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　原著論文

アカマツ枯死木に発生する変形菌の腐朽環境への選好性
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Abstract: Myxomycetes are protistan amoebas, and many grow on coarse woody debris. However, 
species preferences for specific characteristics of the decayed wood environments are poorly under-
stood. In this study, we checked the various decay characteristics of wood parts, such as wood hard-
ness, moisture, and acidity (pH), on which myxomycete fruiting bodies occurred. Surveys were per-
formed intensively at two different sites in Japanese red pine (Pinus densiflora) forests in the summer 
season. Then, the occurrence patterns of species were analyzed in relation to differences in wood hard-
ness and pH of the woody debris. As a result, 23 taxa in 11 genera were identified from 534 colonies 
of fruiting body. The species richness in the frequency distribution pattern in substrate pH increments 
of 0.4 was highest of 18 taxa in the pH range of over 5.4 to 6.2 or less. The myxomycete assemblage 
on decayed wood was divided into two groups according to the acidity of the woody debris: pH 4.6 
or lower and pH higher than 4.6. The three most abundant species were located in different microhab-
itats with different wood hardness and pH. In order of acidity, these species were Stemonitis axifera, 
Cribraria cancellata, and Ceratiomyxa fruticulosa. In addition, Cribraria intricata var. dictydioides 
and Arcyria denudata preferred acidic woody debris, whereas Physarum flavicomum preferred wood 
with weak acidity. The different pH preferences of different species diversify the myxomycete assem-
blages in microenvironments of coarse woody debris.
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I．はじめに

変形菌（Myxomycetes）は，アメ－ボゾアに属する原
生生物である．その生活史の中には，単細胞のアメー
バ細胞または鞭毛細胞である時期，変形体とよばれる
多核のアメーバ体になる時期，微小なキノコ状の子実
体を形成して胞子を散布する時期がある．変形菌の主
な生育場所は，腐朽木や落葉及び植物遺体などの腐
朽や腐植した環境である．野外では，変形菌の存在を
変形体や子実体の出現によって観察することができ，
子実体の外観や内部構造などの形質に基づいて種が
同定されている．

変形菌のアメーバ細胞や変形体は，炭水化物を分
解する酵素を体外に分泌し（Fukasawa et al. 2018），生
態系の分解者として機能する細菌などを捕食している

（Madelin 1984）．それにより，腐植中の多様な栄養源
を利用しながら増殖または成長する．変形菌は，植物
遺体の有機物が無機物に分解されるプロセスにおい
て， 物質循環の速度を調節していると考えられている

（長野 2001）．また，変形体や子実体は，腐植の食物
連鎖において，土壌動物や菌類の栄養源にもなってい
る（片岡ら 2020）．

森林の倒木には多くの種の変形菌が生育しており，
その種の同定や豊富さは，野外調査において，変形
菌子実体のコロニーを探索し記録することで定量的に
評価されている（Takahashi & Hada 2009）．1970年代
以降，マツ枯れが進行している中国地方では（藤原ら 
1992），アカマツ枯死木において，腐朽材の硬さが変形
菌の生育に影響を与えていることや（Takahashi & Hada 
2009），材のpHも数種の生育に影響するという報告があ
る（Fukasawa et al. 2015）．しかし，材の腐朽環境に対す
る変形菌の応答や詳細な生態は未だよく分かっていな
い（Xavier de Lima & Cavalcanti 2015）．本研究では，森
林生態系における枯死木の腐朽状態と変形菌との関係
を明らかにすることが重要であると考え，枯死木の腐朽
が進んだ段階での材の性質と変形菌の発生との関係を
調べることをねらいとし，枯死木の腐朽環境に対する種
の選好性を明らかにした．
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II．研究方法

１．調査地
調査には，2006年にアカマツ枯死木に生育する変形

菌群集が調査された中国地方の２地点の森林を選定し
た（Takahashi & Hada 2010）．１地点は岡山県岡山市北
区日応寺で，かつてはアカマツ林であったが，現在で
はコナラやアベマキが優占する落葉樹の森に遷移して
いる．アカマツの倒木は林内に散在し，長さ40～80 cm 
程度で玉切りされた丸太が林床に野積みされた場所も
あった．もう１地点は，鳥取県伯耆町桝水高原のアカ
マツ二次林で，アカマツの樹高は20 m を超えるが林内
にその幼木はなく，ミズナラが優占する林に遷移する
状況にある．林床にはマツ枯れによる枯死木が多数あ
り，樹幹の直径が約20 cm 以上になる腐朽した倒木を
調査対象とした．

