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第 1 章 総合序論 

  

1-1. 本論文の背景 

  

群れ内に不妊階級が存在し、子が親を世話する真社会性昆虫の進化過程の解明は進化

生物学上の大きな課題である。集団内での不妊階級の進化は、血縁者の適応度と自身の

適応度を含めた包括適応度に対して自然選択が働くとした血縁選択説が理論的に提唱

された (Hamilton 1964) 。真社会性の進化には、巣仲間の血縁度が最も高まる一夫一妻

が重要な条件であると考えられてきた (Boomsma 2007) 。その後、系統学的な解析によ

り、真社会性ハチ目の祖先種は一夫一妻の種であることが明らかにされた(Hughes et al. 

2008)。一方で、アリ科の複数の亜科とミツバチ亜科、スズメバチ亜科ではそれぞれ独立

に女王が多回交尾する種や多女王制の種が進化した (Hughes et al. 2008)。女王が多回交

尾する種や多女王制の種は、巣仲間の血縁度が低下し、包括適応度を減少させることが

考えられる (Boomsma and Ratnieks 1996) 。これに加えて、動物のメスでは交尾回数の

増加によるコストが知られている (Crozier and Fjerdingstad 2001) 。例えば、交尾による

エネルギーの消耗 (Thornhill and Alcock 1983)や、被食される危険性の増加 (Arnqvist 

1989) 、性感染症の危険性の増加 (Sherman et al. 1988) が報告されている。女王が多回

交尾する種の進化背景の解明は、30 年以上前から社会生物学の中心的な課題である 

(Starr 1979; Boomsma 2009) 。 

真社会性ハチ目における女王の多回交尾の進化要因については、14 仮説が提唱され

ている(Crozier and Fjerdingstad 2001)。その中でも、精子枯渇仮説 (Kraus et al. 2004) と

性決定遺伝子座における遺伝的荷重の緩和仮説 (Page 1980) 、遺伝的分業の促進仮説

(Waibel et al., 2006; Hughes et al. 2010) 、病気への抵抗性仮説 (Sherman et al. 1988) は相

互排反関係になく、特に検証すべきであると言われている (Crozier and Fjerdingstad 

2001) 。また、社会性ハチ目では親子間の子の性をめぐる対立が予測されている (Trivers 

and Hare 1976)。これは、半倍数性の性決定様式である社会性ハチ目では、単女王制で女

王が一回交尾の場合には、働き蜂は弟に対するよりも妹に対して高い血縁度をもつため、

妹をより多く育てた方が適応的である。一方、女王としては息子と娘の期待繁殖成功は

同じであるため、1:1 の性比で子を産むことが適応的であり、女王と働き蜂間で子の性

によって得られる適応度に非対称性が存在する。女王の多回交尾は働き蜂から見た妹へ

の血縁度を低下させ、上記で述べた親子間の子の性比を巡る対立が緩和されることによ

る利益が予測されており (Ratnieks and Boomsma 1995) 、これも上記の仮説と排反関係

にない。これまで、上記仮説に関する様々な実証研究が行われてきたが、女王の多回交

尾の進化の究極要因については未だ解明されていない。 

様々な動物で、メス体内での精子競争や、メスが物理的、化学的に精子の受精率を制
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御するメスの隠蔽的な選好みといった交尾後性選択がオスとメスの交配形質の進化を

促進することが知られている (Andersson and Simmons 2006) 。近年になって、真社会性

ハチ目においても交尾後性選択が社会性進化に重要な役割を果たしたことが報告され

始めた (Boomsma et al. 2005; Baer 2015) 。交尾後性選択の中でもメスの隠蔽的な選好み

は、精子の貯蔵時あるいは使用時に精子を操作し、巣仲間の遺伝的多様性を高める可能

性がある (Crozier & Fjerdingstad 2001) 。社会性ハチ目昆虫の中で特に交尾回数が多い

ミツバチでは、女王が受け取った精子を貯蔵する過程で父系の偏りを減少させている 

(Baer 2005; Schlüns et al. 2005) 。また、セイヨウミツバチの女王は受精嚢に貯めた精子

を特定の父系に偏らずに使用している (Page and Metcalf 1982; Sasaki et al. 1995) 。社会

性ハチ目昆虫では各種の女王の平均交尾回数と子の父系の偏りの平均値には負の相関

があること、すなわち女王の交尾回数が多い種ほど、女王は自ら蓄えた精子を平等に用

いており、巣の構成員の遺伝的多様性を高める方向へ進化していると考えられている

(Jaffé et al. 2012; Loope et al. 2014) 。先に述べた、病気への抵抗性仮説、遺伝的役割分業

促進仮説、親子間の子の性比の対立緩和仮説はいずれも巣仲間の遺伝的多様性増加に伴

う正の影響が考えられる(Kraus & Moritz 2010)。巣内の遺伝的多様性を高める方向に交

尾後性選択が働いているか否かを検証するためにも、種内の女王の交尾回数と父系の偏

りを調べる必要がある。 

 これまで、フタフシアリ亜科の Pogonomyrmex occidentalis (Wiernasz et al. 2004) 、セ

イヨウミツバチ  (Mattila and Seeley 2007) 、スズメバチ亜科の Vespula maculifrons  

(Goodisman et al. 2007) の 3 種で、巣内の構成員の有効父系数と巣の規模、または巣の

成長速度に正の相関があることが報告され、女王の多回交尾が適応的である可能性が示

されている。有効父系数とは、女王が交尾した父系の数と偏りから計算することができ、

巣内の働き蜂間の血縁度を反映した推定値である(Nielsen et al. 2003)。女王が多回交尾

する種において巣内の構成員の血縁度と巣内対立について研究する際に有効父系数は

非常に有益であり、しばしば使われてきた (例えば、Wenseleers & Ratnieks 2006) 。一方

で、有効父系数は父系の数と偏りを直接的には示しておらず、例えば、父系の数と偏り

に異なる効果が考えられる際には、この推定値はあまり有効ではない (Jaffé 2014) 。そ

のため、性選択の視点を踏まえて女王の多回交尾が適応的であるか否か調べる際には、

女王の交尾回数と子の父系の偏りと女王の生涯繁殖成功度の関係を調べる必要がある。 

 ハキリアリの女王は 20 年以上 (Weber 1972) 、セイヨウミツバチの女王は寿命が長い

個体では 8年生きる (Baer and Schmid-Hempel 2005) など、社会性昆虫の女王は複数年

生きる種も多く、生涯繁殖成功度の計測は極めて困難である (Crozier and Fjerdingstad 

2001) 。クロスズメバチ属の蜂は単年生かつ単女王制で、女王が多回交尾する 

(Spradbery 1973)。春に越冬から目覚めた女王は単独で営巣し、春から秋にかけて働き蜂

を、初秋からオスと新女王の生産を行う。各巣の羽化したオスと新女王は野外で交尾し、

晩秋以降に創設女王と働き蜂、オスが次々と死亡し、新女王のみが越冬する。クロスズ
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メバチ属の働き蜂とオスは働き蜂育房から羽化し、新女王は働き蜂育房よりも大きい女

王育房から羽化する (Spradbery 1973; MacDonald and Matthews 1981) 。クロスズメバチ

属の研究では、働き蜂育房数や女王育房数を繁殖成功度の指標として用いて、女王の交

尾回数や体サイズの変異と繁殖成功度の関係が調べられてきた (Harris & Beggs 1995; 

Goodisman et al. 2007) 。クロスズメバチ属の働き蜂育房は複数回再利用される 

(Spradbery 1973; Matthews and Macdonald 1981) 。筆者は、従来の育房数を繁殖成功度と

する方法と比較して、より厳密に繁殖成功度を推定するために、個体が羽化した後に育

房中に残る糞数から女王の生涯繁殖成功度を算出する方法を用いた。クロスズメバチ属

は単年生であり、女王の繁殖成功度と交尾回数、巣内の構成員の父系の偏りの関係を調

べるためには最適な材料だと考えられる。 

 本州の低山地から山地に分布するシダクロスズメバチは、中部日本の山間地域では食

用昆虫として地元の人々が採集し、飼育する技術を確立している (Nonaka 2010) 。それ

らの伝統文化に基づく採集法や飼育法の知見を用いることによって、本種の営巣初期か

ら営巣末期までの各時期のサンプルを得ることができる。そこで、本研究ではその技術

をシダクロスズメバチに適用し、本種の女王の多回交尾が適応的であるか否か、及び交

尾後性選択の可能性、多回交尾の利益仮説の検証を行った。 

 クロスズメバチ属の多くの種で女王単独営巣期に社会寄生の一種である同種の女王

が作った巣を乗っ取ることが知られている (Greene 1991) 。巣の乗っ取りによって、宿

主と寄生者の働き蜂の混成巣が構成される可能性があり、これは巣内の遺伝的多様性を

高める。そこで、本研究でも、シダクロスズメバチにおいて種内、及び種間で社会寄生

が起こっているかどうかを検証した。 

 

1-2. 各章の概要と目的 

 

 本研究では、多回交尾するシダクロスズメバチ女王の交尾回数と生涯繁殖成功度の関

係を調べ、その結果から、女王の多回交尾が適応的な行動であるか否かを議論する (2

章) 。女王の多回交尾によって利益を生む要因は、主に巣仲間の遺伝的多様性増加に起

因する病気への抵抗性仮説や遺伝的役割分業仮説が提唱されている。本研究では、働き

蜂の父系によって病気への抵抗性の差があるか否かを検証する (3 章) 。巣仲間の遺伝

的多様性を増加させる行動のひとつに、他の女王が作った巣の乗っ取り行動が挙げられ

る。そこで、本種でも社会寄生を行うか否か検証する (4 章) 。上記の結果を踏まえた

うえで、シダクロスズメバチの女王における多回交尾の進化過程について考察する (5

章) 。 

 

1-2-(1). 女王の交尾回数と生涯繁殖成功度の関係（第 2章）  
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 女王の多回交尾が適応的か否かを調べるために、シダクロスズメバチにおいて、女王

の交尾回数と生涯繁殖成功度の関係を調べた。過去の研究では、女王の生涯繁殖成功度

を算出することは難しく、女王育房数や働き蜂数が繁殖成功度の指標として用いられて

きた (Goodisman et al. 2007; Loope et al. 2014) 。本研究ではより厳密に女王の生涯繁殖

成功度を測る手法を考案する。スズメバチ亜科の蜂は蛹化する際に巣盤の底に糞を、羽

化する際には繭殻を残す。クロスズメバチ属では個体の養育のために一つの働き蜂育房

が複数回利用され、１育房から複数個体が羽化した場合には、巣盤に残される糞は複数

層になる。筆者は、女王の多回交尾が適応的であるか否か検証するために、巣盤に残さ

れた糞数から新女王羽化数を算出することで、女王の生涯繁殖成功度を推定した。 

社会性ハチ目昆虫は真社会性を獲得後に、女王が多回交尾する種や多女王制の種が現

れ、巣内の遺伝的多様性を高める方向へ進化している (Hughes et al. 2008) 。巣内の遺伝

的多様性を高める方法は、女王の交尾回数を増やすこと以外にも、得られた精子を均等

に使うことが考えられる (Jaffé et al. 2012) 。そのため、交尾後性選択の存在も考慮しつ

つ、女王の多回交尾が適応的か否か理解するためには、巣内個体の父系数 (女王の交尾

回数) 、繁殖成功度の関係だけでなく、父系の偏りとそれらの変数の関係を調べる必要

がある (Jaffé et al. 2014)。そこで、筆者は交尾後性選択の可能性を踏まえて、女王の多

回交尾が適応的であるか否かについて、交尾回数と父系の偏り、生涯繁殖成功度の関係

を調べ、考察する。 

クロスズメバチ属の女王育房の構築開始時期は、巣によって大きく異なる (Spradbery 

1973) 。Vespula maculifrons の繁殖虫生産初期から中期においては、有効父系数が大き

い女王の巣ほど有意に多くの新女王育房数が作られていた (Goodisman et al. 2007) 。こ

の結果から、交尾回数の多い女王は繁殖虫生産の開始時期が早い可能性が示唆された 

(Goodisman et al. 2007) 。一方で、Goodisman ら (2007) の結果からは女王の交尾回数と

働き蜂育房数に有意な関係は認められず、また、働き蜂数と女王育房の構築開始時期の

関係についても調べられていない。そこで筆者は、女王の交尾回数と働き蜂数、女王育

房の構築開始時期の関係を調査した。 

 女王が多回交尾する究極要因のひとつとして、精子枯渇仮説が提唱されている (Cole 

1983) 。この仮説では、女王がより多くの構成員をより長い期間生産し続けるために、

多回交尾が進化したと考えられている。真社会性ハチ目のほとんどの女王はその生涯の

一期間だけで交尾し、受け取った精子を長期間、受精嚢に保持しておく仕組みがある 

(Wilson 1971) 。精子枯渇仮説は、ハキリアリ属のアリで実証されており、アリの女王に

おける多回交尾の進化要因の一つであると考えられている  (Fjerdingstad & Boomsma 

1998) 。本種においても、得られたデータから精子枯渇仮説の可能性について議論する。 

 スズメバチ亜科の新女王は離巣したその日に交尾をし、速やかに越冬を開始すると考

えられている (松浦 1995) 。シダクロスズメバチの新女王は 10月中～下旬ころから約

１～2か月間、次々に羽化する (松浦 1995) 。これまでに筆者は、飼育下のシダクロス
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ズメバチにおいて、11 月下旬以降に離巣した女王とオスが飛行せずに、巣の外を歩い

