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1. はじめに 

1.1. 食物連鎖・栄養段階 

1.1.1. 食物連鎖・栄養段階の概要 

 食物連鎖という言葉があるように、生態系は多くの生物の捕食―被食関係に

基づいて成立している。しかし、生態系は実際にはその他の関係を含む多くの

相互作用の中で成立しているのではないだろうか。栄養の収受という観点から

見ても、捕食者と被食者という一方通行の関係のみではなく、複数種が共生・

共存関係にある場合が自然界では多く存在する。森林生態系における共生関係

としては、植物の根に対して自らの組織を入り組ませて生きる菌根菌を例とし

て挙げることができるだろう。菌根菌は、草本植物や木本植物の根圏に着生し

て炭水化物や窒素化合物などの栄養の授受を行うだけでなく、異なる植物間の

栄養の受け渡し役も担っており、植物群落や森林の安定的成長を維持する役目

を果たしている（畑・奈良 , 1998, pp. 142-146）。生物は、このように生態系内で

複数の役割を果たす中で、生態系の安定に寄与していると言える。Yodzis (2001) 

は、海洋生態系の調査を行うにあたって、生息するそれぞれの種の関係性を網

目状に図示しており、文字通り食物網（food web）を定義し、描き出している

（Yodzis, 2001）。  

 本研究での主な調査対象の一つの分類である冬虫夏草類も、生態系の中で非

常に重要な役割を担っていることがある。冬虫夏草とは、広義には昆虫やクモ

類などの節足動物に寄生し、それらの体表にきのこ状の子実体を形成する子嚢

菌類の総称である。冬虫夏草類は、子実体の表面に粉状か、粘液質の分生子  (無

性胞子) を作るアナモルフ、すなわち無性世代や、有性生殖を行い減数分裂に
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より子嚢胞子を形成するテレオモルフ、すなわち有性世代のいずれか、もしく

はその両方の生活環を有する。一方、狭義の冬虫夏草は、中国とその近隣の高

山帯にのみ分布するシネンシストウチュウカソウ Ophiocordyceps sinensis 

(Berk.) G.H. Sung, J.M. Sung, Hywel-Jones & Spatafora と、その近縁種である

Cordyceps aspera Pat.や O. crassispora (M. Zang, D.R. Yang & C.D. Li) G.H. Sung, 

J.M. Sung, Hywel-Jones & Spatafora などの昆虫寄生菌を指す(日本冬虫夏草の会 , 

2014, p. 12)。本研究では、広義の冬虫夏草に位置づけられる菌類に焦点を当て

る。冬虫夏草が生態系の中で直接に他の生物種に影響を及ぼすのは、主にその

宿主や冬虫夏草の捕食者に対してである。例えば、地中の冬虫夏草が鳥類に掘

り当てられて摂食されたり、菌食性の節足動物に冬虫夏草の子実体が摂食され

たりすることがありうる（盛口 , 1996, pp. 168-169、鎌田・佐藤 , 1998, p. 176）。

ところが、それら直接的に影響を及ぼす生物を通して、冬虫夏草は広く森林生

態系にも大きな影響を及ぼすことがある。その一例として、サナギタケ

Cordyceps militaris (L.) Fr.がその宿主であるブナアオシャチホコ Syntypistis 

punctatella Motschulsky を通してブナ林の生態系に与える影響が知られている。

ブナアオシャチホコは、チョウ目シャチホコガ科に属する中形の蛾で、幼虫は

ブナ Fagus crenata Blume とイヌブナ Fagus japonica Maxim.の葉を食草とし、10

年程度の周期で大発生をブナ林で繰り返している（鎌田・佐藤 , 1998, pp. 

158-160）。ブナアオシャチホコの大発生を抑制する生物に、目立った天敵とし

て、鳥類や昆虫類などの捕食者、寄生蠅や寄生蜂などの寄生者などが存在する

（同 , pp. 153-154）。サナギタケは、夏に幼虫やさなぎの時期のブナアオシャチ

ホコに子嚢胞子を飛ばし、翌年の夏ごろに子実体を大量に形成する（図 1）1。

一方で、宿主に感染していない期間については、多くの菌類がそうしているよ

 
1 感染にあたっては、子嚢胞子が宿主の表皮に付着するのみでは感染しない。表皮の子嚢胞子

が発芽し、菌糸がさなぎの表皮を突き破って体内に侵入することで感染する（同 , pp. 168-169）。 
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うに、サナギタケもまた土壌中でアナモルフ（無性世代）の形態で生きながら

えているのである。このようにサナギタケは、宿主が大発生した年以降の夏に

も、子嚢胞子を通して宿主に菌糸を侵入・感染させておくことで、大発生後数

年にわたって、ブナアオシャチホコの個体数減少に一役買っているのである（同 , 

pp. 189-190）。これに関して、鎌田・佐藤（1998）は、サナギタケがブナアオシャ

チホコを宿主とする利点について、①サナギタケの子実体の発生時期と幼虫期

間が重なっていること、②土の温度が菌の感染に適する 8 月に幼虫が蛹化のた

めに土の中に潜ること、③さなぎの期間がおよそ 9 か月と長いこと、の 3 点を

挙げている（同 , pp. 193-196）。  

冬虫夏草類には、不特定多数の宿主を持たず、特定の生物種を宿主として感

染し、宿主の生活環に依存した生活史を全うする種が多く見られる。このよう

な進化を遂げている背景としては、特定の種や環境に依存することで、安定し

た栄養源や生育環境が手に入るということが推測される。ところが、冬虫夏草

類について、このような宿主依存的な生活環を形成する効果を実証することは

難しく、宿主と寄生菌の間の栄養段階や生活環の関係について実証的な研究を

行うことには重要な意義がある。  

 

図 1 サナギタケとブナアオシャチホコの生活環（鎌田・佐藤, 1998, p. 201 を改変） 
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1.1.2. 冬虫夏草における栄養段階 

 それでは、冬虫夏草が生きるにあたって、栄養はその宿主からどのように移

行しているのだろうか。特定の宿主に感染した冬虫夏草が寄生した宿主から栄

養を得ているのであろうことは、視覚的に容易に想像される。しかし、寄生菌

は宿主に感染して即座に子実体を形成するとは限らない。宿主に特定の形態的

変化があった場合や気温・湿度などの環境変化があった場合に一気に感染を進

行させて栄養を吸収することがあるからである2。そのため、成虫の宿主昆虫に

発生する冬虫夏草には、宿主が幼虫の段階で得た栄養を利用して成長する場合

と、成虫の段階で得た栄養を利用している場合とがあると推測される。また、

宿主から得た栄養については、直接の利用はせずに、それらを用いて何らかの

化合物を生成し、吸収している可能性が考えられる。  

しかし、冬虫夏草が具体的にどのような栄養源に依存して生存しているか、

また、得た栄養を直接的に利用しているか否かなどは、見た目には明らかでは

ない。例えば、Guo et al. (2017) は、シネンシストウチュウカソウの同一個体

の宿主及び子実体の部分を細かく分割した上で、炭素安定同位体比分析を行い、

宿主から子実体への栄養段階の移行が推測されることを示している。このよう

に、冬虫夏草が栄養源を何に依存しているかということを検証するにあたって

は、裏付けとなる実験が必要となる。Guo et al. (2017) では、炭素安定同位体

 
2 Araújo et al. (2018) は、タイワンアリタケ Ophiocordyceps unilateralis  (Tul. & C. Tul.) Sacc.を

含むアリ生の Ophiocordyceps 属の冬虫夏草について形態的特徴の比較を行っており、アリ生

の冬虫夏草に多く見られる特徴として、冬虫夏草の胞子の拡散に有利なように、宿主を木の

枝の上方に移動させてから感染を進行させるという行動を挙げている。この他にも、サナギ

タケは、宿主が蛹の期間のみならず幼虫の期間に感染したとしても、繁殖に有利な蛹の期間

までその感染の進行を遅らせることが知られている（鎌田・佐藤 , 1998, pp. 194-195）。このよ

うに、最初の感染時期に関わらず、自身の生存や繁殖に有利なように子実体形成の時期を遅

らせる冬虫夏草の例が存在する。  
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を用いて、宿主と冬虫夏草の間で生物濃縮が発生していることが示唆されてい