２．調査方法
変形菌の発生は，枯死木上に出現した子実体のコロ

ニーを探索することによって調査した．変形菌子実体
の出現には季節性があり，気温や湿度の影響により梅
雨から梅雨明けの夏季に集中して出現する傾向がある

（Takahashi & Hada 2008）．特に降雨後の森が湿潤か
ら乾燥に転じる時期に多く出現する．このことを踏まえ
て，岡山市北区日応寺では，2021年７月11日と８月27
日に，伯耆町桝水高原では，2021年７月２日と７月30
日に調査を実施した．変形菌の子実体コロニーは，肉

眼でも認識して観察できるサイズであるため，調査地
では散在する100本を超える倒木や丸太を目視により
調査した．それぞれの地点で１回の調査では，子実体
コロニーを100以上記録する方法で行った．

変形菌の子実体コロニーが観察された際には，コロ
ニーの一部から子実体を採取して標本箱に貼り付け，
種の同定試料とした．種の同定にあたり，実体顕微鏡
で子実体の外観を観察し，次に子実体のプレパラート
を作成して内部構造を生物顕微鏡で観察した．それら
の観察した形質をもとに，図鑑（山本 1998）に従って種
を同定した．

変形菌が発生する腐朽材の状態は，子実体が出現し
た部位で材の性質（硬さ・含水率・pH）を測定して判断し
た．材の硬さ（mm 貫入深）は土壌硬度計（山中式ポケッ
ト型，藤原製作所）で測定し，腐朽状態の指数として利
用した．材の含水率（％）は土壌水分測定器（DM-18，竹
村電機製作所）で計測した．材のpHは土壌酸度（pH）計

（No. 72724，シンワ測定株式会社）のセンサー部位を
材に突き刺して計測した （図１A）．これらの機器によ
る計測は，腐朽が進んだ柔らかい材で可能になるた
め，材の硬さが25 mm 貫入深（貫入抵抗25.0 kg/cm2）
以下に腐朽した材を調査対象とした．材の硬さと材の
pHはすべての調査で測定したが，含水率は，梅雨明
け後，森がやや乾いている７月30日と８月27日の２回
の調査で測定した．

３．データ解析

図１．枯死木の木質環境の測定と出現種．A：土壌硬度計・土壌pH計・土壌水分測定器による測定．B：ツノホコ
リ Ceratiomyxa fruticulosa. C：クモノスホコリ Cribraria cancellata. D：サビムラサキホコリ Stemonitis axifera. 
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２地点の計４回の調査において記録したデータは，
全体でまとめ，それをもとに以下の解析を行った．全体
の群集構造は，各種の相対優占度［種のコロニー数／
群集全体のコロニー数×100（％）］で示した．材の硬さ
は，分類群ごとに平均値としてまとめ，コロニー数が５
以上の場合に，標準偏差を計算した．材の含水率は，
２回の調査において，３回以上観察された分類群につ
いてのみ，分類群ごとの平均値としてまとめた．また，
材のpHは，分類群によりばらつきが大きいため，分類
群ごとに中央値としてまとめた．材のpHに対する種の
分布は，pH値3.0～7.0を0.4段階ごとに区切ることで10 
の階級を設定し（以下pH階級と呼ぶ），「pH値が3.0を
超えて3.4以下」を「pH階級3.4」のようにし，pH階級ごと
に種数とそのコロニー数を度数分布として示した．各
pH階級における出現頻度は，各階級におけるコロニー
数／階級全体のコロニー数×100（％）として求めた．ま
た，種ごとに各pH階級における出現頻度［各pH階級の
種のコロニー数／種全体のコロニー数×100（％）］を計
算した．pH階級間の群集の類似性は，非計量多次元尺
度構成法（NMDS）により計算した．分析ソフトにはPAST 
v.2.17（Hammer et al. 2001）を利用し，相関分析に基づい
たNMDSの第１軸と第２軸の値に従って群集を序列化
した．PASTによる変形菌群集の構造解析は，先行研究

（高橋ら 2019）でも有用性が実証されている．さらに，
群集の類似性は，NMDSの第１軸と第２軸の値をクラ
スター分析（ウォード法）することでグループ化した．変
形菌群集の分類群の多様性は，種数（変種も種とした）
／属数（S/G比）で示した．

III．結果

１．変形菌の出現した木質環境と種類
２地点で計４回実施した調査では，アカマツの倒木

や丸太に変形菌の子実体が全く観察されない場合もあ
ったが，同じ倒木上で複数の子実体コロニーが出現す
ることもあった．記録した変形菌の子実体コロニー数は
合計 534 で，11属23分類群 （22種１変種） が確認された