ている光景を何度も目撃した。私は、それらの羽化時期が遅い個体はエネルギーの損失

も大きく、越冬中の生存率が低いと予測した。V. maculifrons では、体サイズが大きい

女王ほど越冬中の生存率が高いことが示されている (Kovacs and Goodisman 2012) 。そ

こで、筆者は女王の羽化時期と乾燥重量、脂肪量、越冬中の生存率の関係を調べた。こ

れらの結果を踏まえて、巣内の父系と生涯繁殖成功度、新女王の形質について議論する。 

 

1-2-(2). 病気への抵抗性仮説の検証（第 3 章） 

 

 第 3章では、女王の多回交尾の進化要因の一つと考えられている病気への抵抗性仮説

(Sherman et al. 1988; Kraus and Page 1998) を検証した。昆虫では遺伝子型によって病原

菌への抵抗性が異なることが知られている (Cotter & Wilson 2002; Calleri et al. 2006)。病

気への抵抗性仮説では、巣の構成員の母系あるいは父系によって、単一の遺伝子型の病

原菌に対して異なる感受性または抵抗性をもち、反対に、病原菌側も遺伝子型によって

同一宿主に対して異なる病原性をもつと考えられている (Sherman et al. 1988; Kraus and 

Page 1998) 。女王の多回交尾によって巣仲間の遺伝的多様性が増加することは、巣規模

では系統の異なる病原体への抵抗性をもつことになり、巣仲間の病気の伝染を抑制でき、

巣の壊滅を防ぐ可能性がある (Sherman et al. 1988) 。 

病気への抵抗性仮説に関する初期の実証研究は、自然下で女王が一回交尾のセイヨウ

オオマルハナバチを用いて行われた。セイヨウオオマルハナバチの女王に対して複数の

父系の精子を人工受精させた巣では、構成員間の腸内寄生原虫の伝染が、遺伝的に単一

の構成員でできた巣よりも抑えられた (Baer and Schmid-Hempel 2001) 。また、セイヨ

ウオオマルハナバチでは異なる父系によって病原性原虫に対する感受性に差があるこ

とも明らかになった (Baer and Schmid-Hempel 2003) 。その後、自然下でも女王が多回

交尾するセイヨウミツバチにおいて構成員の遺伝的多様性が高い巣ほど、多様性が低い

巣と比較して病原菌に対する抵抗性が高いことが明らかにされた (セイヨウミツバチ; 

Seeley and Tarpy 2007) 。同様の結果は、女王が多回交尾するフタフシアリ亜科の

Acromyrmex echinator でも認められ、さらに、父系によって病原菌への抵抗性の差があ

ることも明らかにされた (Hughes & Boomsma 2004) 。 

病気への抵抗性仮説は、これまでに提唱されている多回交尾の利益仮説の中でも、最

も検証されている仮説の一つである。真社会性ハチの女王の進化過程を考える上では、

独立に女王の多回交尾が進化した分類群で、本仮説を検証することは非常に意義深い。

さらに、病気への抵抗性仮説を検証するためには、宿主の遺伝子型の違いに基づく病原

菌や寄生虫への抵抗性の差異だけでなく、病原菌や寄生虫の遺伝子型によっても、宿主

への病原性が異なることを示す必要があるが、実際に両方が示されている例は少ない 

(Lee et al. 2013) 。本研究ではシダクロスズメバチの複数の母系と父系の個体を昆虫病
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原性糸状菌の Beauveria bassiana の複数の菌株に感染させる実験を行い、本仮説を検証

する。 

巣仲間の遺伝的多様性を高めるためには、女王の交尾回数を増やすことと、父系の偏

りを小さくすることが考えられるが、継続的に巣仲間の遺伝的多様性を維持するために

は、日によって生まれる子の父系がばらつく (偏らない) ことが考えられる。Eberhard 

(1996) は、昆虫のメスは精子を体内に取り入れた後に操作でき、メスの隠蔽的選好みが

働く余地があると指摘している。社会性昆虫でも、形態的構造や生理機構からメスの隠

蔽的選好みの存在が示唆されている (Bear 2015) 。本研究では、羽化する働き蜂の父系

の組合せが日によって異なるか、ランダムであるか調査した。 

 

1-2-(3). 種内及び種間社会寄生の検証（第 4章） 

 

 第 4章では、シダクロスズメバチが同種あるいは他種へ社会寄生を行うかどうかを検

証した。サムライアリの奴隷狩りなど、動物社会には動物間の協力関係をうまく利用し、

その労力を搾取する行動が知られており (Hölldobler and Wilson 1990) 、これは社会寄生

と呼ばれる。社会性狩り蜂の多くの種では社会寄生を行うことが知られている (松浦・

山根 1984, Röseler 1991) 。社会寄生は以下の 4種類に大別される (Taylor 1939) 。(1) 種

内の条件的一時的寄生：女王が条件に応じて同種の他の女王が作った巣に侵入して宿主

の女王を殺し、居座ってその巣の働き蜂の労働力を搾取し、自身の働き蜂と繁殖虫を生

産する。(2) 種間の条件的一時的寄生：異種間で行われる点以外は種内の条件的一時的

寄生と同じである。(3) 種間の絶対的一時的寄生：他種に必ず寄生し、自ら働き蜂も繁

殖虫も生産する。(4) 種間の絶対的永久的寄生：必ず他種に寄生し、自らは働き蜂を生

産せず、繁殖虫のみを生産する。 

 スズメバチ亜科の種内及び種間社会寄生の利益は、もっぱら巣などの構造物の二次的

利用と宿主の労働力を得ることが考えられてきたが、巣内の遺伝的多様性を高める効果

もあると推察された。また、クロスズメバチ属の多くの種では種内の条件的一時的寄生

を行うことが知られている (Matthews & Matthews 1979; Greene 1991) 。そこで、本種で

も種内の社会寄生が起こっているか調べた。 

 ハチ目の社会寄生については、19 世紀から研究者によって観察されてきた (Huber 

1810, Darwin 1859) 。しかし、どのように寄生者と宿主が進化するのかといった、社会

寄生の進化過程は未だに解明されていない。現在、社会寄生の進化仮説としては 2つの

仮説が有力である (Lopez-Osorio et al. 2015) 。一つは種内仮説と呼ばれ、寄生者が宿主

から直接種分化することが考えられている (Buschinger 1986, 1990) 。種内仮説では種内

寄生が、将来の寄生者と宿主になる系統の繁殖隔離を通じて、同所的種分化を生じさせ

たと考えられている。種内寄生をする裏切り系統が分散せずに近親交配を行い、裏切り

行為をしない宿主系統が分散して外交配することがあれば、分断選択によって、上記の
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繁殖隔離は起こりうると考えられている (Rabeling et al. 2014; Boomsma & Nash 2014) 。

社会寄生の進化仮説のもう一方は種間仮説と呼ばれ、種分化後に 2 種が同所的に生息

し、片方の種が寄生者に、もう片方が宿主になると考えられている (Wilson 1971, Starr 

1979)。種間仮説を考えるうえでは、Wilson (1971) は寄生者の祖先種が種内寄生する形

質は必須ではないと述べ、Starr (1979) は寄生者の祖先種が種内寄生をすることが前適

応的に働き、将来の寄生者と宿主が同所的に生息した場合に、種間寄生が起こると述べ

ている。ここで注意すべきは、種内寄生するからといって種内仮説が支持されるわけで

なく、種内仮説と種間仮説どちらでも、種内寄生が前適応的に働く可能性があることで

ある。 

 近年、分子系統解析の研究によって種内仮説を支持する結果が示された (Rabeling et 

al. 2014) 。一方、これまでに種間仮説の直接的な証拠は示されていない。種間仮説を支

持するためには、近縁な 2 種が同所的に生息する地域では種間寄生し、単独個体群では

独立して生息するような例を発見することが必要である (Berlocher 2003; Buschinger 

2009) 。 

本州に生息するシダクロスズメバチは中山地に分布し、平野から低山地に分布する姉

妹種のクロスズメバチ (両種の系統関係については Perrard et al. 2015 を参照) と低山地

で分布域が重複する (松浦 1995) 。筆者は、2種の分布が重複する地域で、どちらか片

方の種からの社会寄生が明らかになれば、種間仮説を支持する証拠になると考えた。そ

のため、本種でも種内および種間での社会寄生が起こっているかを調査した。 

 

1-2-(4). 総合考察（第 5章） 

 

社会性ハチ目昆虫の女王における多回交尾の進化背景の研究は、血縁選択説の残され

た課題として多くの研究者によって取り組まれてきた (Palmer and Oldroyd 2000; Crozier 

and Fjerdingstad 2001; Boomsma 2009; Kraus and Moritz 2010) 。本研究では、シダクロス

ズメバチでは巣内の父系の数が多い巣、つまり、働き蜂の遺伝的多様性が高い巣ほど繁

殖成功度が高いことを明らかにし、女王の多回交尾が適応的であることを示した (第 2

章) 。本研究でスズメバチ亜科では初めて、病気に対する抵抗性仮説を実証し、遺伝的

多様性を高めることが巣内の構成員の生存に対して正の影響を与える一要因を解明し

た。また、働き蜂の父系と羽化時期に有意な関係は認められず、働き蜂は特定の父系に

偏らずに生産されていた (第 3章) 。このことは、異なる父系の働き蜂が次々に生産さ

れ、巣内の働き蜂の遺伝的多様性を維持する効果があると考えられる。さらに、本種で

は同種および他種への社会寄生を行い、宿主の働き蜂を利用する事も確認した (第 4

章) 。宿主と寄生者の働き蜂が混在して巣を構成することは、巣内の遺伝的多様性を高

めることになる。高い血縁度が真社会性の進化を駆動したと考えられているが 

(Hamilton 1964)、本種では巣仲間の血縁度を下げ、遺伝的多様性を高める女王の多回交
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尾、種内及び種間社会寄生が認められ、その進化背景を総合的に議論する。 

本種では、巣内の父系の数と、父系の偏りには有意な相関は認められなかった。一方、

繁殖初期では、父系の数が大きく、父系の偏りが小さい巣は労働力である働き蜂の生産

数が大きいという結果から、父系の偏りを小さくできる女王は適応的であると考えられ

た。社会性ハチ目の女王が特定の父系の精子を偏って利用したり、反対に、様々な父系

の精子を利用したりすることが知られている（Baer 2015）。シダクロスズメバチの女王

の多回交尾の進化背景には、交尾後性選択、特に隠蔽的選好み (メスによる体内での精

子選好み) が働いている可能性が考えられる。これまで、社会性進化に関する研究の大

部分は血縁選択に注目して進められてきたが (Boomsma 2007; Baer 2015) 、女王の多回

交尾の進化過程を解明するには性選択の研究が不可欠であると考え、今後の展望を考察

する。 
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第 2 章 女王の交尾回数と生涯繁殖成功度の関係 