る。一方で、窒素安定同位体を用いた生物濃縮や栄養の移行についての検証や、

宿主の食草と宿主自身、およびそれに寄生する冬虫夏草との間の関係について

の検証は行われておらず、冬虫夏草の栄養源を実証的に明らかにするためには

不十分であった。そのため本研究では、炭素および窒素安定同位体を主な指標

とし、食草・宿主・寄生菌のそれぞれについて安定同位体比分析を行うことで、

対象となる冬虫夏草の栄養源について検証を行った。  

 

1.2. 安定同位体比分析 

1.2.1. 安定同位体比分析の概要 

 同位体とは、同じ元素のうち、原子核内の陽子の数が同じで中性子数が異な

る元素のことを指す。同位体は、中性子数が異なるため重さがわずかに異なる

ほか、異なる性質を持つことがある。同位体は、三重水素 3H など自然界では

放射線を出しながら崩壊してしまう不安定な性質を持つ放射性同位体と、重水

素 2H など比較的安定した性質を持つ安定同位体の大きく 2 つに分かれる（山

中 , 2020, pp. 1-2）。  

安定同位体とは、12C と 13C など、自然界全体として一定割合で存在する比

較的安定した同位体である。これら安定同位体のうち、自然界の中では、重い

同位体の方が軽い同位体より多いことが一般的である。ただし、安定同位体の

存在比は、自然界全体としては一定であっても、個々の生物や土壌のレベルで

は様々な環境要因により差異が生じる（土井 , 2016, p. 4）。元素の同位体は、熱

力学的な性質がわずかに異なるため、重い同位体と軽い同位体の間で反応速度

の違いが生じるが、この反応速度の違いを同位体効果（ isotope effect）と呼ぶ

（同 , p. 4）。  
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安定同位体比分析は、安定同位体の僅かな存在比の差異をその熱力学的な性

質を利用して検出することで、差異が生じた環境要因を推定する手法である。

安定同位体比を決定する要因は、降水量、高度、海岸線からの距離、生物濃縮

の有無など様々なものが考えられる（檜山ほか , 2008）。そのため、安定同位体

比分析を行うにあたっては、差異を生じさせると推定されるような環境要因を

特定し、それにあわせた分析対象を選定して比較することが重要となる。  

 

1.2.2. 食物網調査における安定同位体比分析の利用例  

 安定同位体比分析の生態学的研究における主たる利用例としては、食物網の

調査が挙げられる。ある生物の捕食者は、その捕食対象から栄養を得る。その

ため、捕食者の安定同位体比は、捕食対象のそれを反映したものとなる。しか

し、栄養段階の推移によって生物濃縮が引き起こされるため、安定同位体比は

両者で必ずしも一致しない。生物濃縮の影響を強く受けた場合、窒素などの安

定同位体比は、栄養を吸収する側でより高い同位体比となることが一般的とな

る。このような安定同位体比の性質を利用して、ある生物の安定同位体比を調

べることで、その栄養源を明らかにする試みが広く行われている。  

身近な生物であるほ乳類や鳥類の生物に対しても、安定同位体比分析は広く

用いられている。David and Flaherty (2012) では、陸上および海上のほ乳類にお

ける安定同位体比分析研究が概観され、ほ乳類における生態系内での栄養の移

行過程や濃縮の有無に関する検証に安定同位体比分析が有用であることが示さ

れている。Kuwae et al. (2008) では、シギ類の一種であるヒメハマシギの栄養

源を調べるため、安定同位体比分析を行っている。その結果、それまで重要な

栄養源だと考えられてきた甲殻類などの大型底生生物のみではなく、バイオ

フィルムと呼ばれる微細生物の集まりや底生微細藻類が栄養源として重要な役

割を果たしていることが明らかとなっている（Kuwae et al., 2008）。  
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 安定同位体比分析による食物網の検証を行っている例のうち、冬虫夏草類に

比較的近い分野を対象としたものには、菌根菌や菌従属栄養植物、昆虫などの

先行研究が存在する。Bidartondo et al. (2004) は、光合成をほとんど行わないラ

ン科の植物に着目し、ラン菌根の安定同位体比分析を行うことで、これらの植

物が菌根菌に栄養のほとんどを依存していることを明らかにしている。

Johansson et al. (2015) は、複数種のツツジ科の植物に対する共生菌の安定同位

体比の変化に着目し、それぞれ共生菌に栄養を依存しているものの、依存度に

ついては種間で差異が見られることを示した。また、Rooney et al. (2006) は、

陸上生態系における腐食食物網に着目し、陸上食物網の捕食者の多くが、実は

腐食食物網由来の栄養に依存していることを明らかにしている。このように、

栄養に関して依存関係にある種間であっても、その程度は様々であるため、そ

の詳細を安定同位体比分析で明らかにしようとする試みに意義があるのである。 

 

1.2.3. その他の用途での安定同位体比分析の利用例 

安定同位体比分析の手法は、ヒトを含む霊長類についても有効であると考え

られる。Crowley (2012) は、ヒト以外の霊長類に対する安定同位体分析を行う

際に必要となる具体的な試料や手順を概観し、霊長類の摂食形態を定量化する

ためにこの手法が有用であることを示した。Kusaka et al. (2010) では、炭素お

よび窒素の安定同位体比を用いて縄文人の食生活の変遷を分析しており、地域

によって、海産物と陸産物の摂取割合が異なることを示唆している。人類学・

考古学の分野では、実物をもとにした検証が難しいことが多い一方で、このよ

うな安定同位体分析の手法は、食性や生活史を調査する上で一定の有用性があ

ると考えられる。  

安定同位体比は、分析に供する試料の環境情報を反映するため、環境動態解

析の手法としても用いられる。この性質を産業面で応用し、各種農林畜産物や
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水産物の産地識別手法としての利用が進められている。産地識別の対象として

は、牛肉や米などの事例が進んでいる（中下ほか , 2008、鈴木ほか , 2009）。そ

の一方で、菌類における事例も存在する。Chung et al. (2019) は、韓国産および

中国産の乾燥シイタケに対し、安定同位体比分析を行い、酸素や窒素の安定同

位体比が産地識別に重要な要素であることを明らかにしている。  

このように、安定同位体比分析の手法は、環境情報の定量化を通して、様々

な応用の可能性が存在する技術である。  

 