（表１）．子実体が出現した腐木の部位で，材の硬さ（n 
= 534），材の含水率（n = 226），材のpH（n = 534）を測定し，
分類群ごとに整理した（表１）．材の硬さは，各分類群の
平均値が6.5～20.5 mm 貫入深の範囲で，全体の平均値
が13.7 mm 貫入深であった．出現種の約52%にあたる12
分類群では，平均値以下の腐朽の進んだ軟らかい材に
出現する傾向にあった．材の含水率は，各種の平均値が
42.7～48.6%の範囲，全体の平均値が46.0%で，材の水
分保持状態には大きな違いは見られなかった．また，材

表１．変形菌の出現種，観察したコロニー数と相対優占度，及びコロニーが出現した部位の材の性質（硬さ・含水率・pH）．
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のpHは，各分類群の中央値がpH3.5～pH6.2の範囲で，
全体の中央値はpH5.4であった．材の硬さは，材の含水
率とは負の相関（r = -0.236, p < 0.01）を，材のpHとは正
の相関（r = 0.031, p = 0.636）を示したが，強い相関関係
は見られなかった．一方，材のpHと材の含水率には，弱
い負の相関（r = -0.455, p < 0.01）がみられた．

子実体コロニーの出現部位の腐朽型を観察したとこ
ろ，表層は白色腐朽だが，その深層は褐色腐朽という
場合もあり，同じ倒木内で褐色腐朽と白色腐朽がまだ
ら状に混在していた．脆く腐朽した部位では褐色腐朽
が多く，褐色腐朽材のpH値は3.1～6.5（n = 30，中央値
5.0）であった．一方，白色腐朽材のpH値は5.0～6.8（n 
= 30，中央値6.2）であった．

変形菌群集の分類群の多様性を表すS/G比は，2.1で

あった．15コロニーより多く出現した種は８種であり，15
未満５コロニー以上が８分類群（７種１変種），それ
以下の散発的な出現が７種であった．相対優占度が 
10%を超えた優占種は，降順にツノホコリ（Ceratiomyxa 
fruticulosa），サビムラサキホコリ（Stemonitis axifera），
クモノスホコリ（Cribraria cancellata）であった（表１，
図１B–D）．

２．変形菌の群集構造と木質環境との関係
材のpH階級における変形菌の子実体コロニーの出

現頻度と出現した分類群数を調べた結果，pH階級5.0
～6.2で出現頻度が15%以上となり，pH階級5.8で最大

（21.3%）になった（図２）．出現した分類群数は，pH階
級5.0～6.6で14分類群以上，pH階級5.8～6.2で最大値
の18分類群を示した．次に，非計量多次元尺度構成法

（NMDS）でpH階級ごとの変形菌の群集間の類似性を
比較し，第１軸と第２軸のスコアに従ってプロットした

（図３）．各pH階級の群集は，第１軸に対して低pHか
ら高pHの階級に序列化して配置された．第１軸のスコ
アは，材のpHに対して有意な正の相関（r = 0.913, p < 
0.01），材の含水率に負の相関（r = -0.909, p < 0.01）を示
したが，材の硬さには明確な相関（r = -0.041, p < 0.01）は
見られなかった．第２軸のスコアは，材のpH（r = -0.073, 
p = 0.868），材の含水率（r = -0.016, p = 0.987），材の硬さ

（r = 0.440, p = 0.221）のいずれにも明確な相関をもた
なかった．NMDSによる第１軸と第２軸のスコアをクラ
スター分析（ウォード法）すると，各pH階級の群集は類
似度距離 0.48（信頼性74%）で，pH階級3.4～4.6とpH
階級5.0～7.0の２つのグループに分けられた（図３）．

３．木質環境への分類群による選好性 
pH階級に対する分類群の選好性について，15コロ

ニー以上が出現した８種で比較した（表１，図４）．種
ごとの各pH階級における出現頻度の最大値は，ツノホ
コリではpH階級5.8，スミスムラサキホコリ（Stemonitis 
smithii）ではpH階級6.2，ウツボホコリ（Arcyria denudata）
ではpH階級5.0，マメホコリ（Lycogala epidendrum）では
pH階級6.2，シロウツボホコリ（Arcyria cinerea）ではpH階
級5.8，シロジクモジホコリ（Physarum globuliferum）では
pH階級5.0であった．一方，サビムラサキホコリでは出
現頻度の顕著なピークがみられず，pH階級4.2～6.2 の
範囲で出現頻度が10%を越えていた．また，クモノスホ
コリではpH階級5.0～5.8の範囲で出現頻度が20%を越
えた．このように，種によって特定のpH環境を選好する
傾向がみられた．