 

2-1. 序論 

 

女王の多回交尾が独立に進化したフタフシアリ亜科、ミツバチ亜科、スズメバチ亜

科の種では、女王の有効父系数 (女王の交尾相手の数を、生まれた子の各父系の割合

で重みづけした値) が多い巣ほど、営巣途中の巣の規模や成長速度が大きいことが報

告されており、女王の多回交尾が適応的である可能性が示唆されている (Wiernasz et 

al. 2004; Goodisman et al. 2007; Seeley & Tarpy 2007) 。一方、この結果は交尾回数が多

い女王は寿命の早い段階で繁殖に投資する生活史戦略の違いから生じている可能性も

考えられる。女王の多回交尾が適応的であるか否かを調べるためには、女王の生涯繁

殖成功度を調べる必要がある。多回交尾する女王は、自らが得た各父系の精子を平等

に用いて、巣仲間の遺伝的多様性を高める交尾後性選択の存在も近年指摘されている 

(Jaffé et al. 2012; Baer 2015) 。 

クロスズメバチ属は、働き蜂とオスは働き蜂育房から、新女王は働き蜂育房よりも

大きい新女王育房から羽化することが知られている (Spradbery 1973) 。筆者は、クロ

スズメバチ属の種では個体が蛹化する際に糞を育房に残すことから、巣盤中の糞の数

から蛹化数を推定することができ、これを繁殖成功度にできると考えた。そして、女

王の交尾回数と父系の偏り、生涯繁殖成功度の関係を調べ、女王の多回交尾が適応的

か否かと、交尾後性選択の可能性を調査した。 

女王の多回交尾の進化要因は、遺伝的多様性の増加に由来するもの以外に、精子枯

渇仮説が提唱されている (Cole 1983) 。精子枯渇仮説の前提条件として、女王は利用

可能な精子をすべて使い切ることと、オスの精子数に変異があることが考えられてい

る (Jaffé et al. 2012) 。Jaffé ら(2012) は、この仮説の下ではメス生産数が多い女王は

精子数が異なる多くのオスと交尾をするため、生まれる子の父系に偏りがあると予測

している。本種の新女王生産数と父系の数、偏りの関係から精子枯渇説が成立するか

議論する。 

クロスズメバチ属の新女王育房の構築開始時期は、巣によって異なることが知られ

ている (Spradbery 1973) 。また、交尾回数が多い女王の巣は、営巣途中の段階では、

交尾回数が少ない女王の巣より多くの新女王育房を作っていたことから、新女王の生

産開始時期が早い可能性が示唆されている (Goodisman et al. 2007) 。シダクロスズメ

バチでは新女王は、1～2か月間にわたって生産されるが (松浦 1995) 、時期が遅くな

ればなるほど、餌資源が乏しく、かつ、気温も下がるため新女王の生存には不利にな

ると考えられる。そこで、本研究では羽化時期によって越冬中の生存率及び体重、脂
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肪量に差があるか否か調査し、女王の羽化時期と越冬中、越冬後の生存について議論

する。 

 

2-2. 材料と方法 

 

2-2-(1). 蜂の巣採集、飼育及び構成員の計測 

 

2014年 6、7 月に岐阜県下呂市金山町 (金山個体群) と長野県松本市 (松本個体群) で

シダクロスズメバチの巣を 10 巣ずつ、2015 年 7 月に長野県富士見町 (富士見個体群) 

で 5巣採集した。採集した巣は全て木製の飼育箱 (30×30×60 cm, 図 2-1)に入れ、採集し

た市内または町内で巣の解散時期の直前まで飼育した。金山個体群と松本個体群は、父

系の数と父系の偏り、巣内の構成員数の関係を調査するために用い、富士見個体群は交

尾・越冬実験に用いた。飼育期間中は、30％ショ糖溶液とニワトリの心臓と肝臓をほぼ

毎日、蜂が食べきれない量を与えた。また、蜂の採餌行動は制限せず、与えた餌以外の

餌も巣に持ち帰っていた。金山個体群の 4巣は、理由は分からないが、飼育途中で巣が

解散した。飼育している巣とは別に、2014年 10月 11、12、14日に岐阜県下呂市萩原町

にて野外の巣を働き蜂と共に 11 巣採集した (萩原個体群) 。これは繁殖初期巣と名付

けた。回収した全ての働き蜂は-30°Cで保存した。2014年 11月 28日に金山個体群、11

月 29 日に松本個体群の巣の飼育を中止して巣と働き蜂を回収し、働き蜂は父系解析に

用いた。飼育した 16 巣は繁殖終了巣と名付けた。飼育していた富士見個体群の 5巣は、

交尾・越冬実験を行うために 2015年 11月 5日にそれまでの飼育場所から 300m離れた

場所にある屋根にビニール、側面にポリエチレンの網を張った建屋 (3.6×7×2.1 m) 内に

移動させた。 

本研究では、20 平方ミリメートル未満の育房を働き蜂育房とし、20 平方ミリメート

ル以上の育房を女王育房とした。巣の働き蜂育房と女王育房の数は、各巣盤の面積を平

均育房面積で割って推定した。各巣盤の写真からソフトウェア ImageJ (version 1.48; NIH, 

Bethesda, MD, USAhttp://imagej.nih.gov/ij/) を用いて、巣盤 1枚につき無作為に選んだ 10

育房の面積を測り、平均育房面積を算出した。蛹化した働き蜂とオスの数は働き蜂育房

中の糞数から、蛹化した新女王数は新女王育房の糞数から推定した (図 2-1b) 。複数層

の糞を観察した場合には、1 層が 1 個体蛹化したことを示すとした (図 2-1c) 。予備実

験により、巣盤 1枚当たり 100育房の糞数を数えると 1育房中の糞数の標準誤差が 0.05

程度になるため (補足資料を参照) 、巣盤 1 枚ごとに 100 育房中の糞数を数え、1 育房

中の平均糞数を計算し、各巣盤の合計糞数を推定した。 

 

2-2-(2). 遺伝解析 
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 働き蜂の DNAを抽出するために、成虫の触角を 5%Chelex 溶液 (Chelex 100, Bio-Rad) 

30 ul とプロテナーゼ K溶液 (20mg/ml, Takara Bio) 0.5ul の混合液中で破砕して、56°Cで

24 時間維持した後 95°Cで 3分静置した。DNAが含まれる混合液の上澄み 5ulは、Tris-

EDTA 緩衝液 (10mM Tris, 1mM EDTA, Takara Bio) 45ul と混合し、-20°C で冷凍保存し

た。それぞれの巣ごとに、平均 38.64±9.11 (S.D.) 個体の働き蜂の遺伝型特定を行った。

遺伝子型特定のため、父系解析に適用できるマイクロサテライト領域 6 遺伝子座 

(List2001, List 2003, List2004, List2020, VMA-3, VMA-6, 補足資料参照 ) を用いて

Multiplex PCRを行った (Daly et al. 2002, Hasegawa and Takahashi 2002) 。6遺伝子座のフ

ォワードプライマーには M13配列のいずれか (5’-CACGACGTTGTAAAACGAC-3’、5’-

TGTGGAATTGTGAGCGG-3’、5’-CTATAGGGCACGCGTGGT-3’) を付加し、リバースプ

ライマーには PIG-tail配列 (5’-GTTTCTT-3’) を付加した。PCR反応はQIAGEN Multiplex 

PCR Kit (QIAGEN, Hilden, Germany） のプロトコルに基づいて行った。反応液は、DNA

を 0.5ng、2×Multiplex PCR Master Mixを 5ul、フォワードプライマーを 0.01uM、リバー

スプライマーを 0.2uM、蛍光付 M13 プライマー0.1uM、滅菌蒸留水を混合し、全量は

10ul とした。PCRの温度条件は、95°Cで 15分間維持した後に、95°Cで 30秒、50°Cで

90 秒、72°Cで 60秒維持することを 35 回繰り返し、最後に 30分間 60°Cで維持した。

PCR 生成物は DNA Size Standard 400 (Beckman Coulter, Brea, California, USA) と共に

GenomeLab GeXP Genetic Analysis System (Beckman Coulter) で泳動し、遺伝子型は CEQ 

Fragment Analysis Software (Beckman Coulter) で決定した。 

ソフトウェア Colony2 v2.0.6.1 (Jones and Wang 2010) を使用して、働き蜂の遺伝子型

から最尤法によって、働き蜂の母系遺伝子型と父系遺伝子型を推定した。2つ以上の遺

伝子座が増幅できなかった働き蜂は分析から除外した。巣仲間と異なる女王由来の遺伝

子型の働き蜂が検出された場合、その巣の女王の推定遺伝子型と照合した。その後、そ

の働き蜂が女王と同じ遺伝子型である場合には、同母系の姉妹であると判断し、異なる

遺伝子型の場合には、データセットから取り除き、再度分析を行った。母系遺伝子型と

父系遺伝子型の推定後、観察父系数 (kobs) と有効父系数 (me) を推定した (Nielsen et al. 

2003 を参照)。また、女王が持つ各父親の精子の相対的な使用頻度の差を反映した父系

の偏り (S) については、Crozier and Pamilo (1996)で提唱されている S = (kobs - me) / (kobs - 

1）により推定した。 

 

2-2-(3). 交尾、越冬実験 

 

富士見町個体群の飼育巣を 2015年 11月 5 日から 12月 13日の間、ビニールハウスに

運び入れて飼育した。ハウス内ではほぼ毎日、30%砂糖水と、ニワトリの心臓と肝臓を

与えた。上記の期間、ハウス内では当年に羽化した女王とオスを自由に交尾させ、軒部

分に敷き詰めた新聞紙内で自由に越冬できるようにした。期間中、ほぼ毎日、新聞紙内
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で越冬態勢をしている女王を確認し、合計で 27260 個体の越冬女王を回収した (越冬態

勢については Spradbery 1973 を参照) 。回収した女王は 4°Cの保冷庫内に静置し、翌春

まで越冬させた。2016 年 3 月 28 日から 4 月 23 日の間に、前年から越冬している女王

の生死を調査した。2016 年 4 月 10 日には 2015 年 11 月 9 日、24 日、12 月 1 日に越冬

を開始した女王の生死判別に加えて、乾燥重量と脂肪量を測定した。乾燥重量は 80°C

で 72 時間乾燥させた後に 0.1mg まで測定した (初期乾燥重量) 。その後、クロロホル

ムとメタノール (2:1) 混合液に 36時間液浸し、脂肪を取り除いた (Barnes and Blackstock 

1973 参照) 。脂肪を取り除いた虫体を再度 80°Cで 72 時間乾燥させ、乾燥重量を測り、

初期乾燥重量との差を脂肪量とした。 

 

2-2-(4). データ解析 

 

 シダクロスズメバチの繁殖初期巣 11 巣及び繁殖終了巣 16 巣の構成員数や父系の数、

父系の偏りは表 2-1,2-2 に示した。女王の多回交尾が適応的であるか評価するために、

父系の数と偏り、巣内の構成員の関係について統計解析を行った。女王の交尾回数を示

す指標である父系の数 (kobs) がポアソン分布から有意に異なるか否かを調べるために、

モンテカルロシミュレーションを用いた正確 χ2検定を行った。なお、人工的な X2値の

頻度分布は父系の数の分布を 10 万回繰り返して作成した。次に、父系の数 (kobs) と父

系の偏り(S)に有意な関係があるか調べるために、父系の数を説明変数とし、父系の偏り

を応答変数としてポアソン回帰分析を行った。 

繁殖初期巣と繁殖終了巣の働き蜂育房中、女王育房中の糞数の確率分布は、いずれも

負の二項分布であった (補足資料参照) 。繁殖初期巣と繁殖終了巣の働き蜂育房と女王

育房について、育房数と育房中の糞数の関係を調べるために、説明変数に育房数、応答

変数に育房中の糞数を用いた負の二項回帰分析を行った (表 2-3)。 

繁殖初期巣と繁殖終了巣において、父系の数 (女王の交尾回数)や父系の偏りによっ

て、働き蜂生産数や新女王生産数、総生産個体数が有意に異なるか否かについて調べる

ために、表 2-4,2-5a-c に示した応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用に関して一