1.3. 本研究の調査地及び調査対象 

本研究においては、茨城県常陸大宮市家和楽の鉱山跡において報告されてい

るガヤドリナガミノツブタケ Akanthomyces tuberculatus (Lebert) Spatafora, 

Kepler & B. Shrestha、マエモンオオナミシャク Triphosa sericata Butler を主な調

査対象として安定同位体比分析による環境動態解析を行う。調査地である鉱山

跡地の廃坑は、形成されてから 100 年程度が経過した、砂岩および泥岩を主成

分とする人工的な洞窟となっている（菊池ほか , 2020）。本調査地の洞窟は、洞

窟という環境の性質上、気温や湿度は年間を通して比較的安定している上、外

界からの生物の侵入も少ない。そのため、宿主を含む栄養源さえ安定的に確保

できれば、寄生菌にとって非常に生育しやすい環境である。  

 一般的に、マエモンオオナミシャクは、1 年の周期で生活環を全うし、洞窟

内で越夏・越冬を行い、成体となってからは目立った捕食行動を取らないとい

う生態がある（駒井ほか , 2011, p. 850）。そのため、成虫になってからの主な栄

養源は、幼虫の時期に摂食した食草に全面的に依存すると考えられる。本調査

地の洞窟は、本種の越夏・越冬のための休眠場所となっており、本種に寄生し

て発生する冬虫夏草の一種であるガヤドリナガミノツブタケの周期的な発生箇



 冬虫夏草とその宿主昆虫の食草および生育条件に着目した環境動態解析（笠原悠二）  

-  9 -  

所ともなっている。一般的に、ガヤドリナガミノツブタケは、広く蛾類の成虫

を宿主としており、日本各地に広く分布する（日本冬虫夏草の会 , 2014, p. 100）。

実際の分析対象となるガヤドリナガミノツブタケおよびマエモンオオナミシャ

クは、坂井ほか（2018）の示すように、本調査地の洞窟内で例年夏頃に確認さ

れているが、その生態の詳細な調査は行われていない。そのため、調査時に分

析のための試料の採集に併せて、それらの生態的特徴を明らかにすることも必

要である。  

ガヤドリナガノミツブタケは、本調査地の洞窟において経年的に発生が報告

されている（坂井ほか , 2018）一方で、洞窟という環境の性質上、広く胞子を

分散させることは難しく、栄養源についても非常に制限を受けていると推測さ

れる。そのため、宿主となるガの成虫が一定の場所で一定期間休眠をする事実

が重要となる。先述のサナギタケがブナアオシャチホコに著しく依存した生活

環を形成していたことと同様に、ガヤドリナガミノツブタケにおいても、安定

した生活環を形成する上で宿主昆虫の生活環が非常に重要な要素なのではない

かと推測される。安定同位体比分析は、既存の研究で示されている食物網を定

量化するために有用な手法であるが、分析を行うためには、栄養段階の推移が

一定程度明確になっている必要がある。本調査地においては、非常に閉鎖的な

空間で両種が観察されているほか、周辺の森林でマエモンオオナミシャクの幼

虫の食草も採集することが可能である。そのため、実際に栄養源となっている

と推測される試料を段階ごとに入手することが容易であり、安定同位体比分析

によって冬虫夏草類の栄養源を検証するにあたって、好条件が揃っていると考

えられるため、本研究での調査地および調査対象として設定した。  
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1.4. 本研究の目的 

本研究では、茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟に発生するマエモンオオナミ

シャクに感染するガヤドリナガミノツブタケの調査を行った。本研究の調査対

象地では、洞窟という非常に閉鎖的な環境にも関わらず、経年的にガヤドリナ

ガミノツブタケの子実体が発生したマエモンオオナミシャクの個体が観察され

ている（坂井ほか , 2018）。そのため、先述のサナギタケの例のように、宿主と

寄生菌の生活環や栄養段階が密接に結びついていると考えられる。一方で、サ

ナギタケが宿主を持たない期間そうしているように、ガヤドリナガノミツブタ

ケも洞窟内の土壌などから腐生的に栄養を得ている可能性が推測される。これ

について、本研究では主たる目的と副次的な目的をそれぞれ 1 つ設定したい。 

 第一に、本研究の主たる目的は、冬虫夏草類の栄養源に関する予察を行うこ

とにある。冬虫夏草類のテレオモルフにおいては、一般に、宿主から栄養や水

分を奪って吸収し、生育している。一方で、アナモルフの形態や胞子の段階で

も一定の栄養や水分を得ることで生命の維持をしていると推察される。また、

それらの栄養源としては、①完全に宿主からの栄養に依存している場合、②周

囲の土壌や空気中からも吸収している場合、の 2 つが予想される。①の場合に

ついても、⑴宿主からの栄養素をそのまま利用している場合、⑵代謝により化

合物を生成し、それらを体内で栄養として用いる場合、の 2 つが予想される。

本研究では、安定同位体比分析により、主に窒素に着目して評価を行うことで、

宿主昆虫や周辺環境から寄生菌への栄養段階の移行についての予察を行う。  

次に、本研究の副次的な目的として、本調査地におけるマエモンオオオナミ

シャクおよびガヤドリナガノミツブタケの生活環の解明が挙げられる。ガヤド

リナガミノツブタケは、広く蛾類の成虫を宿主とし、秋以降に子嚢胞子が成熟

した子実体が観察されることが多い（日本冬虫夏草の会 , 2014, p. 100）。しかし、
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本調査地の洞窟においては、かねてより菌類研究者の間で 6-8 月ごろにその成

長した姿が観察されている（坂井ほか , 2018）。後述のマエモンオオナミシャク

の具体的な生活環と併せると、本調査地における両種の生活環は、一般的な報

告例とは異なるものが形成されている可能性が考えられる。標本を採取する過

程で、両種の個体数およびその様子を観察することで、本調査地における両種

の生活環について明らかにすることも、本研究の副次的な目的となるだろう。 
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2. 材料及び方法 

2.1. 実地調査 

2.1.1. 調査地 

 本研究では、茨城県常陸大宮市家和楽に所在する、2 か所の鉱山跡地の廃坑

において調査を行った（図 2,図 3）3。本調査においては、地質を含む来歴につ

いて同様の特徴を持ち、100 m 程度近隣に存在する 2 つの洞窟において調査・

採集を行っている。標本のうち、寄生菌と宿主については、洞窟内で採取を行

い、宿主の食草であるクマヤナギ Berchemia racemosa Sieb. et Zucc.については、

洞窟周辺の二次林の林縁で採取を行った。また、土壌については、洞窟の壁面

および地面、クマヤナギ採取地の周囲で試料を約 10 g 採取した。ここで、調

査対象とした洞窟の性質を概観する。坑道は、主に砂岩と泥岩で構成されてお

り、そこに発達する金を含む石英脈のため掘削されたものである。2 つの洞窟

のうち、大きい方の洞窟の高さは 1.5-2 m 程度、全長は 100 m を超えるとされ、

内部には 10 を超える分岐が存在する（菊池ほか , 2020）。小さい洞窟の高さは

同じく 1.5-2 m 程度であるが、分岐はなく全長は 20 m 程度であるため相対的

に閉鎖的な環境であることが調査の過程で認められた。  

洞窟内部では、天井から雨水が染み出す様子が観察され、洞窟の至る所で

10-30 cm 程度の浸水が確認された。洞窟内には、鍾乳洞に形成されるような氷

柱状の二次生成物が確認された。これについて、菊池ほか（2020）は、炭酸カ

 
3 調査を行った洞窟は、近隣の 2 つの洞窟であるため、以降においては、その区別をするため

にその長さによって便宜的に区別し、長い洞窟を「大穴」、短い洞窟を「小穴」と表記する

ことがある。  
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ルシウムの沈殿・付着や雨水が染み出してきたことにより、100 年前後の長期