さらに，出現数が５コロニー以上の16分類群につい
て，木質環境に対する選好性を詳細に把握するため，
表１に示した材の硬さ（平均値）と材のpH（中央値）と
の関係を散布図で示した（図５）．材の硬さでは，10
～16 mm 貫入深の範囲に11分類群が出現した．また，

図２．材のpH階級における変形菌の子実体コロニーの出現頻度と出
現した分類群数．子実体コロニーの出現頻度は，各pH階級におけ
るコロニー数／全体のコロニー数×100（％）で示し，出現した分類
群数には種と変種が含まれる．

図３．非計量多次元尺度構成法（NMDS）によるpH階級ごとの変形
菌群集の類似性．点線の楕円は，クラスター分析（ウォード法）に
より類似度距離0.48（信頼性74%）で分けられた２つのグループ
を示す．NMDSの分析では，ストレス値は0.107，R2値は第１軸で
0.914，第２軸で0.004であった．
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のpHは，各分類群の中央値がpH3.5～pH6.2の範囲で，
全体の中央値はpH5.4であった．材の硬さは，材の含水
率とは負の相関（r = -0.236, p < 0.01）を，材のpHとは正
の相関（r = 0.031, p = 0.636）を示したが，強い相関関係
は見られなかった．一方，材のpHと材の含水率には，弱
い負の相関（r = -0.455, p < 0.01）がみられた．

子実体コロニーの出現部位の腐朽型を観察したとこ
ろ，表層は白色腐朽だが，その深層は褐色腐朽という
場合もあり，同じ倒木内で褐色腐朽と白色腐朽がまだ
ら状に混在していた．脆く腐朽した部位では褐色腐朽
が多く，褐色腐朽材のpH値は3.1～6.5（n = 30，中央値
5.0）であった．一方，白色腐朽材のpH値は5.0～6.8（n 
= 30，中央値6.2）であった．

変形菌群集の分類群の多様性を表すS/G比は，2.1で

あった．15コロニーより多く出現した種は８種であり，15
未満５コロニー以上が８分類群（７種１変種），それ
以下の散発的な出現が７種であった．相対優占度が 
10%を超えた優占種は，降順にツノホコリ（Ceratiomyxa 
fruticulosa），サビムラサキホコリ（Stemonitis axifera），
クモノスホコリ（Cribraria cancellata）であった（表１，
図１B–D）．

２．変形菌の群集構造と木質環境との関係
材のpH階級における変形菌の子実体コロニーの出

現頻度と出現した分類群数を調べた結果，pH階級5.0
～6.2で出現頻度が15%以上となり，pH階級5.8で最大

（21.3%）になった（図２）．出現した分類群数は，pH階
級5.0～6.6で14分類群以上，pH階級5.8～6.2で最大値
の18分類群を示した．次に，非計量多次元尺度構成法

（NMDS）でpH階級ごとの変形菌の群集間の類似性を
比較し，第１軸と第２軸のスコアに従ってプロットした

（図３）．各pH階級の群集は，第１軸に対して低pHか
ら高pHの階級に序列化して配置された．第１軸のスコ
アは，材のpHに対して有意な正の相関（r = 0.913, p < 
0.01），材の含水率に負の相関（r = -0.909, p < 0.01）を示
したが，材の硬さには明確な相関（r = -0.041, p < 0.01）は
見られなかった．第２軸のスコアは，材のpH（r = -0.073, 
p = 0.868），材の含水率（r = -0.016, p = 0.987），材の硬さ

（r = 0.440, p = 0.221）のいずれにも明確な相関をもた
なかった．NMDSによる第１軸と第２軸のスコアをクラ
スター分析（ウォード法）すると，各pH階級の群集は類
似度距離 0.48（信頼性74%）で，pH階級3.4～4.6とpH
階級5.0～7.0の２つのグループに分けられた（図３）．

３．木質環境への分類群による選好性 
pH階級に対する分類群の選好性について，15コロ

ニー以上が出現した８種で比較した（表１，図４）．種
ごとの各pH階級における出現頻度の最大値は，ツノホ
コリではpH階級5.8，スミスムラサキホコリ（Stemonitis 
smithii）ではpH階級6.2，ウツボホコリ（Arcyria denudata）
ではpH階級5.0，マメホコリ（Lycogala epidendrum）では
pH階級6.2，シロウツボホコリ（Arcyria cinerea）ではpH階
級5.8，シロジクモジホコリ（Physarum globuliferum）では
pH階級5.0であった．一方，サビムラサキホコリでは出
現頻度の顕著なピークがみられず，pH階級4.2～6.2 の
範囲で出現頻度が10%を越えていた．また，クモノスホ
コリではpH階級5.0～5.8の範囲で出現頻度が20%を越
えた．このように，種によって特定のpH環境を選好する
傾向がみられた．