般化線形モデル (GLM) による負の二項回帰分析を行った。 

 シダクロスズメバチの越冬中の生存率が越冬開始時期によって異なるか、表 2-6a に

示した応答変数、説明変数、ランダム効果を用いて、一般化線形モデル (GLM) による

ポアソン回帰分析を行った。日によって、越冬開始した個体数にばらつきがあったため、

GLM の offset 項に log (総越冬個体数)を加えた。次に、越冬後の個体の乾燥重量と脂肪

量の相関を調べるために、Spearmanの相関検定を行った。また、越冬開始時期や、越

冬中の女王の生死によって、乾燥重量と脂肪量に差があるか、表 2-6b に示した応答変

数と説明変数、各説明変数の交互作用について恒等リンクの重回帰分析を行った。以上

の解析において、複数の説明変数が存在する場合には、各説明変数と各説明変数の交互
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作用の組み合わせごとにモデルを作成し、赤池情報量規準 (Akaike’s Information 

Criteria, 以下, AIC) を用いてモデルを選択した。以上のデータ解析はソフトウェア R 

3.2.4を用いて行った。 

 

 2-3. 結果 

 

2-3-(1). 父系の数、父系の偏り、巣内の構成員の関係について 

  

 本研究に用いた 6 つのマイクロサテライトマーカーは多型性が認められた。連鎖不平

衡及び Hardy-Weinberg平衡からの有意な逸脱は認められなかった (連鎖不平衡 p > 0.05, 

Hardy-Weinberg平衡, Sequential Bonferroni補正後 p > 0.05 補足資料参照) 。また、ヌル

アリルの頻度は 0.05以下だった。繁殖初期巣と繁殖終了巣のすべての個体群において、

2 個体のオスが同一遺伝子型を示す確率は極めて低かった  (<< 0.0001, nondetection 

error) 。上記の結果は、本研究で用いた遺伝子マーカーを父系解析に適用できることを

意味している (Boomsma and Ratnieks 1996) 。 

繁殖初期巣と繁殖終了巣の構成員数や父系の数、父系の偏りは表 2-1, 2-2 に示した。

本研究で調査した 27 巣の父系数は (kobs) 3 から 8で、平均 5.26±1.34 (S.D.) であり、有

効父系数 (me) は 2.30 から 7.12 で、平均 3.92±1.31 (S.D.) だった。父系の偏り (S) は

0.02から 0.66であり、平均は 0.317±0.18 (S.D.) だった。本研究で用いた 27巣の父系の

数の分布はモンテカルロシミュレーションの正確 χ2 検定の結果、ポアソン分布と有意

に異なることは認められなかった (X2値 = 9.4432, p = 0.4648) 。父系数と父系の偏り

に有意な関係は認められなかった (ポアソン回帰分析: n = 27, p = 0.383) 。繁殖初期巣お

よび繁殖終了巣において、働き蜂育房数が多い巣ほど働き蜂育房中の糞数も多く、女王

育房数が多い巣ほど女王育房中の糞数も多かった (表 2-3) 。 

繁殖初期巣のWG5とWG11、WG12、WG13では新女王成虫を、WG1とWG5、WG10、

WG11、WG12、WG13 ではオス成虫をそれぞれ 10個体以上観察した (表 2-1) 。繁殖初

期巣では、父系の数が多く、父系の偏りが小さい巣ほど働き蜂育房中の糞数が有意に多

かった (表 2-4, 図 2-2a) 。繁殖初期巣では、働き蜂育房中の糞数と父系の数、父系の偏

りに連関が認められたため、それらの変数を説明変数から取り除き、応答変数として女

王育房中の糞数、説明変数として働き蜂育房中の糞数として両者の関係を負の二項回帰

を用いて解析した。その結果、働き蜂育房中の糞数が多い巣ほど有意に女王育房中の糞

数が多かった (表 2-4, 図 2-2b) 。 

 2014年 10月 30 日に金山個体群、2014 年 11月 5日に松本個体群のすべての飼育巣か

ら新女王とオスが離巣していることを観察した。働き蜂育房 1個当たりの蛹化回数は平

均 1.301±0.237 (S.D.) であり、最少蛹化回数は 0回、最多蛹化回数は 3 回だった。女王

育房 1 個当たりの蛹化回数は平均 0.795±0.087 (S.D.) であり、最少蛹化回数は 0 回、最
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多蛹化回数は 1回だった。 

繁殖終了巣では、金山個体群と松本個体群に分けた場合と両個体群を合わせた場合 

(金山・松本合算群) で解析を行った。両個体群のそれぞれと金山・松本合算群にも、働

き蜂育房中の糞数は父系の数と父系の偏り、それらの交互作用と有意な関係が認められ

なかった (表 2-5a-c) 。金山個体群では女王育房中の糞数に対して父系の数に有意な正

の効果が認められた(表 2-5a, 図 2-3a)。松本個体群と金山・松本合算群では、女王育房

中の糞数に対して父系の数と父系の偏り、働き蜂育房中の糞数が有意な正の効果を示し、

父系の数と父系の偏りの交互作用は有意な負の効果を示した (表 2-5b, c) 。金山個体群

と松本個体群、金山・松本個体群のすべてにおいて、総糞数は父系の数と父系の偏りと

有意な関係が認められなかった (表 2-5a-c) 。 

 

2-3-(2). 越冬開始時期ごとの女王の特性 

 

 シダクロスズメバチの越冬中の生存率が越冬開始時期によって異なるか、一般化線形

混合モデルを用いて、ポアソン回帰分析を行った結果、越冬時期が早い個体ほど、越冬

時期が遅い個体よりも越冬期間中の生存率が有意に高かった (表 2-4, 図 2-4) 。 

 乾燥重量と脂肪量の関係を調べるために、Spearmanの相関検定を行った結果、越冬

女王の脂肪量は体重と強い相関を示した (Spearmanの相関検定: n = 104, p < 0.001, r 

= 0.7909) 。次に、越冬中の生死、あるいは越冬開始時期によって乾燥重量と脂肪量に

差があるか調べるために、恒等リンクの重回帰分析を行った。越冬開始時期が早い、ま

たは生存した女王の乾燥重量は、越冬時期が遅い、または死亡した女王の乾燥重量より

も有意に重かった (表 2-6b, 図 2-5a) 。越冬後に生存していた女王は死亡していた女王

よりも脂肪量が有意に多かった (表 2-6b, 図 2-5b) 。さらに、越冬時期が早い女王は遅

い女王と比較して、越冬後の脂肪量が多い傾向が認められた (表 2-6b, 図 2-5b) 。 

 

2-4. 考察 

 

 働き蜂育房中の糞数は、働き蜂あるいはオスの蛹化数を示すが、時期を考慮すると、

繁殖初期巣の働き蜂育房中の糞数は主に働き蜂の蛹化数を示していると考えた。

Vesupula maculifrons では、女王育房からオスが生まれる割合は 5%程度であると報告さ

れている (MacDonald and Matthews 1981) 。そのため、本種でも繁殖初期巣と繁殖終了

巣の女王育房中の糞数の大部分は女王の蛹化数を示していると考えた。本研究では、蛹

化した働き蜂とオス、新女王は羽化したものとした。 

 

2-4-(1). 女王の交尾回数と働き蜂生産、新女王の形質について 
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繁殖初期巣では、父系の数が多く、父系の偏りが小さい巣ほど働き蜂羽化数が多いこ

とを明らかにした (表 2-4, 図 2-2a) 。さらに、働き蜂羽化数が多い巣ほど新女王羽化数

も多く、労働力である働き蜂数が繁殖虫生産に直接的に影響することが示唆された (表

2-4, 図 2-2b) 。父系の数が多く、父系の偏りが小さいほど、巣仲間の遺伝的多様性は高

くなる。巣仲間の遺伝的多様性が高まることで、働き蜂の分業が効率化や、巣規模での

病気に対する抵抗性が増加することが考えられており (例えば, Evison and Hughes 2011; 

Reber et al. 2008) 、本種では、この遺伝的多様性に基づく利益が働き蜂の数に正の効果

をもたらしている可能性が考えられた。 

繁殖初期巣では、働き蜂羽化数が多い巣ほど新女王の発生段階が進んでおり、同じ時

期でも多数の働き蜂が羽化していた巣では新女王が既に羽化しており (表 2-1, WG5, 

WG11, WG12, WG13) 、働き蜂羽化数が繁殖虫生産開始時期と関係していると考えられ

た (図 2-2b) 。ただし、本研究では女王生産を始める要因が、巣内に一定数の働き蜂が

存在することか、あるいは、女王が一定数の働き蜂を産卵したことに基づくのかは結論

付けられなかった。この点は、巣内の働き蜂を間引いて、巣内の働き蜂の数を操作する

実験を行うことで、明らかにできると考えられる。 

スズメバチ亜科の新女王は、離巣したその日に交尾を行い、速やかに越冬に入ると考

えられている (松浦 1995) 。そのため、本研究の交尾・越冬実験では、新女王の羽化日

と越冬開始日には相関があると考えている。早期に越冬を開始した新女王は、遅くに越

冬を開始した女王よりも乾燥重量が重く、また、越冬中の生存率も高かった (表 2-6a, b, 

図 2-4, 2-5a) 。越冬明けの女王の脂肪量は越冬開始時期によって有意な差は認められな

かったが、越冬後生存した女王の方が死亡した女王よりも脂肪量は有意に多かった (表

2-6b, 図 2-5b) 。この結果はクロスズメバチ属やマルハナバチ属では女王の体サイズが

大きいほど越冬に成功しやすいこと (Kovacs & Goodisman 2012; Beekman et al. 1998) 、

越冬の成功には脂肪量が重要であるという過去の研究結果 (Spradbery 1973; Harris and 

Beggs 1995) を支持した。 

キオビクロスズメバチでは、働き蜂の採餌行動の頻度が高い巣ほど、大きな女王が生

産されている (Harris and Beggs 1995) 。スズメバチ亜科の新女王は、羽化後しばらく巣

にとどまり、巣仲間から栄養を補給してから離巣する。羽化直後に比べ、離巣時の新女

王の生体重は 20-30%増加し、羽化後から離巣するまでの間に主に脂肪を蓄えていると

考えられている (松浦 1995) 。本研究では、ビニールハウス内に飼育巣を移動させた後

にも、十分量の餌を与え続けていたが、11月中旬から明らかに働き蜂の採餌行動の頻度

が低下したことを観察した。また、11月中旬以降、自然下ではシダクロスズメバチの餌

となる生物も少なくなっていると考えられる。このことから、繁殖虫生産期の早い時期

に生産される新女王には十分な栄養が与えられ、遅い時期に生産される新女王には十分

な栄養が与えられていない可能性が考えられる。これに加えて、遺伝的多様性が高い巣

は働き蜂の数が多かったため、より多くの餌を巣に持ち帰っている可能性もあり、新女
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王の幼虫期だけでなく、羽化後の栄養条件も優れているかもしれない。女王が単独で営

巣を始める社会性昆虫では、女王の体サイズが営巣成功と相関していることも報告され

ている (Keller 1993; Heinze and Tsuji 1995) 。以上の結果をまとめると、父系の数が多く、

父系の偏りが小さい巣は、働き蜂生産数が多く、早い時期からから新女王生産を開始し

ていた。また、早い時期に生産された新女王は乾燥重量も重く、越冬中の生存率も高か

った。交尾回数の多い女王は生存率の高い新女王を生産できるという点から適応的であ

ると考えられた。 

 

2-4-(2). 女王の交尾回数と適応度について 

 