間で形成されたと推測されるとしている。したがって、洞窟を形成する岩石の

成分や染み出してきている雨水の成分は、洞窟内の土壌の安定同位体比に影響

を与える要素となる。  

両洞窟は共に出入口は 1 つのみであり、調査対象含む諸生物もそこから出入

りしていると考えられる。実地調査において、洞窟内には、調査対象の他にマ

ダラカマドウマ Diestrammena japanica Blatchley や宿主昆虫の捕食者であるコ

キクガシラコウモリ Rhinolophus cornutus Temminck およびモモジロコウモリ

Myotis macrodactylus Temminck が観察された。洞窟内の地面には、雨水のほか、

これらコウモリの仲間のものと思われる排泄物が堆積しており、これらの要素

も洞窟内の土壌の安定同位体比に影響を与える要素と考えられる。  

 試料のうち、クマヤナギについては洞窟の周辺の二次林の林縁で採取を行っ

た。クマヤナギが採取された周辺の土壌は、ほとんどが腐植（植物の落ち葉や

枯れた根が堆積したもの）となっており、その間を川や雨由来の水が染み出し

ている様子が観察された。このような周囲の土壌の状態も安定同位体比に影響

を与える要素となる。  

 

図 2 本研究の調査地の地図（茨城県常陸大宮市家和楽）（国土地理院, 2021） 
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図 3 調査を行った洞窟の概要 

 

2.1.2. マエモンオオナミシャクの概要 

 本研究では、洞窟内に生息するマエモンオオナミシャクという蛾を主たる分

析対象の 1 つとして据えている。マエモンオオナミシャクは、シャクガ科ナミ

シャク亜科の蛾であり、翅の色はやや赤みを帯びた淡灰褐色で、翅を広げた大

きさは、40-45 mm 程度となる。分布は、北海道から九州まで日本各地にわた
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る。本種は春に交尾産卵し、夏に羽化、さらに翌春に交尾産卵という生活環を

繰り返すが、成虫は洞穴などに入って越夏・越冬するという点に特徴がある（岸

田 , 2011, pp. 265-266）。つまり、一般的に蛾や蝶のような鱗翅目昆虫は、卵や蛹

の形態で厳しい環境を乗り越えることが多い一方で、本種は成虫のまま洞窟と

いう閉鎖環境に潜むことによって、越夏・越冬する。このように、本種は特に

晩秋から初春にかけて長期間休眠をするという、他の蛾類には見られない特異

的な性質を持つ。幼虫は、本研究で分析対象としたクマヤナギのほか、クロウ

メモドキ Rhamnus japonica var. decipiens Maxim.をはじめとしたクロウメモドキ

科の植物を食草とする。  

 マエモンオオナミシャクの和名は、古くはマエモンウスグロオオナミシャク

とされていたが、井上ほか（1982）においては、現在の名称に改称されている。

上述の通り、本種は一般には春先にかけて交尾を行うとされているが、岐阜県

の鍾乳洞内で 8 月に交尾中の個体が報告されている（岸田 , 2011, pp. 265-266）

ように、生態については依然として不明な点が多い。  

 

2.1.3. ガヤドリナガミノツブタケの概要 

 本研究では、マエモンオオナミシャクに寄生して発生が確認されているガヤ

ダリナガミノツブタケも主たる分析対象としている。ガヤドリナガミノツブタ

ケは、ガの成虫に寄生する気生型の冬虫夏草であり、宿主の体表を覆うように

白色の菌糸を延ばした後、淡黄色の子実体を形成する（日本冬虫夏草の会 , 2014, 

pp. 100-101）。従来、子嚢殻の色や形状によって、アメイロスズメガタケ、ガヤ

ドリキイロツブタケと呼ばれていたが（清水 , 1994, p. 220）、系統学的には同種

であると考えられる。従来、本種は Cordyceps 属に含められ、Cordyceps 

tuberculata f. molleri (Henn.) Kobayasi という学名で認識されてきたが、Kepler et 

al. (2017) により、系統学的手法に基づきその分類の再検討が行われた結果、
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Akanthomyces 属として分類され、Akanthomyces tuberculatus (Lebert) Spatafora, 

Kepler & B. Shrestha という学名に変更されている。本種が感染してから子実体

が成熟するまでの期間にはバラツキが見られ、前年の冬に感染した個体が、翌

年の春や夏に観測された事例も存在する（日本冬虫夏草の会 , 2014, pp. 100-101）。 

 

2.1.4. 実地調査の時期及びその結果 

 実地調査は、2021 年 6 月 30 日、9 月 1 日、11 月 3 日の 3 回実施した。調査

地はいずれも上述の通りであり、2 地点の洞窟内を目視で観察を行った。調査

日のいずれにおいても天候は安定しており、採取時点において雨水の直接的な

影響は認められなかった。  

 調査結果として、6 月 30 日および 9 月 1 日の調査においては、いずれもマエ

モンオオナミシャクの活動中の個体およびガヤドリナガミノツブタケの発生が

確認される個体の双方が観察された。ガヤドリナガミノツブタケは、図 4 の D,E

で示すように、観察時点で子嚢殻を形成している個体も形成していない個体も

観察された。そのため、成長速度や感染時期について一概に判断を行うことは

難しい。感染が確認された宿主の表面は菌糸で覆われていたほか、脚の部分が

硬直化し、壁面や天井から落ちにくい状態となっていた。マエモンオオナミシャ

クについては、両方の調査において、活動中の個体が大量に観察され、交尾中

の個体も観察された。壁面や天井に止まっている個体についても、活動中であ

ることが観察され、感染しているものの菌糸が発生していない個体は観察され

なかった。  

 11 月 3 日の調査においては、ガヤドリナガミノツブタケの子実体発生が確認

される死亡個体が数体観察された一方で、活動中・休眠中のマエモンオオナミ

シャク個体は発見されなかった。また、6 月 30 日と 9 月 1 日の調査においては

観察されなかったマエモンオオナミシャクのものと思われる翅が、洞窟内の地
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面および水面に落下していることが観察された。  

 合計 3 回の調査において、マエモンオオナミシャク、ガヤドリナガミノツブ

タケ、クマヤナギのほか、洞窟およびその周辺の土壌や、洞窟内に生息する蛾

類である、プライヤキリバ Goniocraspidum pryeri Leech の標本の採取を行った

（図 4）。プライヤキリバについては、マエモンオオナミシャクのほかに当該洞

窟に生息が確認されている蛾の一種であり、本研究の直接の分析対象ではない

ものの、マエモンオオナミシャクを対象とした分析結果との比較のために採集

した（図 4, C）。  
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図 4 調査において採集した標本の一部 
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2.2. 材料 

2021 年 6 月から 11 月にかけて、茨城県常陸大宮市家和楽の鉱山跡地の洞窟

を中心に野外調査を行い、合計 23 点の標本を収集した。標本のうち、蛾の試料

については、比較のため、同調査地において採取されたプライヤキリバ 1 点を

試料に含めている（表 1）4。また、試料のうち M1 については、採取時点でガ

ヤドリナガミノツブタケとは異なる菌類の感染が目視で確認されており、考察

にあたっては、後述の通りその評価対象から外している。クマヤナギについて

は、洞窟周辺において入手した試料 3 点のほか、地域比較のために茨城県つく

ば市筑波において採集された試料 2 点が含まれている。つくば市の試料につい

ては、ミュージアムパーク茨城県自然博物館の伊藤彩乃学芸員経由で入手した。

土壌については、調査を行った 2 つの洞窟の壁面・地面および洞窟周辺のクマ

ヤナギ採取地から計 6 点を試料とした。入手した標本については、プラスチッ

ク製容器に入れてシリカゲルで包埋した後に、 冷蔵庫で 4 ℃  で自然乾燥させ

て乾燥標本を作製し，紙製の標本袋に入れて保存した。表 1 は、本研究で安定

同位体比分析を行った試料の概要をまとめたものである5。  

 
4 プライヤキリバについては、ガヤドリナガミノツブタケの宿主としては報告例がなく、本

試料についても、寄生菌の感染は確認されていない。安定同位体は試料の周囲の環境情報を

反映するため、基本的にはマエモンオオナミシャクと比較した際に有意な差異が出るとは考

えにくいが、種による差異が発生するかを簡易的に判断するため、試料として加えている。  

5 表に示す標本の分類について、以降の文章においては、冬虫夏草にあたるものを「寄生菌」、

宿主の蛾およびその比較標本にあたるものを「宿主」、宿主の蛾の食草にあたるものを「食草」、

土壌に関するものを「土壌」、と簡便的に表記することがある。  
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表 1 本研究で分析を行った試料の概要 