さらに，出現数が５コロニー以上の16分類群につい
て，木質環境に対する選好性を詳細に把握するため，
表１に示した材の硬さ（平均値）と材のpH（中央値）と
の関係を散布図で示した（図５）．材の硬さでは，10
～16 mm 貫入深の範囲に11分類群が出現した．また，

図２．材のpH階級における変形菌の子実体コロニーの出現頻度と出
現した分類群数．子実体コロニーの出現頻度は，各pH階級におけ
るコロニー数／全体のコロニー数×100（％）で示し，出現した分類
群数には種と変種が含まれる．

図３．非計量多次元尺度構成法（NMDS）によるpH階級ごとの変形
菌群集の類似性．点線の楕円は，クラスター分析（ウォード法）に
より類似度距離0.48（信頼性74%）で分けられた２つのグループ
を示す．NMDSの分析では，ストレス値は0.107，R2値は第１軸で
0.914，第２軸で0.004であった．
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図４．15コロニー以上が出現した変形菌８種における材のpH階級ごとの出現頻度．横軸はpH階級，縦軸は出現頻度を
示す．

材のpHでは，pH5.2～pH5.8の弱酸性の環境に13分類
群が出現した．優占した３種は，材の硬さと材のpHに
おいて，ツノホコリ（CEfu; 11.6 mm 貫入深，pH5.5），ク
モノスホコリ（CRca; 13.5 mm 貫入深，pH5.4），サビム
ラサキホコリ（STax; 15.4 mm 貫入深，pH5.2）の順に序
列化され，サビムラサキホコリ＞クモノスホコリ＞ツノホ
コリの順に，材の酸性度に対して選好性をもつという傾
向が示された．

サラナシアミホコリ（CRindi; 8.2 mm 貫入深，pH5.0）と
ウツボホコリ（ARde; 9.4 mm 貫入深，pH5.0）は，より柔ら
かく，より酸性の材に選好性を示した（図５）．一方，キカ

ミモジホコリ（PHfl）は，材の硬さの選好性では他の分類
群とは違いがないが，より高いpH環境（pH6.1）を選好し
ていた．また，シロウツボホコリ（ARci）は同属のウツボ
ホコリ（ARde）と同様に柔らかい材（9.7 mm 貫入深）に
出現したが，より高いpH環境（pH5.7）を選好した．他に，
マメホコリ（LYep; pH5.8）やフシアミホコリ（CRin; pH5.8）
も，シロウツボホコリ（ARci）と同等のpH環境に選好性を
示した．アオモジホコリ（PHvi; 16.9 mm 貫入深，pH5.2）
とチャコムラサキホコリ（STgr; 17.4 mm 貫入深，pH5.5）
は，やや腐朽した酸性の材を選好していた．
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Ⅳ．考察

今回調査した２地点のアカマツ枯死木からは，2006
年に11属25分類群，S/G比2.3を記録している（Takahashi 
& Hada 2010）．その後15年が経過した本調査では，11
属23分類群，S/G比2.1を観察した．分類群の数には顕
著な変化はないが，分類群としては２増４減の変化
があった．新たに観察されたシロジクモジホコリとアミ
ホコリ（Cribraria tenella）に対し，イリマメムラサキホコ
リ（Stemonitis pallida），オオムラサキホコリ（Stemonitis 
splendens），フサホコリ（Enerthenema papillatum），ヒメ
アミホコリ（Cribraria minutissima）が消失した．こうし
たアカマツ枯死木の腐朽に伴った変形菌群集の遷移
は，Takahashi（2010）による報告があり，腐朽の進行に
より群集構造が変化することが明らかにされている．
群集の優占種（相対優占度10%以上）は，2006年の調査

（Takahashi & Hada 2010）では，降順にサビムラサキホ
コリ＞ツノホコリ＞タチフンホコリ（Lindbladia cribrarioides）
であったが，本研究の2021年にはツノホコリ＞サビムラ
サキホコリ＞クモノスホコリに変化していた．

枯死木の腐朽には，主に菌類や細菌が役割を果た
すが（Clausen 1996，吉田 2015），変形菌も材の腐朽に
直接的に関わることが報告されている（Fukasawa et al. 
2017）．材の腐朽過程における変形菌と腐朽菌の相互
関係や動態は，明らかにすべき課題であるが，未だよ
く分かっていない．枯死木の腐朽には菌類による白色
腐朽と褐色腐朽があり，褐色腐朽は材をより酸性化さ
せているという報告がある（吉田 2015）．Fukasawa et 
al.（2015）は，褐色腐朽では腐朽の進行程度が材のpH
と負の相関をもち，白色腐朽では正の相関をもつと報
告している．腐朽型が異なると材の物理化学的性質も