 繁殖終了巣の金山個体群では父系の数が多い巣ほど、有意に多くの新女王を生産でき

ていた (表 2-5a, 図 2-3a) 。松本個体群と金山・松本合算群では、新女王生産数に対し

て、父系の数、父系の偏り、働き蜂育房中の糞数には有意な正の効果が認められ、父系

の数と父系の偏りの交互作用には負の効果が認められた (表 2-5b, c) 。以上のことから、

女王の交尾回数が多いほど、生涯繁殖成功度 (新女王生産数) が高くなることが明らか

となった。また、松本個体群、金山・松本個体群で認められた上記の交互作用による負

の効果は、父系の偏りが小さいほど、父系の数が増えた場合に新女王の数が増え、反対

に父系の偏りが大きいと、父系の数が増えた場合に新女王の数が増えにくいことを示す。 

以上のことから、松本個体群、金山・松本個体群では新女王の生産数に対して父系の偏

りによる有意な正の効果があったが、その効果は小さく、父系の数による効果の方が大

きいと考えられた (図 2-3b) 。女王の交尾回数が増えることは直接的に巣仲間の遺伝的

多様性を増やすため、巣仲間の遺伝的多様性が高いほど巣全体の繁殖成功度が高まる可

能性が示唆された。 

 10月中旬に採集した繁殖初期巣では、父系の数が多く、父系の偏りが少ない巣ほど、

より多くの働き蜂を生産していた (表 2-4)。シダクロスズメバチは 10 月からオスと新

女王の生産を開始する (松浦 1995) 。そのため、10 月中旬以降の働き蜂育房からはもっ

ぱら働き蜂は生産されず、オスが生産されたと考えられる。11月末に回収した繁殖終了

巣では、働き蜂育房中の糞数 (働き蜂とオス数) と、父系の数、父系の偏りに有意な関

係は認められなかった (表 2-5a-c)。以上のことから、オス数は、父系の数と父系の偏り

と有意な相関がないと考えられる。一方で、女王の交尾回数が多い巣ほど女王生産数が

多く、新女王の生産数に対して、父系の数と父系の偏りの交互作用が負の効果をもつこ

とから、巣内の遺伝的多様性が高い巣ほど新女王生産が多いことを示している(表 2-5b, 

c)。適応的な性比理論では、働き蜂が性比を調整できるとすると、働き蜂間の血縁度が

個体群の平均血縁度よりも低い場合には、オスに偏った性比になることが予測されてい

る (Boomsma and Grafen 1991; Ratnieks and Boomsma 1995) 。ところが、本研究結果から

は、遺伝的多様性が高い巣、つまり、巣内の働き蜂間の血縁度が低い巣ほど、性比がメ
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スに偏っていることが推察される。血縁度に基づかない性比の変動の事例としては、女

王の越冬中の状態によって性比の転換点が左右される現象がマルハナバチで 

(Duchateau et al. 2004) 、働き蜂のオス産卵の開始時期によって性比が変動する例がアシ

ナガバチで知られている (Tsuchida et al. 2003) 。シダクロスズメバチには血縁選択を基

にした適応的な性比理論が適応されない可能性が示唆されているが、本研究で用いた働

き蜂育房中の糞数からは働き蜂数とオス数を分けて計数できておらず、結論を出すには

さらなる調査が必要である。 

 

2-4-(3). シダクロスズメバチの女王の多回交尾における進化過程 

 

Jaffé ら (2012) は、真社会性ハチ目において、種ごとの巣の平均規模 (平均働き蜂(蟻)

数) と平均父系数に正の相関があることを明らかにした。また、種ごとの父系の数と父

系の偏りに負の相関があることを示した。これは交尾回数が多い種ほど、巣内の遺伝的

多様性を増す方向に選択がかかっている可能性を示唆している。本研究では、種内の父

系の数と父系の偏りに有意な相関は認められなかった。一方で、遺伝的多様性が高い巣

ほど繁殖初期までに生産する働き蜂数は多く、繁殖終了期では新女王生産数が多かった。

以上の結果は、遺伝的多様性が高まることの利益仮説 (Crozier and Fjerdingstad 2001) を

支持した。 

 精子枯渇説は、より多くの精子を保持するために女王の多回交尾が進化したという仮

説である (Cole 1983) 。筆者は、精子枯渇仮説の下では、女王が得たすべての精子はメ

ス生産のために使い切られるため、シダクロスズメバチの場合には、働き蜂生産後に生

産される新女王数が女王の保持する精子数を示す指標になると考えた。Jaffé ら (2012) 

は、精子枯渇仮説の仮定 (オスの射精一回あたりの精子数はばらつき、女王は全ての精

子を使い切る) の下では、メスが交尾した各オスの精子数の頻度に応じて、子が作られ

ると考え、精子枯渇仮説が正しければ、真社会性ハチ目ではメス生産数が多い巣ほど父

系の数が多く、かつ、父系の偏りが生じると予測した。本研究の結果からは、父系の数

が多い巣ほど多くの新女王を生産しており、これは Jaffé らの精子枯渇仮説の予測に当

てはまる(表 2-5, 図 2-3a, b)。さらに、新女王生産数に対して父系の偏りは正の効果があ

り、この結果も Jaffé ら (2012) の予測に当てはまった (表 2-5) 。一方で、新女王生産

数に対する父系の数と父系の偏りに負の交互作用が認められたことは、Jaffé らの予測

と合わない。上記の結果からは、本研究では精子枯渇仮説を支持することはできなかっ

たが、父系の数と父系の偏り、メスの生産数の関係だけからは積極的に精子枯渇仮説を

棄却することはできないと考えられる。その理由として、精子枯渇仮説はオスの一回の

射精に含まれる精子数のばらつきによって、メス生産数と父系の数、父系の偏りの関係

が変わると考えられる。今後、精子枯渇仮説の検証を進めるためには、オスの一回当た

りの射精に含まれる精子数を計測すること、繁殖終了時期の創設女王では受精嚢内の精
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子が枯渇しているか否か、また、創設開始直後の女王が十分な精子数を保持しているか

調べる必要があるだろう。 

繁殖初期では、父系の数、父系の偏りが小さい巣ほど、働き蜂生産数が多かったこと

から、各父系の精子を平等に使う創設女王が適応的であるとも考えられた (表 2-4a, b, 

図 2-5) 。社会性ハチ目においても、精子競争およびメスによる隠蔽的選好みによる交

尾後性選択が起こっている可能性がある (Boomsma et al. 2005) 。セイヨウミツバチで

はメスが精子の貯蔵過程で精子を操作し、父系の偏りを減少させている (Boomsma et al. 

2005; Schlüns et al. 2005) 。さらに、女王が保持した精子を操作するメスによる隠蔽的選

好みは巣内の構成員の遺伝的多様性を増加させる働きがある (Baer 2015) 。このように

交尾後の性選択に関する研究は、社会性狩り蜂ではほとんどなされておらず、今後の課

題である。 

 父系の数と働き蜂と繁殖虫数の正の相関関係は優れた女王仮説でも説明することが

できる (Bonduriansky 2001) 。優れた女王仮説によれば、優れた女王は多くの交尾相手

のオスを引きつけ、より多くの働き蜂と新女王を生産する。女王の交尾回数が多いこと

と繁殖成功度が高いことは創設女王の形質の一部であると解釈できる (Fjerdingstad & 

Keller 2004) 。本研究では、繁殖初期巣では働き蜂の数、繁殖終了巣では新女王の数と

父系の数 (女王の交尾回数) に正の相関が認められた。さらに、繁殖初期巣では、父系

の数が多く、各父系の子を平等に生産する巣ほど、より乾燥重量が重く、越冬中の生存

率が高い新女王を生産することが示された。交尾回数の多い女王と、生産された新女王

の体重が重いことはそれぞれ適応的であると考えられた。これまでに、キオビクロスズ

メバチの女王の胸幅あるいは頭幅と女王育房数には有意な相関がないことが示されて

いる(Harris and Beggs 1995)。今後の調査により、高体重の女王ほど、父系の数が多いこ

とが明らかになれば、優れた女王仮説は支持されるだろう。 

 本研究では、女王の交尾回数が多い巣では生涯繁殖成功度が高まることを示し、女王

の多回交尾が適応的であると結論付けられる。また、女王の交尾回数が増えることは巣

仲間の遺伝的多様性を増加させ、それに起因する利益の存在が示唆された。さらに、女

王の交尾回数が多い巣ほど早くから新女王生産を開始しており、早い時期に生産された

新女王ほど越冬中の生存率が高く体重も重かったことは、その詳細なメカニズムは不明

だが女王の多回交尾の利益のひとつであると考えられる。
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表 2-1. 岐阜県下呂市萩原町の野外で採集したシダクロスズメバチの繁殖初期巣 11巣の詳細なデータ (萩原個体群) 。 

巣番号 採集日 
観察し

た成虫 

働き蜂育

房 

女王 

育房 

合計 

育房数 

働き蜂 

育房中の 

糞数 

女王 

育房中の糞

数 

総糞数 kobs me S N 

WG1 

WG2 

WG3 

WG4 

WG5 

WG6 

WG8 

WG10 

WG11 

WG12 

WG13 

11 Oct 14 

11 Oct 14 

11 Oct 14 

11 Oct 14 

11 Oct 14 

12 Oct 14 

12 Oct 14 

12 Oct 14 

14 Oct 14 

14 Oct 14 

14 Oct 14 

W, M 

W 

W 

W 

W,M,G 

W 

W 

W, M 

W,M,G 

W,M,G 

W,M,G 

5693 

3897 

1785 

2227 

7122 

2609 

3075 

3033 

9901 

20307 

17314 

1650 

438 

278 

319 

1732 

212 

161 

1029 

5587 

14079 

9142 

7343 

4335 

2063 

2546 

8854 

2821 

3236 

4062 

15488 

34386 

26456 

7402 

4907 

2175 

2080 

11423 

3647 

3834 

3855 

16930 

23272 

28460 

503 

0 

142 

0 

1025 

0 

0 

501 

5167 

9489 

8574 

7905 

4907 

2317 

2080 

12448 

3647 

3834 

4356 

22097 

32761 

37034 

5 

3 

5 

4 

4 

3 

5 

6 

7 

5 

8 

3.57 

2.33 

4.75 

2.33 

3.93 

2.30 

3.66 

4.78 

6.15 

4.55 

7.12 

0.36 

0.34 

0.06 

0.56 

0.02 

0.35 

0.33 

0.24 

0.14 

0.11 

0.13 

47 

29 

47 

40 

46 

40 

41 

38 

26 

29 

31 

平均   6966.6 3147.9 10144.6 9816.8 2309.2 12126.0 5.0 4.133 0.241 37.6 

採集日に観察した成虫の階級 (W; 働き蜂, M; オス, G; 新女王） 、働き蜂育房数、女王育房数およびそれらの育房中の糞数、観察した父

系の数 (kobs) 、有効父系数 (me) 、父系の偏り (S) 、遺伝子型鑑定に用いた働き蜂数 (N) を示した。 
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表 2-2. 飼育したシダクロスズメバチ繁殖終了巣 16巣の詳細なデータ (BG1-6: 金山個体群, BM1-10: 松本個体群） 。 