 

 

2.3. 方法 

安定同位体比分析用試料は、収集した標本から、剃刀の刃を用いて約 100 mg 

になるように分離・粉砕し、5 ml のマイクロチューブに封入をして作成した。

このように作成した試料 23 点を昭光サイエンス株式会社に送付し、安定同位体

比分析を委託した。具体的な分析機器として、炭素と窒素の安定同位体比分析

には Model FlashEA1112-DELTA V PLUS ConFloⅢ  System (EA-IRMS)を、水素と

酸素の安定同位体比分析には TCEA-DELTA V PLUSConFloⅢ  System を用いた

（いずれも ThermoFisher Scientific 製）。  

標本

番号
分類 種名 採取地 採取年月日 採取者

K1 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

K2 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

K3 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

K4 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

K5 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/9/1 笠原悠二

K6 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/11/3 笠原悠二

K7 冬虫夏草 Akanthomyces tuberculatus 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/11/3 笠原悠二

M1 宿主の蛾 Triphosa sericata 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

M2 宿主の蛾 Triphosa sericata 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

M3 宿主の蛾の比較サンプル Goniocraspidum pryeri 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

M4 宿主の蛾 Triphosa sericata 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/6/30 笠原悠二

M5 宿主の蛾 Triphosa sericata 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/9/1 笠原悠二

S1 宿主の蛾の食草 Berchemia racemosa 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟周辺 2021/9/1 笠原悠二

S2 宿主の蛾の食草 Berchemia racemosa 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟周辺 2021/9/1 笠原悠二

S3 宿主の蛾の食草 Berchemia racemosa 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟周辺 2021/9/1 笠原悠二

S4 宿主の蛾の食草（地域比較用） Berchemia racemosa 茨城県つくば市筑波 2021/6/15 伊藤彩乃

S5 宿主の蛾の食草（地域比較用） Berchemia racemosa 茨城県つくば市筑波 2021/6/15 伊藤彩乃

T1 冬虫夏草発生地付近の土壌 ― 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/9/1 笠原悠二

T2 冬虫夏草発生地付近の土壌 ― 茨城県常陸大宮市家和楽のクマヤナギ採取地 2021/9/1 笠原悠二

T3 冬虫夏草発生地付近の土壌 ― 茨城県常陸大宮市家和楽のクマヤナギ採取地 2021/9/1 笠原悠二

T4 冬虫夏草発生地付近の土壌 ― 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/11/3 笠原悠二

T5 冬虫夏草発生地付近の土壌 ― 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/11/3 笠原悠二

T6 冬虫夏草発生地付近の土壌 ― 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 2021/11/3 笠原悠二
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3. 結果 

3.1. 安定同位体比分析における評価結果  

 分析を行った試料 23 点全てにおいて、炭素、窒素、水素、酸素いずれについ

ても正常に分析結果が得られた。これら安定同位体比分析の結果は表 2 に示す

通りである。これらの分析値を元に、安定同位体比の傾向を見るために 4 種類

の元素それぞれの組み合わせで 2 軸散布図を作成したものが図 5.1-5.6 である。 

 なお、分析結果の評価・考察にあたっては、試料の分類を元に F 検定および

t 検定を行い、グループ間の平均値の差が有意であるか否かの評価を行った（両

側検定で有意水準 5%で評価を行った）。  

この過程で、M1 のマエモンオオナミシャクの試料について、同位体比の評

価結果が他のマエモンオオナミシャクの試料と比べて明らかに異常値となって

いたため、考察にあたっては、その評価対象から外している。この原因につい

て、当該試料については、前述のとおり採取の段階でガヤドリナガミノツブタ

ケ以外の菌類が感染していることが目視で確認されていたため、組織の分解が

進行していたことが推測される。  
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表 2 安定同位体比の分析結果  

 

 

 

図 5.1 炭素と窒素の安定同位体比分析の結果散布図（全体）  

標本番号 分類 採取地
δ13C

[VPDB](‰)

δ15N

[Air](‰)

δD

[VSMOW](‰)

δ18O

[VSMOW](‰)

K1 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -27.287 1.762 -50.5073 16.4824

K2 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -30.081 2.54 -50.2828 14.1394

K3 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -28.977 2.369 -46.6575 12.2392

K4 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -32.144 2.257 -60.3709 14.7736

K5 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -29.851 2.112 -113.0694 15.1372

K6 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -30.9 3.293 -129.4085 16.6403

K7 冬虫夏草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -29.661 1.858 -47.0131 13.2659

M1 宿主の蛾 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -30.439 3.933 -82.0258 17.3527

M2 宿主の蛾 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -31.432 2.463 -224.993 14.7129

M3 宿主の蛾の比較サンプル 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -29.419 0.557 -207.9874 17.5306

M4 宿主の蛾 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -29.074 1.04 -154.6031 15.5585

M5 宿主の蛾 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -30.779 0.853 -182.878 15.9248

S1 宿主の蛾の食草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟周辺 -36.836 -2.252 -103.4249 16.7538

S2 宿主の蛾の食草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟周辺 -37.661 -1.836 -96.5636 16.5054

S3 宿主の蛾の食草 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟周辺 -36.614 -2.377 -84.3608 18.1701

S4 宿主の蛾の食草（地域比較用） 茨城県つくば市筑波 -31.614 -3.747 -92.1158 19.3241

S5 宿主の蛾の食草（地域比較用） 茨城県つくば市筑波 -31.76 -4.201 -88.8303 18.4075

T1 冬虫夏草発生地付近の土壌 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -29.773 0.499 -77.9397 8.5535

T2 冬虫夏草発生地付近の土壌 茨城県常陸大宮市家和楽のクマヤナギ採取地 -28.591 0.262 -65.3623 10.5548

T3 冬虫夏草発生地付近の土壌 茨城県常陸大宮市家和楽のクマヤナギ採取地 -28.691 0.466 -71.3518 12.3718

T4 冬虫夏草発生地付近の土壌 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -11.88 3.823 -75.5694 12.4387

T5 冬虫夏草発生地付近の土壌 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -15.666 4.899 -93.5223 5.4169

T6 冬虫夏草発生地付近の土壌 茨城県常陸大宮市家和楽の洞窟内 -25.949 4.441 -94.3634 1.4507
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図 5.2 炭素と水素の安定同位体比分析の結果散布図（全体）  

 

図 5.3 炭素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（全体）  
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図 5.4 窒素と水素の安定同位体比分析の結果散布図（全体）  

 

図 5.5 窒素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（全体）  
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図 5.6 水素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（全体）  
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4. 考察 