異なるため，枯死木を棲み場所や餌資源として利用す
る様々な生物群集に腐朽型や材のpHが影響を与える 

（深澤 2013）．しかし，本研究では褐色腐朽と白色腐
朽は枯死木中に混在し，変形菌子実体の出現部位でも
表層は白色腐朽だがその深層は褐色腐朽という状態が
多くみられた．そのため，腐朽型と変形菌の生育とを関
係づけることはできなかった．多くの植物にとって，その
生育場所のpHは成長や繁殖に強く影響していることが
報告されているが（Partel et al. 2004），本研究における
変形菌の腐朽環境における選好性でも，腐朽型よりも
材のpHが強く影響していた．

枯死木に生育する変形菌と材のpHとの関係について
は，これまで限られた研究しか知られていない．Fukasa-
wa et al.（2015）は，アカマツ腐朽木でツノホコリが中性に
近いpHの材を選好し，アミホコリとフシアミホコリはpHの
低い材を選好すると報告している．本研究では，16分類
群の変形菌が選好する材の硬さ（平均値）と材のpH（中
央値）を調べたところ，材の硬さでは幅広い腐朽環境に
生育していたが，すべての分類群がpH5.0～pH6.1の弱
酸性の環境を主たる生育場所にしていた（表１，図５）．
その中で，３種の優占種（ツノホコリ，サビムラサキホコ
リ，クモノスホコリ）においては，材の硬さと材のpHが少
しずつ異なる環境に棲み分ける傾向が見られた．その
他の分類群での特徴として，柔らかく腐朽（10 mm 貫
入深以下）した，より低いpH環境（pH5.0）の材には，サ
ラナシアミホコリとウツボホコリが選好性をもち，中程
度に腐朽（12.4 mm 貫入深）した弱酸性環境（pH6.1）に
はキカミモジホコリが選好性をもっていた．同属の種間
では，ムラサキホコリ属（Stemonitis）のサビムラサキホ
コリ（pH5.2）とスミスムラサキホコリ（pH5.6）で材のpH
への選好性が異なった．また，ウツボコリ属（Arcyria）の
ウツボホコリ（pH5.0）とシロウツボホコリ（pH5.7）でも材
の硬さには選好性の違いは見られないが，材のpHへの
選好性に相違があった．変形菌群集は，材のpH階級4.6
以下とpH階級5.0以上で，２つのグループに分けられ
たが （図３），それには種による選好性の差異が影
響していると考えられ，特に腐朽材の酸性度の違いが
群集構造の形成に影響していると考えられた．

Everhart et. al.（2008）は，生木樹皮においてアミホコリ
（Cribraria）属の種が酸性樹皮を選好すると報告してい
る．各種が生育する樹皮のpHは平均値で示され，ナシア
ミホコリ（Cribraria piriformis）はpH3.9，ワラベアミホコリ

（C. vulgaris）はpH3.8，フシアミホコリはpH4.3としてい
る．本研究では，腐朽材において材のpHを中央値で示
しているため，種によるpHへの選好性をpHの値で直接
的に比較はできないが，本研究でもアミホコリ属のサラ
ナシアミホコリ（pH5.0），クモノスホコリ（pH5.4），フシアミ
ホコリ（pH5.8）は，酸性のpH環境を選好する傾向を示し
た．また，クモノスホコリが選好する生育基物のpHにつ
いては，落葉や落枝と樹皮の調査からpH4.8（平均値）

図５．腐朽木の木質環境（材の硬さと材のpH）への種の選好性． 
ARci：シロウツボホコリ，ARde：ウツボホコリ，CRca：クモノス
ホコリ，CRindi：サラナシアミホコリ，CEfu：ツノホコリ，CRin：フ
シアミホコリ，STax：サビムラサキホコリ，SThy：コムラサキホコ
リ，STsm：スミスムラサキホコリ，PHgl：シロジクモジホコリ，PHnu：
シロモジホコリ，PHfl：キカミモジホコリ，LYep：マメホコリ，LIcr：タ
チフンホコリ，PHvi：アオモジホコリ，STgr：チャコムラサキホコリ．
各種が出現した材の硬さの平均値と材のpHの中央値で配置した

（表１を参照）．３種の優占種については，強調文字で示す．
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Ⅳ．考察