巣番号 回収日 
飼育開始

日 

働き蜂

育房 

女王 

育房 

合計 

育房数 

働き蜂 

育房中の

糞数 

女王育房

中の糞数 
合計糞数 kobs me S N 

BG1 

BG2 

BG3 

BG4 

BG5 

BG6 

BM1 

BM2 

BM3 

BM4 

BM5 

BM6 

BM7 

BM8 

BM9 

BM10 

28 Nov 14 

28 Nov 14 

28 Nov 14  

28 Nov 14 

28 Nov 14 

28 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

29 Nov 14 

5 Jul14 

5 Jul 14 

5 Jul 14 

5 Jul 14 

6 Jul 14 

6 Jul 14 

15 Jul 14 

15 Jul 14 

15 Jul 14 

17 Jul 14 

17 Jul 14 

19 Jul 14 

19 Jul 14 

19 Jul 14 

20 Jul 14 

20 Jul 14 

12019 

16551 

16855 

19617 

7825 

12056 

10473 

10242 

8994 

10148 

13431 

4577 

9900 

18023 

12912 

13763 

6657 

4185 

5978 

2652 

2526 

6114 

3200 

4753 

2252 

6803 

7219 

3558 

5667 

4303 

11677 

8768 

18676 

20736 

22833 

22269 

10351 

18170 

13673 

14995 

11246 

16951 

20650 

8135 

15567 

22326 

24589 

22531 

16677 

18160 

23566 

21600 

8526 

17317 

19751 

14723 

10276 

14610 

19556 

6998 

9704 

18413 

15163 

17082 

4937 

3070 

4130 

1563 

1869 

5339 

2574 

3393 

1872 

5894 

5882 

3075 

5141 

3468 

10637 

7317 

21614 

21230 

27696 

23163 

10395 

22656 

22325 

18116 

12148 

20504 

25438 

10073 

14845 

21881 

25800 

24399 

6 

5 

4 

4 

4 

7 

4 

6 

4 

5 

7 

6 

7 

5 

7 

6 

5.10 

4.66 

2.35 

3.11 

2.62 

5.66 

3.52 

3.09 

2.92 

3.13 

3.01 

3.56 

4.12 

2.76 

5.82 

5.16 

0.18 

0.09 

0.55 

0.30 

0.46 

0.22 

0.16 

0.58 

0.36 

0.47 

0.66 

0.49 

0.48 

0.56 

0.20 

0.17 

47 

45 

45 

51 

48 

41 

47 

37 

28 

31 

39 

42 

40 

49 

31 

29 

平均   12336.6 5394.5 17731.1 15757.6 4385.1 20142.7 5.4 3.787 0.370 40.6 

働き蜂育房数、女王育房数およびそれらの育房中の糞数、観察した父系の数 (kobs) 、有効父系数 (me) 、父系の偏り (S) 、遺伝子型鑑定

に用いた働き蜂数 (N) を示した。 
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表 2-3. 繁殖初期巣と繁殖終了巣の育房数と育房中の糞数の関係。 

巣の時期 応答変数 説明変数 Coef. estimate z 値 有意確率 (p) 

繁殖初期巣

(n = 11) 

働き蜂育房中の糞数 

 (働き蜂蛹化数) 
働き蜂育房数 1.359E-4 7.806 < 0.001 

 女王育房中の糞数 

(女王蛹化数) 
女王育房数 2.212E-4 189.7 < 0.001 

繁殖終了巣 

(n = 16) 

働き蜂育房中の糞数 

(働き蜂とオスの合計蛹化数) 
働き蜂育房数 7.210E-5 5.884 < 0.001 

 女王育房中の糞数 

(女王蛹化数) 
女王育房数 2.002E-4 13.26 < 0.001 

応答変数と説明変数を用いて負の二項回帰分析を行った結果を示した。応答変数に対して有意な効果があ

った説明変数は太字で示した。 
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表 2-4. 繁殖初期巣 (萩原個体群)の働き蜂育房中、女王育房中の糞数と父系の数、父系の偏りの関係。 

個体群 応答変数 説明変数 AIC Coef. estimate z値 有意確率 (p) 

萩原 (n = 11) 働き蜂育房中の糞数 

 (働き蜂蛹化数, モデル 1)  

kobs (父系の数) 218.62 0.2692 2.038 0.042 

S (父系の偏り)  -2.3222 -2.283 0.022 

       

 働き蜂育房中の糞数 kobs* 219.78 0.4854 1.792 0.073* 

 (モデル 2) S   3.1535 0.532 0.594 

  kobs: S  -1.3043 -0.945 0.345 

 女王育房中の糞数 a 

(女王蛹化数) 

働き蜂育房中の糞数 8624a 1.393E-4 179.7 < 0.001 

応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用項を用いて一般化線形モデルによる負の二項回帰分析の結果を示した。a では、働き蜂

育房中の糞数と父系の数、父系の偏りに連関が認められたため、それらの変数を説明変数から取り除いて解析を行った。モデル選択に

より AIC が最小、2 番目に小さいモデルの結果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変数は太字で示した。*は説明変

数が応答変数に対してマージナルな効果をもつことを示す。 



23 

 

応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用項を用いて一般化線形モデルによる負の二項回帰分析の結果を示した。モデル選択により AIC

が最小、2 番目に小さいモデルの結果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変数は太字で示した。a, b はヌルモデルが選択

された(ヌルモデルの AIC: a, 121.68; b, 123.17)。  

表 2-5a. 繁殖終了巣 (金山個体群) の働き蜂育房中、女王育房中の糞数への父系の数、父系の偏りの関係。 

個体群 応答変数 説明変数 AIC Coef. estimate z値 有意確率 (p) 

金山 (n = 6) 働き蜂育房中の糞数 

(働き蜂とオスの蛹化数) 

kobs (父系の数) 125.82 a -0.01591 -0.050 0.960 

  S (父系の偏り)  4.09801 1.127 0.260 

  kobs: S  -0.47991 -0.677 0.498 

 女王育房中の糞数 kobs 104.04 0.2945 3.099 0.002 

 (女王の蛹化数, モデル 1) 働き蜂育房中の糞数  3.374E-5 1.457 0.145 

       

 女王育房中の糞数 

(モデル 2) 

kobs 104.21 0.2733 2.48 0.013 

 総糞数 (総蛹化数) kobs  127.32 b 0.0650 0.216 0.829 

   S   3.9930 1.165 0.244 

  kobs: S  -0.5015 -0.751 0.453 
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表 2-5b. 繁殖終了巣 (松本個体群)の働き蜂育房中、女王育房中の糞数への父系の数、父系の偏りの関係。 

個体群 応答変数 説明変数 AIC Coef. estimate z値 有意確率 (p) 

松本 (n = 10) 働き蜂育房中の糞数 kobs  203.37c -0.1385 -0.685 0.494 

  S  -2.1588 -0.688 0.492 

  kobs: S  0.3403 0.657 0.511 

 女王育房中の糞数 kobs  173.64 0.7253 5.209 < 0.001 

 (モデル 1)  S  4.911 2.269 0.023 

  働き蜂育房中の糞数  4.777E-5 3.024 0.002 

  kobs: S  -0.9794 -2.752 0.006 

       

 女王育房中の糞数 kobs  175.60 0.6791 2.521 0.012 

 (モデル 2)  S  4.795 2.157 0.031 

  働き蜂育房中の糞数  3.170E-5 0.386 0.699 

  kobs: S  -0.9636 -2.658 0.008 

   働き蜂育房中の糞数: kobs   2.742E-6 0.197 0.844 

 総糞数 kobs  206.25 d 0.01026 0.058 0.954 

   S   -1.91526 -0.697 0.486 

  kobs: S  0.22985 0.507 0.612 

応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用項を用いて表 2-5a と同様の解析による結果を示した。モデル選択により AIC が最小、2 番目に小さいモデル

の結果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変数は太字で示した。c, d はヌルモデルが選択された(ヌルモデルの AIC: c, 198.03; d, 

202.4 )。  
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表 2-5c. 繁殖終了巣 (金山個体群と萩原個体群を合算)の働き蜂育房中、女王育房中の糞数への父系の数、父系の偏りの関係。 

個体群 応答変数 説明変数 AIC Coef. estimate z値 有意確率 (p) 

金山と松本の合算 

(n = 16) 

働き蜂育房中の糞数 kobs  326.57e -0.0835 -0.543 0.587 

 S  -0.6871 -0.292 0.771 

  kobs: S  0.1221 0.300 0.764 

 女王育房中の糞数 kobs  274.12 0.6649 5.640 < 0.001 

 (モデル 1)  S  3.945 2.198 0.028 

  働き蜂育房中の糞数  3.392E-5 2.574 0.01 

  kobs: S  -0.8242 -2.657 0.008 

       

 女王育房中の糞数 kobs  275.75 0.6824 5.747 < 0.001 

 (モデル 2)  S  3.505 1.790 0.073 

  働き蜂育房中の糞数  1.877E-5 0.663 0.507 

  kobs: S  -0.8806 -2.794 0.005 

   働き蜂育房中の糞数: kobs   4.733E-6 0.616 0.538 

 総糞数 kobs  329.05 f 0.0626 0.451 0.652 

   S   -0.3619 -0.170 0.865 

  kobs: S  0.0014 0.004 0.997 

応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用項を用いて表 2-5a と同様の解析結果を示した。モデル選択により AICが最小、2番目に小さいモデルの結

果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変数は太字で示した。e, fはヌルモデルが選択された(ヌルモデルの AIC: e, 319.07; f, 323.98)。 
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表 2-6. (a) 越冬開始時期と越冬女王の生存率の関係、 (b) 越冬開始時期と越冬中の女王の生死、翌春の女王の乾燥重量、脂肪量の関係。 

(a) 越冬女王の生存率に対する越冬開始時期の効果 (GLMMによるポアソン回帰分析, n = 27260) 

応答変数 説明変数 ランダム効果 Coef. Estimate z値 有意確率 (p) 

生存個体数 越冬開始日 生死の確認日 -0.0203 -25.46 < 0.001 

 

(b) 翌春の女王の乾燥重量と脂肪量に対する越冬開始日と越冬中の女王の生死の効果 (恒等リンクの重回帰分析, n = 104) 

応答変数 説明変数 AIC Coef. estimate t値 有意確率 (p) 

乾燥重量 越冬開始日 690.20 -0.2990 -4.022 < 0.001 

(モデル 1) 越冬中の生死  -9.0524 -6.728 < 0.001 

      
乾燥重量 越冬開始日* 692.07 -0.32094 -1.668 0.0985* 

(モデル 2) 越冬中の生死  -961.514 -0.367 0.7143 

 越冬開始日: 越冬中の生死  0.05561 0.364 0.7168 

脂肪量(モデル 1) 越冬開始日* 561.40 -0.0740 -1.860 0.0658* 

 越冬中の生死  -3.9325 -5.462 < 0.001 

      
脂肪量(モデル 2) 越冬中の生死 562.90 -4.151 -5.773 < 0.001 

(a) 以下の応答変数と説明変数、ランダム効果を用いて一般化線形混合モデル (GLMM,  offset = log (総越冬個体数)) によるポアソン回帰

分析を行った。 (b) 以下の応答変数と説明変数、説明変数の交互作用項を含む恒等リンクの重回帰分析を行った。モデル選択により AIC が

最小、2 番目に小さいモデルの結果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変数は太字で示した。*は説明変数が応答変数に対

してマージナルな効果をもつことを示す。 
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図 2-1. (a) 採集したシダクロスズメバチの巣は木製の飼育箱 (30×30×60cm） で飼育し

た。写真は 2014 年 11月末に撮影された。(b) 女王育房の巣盤の写真を示した。中央の

育房には個体が蛹化した痕跡の糞がなく、その隣の育房には糞がある。(c) 一つの働き

蜂育房中にあった 2 層の糞。1個体が蛹化するごとに 1層の糞が巣盤に残される。  
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図 2-2. 繁殖初期巣 (萩原個体群) における働き蜂育房中、女王育房中の糞数と父系の数、

父系の偏りの実測値を点で示した。それらの変数に関する負の二項回帰モデルを曲面ま

たは曲線で示した。 (a) 父系の数(kobs) が多く、父系の偏り(S) が小さい巣では働き蜂育

房中の糞数が有意に多かった。 (b) 働き蜂育房中の糞数が多い巣ほど、女王育房中の糞

数は有意に増加した (表 2-4を参照)。   
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図 2-3. (a) 繁殖終了期の金山個体群における女王育房中の糞数と父系の数の実測値を点

で示した (n = 6) 。曲線は変数間の負の二項回帰モデルを示している。 (b) 松本個体群

の女王育房中の糞数と父系の数、父系の偏りの実測値を点で示した (n = 10) 。曲面は、

表 2-5b のモデル 1 の女王育房中の糞数、父系の数と父系の偏り、その交互作用に関す

る負の二項回帰モデルを示している。金山個体群では父系の数が多い巣ほど女王育房中

の糞数が有意に多かった。松本個体群では、新女王育房中の糞数に対して父系の数、父

系の偏り、働き蜂育房中の数に有意な正の効果があり、父系の数と父系の偏りの交互作

用に有意な負の効果があった (表 2-5a, b を参照) 。 
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図 2-4. シダクロスズメバチの越冬開始日ごとの、越冬後の女王の生死個体数を示した

