G，myCOrrhizalZ”e92；F，Surface

layerofthefungalsheath；G，VerruCOSeemanatinghyphae；H，Surface

layerofthefungalsheathofmycorrhizalりpe93．

Plate　26．A－F，difftrentialinterfbrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magnincation：X730）；A，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

りPe94；B－C，myCOrrhizalりpe95；B，Surfacelayerofthefungalsheath；

C，VerruCOSeemanatinghyphae；D－E，myCOrrhizalりPe96；D，Surfacelayer

Ofthefungalsheath；E，VerruCOSeemanatinghyphae；F，Surfacelayerof

thefungalsheathofmycorrhizalりPe97；G，fungalcolomiesofα11mum

geQPhiLumisolatesgrowingonMNCagarmedium．

Plate　27．A，StereOSCOPicmicrograph；B－H，difftrentialinterftrence

micrographsofmycorrhizaltypeS（magnincation：X730）；A－C，myCOrrhizal

りpe98（CgeQPhiLum）；A，Viewofamycorrhizaltip；B－C，Surfacelayerof

thefungalsheath；D－E，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal

砂pe99；F－G，Surfacelayerofthefungalsheathofmycorrhizal’DpelOO

Stainedwithcottonblueandtoluidineblue；H，Surfaceofthefungalsheath

OfmycorrhizalりPelOlalmostcoveredwithblacksecretionordeposition
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likescale．

Plate　28．A－F，difftrentialinterftrencemicrographsofmycorrhizaltyPeS

（magnification：X730）；A－B，myCOrrhizalウpelOl；A，Surfaceofthefungal

Sheathalmostcoveredwithblacksecretionordepositionlikescale；B，

Surfacelayerofthefungalsheath；C－D，myCOrrhizalりpelO2；C，Surface

layerofthefungalsheath；D，hyphalstrand．E－F，myCOrrhizalDpelO3；E，

emanatinghyphae；F，Surfacelayerofthefungalsheath．
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