4.1. 結果のうち有意な差異が認められないと考えられる

もの 

4.1.1. 考察評価外とした試料について 

 表 2 に示される安定同位体比分析を行った分析試料 23 点について、試料の分

類に基づきグルーピングを行い、その結果の評価を行った。評価の結果、M1

のマエモンオオナミシャクの試料および T1-T6 の土壌の試料については、合理

的な関係性を他の試料との間で識別することができなかったため、以降の考察

における評価の対象外としている。  M1 の試料については、その原因につい

ては、ガヤドリナガミノツブタケ以外の菌類の感染であると考えられる。  

 土壌については、T1 から T6 までの試料において、いくつかの安定同位体比

にバラつきが見られた。一般的に、土壌や川の水などについては、試料を入手

した周囲の環境情報を反映すると考えられる。そのため、酸素や水素のような

水由来の情報、炭素のような空気中の二酸化炭素由来の情報については、概ね

一定でグルーピングされることが想定されていた。また、主に栄養段階の移行

を反映する窒素の安定同位体比についても、概ね一定でグルーピングされるこ

とが想定されていた。しかし、T1 から T6 の試料については、特に炭素、窒素、

酸素の安定同位体比について、図 6 で強調するように、一定程度のバラつきが

見られた（図 6）。これらのバラつきについては、試料を入手した場所に関する

情報と必ずしも合致するものではなかった（表 3）。バラつきの原因としては、

洞窟内の土壌に関するものと、クマヤナギ採取地の土壌に関するものが考えら
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れる。洞窟内の土壌については、雨水による溶解や石英脈の有無などにより洞

窟内でも採取場所によって土壌の成分が異なっていた可能性、溜まっていた水

に洞窟に生息する生物の排泄物が混入していた可能性などが考えられる。クマ

ヤナギ採取地については、採取した土壌がほとんど腐植であったため、植物由

来の情報を反映していた可能性が考えられる。いずれの要因に関しても、現存

の判断材料で合理的な説明要素を特定することは困難であるため、以降の考察

の対象外とした。  

 なお、土壌の安定同位体比分布は有意な関係性を認めることができなかった

のに対し、食草・宿主・寄生菌については、後述の通り、主に炭素および窒素

の安定同位体比の値からグルーピング可能であり、酸素については 3 分類につ

いて概ね同様の傾向となっている。よって、本研究の目的において示した仮説

の 1 つであった、ガヤドリナガミノツブタケが洞窟内の土壌などから腐生的に

栄養を得ている可能性は否定された。  

 

図 6 各同位体比における土壌試料のバラつき 
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表 3 土壌試料の具体的な採取地点 

 

 

4.1.2. 炭素・酸素の安定同位体比分析結果について 

 本研究で採取したガヤドリナガミノツブタケ、マエモンオオナミシャク、ク

マヤナギの炭素と酸素の安定同位体比分析の結果に基づいて、散布図の作成を

行った（図 7）。3 種の試料は、図 7 の赤線で示すように、概ね 1 つのグループ

として評価することが可能であった。  

 炭素については、その影響要素は、後述する栄養段階の移行に関するものと、

環境的な要因に関するものが考えられる。このうち、環境的な要因については、

大気中の CO2 の取り込みによる炭素同位体比の変動が挙げられる。この時、洞

窟内で採取された試料については、洞窟という閉鎖環境内での CO2 取り込みの

影響が反映されることとなるため、その影響は概ね同様になると推測される。

そのため、概ね 1 つのグループとして評価した結果については、この推測と符

合する。一方で、クマヤナギの試料については、いずれも洞窟外で入手してい

る。よって、地域的にはほぼ同一であるが、CO2 取り込みの元となる大気の性

質が若干異なることが想定される。そのため、図 7 の青枠で示すように、S1-3

のクマヤナギの試料について、K に示す寄生菌と M に示す宿主昆虫のグループ

との間で、若干の差異が存在することについて特段の異常はないと考える。  

 酸素について、その影響要素は、採取地における水分の取り込みによる変動

が考えられる。水分については、雨水もしくは雨水由来の河川からの水分が具

標本番号 土壌の具体的な採取地 採取年月日 採取者名

T1 茨城県常陸大宮市家和楽の小穴壁面の土 2021/6/30 笠原悠二

T2 茨城県常陸大宮市家和楽のクマヤナギ採取地 2021/9/1 笠原悠二

T3 茨城県常陸大宮市家和楽のクマヤナギ採取地 2021/9/1 笠原悠二

T4 茨城県常陸大宮市家和楽の大穴壁面の土 2021/11/3 笠原悠二

T5 茨城県常陸大宮市家和楽の大穴地面の土 2021/11/3 笠原悠二

T6 茨城県常陸大宮市家和楽の小穴地面の土 2021/11/3 笠原悠二
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体的な影響要素となる。本研究においては、調査地は地理的に近接したほぼ同

一地域であり、洞窟内に染み出す雨水もその由来としては、洞窟周囲に降った

雨水と同一であると推測される。そのため、酸素に関して概ね 1 つのグループ

であると評価した結果について、特段の問題はないと考える。一方で、水素に

関しては、後述するように蛾の試料を中心にバラつきが見られたため、水分由

来の影響の正確な評価を行うにあたっては、現地の水の試料を別途入手して分

析を行う必要がある。  

 

図 7 炭素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（食草・宿主・寄生菌）  

 

4.2. 有意な差異が認められたもの 

4.2.1. 地域差について 

図 7 および図 8 の青枠で示すように、クマヤナギの試料について、炭素と窒

素の安定同位体比において、S1-3 のグループと S4,5 のグループに分かれた。
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S1-3 の試料については、茨城県常陸大宮市家和楽において採取された試料であ

り、S4,5 の試料については、茨城県つくば市筑波において採取された試料であ

る。両地点は、距離的には 80 km 程度離れており、海抜高度は家和楽が約

100-200 m 程度であるのに対し、筑波は 700-800 m 程度の地域である（国土地

理院 , 2021）。地形的には、両者共に山間部、かつ海岸線からの距離も安定同位

体比に影響を与えるほどの差異はなく、大きな影響があるとは考えにくい。し

かし、家和楽と筑波という、同じ茨城県内の内陸部に位置する比較的近距離の

地域においても、このような地理的要素が安定同位体比分析の結果に影響を与

えることが示唆された。安定同位体比分析においては、複数の要因によって共

通の指標が変動することになるため、同内容の研究を行うにあたっては、この

ような環境的影響を可能な限り認識することが、栄養段階の移行を検証する際

には重要となるだろう。なお、以降の考察においては、地域的差異による影響

を区別するため、クマヤナギの分析値のうち、つくば市で採取された S4,S5 の

結果を除外して図を作成している。  

 

図 8 炭素と窒素の安定同位体比分析の結果散布図（食草・宿主・寄生菌）  
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4.2.2. 陸上生態系における炭素・窒素移行に関する先行研究  