今回調査した２地点のアカマツ枯死木からは，2006
年に11属25分類群，S/G比2.3を記録している（Takahashi 
& Hada 2010）．その後15年が経過した本調査では，11
属23分類群，S/G比2.1を観察した．分類群の数には顕
著な変化はないが，分類群としては２増４減の変化
があった．新たに観察されたシロジクモジホコリとアミ
ホコリ（Cribraria tenella）に対し，イリマメムラサキホコ
リ（Stemonitis pallida），オオムラサキホコリ（Stemonitis 
splendens），フサホコリ（Enerthenema papillatum），ヒメ
アミホコリ（Cribraria minutissima）が消失した．こうし
たアカマツ枯死木の腐朽に伴った変形菌群集の遷移
は，Takahashi（2010）による報告があり，腐朽の進行に
より群集構造が変化することが明らかにされている．
群集の優占種（相対優占度10%以上）は，2006年の調査

（Takahashi & Hada 2010）では，降順にサビムラサキホ
コリ＞ツノホコリ＞タチフンホコリ（Lindbladia cribrarioides）
であったが，本研究の2021年にはツノホコリ＞サビムラ
サキホコリ＞クモノスホコリに変化していた．

枯死木の腐朽には，主に菌類や細菌が役割を果た
すが（Clausen 1996，吉田 2015），変形菌も材の腐朽に
直接的に関わることが報告されている（Fukasawa et al. 
2017）．材の腐朽過程における変形菌と腐朽菌の相互
関係や動態は，明らかにすべき課題であるが，未だよ
く分かっていない．枯死木の腐朽には菌類による白色
腐朽と褐色腐朽があり，褐色腐朽は材をより酸性化さ
せているという報告がある（吉田 2015）．Fukasawa et 
al.（2015）は，褐色腐朽では腐朽の進行程度が材のpH
と負の相関をもち，白色腐朽では正の相関をもつと報
告している．腐朽型が異なると材の物理化学的性質も

異なるため，枯死木を棲み場所や餌資源として利用す
る様々な生物群集に腐朽型や材のpHが影響を与える 

（深澤 2013）．しかし，本研究では褐色腐朽と白色腐
朽は枯死木中に混在し，変形菌子実体の出現部位でも
表層は白色腐朽だがその深層は褐色腐朽という状態が
多くみられた．そのため，腐朽型と変形菌の生育とを関
係づけることはできなかった．多くの植物にとって，その
生育場所のpHは成長や繁殖に強く影響していることが
報告されているが（Partel et al. 2004），本研究における
変形菌の腐朽環境における選好性でも，腐朽型よりも
材のpHが強く影響していた．

枯死木に生育する変形菌と材のpHとの関係について
は，これまで限られた研究しか知られていない．Fukasa-
wa et al.（2015）は，アカマツ腐朽木でツノホコリが中性に
近いpHの材を選好し，アミホコリとフシアミホコリはpHの
低い材を選好すると報告している．本研究では，16分類
群の変形菌が選好する材の硬さ（平均値）と材のpH（中
央値）を調べたところ，材の硬さでは幅広い腐朽環境に
生育していたが，すべての分類群がpH5.0～pH6.1の弱
酸性の環境を主たる生育場所にしていた（表１，図５）．
その中で，３種の優占種（ツノホコリ，サビムラサキホコ
リ，クモノスホコリ）においては，材の硬さと材のpHが少
しずつ異なる環境に棲み分ける傾向が見られた．その
他の分類群での特徴として，柔らかく腐朽（10 mm 貫
入深以下）した，より低いpH環境（pH5.0）の材には，サ
ラナシアミホコリとウツボホコリが選好性をもち，中程
度に腐朽（12.4 mm 貫入深）した弱酸性環境（pH6.1）に
はキカミモジホコリが選好性をもっていた．同属の種間
では，ムラサキホコリ属（Stemonitis）のサビムラサキホ
コリ（pH5.2）とスミスムラサキホコリ（pH5.6）で材のpH
への選好性が異なった．また，ウツボコリ属（Arcyria）の
ウツボホコリ（pH5.0）とシロウツボホコリ（pH5.7）でも材
の硬さには選好性の違いは見られないが，材のpHへの
選好性に相違があった．変形菌群集は，材のpH階級4.6
以下とpH階級5.0以上で，２つのグループに分けられ
たが （図３），それには種による選好性の差異が影
響していると考えられ，特に腐朽材の酸性度の違いが
群集構造の形成に影響していると考えられた．

Everhart et. al.（2008）は，生木樹皮においてアミホコリ
（Cribraria）属の種が酸性樹皮を選好すると報告してい
る．各種が生育する樹皮のpHは平均値で示され，ナシア
ミホコリ（Cribraria piriformis）はpH3.9，ワラベアミホコリ