(生存: 白, 死亡: 黒, n = 27260) 。応答変数に生存個体数、説明変数に越冬開始日、個

体の生死を確認した日をランダム効果とし、日によって越冬開始個体数が異なったた

め、offset 項に log (総越冬個体数) を加えた一般化線形混合モデルを用いてポアソン

回帰分析を行った。早期に越冬を開始した個体ほど末期に越冬を開始した個体よりも

有意に越冬の生存率が高かった (表 2-6a を参照) 。 
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図 2-5. シダクロスズメバチの越冬開始日と乾燥重量の関係 (a) 、脂肪量の関係 (b) を

示した。エラーバーは標準誤差を示す。図中の数字はサンプル数を示す。乾燥重量は

越冬開始日によって有意に異なり、生存個体の方が死亡個体よりも有意に大きかっ

た。脂肪量も生存個体の方が死亡個体よりも有意に大きく、越冬開始日によって脂肪

量が異なる傾向があった (表 2-6bを参照) 。   
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補足資料 

 

 巣盤 1枚当たりに調べるべき育房数の検討 

 

巣盤 1枚の糞数を推定する際に、調べるべき育房数（標本サイズ）を検証するために

事前分析を行った。巣盤 1 枚中の総糞数は 1 育房中の平均糞数×総育房数で計算され

る。ここで、筆者は巣盤 1枚につき、糞数を調べる育房数が少ない場合には 1育房中の

糞数の標準誤差が大きくなり、結果的に、巣盤 1枚当たりの糞数を推定した際の誤差も

大きくなると考えた。1 育房の糞数を調べた時の標準誤差は 0.1 未満であることが望ま

しいと考えた。巣盤 1 枚ごとの調べる育房数 (標本サイズ） を判断するために、実際

の巣盤 1枚の総糞数からブートストラップ法を用いて、標本サイズと 1育房中の糞数の

標準誤差の関係を調べた。 

筆者は野外巣と飼育巣の合計 27 巣の中から無作為に、働き蜂育房がある巣盤と女王

育房がある巣盤をそれぞれ 6つずつ選び、全育房数及び全育房中の糞数を計数した。調

べた働き蜂育房数の合計は 7165、糞数の合計は 10851、巣盤一枚当たりの平均働き蜂育

房数は 1194.2±720.3 (S.D.) 、平均糞数 1808.5±1368.2 (S.D.) 。調べた女王蜂育房数の合

計は 6572、糞数の合計は 5244、巣盤一枚当たりの平均女王育房数は 1095.3±174.8 (S.D.) 、

平均糞数 874±223.8 (S.D.) 。このデータを用いて、標本サイズ(調べる育房数: 1～500) ご

とに、標本数 1000 として、1育房あたりの糞数の平均と標準偏差の計算をした。標本抽

出の際には、データからの反復抽出を許さなかった。その後、各標本サイズの 1育房あ

たりの糞数の標準誤差を計算し、標準誤差が 0.1未満になる標本サイズを調べた。すべ

ての計算は、ソフトウェア R 3.2.4 を用いて行った。 

結果として、働き蜂育房がある巣盤、女王育房がある巣盤、どちらにおいても 100育

房中の糞数を調べることにより、1育房中の糞数の標準誤差が 0.05 程度になった (図 2-

S1） 。以上の結果から、働き蜂育房がある巣盤と女王育房がある巣盤、共に巣盤 1 枚

あたり 100 育房調べることが適切だと考えた。 

 

働き蜂育房中の糞数と女王育房中の糞数の確率分布について 

 

繁殖初期巣と繁殖終了巣で働き蜂育房中の糞数を応答変数に説明変数に父系の数、父

系の偏り、それらの交互作用を用いて一般化線形モデルによるポアソン回帰を行い、そ

の結果を基に、分散が平均よりも有意に大きいか過分散の検定を行った。その結果、繁

殖初期巣と繁殖終了巣ともに、働き蜂育房中の糞数は過分散であることが認められた 

(過分散の検定: 繁殖初期巣, p = 0.010; 繁殖終了巣, p < 0.001) 。 

繁殖初期巣の女王育房中の糞数を応答変数に、働き蜂育房中の糞数を説明変数に用いて

一般化線形モデルによるポアソン回帰を行い、その結果を基に分散が平均よりも有意に
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大きいか過分散の検定を行った。次に、繁殖終了巣の女王の育房中の糞数を応答変数に、

説明変数には働き蜂育房中の糞数、父系の数、父系の偏りを用い、各説明変数の交互作

用を含む一般化線形モデルを用いてポアソン回帰を行い、その結果を基に分散が平均よ

りも有意に大きいか過分散の検定を行った。その結果、繁殖初期巣と繁殖終了巣の女王

育房中の糞数は過分散であることが認められた (過分散の検定: 繁殖初期巣, p = 0.005; 

繁殖終了巣, p = 0.02)。上記の結果により、繁殖初期巣と繁殖終了巣の働き蜂育房中、

女王育房中の糞数の確率分布は、いずれも負の二項分布として統計解析を行った。 

 

 標本集団の遺伝的特徴 

 

 本研究で用いるマイクロサテライトマーカーが父系解析に適しているか確認をした。

繁殖初期の萩原個体群 10 巣から働き蜂を 1 個体ずつ、繁殖終了期の金山個体群と松本

個体群のそれぞれ 10 巣から働き蜂を 1 個体ずつ無作為に抽出し、3 個体群の働き蜂の

遺伝子型のデータセットを構築した。それらのデータセットは、個体群ごとに Hardy-

Weinberg 平衡の逸脱検定、連鎖不平衡の検定をソフトウェア Genepop 4.3 を用いて行

った (Rousset 2008) 。ヌルアリルが存在する可能性の推定はソフトウェア Cervus 3.0を

用いて行った。 

各個体群における本研究で用いたマイクロサテライトの遺伝的特徴は表 S2-1,2,3 に

まとめた。全ての個体群で、連鎖不平衡は認められず (p > 0.05) , ヌルアリルは検出さ

れなかった (p > 0.05) 。繁殖初期巣の萩原個体群、松本個体群(繁殖終了巣)では Hardy-

Weinberg 平衡の有意な逸脱は認められなかった (p > 0.05) 。金山個体群 (繁殖終了巣)

の VMA-3 遺伝子座では有意確率 p = 0.0155 であったが、3 個体群で繰り返し、検定を

行っていることを考慮した Sequential Bonferroni補正(α= 0.05) 後には p > 0.05となり、

Hardy-Weinberg 平衡からの逸脱は認められなかった。以上のことから、本研究で用いた

マイクロサテライト 6遺伝子座は父系解析に適用できると考えた。  
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図 S2-1. ブートストラップ法によって (a) 働き蜂育房がある巣盤と (b) 女王育房があ

る巣盤の調べる育房数 (標本サイズ) と 1育房あたりの糞数の標準誤差の関係を示した。

実線はシミュレーションによって得られた 1 育房中の糞数の標準誤差を示した。色の違

いは巣盤の違いを表している。働き蜂育房がある巣盤、女王育房がある巣盤、どちらに

おいても標本サイズ 100で 1育房数中の糞数の標準誤差が 0.05 程度になった。  
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表 S2-1. シダクロスズメバチの繁殖初期巣(萩原個体群)におけるマイクロサテライト

マーカーの遺伝的特徴。 

Locus n Na He HW (p-value) F (Null) 

List2001 

List2004 

List2003 

List2020 

VMA6 

VMA3 

11 

11 

11 

11 

11 

11 

6 

6 

12 

14 

3 

6 

0.537 

0.818 

0.913 

0.952 

0.680 

0.797 

0.3677 

0.7736 

0.5299 

0.6009 

0.4556 

0.1370 

0.0207 

00370 

0.0334 

-0.0030 

-0.0600 

-0.0547 

Locus; 遺伝子座, n; サンプル数, Na; アリル多様度, He; 平均ヘテロ接合体度, HW; 

Hardy-Weinberg平衡からの逸脱検定結果, F (Null); ヌルアリルの存在可能性の検定結

果。 

表 S2-2. シダクロスズメバチの繁殖終了巣(金山個体群)におけるマイクロサテライト

マーカーの遺伝的特徴。  

Locus n Na He HW (p-value) F (Null) 

List2001 

List2004 

List2003 

List2020 

VMA6 

VMA3 

10 

10 

10 

10 

10 

10 

3 

12 

16 

11 

4 

6 

0.637 

0.911 

0.979 

0.926 

0.774 

0.853 

0.7792 

0.8620 

1.0000 

0.2782 

0.4233 

0.0255* 

0.0172 

-0.0179 

-0.0366 

-0.0090 

-0.0465 

0.0024 

Locus; 遺伝子座, n; サンプル数, Na; アリル多様度, He; 平均ヘテロ接合体度, HW; 

Hardy-Weinberg平衡からの逸脱検定結果, F (Null); ヌルアリルの存在可能性の検定結

果。*Sequential Bonferroni 補正後、p > 0.05であり、Hardy-Weinberg平衡からの逸脱は

認められなかった。 
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Locus; 遺伝子座, n; サンプル数, Na; アリル多様度, He; 平均ヘテロ接合体度, HW; 

Hardy-Weinberg平衡からの逸脱検定結果, F (Null); ヌルアリルの存在可能性の検定結

果。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

表 S2-3. シダクロスズメバチの繁殖終了巣(松本個体群)におけるマイクロサテライト

マーカーの遺伝的特徴。  

Locus n Na He HW (p-value) F (Null) 

List2001 

List2004 

List2003 

List2020 

VMA6 

VMA3 

10 

10 

10 

10 

10 

10 

5 

7 

13 

12 

3 

4 

0.616 

0.868 

0.942 

0.937 

0.653 

0.611 

1.0000 

0.6576 

1.0000 

0.2470 

1.0000 

0.7633 

-0.2066 

-0.0993 

-0.0579 

-0.0061 

0.0306 

-0.2079 
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第 3 章 病気への抵抗性仮説の検証 

 

3-1. 序論 

 

女王の多回交尾の利益仮説として、巣仲間の遺伝的多様性増加に基づく仮説がいくつ

か提唱されている (病気への抵抗性仮説 Sherman et al. 1988, 遺伝的分業の促進仮説 

Waibel et al. 2006, 性決定遺伝子座における遺伝的荷重の緩和仮説 Page 1980)  。その中

でも病気への抵抗性仮説は、女王の多回交尾が独立に進化したフタフシアリ亜科、ミツ

バチ亜科でも検証されており、女王の多回交尾の利益仮説としてもっとも検証されてい

る仮説の一つである(Shykoff and Schmid-Hempel 1991; Baer et al. 1999; Tarpy 2003; Hughes 

& Boomsma 2004; Hughes & Boomsma 2006; Tarpy & Seeley 2006; Seeley & Tarpy 2007) 。

一方、病気への抵抗性仮説を実証するためには、宿主の遺伝子型によってある遺伝子型

の病原体への抵抗性に差があることだけでなく、ある遺伝子型の病原体の病原性は異な

る宿主の遺伝子型によって差があることも検証する必要がある (Lee et al. 2013) 。そこ

で筆者は、同一母親由来で父系が異なるシダクロスズメバチを昆虫病原性糸状菌の

Beauveria bassiana の異なる菌株系統に感染させる実験を行った。本研究で用いた B. 

bassianaは昆虫病原性糸状菌であり、様々な分類群の昆虫が罹患し、感染死した場合に

は球状の胞子が作られる (Hajek & Legar 1994; Schmid-Hempel 1998; Schmidt et al. 2011) 。 

メスが、特定の父系の精子を選択して利用している例が昆虫では知られている 

(Simmons 2001) 。ハチ目において、多回交尾する種では、複数のオス由来の精子が束に

なって受精嚢内に固まる  (sperm clumping) 可能性が示唆されている  (Crozier and 

Bruckner 1981) 。一方、女王が多回交尾する種では、特定の父系の働き蜂が特定の日に

羽化するのではなく、それぞれの父系の働き蜂が継続的に羽化することも考えられ、こ

れは巣内の働き蜂の遺伝的多様性を継続的に高めておくことに貢献するだろう。

Vespula maculifrons では、ある父系の精子が有意に特定の日に偏って使われることは観

察られず、精子が束になって固まっていることが仮にあっても、その効果が巣仲間の働

き蜂の遺伝的多様性に与える効果は弱いと結論付けられている (Johnson et al. 2009) 。

筆者は、本種の働き蜂の羽化時期とその父系の関係を調べ、女王の受精嚢内で精子が束

になって固まっている可能性を考察する。これらの結果を踏まえ、病気への抵抗性仮説

と巣内の遺伝的多様性の関係について議論する。 

 