 本研究の主な目的は、冬虫夏草類の栄養源に関する予察を行うことにあった。

安定同位体比分析を用いた陸上生態系における栄養源に関する先行事例につい

ては、炭素や窒素を分析の指標に用いたものが存在する。Herrera et al. (2003) は、

熱帯雨林に生息する多種類の鳥類について、炭素安定同位体比（13C/12C）と

窒素安定同位体比（15N/14N）を用いて分析を行い、鳥類の栄養源が果実や種

子などの植物由来を中心にするか、昆虫などの動物由来を中心にするかによっ

て窒素の安定同位体比が約 4‰異なること示している。また、昆虫を栄養源と

している場合に、餌となる昆虫が食べていた植物の炭素安定同位体比によって、

その捕食者である鳥類の炭素安定同位体比も変動することが示唆されている

（Herrera et al., 2003）。このように、捕食者の窒素および炭素の安定同位体比は、

その捕食対象の分類や捕食対象が食べていたものの安定同位体比に影響を受け

る。  

 陸上生態系における安定同位体比分析の先行事例のうち、他の生物に栄養源

を依存している生物の事例に、菌従属栄養植物の例が挙げられる。菌従属栄養

植物は、光合成による栄養分の生成を縮小させ、共生菌から受け取る栄養分を

主たる栄養源とする植物であるが、その形態は実に多様である。部分的菌従属

栄養の状態では、光合成に由来する炭素と共生菌に由来する炭素の両方を有し

ている状態となる（遊川 , 2014）6。部分的菌従属栄養の場合、その炭素安定同

位体比は、独立栄養の場合とも菌従属栄養の場合とも異なるため、安定同位体

比分析において、その差異を分析することが可能となる。Gebauer and Meyer 

 
6 菌由来の栄養を得るにあたっては、完全に自らの光合成により栄養を得る「独立栄養」と、

菌由来に完全に依存する「菌従属栄養」という状態の間に、「部分的菌従属栄養」という状

態が存在する。  
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(2003) は、菌従属栄養植物であるラン科の植物と独立栄養であるラン科の植物

の双方に炭素と窒素の安定同位体比分析を行い、菌従属栄養である場合には、

それぞれの安定同位体比が有意に高いことおよび独立栄養と考えられていた植

物の一部に部分的菌従属栄養であると推定される植物が存在することを示した。

Hynson et al. (2016) は、ラン科およびツツジ科の部分的菌従属栄養および独立

栄養の植物に炭素および窒素の安定同位体比分析を行い、栄養の入手経路の違

いがそれぞれの安定同位体比の差異として表れていることおよび、それらの差

異が種の分類と相関があることを示した。また、先行研究から得られる菌従属

栄養植物および菌根菌における関係として、菌類から植物に栄養が移行する場

合および植物から共生菌が栄養を受け取る場合のいずれにおいても、炭素およ

び窒素の安定同位体は濃縮され、栄養を受け取る側の安定同位体比は高くなる

ということがある（Zimmer et al., 2007, Johansson et al., 2015）。このことは、食

物連鎖による栄養段階の移行や生物濃縮といった生態学の基本的な事実と符合

する。冬虫夏草類については、具体的な栄養源の評価や生物濃縮の有無につい

て、このような先行研究は行われていないため、以降においては、主に窒素に

ついて安定同位体比の傾向を評価することでその栄養源や生物濃縮の有無につ

いて考察を行う。  

 

4.2.3. 栄養段階の移行について 

 本研究において入手した試料のうち、同一地域内で採取された食草・宿主・

寄生菌の安定同位体比分析結果を用いて散布図を作成した（図 9, 図 10, 図 11）。

各図において赤枠と青枠でそれぞれ示すように、炭素および窒素の同位体比に

ついて、宿主・寄生菌と食草の 2 つのグルーピングを行うことが可能であった。

また、2 つのグループを比較すると炭素と窒素の双方において、特に窒素にお

いて、食草から宿主・寄生菌への濃縮が確認された。  
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 食草から宿主への栄養段階の移行については、宿主昆虫が幼虫の時期に食草

であるクマヤナギを摂食したことを反映していると考える。前述したとおり、

安定同位体比分析を用いた食物網の調査においては、捕食対象に基づいた栄養

の移行のほか、生物濃縮についても多くの事例が報告されており、これらのこ

とと本研究の結果は符合する。特筆するべきは、幼虫から成虫になる段階で蛹

化を経ているにも関わらず、安定同位体比の傾向が受け継がれていることであ

る。安定同位体比分析は、目視では観察不可能な生物の具体的な栄養源を探る

手法として注目されているものの、代謝をはじめとした生化学的な変化の影響

を加味することが困難である一面がある。今回の結果は、炭素や窒素を指標と

した安定同位体比分析が、冬虫夏草類のみではなく、広く昆虫における食物網

調査などにおいても有効であることを示唆している。  

 ここで、宿主と寄生菌の安定同位体比を比較すると、炭素についてはほとん

ど差異がなく、窒素について若干の差異が見られている（図 10, 図 11）。図 11

において紫枠と黄緑枠でそれぞれ宿主と寄生菌のグルーピングを行っている通

り、窒素については、宿主と寄生菌との間で若干の濃縮の傾向が見られる。し

かし、図 11 から明らかな通り、食草から宿主への濃縮の傾向に比べてその差は

軽微であり、有意水準も低いものとなっている。そのため、宿主から寄生菌へ

の安定同位体比の濃縮が、マエモンオオナミシャクとガヤドリナガミノツブタ

ケとの間で見られるか否かを判断するにあたっては、本調査地における分析試

料の数を増やす、また、他地域でも同様の傾向が見られるかの調査を行うなど

の対応を行う必要があるだろう。したがって、宿主から寄生菌への栄養段階の

移行については、本研究においては、概ね宿主の栄養素を受け継ぐ形となって

おり、濃縮についてはその可能性が示唆されているにとどまるといえる。  

これらの結果を鑑みると、本研究で調査対象としたガヤドリナガミノツブタ

ケは、宿主への感染を通じて、その食草由来の栄養に強く依存していることが
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明らかとなった。したがって、ガヤドリナガミノツブタケは宿主に感染するま

では、ほとんど休眠した胞子などの状態で栄養を消費せずに洞窟内に潜伏して

おり、宿主の飛来に併せて栄養の吸収（感染）と次世代への繁殖行為（子嚢胞

子形成）を一気に行うと考える。また、その栄養獲得は、宿主昆虫の食草の影

響を強く受けることから、同一地域内であっても、天候などの影響を受け変化

すると考える。その変化が推測される例としては、マエモンオオナミシャクが

他の食草を食べるようになった場合や、ガヤドリナガミノツブタケがマエモン

オオナミシャク以外の種の蛾を宿主として発生した場合が挙げられる。これら

の場合、ガヤドリナガミノツブタケが依存する栄養源は、実際に本菌が寄生し

た宿主の食草によって変動することとなる。  

本研究で調査対象とした洞窟内で発生するガヤドリナガミノツブタケは、視

覚的には極めて閉鎖的な環境に生育し、物理的には環境変化の影響を受けにく

いといえる。しかし、本研究で栄養源については外界の植物に強く依存してい

ることが明らかとなったため、森林内で環境変化が起こった場合、その影響を

強く受けることが推測される。  
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図 9 炭素と窒素の安定同位体比分析の結果散布図（図 8 を加工） 
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図 10 炭素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（食草・宿主・寄生菌）  
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図 11 窒素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（食草・宿主・寄生菌）  

 

4.2.4. 水素の分析結果について 

本研究において入手した試料のうち、同一地域内で採取された食草・宿主・

寄生菌の酸素および水素の安定同位体比分析結果を用いて散布図を作成した

（図 12）。図 12 に示す通り、酸素については各試料で概ね同様の傾向を示した

が、水素については宿主グループと食草・寄生菌グループに分かれる結果となっ

た。  

 酸素安定同位体比に関する評価結果の項目で触れた通り、一般的には水素の

安定同位体比については概ね雨水などの環境由来の水の影響を反映すると考え

られる。そのため当該試料については、酸素と同様に水素についても概ね同様

の傾向を示すことが自然であると考えられる。ここで、グループが分かれた要

因を考察するにあたっては、①宿主側に変動要因がある場合、②食草および寄

生菌側に変動要因がある場合の 2 つの場合が想定される。  
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前者については、宿主昆虫の水分補給行動が重要な要素になるが、本研究に