（C. vulgaris）はpH3.8，フシアミホコリはpH4.3としてい
る．本研究では，腐朽材において材のpHを中央値で示
しているため，種によるpHへの選好性をpHの値で直接
的に比較はできないが，本研究でもアミホコリ属のサラ
ナシアミホコリ（pH5.0），クモノスホコリ（pH5.4），フシアミ
ホコリ（pH5.8）は，酸性のpH環境を選好する傾向を示し
た．また，クモノスホコリが選好する生育基物のpHにつ
いては，落葉や落枝と樹皮の調査からpH4.8（平均値）

図５．腐朽木の木質環境（材の硬さと材のpH）への種の選好性． 
ARci：シロウツボホコリ，ARde：ウツボホコリ，CRca：クモノス
ホコリ，CRindi：サラナシアミホコリ，CEfu：ツノホコリ，CRin：フ
シアミホコリ，STax：サビムラサキホコリ，SThy：コムラサキホコ
リ，STsm：スミスムラサキホコリ，PHgl：シロジクモジホコリ，PHnu：
シロモジホコリ，PHfl：キカミモジホコリ，LYep：マメホコリ，LIcr：タ
チフンホコリ，PHvi：アオモジホコリ，STgr：チャコムラサキホコリ．
各種が出現した材の硬さの平均値と材のpHの中央値で配置した

（表１を参照）．３種の優占種については，強調文字で示す．
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が報告されているが（Rojas & Stephenson 2007, Everhart 
et al. 2008）， 本研究では， 材においてpH5.4（中央値）
であり，pH階級5.0で高頻度な出現を記録した．変形菌
の生育する基物に相違はあるものの，種による酸性環境
への選好性は類似した傾向であった．さらに，アミホコリ
属とカミノケホコリ（Comatricha）属の種が酸性環境を選
好するとした報告（Vlasenko et al. 2018）もあることから，
変形菌の種による生育基物のpHに対する選好性は確か
な現象であると考えられる．一方で，生育基物の種類や
腐朽状態，及び群集内の種間の相互作用によって，pH
への選好性は影響を受けると考えられ，選好性には幅
がありゆらぎがあると推定される．本研究で明らかにな
ったアカマツ腐朽木を生育場所として利用する変形菌
の種の出現パターンは，材のpHによって種が棲み分け
ていることを示唆している．種間の生態的な棲み分け
は，腐朽木における種の多様性にとって重要な生存戦
略と考えられ，腐朽木中で変形菌アメーバや変形体の
餌となる細菌や有機物の資源利用にも密接に関係し
ていると考えられる．

変形菌は，細菌類を摂食したり，木材を劣化させる
菌類を栄養源にしたりすることで，分解者生物と複雑
な相互関係をもちながら，木質の腐朽に関与している
と考えられる．そこで，変形菌が有用木材の劣化防御
に応用される可能性も指摘されており（吉田 2015），枯
死木で生育する変形菌の生態解明には，より一層の研
究が期待される．
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間の変形菌群集の類似性を非計量多次元尺度構成法
で解析したところ，材の酸性度に応じて，pH階級4.6以
下とpH階級5.0以上の２つのグループに分けられた．
優占種（相対優占度10%以上）の３種は，材の硬さと材
のpHに対して異なる微環境を選好し，酸性への選好性
（pHの中央値）は，サビムラサキホコリ（pH5.2），クモノ
スホコリ（pH5.4），ツノホコリ（pH5.5）の順に強くなってい
た．他には，サラナシアミホコリとウツボココリが，より酸
性が強い材を選好し，キカミモジホコリは弱酸性の材を
選好した．このような種によるpH選好性の違いは，多様
な腐朽環境へ変形菌の分布を広げ，種多様性を創出す
る要因になっていると考えられる．

要約
原生生物のアメーバゾアに属する変形菌は，多くの種

が枯死木で生育する．しかし，材の腐朽環境に対して各
種がどのように生育しているのかは分かっていない．本
研究では，枯死木上で変形菌子実体が出現した部位の
材の性質（硬さ・含水率・pH）を調べ，種による材の腐朽
環境への選好性を解析した．調査地には，アカマツ腐朽
木が豊富に存在する２地点の二次林を選定し，夏季に
集中的に調査した．その結果，観察した534の変形菌子
実体コロニーから11属23分類群を確認した．材のpH（0.4 
段階ごとに区切った階級）における子実体コロニーの出
現頻度と出現した分類群数の度数分布をとると，pH階
級5.8～pH階級6.2で最大値を示した．さらに，pH階級 （2022年１月６日受理）