おいては宿主昆虫の行動について個別に調査を行うことはしていない。そのた

め、宿主に由来する要因であるか否かを確かめるためには今後、本調査地のマ

エモンオオナミシャクの生態についてより詳細な調査を行うことが望まれる。  

後者の場合については、洞窟と洞窟外で環境が分かれていること、栄養段階

について直接的に繋がっていないことを踏まえると、宿主・食草間の要因と宿

主・寄生菌間の要因を区別する必要がある。宿主・食草間の要因としては、洞

窟内と外界の水の由来が異なるということが考えられる。これを明らかにする

ためには、洞窟内外共に現地の水の試料を別途入手して分析を行う必要がある。

宿主・寄生菌間の要因としては、冬虫夏草が子実体や菌糸の形成にあたって水

を消費することが影響している可能性が考えられる。しかし、冬虫夏草とその

宿主について、個別にその関係を安定同位体比分析（特に水素）により検証し

ている先行事例は乏しい。そのため、当該要因を考察するにあたっては、閉鎖

環境内で培養した冬虫夏草とその宿主を用いて安定同位体比分析を行うなどの

検証をする必要がある。  
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図 12 水素と酸素の安定同位体比分析の結果散布図（食草・宿主・寄生菌）  

 

4.3. 本調査地における調査対象生物の生活環 

 本研究においては、試料の採取を行うため、2021 年の 6 月 30 日、9 月 1 日、

11 月 3 日の 3 回の実地調査を行った。調査地は、いずれの回も家和楽の洞窟 2

箇所および洞窟周辺の二次林である。6 月 30 日および 9 月 1 日の調査において

は、マエモンオオナミシャクの活動中の個体およびガヤドリナガミノツブタケ

の発生が確認される個体の双方が観察された。ところが、11 月 3 日の調査にお

いては、ガヤドリナガミノツブタケの子実体発生が確認される死亡個体のみが

認められ、活動中の個体は観察されなかった。11 月 3 日の調査においては、洞

窟内の地面に、マエモンオオナミシャクのものと思われる翅が落下しているこ

とが確認された。これらの観察結果から、マエモンオオナミシャクの成虫は、

夏から秋への季節の変化に合わせて、洞窟内から洞窟外に生息域を移している
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か、何らかの理由で洞窟内で死亡しているものと推定される。  

 6 月 30 日および 9 月 1 日の調査においては、洞窟内で交尾中のマエモンオオ

ナミシャクの個体が観察された。また、11 月 3 日の調査においては、マエモン

オオナミシャクの死骸と思われる翅が散乱している様子が洞窟内で観察されて

いる。岸田（2011）が示す通り、成虫は一般には春先にかけて交尾を行うとさ

れているが、岐阜県の鍾乳洞内で 8 月に交尾中の個体が既に報告されている（岸

田 , 2011, pp. 265-266）。夏の交尾中の個体に関する情報については報告例がほと

んどなく、本研究の調査における発見は、それを補足する情報と言えるだろう。

ここで、本調査地におけるマエモンオオナミシャクの生活環については、図 13

で示す通り、2 通りのパターンが存在すると推定される。1 つ目のパターンにつ

いては、岸田  (2011) が示すものと同様、春先に幼虫が孵化、初夏に蛹化およ

び羽化し、夏から翌年春にかけて成虫で過ごした後、春先に交尾と産卵をする

というものである。2 つ目のパターンについては、秋口に孵化、初冬に蛹化お

よび羽化し、冬から翌年夏にかけて成虫で過ごした後、夏から秋口にかけて交

尾と産卵をするというものである。後者のパターンについては、交尾を洞窟内

で行っていたとしても、産卵については、クロウメモドキやクマヤナギなどの

幼虫の食草が存在する洞窟の外で行われていると考えられる。しかし、本研究

の調査においては、森林内での産卵・孵化・蛹化・羽化の過程の観察は行って

いない。そのため、実際に 2 つ目のパターンの生活環が存在するのか、さらに

別のパターンが存在するのか、それらの割合は全体のどの程度かなどは明らか

ではない。これらを明らかにするには、通年での定点観測や特定個体に対する

継続調査などのより詳細な調査のデータの積み重ねを行う必要があるだろう。  

 ガヤドリナガミノツブタケの感染経路について、6 月 30 日および 9 月 1 日の

調査において、数十匹を超える大量の活動中のマエモンオオナミシャクの個体

が観察されたことに対し、11 月 3 日の調査においては、新たに感染が確認され
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た個体はほとんど観察されなかった。このことは、本調査地のガヤドリナガミ

ノツブタケが、宿主昆虫が夏に洞窟に入ることをきっかけに感染を進行させる

可能性が低いことを示しているが、その根本的な要因は明らかではない。ガヤ

ドリナガミノツブタケは気生型の菌類であり、なおかつ本調査地では洞窟とい

う閉鎖環境内に発生しているため、感染のための条件としては好条件である。

一方で、洞窟内に入ってきた宿主昆虫全てに対して感染を進行させてしまった

場合、翌年以降の宿主が枯渇してしまう。そのため、本調査地のガヤドリナガ

ミノツブタケは、宿主の安定的供給を維持するため、感染やその進行の時期を

宿主昆虫の生活環に併せて調節している可能性が考えられる。夏の洞窟での感

染進行が少なかった要因としては、感染率自体が低いこと、感染およびその進

行が夏以外の期間に進行することなどが考えられる。いずれにせよ、その要因

を特定するためには、調査地洞窟の環境を再現した実験環境を作成し、対照実

験を行うなどして、観察記録を蓄積する必要がある。  

 

 

図 13 本調査地におけるマエモンオオナミシャクの生活環  
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図 14 調査において採集した標本の一部（再掲） 
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4.4. 結論 

 本研究の目的として、主たる目的と副次的な目的の 2 つが存在した。主たる

目的は、冬虫夏草類の栄養源に関する予察を行うことにあった。本研究では、

茨城県常陸大宮市家和楽の鉱山跡の洞窟に発生するガヤドリナガミノツブタケ

およびその宿主のマエモンオオナミシャク、宿主昆虫の食草であるクマヤナギ

を主な対象として安定同位体比分析を行った。これらの結果、窒素および炭素

の安定同位体比が食草と比較して宿主昆虫において有意に高まっていることか

ら、クマヤナギからマエモンオオナミシャクへの栄養の移行およびその濃縮が

確認された。宿主から寄生菌については、食草・宿主間の関係に比べて相対的

に差異が小さいものの、窒素についてはマエモンオオナミシャクからガヤドリ

ナガミノツブタケへの栄養の移行とその濃縮の可能性が示唆された。結果とし

て、今回調査を行ったガヤドリナガミノツブタケは、その宿主昆虫の食草であ

るクマヤナギに、生存のための栄養源を強く依存していることが示された。し

たがって、冬虫夏草類一般の栄養源の調査にあたっては、宿主昆虫の被食対象

まで加味して評価する必要のあることが示唆された。一方で、宿主と寄生菌の

間での栄養段階の移行や生物濃縮の傾向については、依然として検証の余地が

存在し、今後は種や地域を変えても同様の結果が得られるかどうかの分析を行

うことが必要である。  

 本研究の副次的な目的は、本調査地におけるマエモンオオオナミシャクおよ

びガヤドリナガノミツブタケの生活環の解明が挙げられた。本調査においては、

6-9 月の調査において交尾中の個体が観察されたことなどから、既存の一般的

な報告例とは異なる生活環を全うする個体群も安定して存在することが示唆さ

れた。  
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