3-2. 材料と方法 

 

2014 年には、既に羽化したシダクロスズメバチの働き蜂を採集し、巣ごとで昆虫病

原性糸状菌 Beauveria bassiana に対する抵抗性が異なるか、また、糸状菌の系統間で、
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働き蜂に対する病原性に差があるか否かを主に調べた (予備実験) 。2015年には、蛹化

後の環境を同一にした働き蜂を用いて、働き蜂の母系や父系によって糸状菌に対する抵

抗性が異なるか、また、糸状菌の各系統の病原性が働き蜂の母系や父系によって異なる

か否かを主に調べた (蜂の父・母系による抵抗性と各菌株系統の病原性実験) 。 

 

3-2-(1). 糸状菌の採集と維持 

 

2013 年 11 月 3 日に、岐阜県恵那市で開催された蜂の巣コンテスト会場 (蜂の巣コン

テストについては Nonaka 2011 を参照)で、B. bassiana に感染していたシダクロスズメ

バチ女王の幼虫を 5 個体採集した。それらの虫体から糸状菌株 5系統を単離し、サブロ

ー寒天培地 (0.01 g/ml yeast extract, 0.01 g/ml bacto peptone, 0.02 g/ml L-glucose, 0.02 g/ml 

agar, and distilled water) で冷蔵庫内 (10°C) にて保存した。各菌株は 2014 年の実験の前

にサブロー寒天培地で 3回培養した。糸状菌の塗布実験のために、25°Cで 8-14日間、

胞子形成させた培地から胞子を採集し、血球計算盤 (Sigma, St. Louis, MO, USA) を用い

て定量し、0.03%の界面活性剤 (Tween 80) に溶かして高濃度 (108 個/ml) と低濃度 (106 

個/ml) の胞子懸濁液を作成した。2014 年に行った各巣の働き蜂の菌抵抗性実験には B. 

bassiana の菌株 5 系統(A から E) 使用し、2015 年に行った各父系の働き蜂の菌抵抗性

実験には、2014 年の実験で対照区に比べて塗布後の働き蜂の生存率が低かった 2 系統 

(A,C) を使用した。 

 

3-2-(2). 予備実験 

 

2014年 11月 9日に愛知県豊田市で開催された蜂の巣コンテスト会場にて、シダクロ

スズメバチの 5 巣から約 400 個体ずつ働き蜂成虫を採集した (豊田 1-5) 。採集した働

き蜂は、巣ごとに金網製の飼育箱 (30×30×40cm) に入れ、明期 15 時間、暗期 9 時間、

25±2°Cの恒温室にて、毎日 30%ショ糖水を与え、飼育した。 

採集日の一週間後に、働き蜂に B. bassiana を塗布する実験を行った。麻酔のために、

働き蜂を菌塗布直前に-20°C の冷凍庫に 20 秒間入れた。働き蜂に糸状菌を塗布するた

め、菌株 5 系統の高濃度胞子懸濁液 (108個/ml) 、あるいは対照区として界面活性剤溶

液 (0.03%, Tween 80) 30ml に一個体ずつ 1秒間沈めた。その後、虫体表面の余分な水分

を濾紙で取り除き、一個体ずつ底に濾紙を敷いたプラスチック製のカップ (8×10×4cm) 

に入れ、24時間ごとに 500µl の蒸留水を与え、生存日数を計測した。糸状菌によって死

んだか否かを調べるために、個体の死亡を確認した場合には、濾紙に水を加え、カップ

内の湿度を 90%以上にした。死亡後 2 週間以内に死体上に B. bassiana の菌糸が確認で

きた場合には、糸状菌で死んだと判断した。実験に用いたサンプル数は表 3-1a に示し

た。 
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3-2-(3). 蜂の父・母系による抵抗性と各菌株系統の病原性実験 

 

予備実験に用いた働き蜂は、実験に用いるまでの飼育場所や飼育環境が巣によって異

なっていた。そこで、この実験では生育環境を可能な限り統一するため、2015 円 7月中

旬に岐阜県中津川市で採集した 3 巣を中津川市内で同じ餌で飼育した (中津川 1-3) 。

また、実験に用いる働き蜂は、羽化後の環境を同一にした。採集した巣は木製の巣箱に

入れ、ほぼ毎日 30%蜂蜜水と鶏の心臓と肝臓を与えて中津川市内の屋外で 2015年 10 月

11 日まで飼育した。2015 年 10 月 11 日に、全ての飼育巣を回収し、働き蜂の幼虫と蛹

が入った巣盤を 1 枚ずつ、防虫ネット (1mm 目) で上部を覆ったプラスチック容器 

(30×40×8cm) に入れ、明期 15 時間、暗期 9 時間、25±2℃の恒温室に静置した。本実験

には、巣盤回収時に前蛹以降の発達段階で、2015 年 10月 13 日から 22日までに羽化し

た働き蜂を用いた。12 時間ごとに巣盤を確認し、羽化した働き蜂を一個体ずつ底に濾

紙を敷いたプラスチック製のカップ (8×10×4cm) に入れ、2ml の 30%蜂蜜水を与えた。

羽化後 12 から 24 時間の働き蜂を、菌株 A または C の低濃度の胞子懸濁液 (106 個/ml) 

30ml、あるいは界面活性剤 30ml に一個体ずつ 1秒間沈めた。その後、蜂をカップに戻

し、48時間ごとに 30%蜂蜜水を 2ml 与え、濾紙を取り換え、菌塗布後から 15 日間、12

時間ごとに個体の生死を確認した。個体の死亡を確認した場合には、父系解析のため中

脚と触角をそれぞれ 2対回収し、濾紙に水を加え、カップ内の湿度を 90%以上にして糸

状菌によって死んだか否か調べた。また、15日間生存した個体も父系解析のため、中脚

と触角を 2対ずつ回収した。用いたサンプル数は表 3-1b に示した。 

 

3-2-(4). 遺伝的分析 

 

遺伝子抽出は、第 2章の材料と方法で述べた Chelex 溶液 (Chelex 100, Bio-Rad) を用

いる方法を採用した。働き蜂の遺伝子型特定のために、父系解析に適用できるマイクロ

サテライト領域 9遺伝子座( List2001, List2003, List2004,List2019, List2020, Rufa5, Rufa19,  

VMA-3, VMA-6, 補足資料参照) を用いた Multiplex PCR を行った (Thorén et al. 1995; 

Daly et al. 2002; Hasegawa & Takahashi 2002) 。上記 9遺伝子座に対して、蛍光付きプラ

イマーを用いた 3-primer labeling法によって PCRを行った (Blacket et al. 2012) 。PCR反

応は QIAGEN Multiplex PCR Kit (QIAGEN, Hilden, Germany) のプロトコルに基づいて行

った。反応液は、DNAを 0.5ng、2×Multiplex PCR Master Mix を 5ul、フォワードプライ

マーを 0.01uM、リバースプライマーを 0.2uM、蛍光付プライマーを 0.1uM、滅菌蒸留水

を混合し、全量は 10ulとした。PCRの温度条件は、96℃で 15分間維持した後で、95℃

で 30秒、50℃で 90秒、72℃で 60秒維持することを 35回繰り返し、最後に 30 分間 60℃

で維持した。PCR生成物 0.5µl と HiDi Formamide (Thermo Fisher Scientific) 15µl、LIZ 500 
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DNA size standard (Applied Biosystems) 0.15µlの混合液をABI-3730 DNA sequencer (Applied 

Biosystems) を用いて泳動した。遺伝子型は GeneMarker (SoftGenetics LLC)を用いて 2度

の目視観察で決定した。 

働き蜂の母系遺伝子型と父系遺伝子型は、ソフトウェア Colony2 v2.0.6.1 (Jones and 

Wang 2010) を使用して、働き蜂の遺伝子型から最尤法によって推定した (Loope et al. 

2015も参照)。3つ以上の遺伝子座が増幅できなかった働き蜂は分析から除外した。こ

れ以降の父系解析は第 2章で述べた方法と同様の方法を用いた。 

 

3-2-(5). 統計解析 

 

・予備実験 (2014年) 

 

死亡したが死因不明な個体は解析に用いず、糸状菌によって死亡した個体と生存個体

のみを解析に用いた。初めに、菌塗布個体と対照区の個体の生存曲線を比較するため、

ログランク検定を行った。菌塗布個体の生存日数が、菌株系統、または巣によって異な

るか否かについて調べるために、表 3-2に示した応答変数、説明変数、交互作用を用い

た一般化線形モデル(GLM: ポアソン回帰モデル) を作成した。その後、赤池情報量基準

（AIC）をもとにモデル選択を行い、統計解析を行った。次に、菌株系統ごとに病原性

が異なるか調べるために、同一巣内で異なる菌株を塗布した働き蜂の生存曲線をログラ

ンク検定により解析した。また、それぞれの巣によって病原菌への抵抗性に差があるか

検証するため、塗布した菌株ごとに、巣間の働き蜂の生存曲線についてログランク検定

を用いて比較した。 

 

・蜂の父・母系による抵抗性と各菌株系統の病原性実験 (2015年) 

 

予備実験と同様に、糸状菌によって死亡した個体と生存個体のみを解析に用いた。初

めに、特定の父系の働き蜂が特定の日に偏って羽化しているか否か調べるために、働き

蜂の父系と羽化日の関係について分散分析によって解析した。 

巣ごとに、菌塗布個体と対照区個体の生存曲線に差があるか否か、ログランク検定に

より解析した。その後、菌塗布個体の生存時間について巣 (母系) 、父系、菌株系統に

よる影響を受けるかを調べるために、表 3-2 に示した応答変数、説明変数、交互作用を

用いた一般線形モデル(GLM: ポアソン回帰モデル) を作成した。その後、AICをもとに

モデル選択を行い、統計解析を行った。次に、働き蜂の父系間で生存時間、生存率に差

があるか調べるため、それぞれの巣ごとに同一菌株を塗布した時の父系間の生存曲線を

ログランク検定によって比較した。最後に、各菌株系統の病原性が働き蜂の父系によっ

て異なるか調べるため、同一父系の個体に異なる菌株系統を塗布した場合の生存曲線の
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差をログランク検定により解析した。以上すべての統計解析はソフトウェア R3.2.4 を

用いて行った。 

 

3-3. 結果 

 

3-3-(1). 予備実験 (2014 年) 

 

筆者は Beauveria bassiana の菌株 5系統を 5巣 (豊田 1-5) の働き蜂に塗布し、生存日

数を調べた。初めに、ログランク検定を用いて、菌塗布区と対照区の生存日数を巣ごと

に比較した。豊田 1では、菌株系統に関わらず、対照区の個体は菌塗布個体よりも生存

する傾向にあった (ログランク検定, Sequential Bonferroni; 0.05 < p < 0.1、図 3-1A-a) 。

豊田 2の対照区の個体は、菌株A、B塗布個体よりも生存する傾向にあったが (Sequential 

Bonferroni; 0.05 < p < 0.1) 、菌株 C,D,E塗布個体と対照区の個体の生存曲線に有意な差

は認められなかった (Sequential Bonferroni; p > 0.1, 図 3-1A-b) 。豊田 3では、対照区の

個体は菌株 A、B、D塗布個体よりも有意に生存し(Sequential Bonferroni; p < 0.05) 、菌

株 C、E塗布個体よりも生存する傾向にあった(Sequential Bonferroni; 0.05 < p < 0.1, 図 3-

1A-c) 。豊田 4では、対照区の個体は、菌株 A、C、D、E塗布個体よりも有意に生存し

(Sequential Bonferroni; p < 0.05) 、菌株 B の生存日数よりも生存する傾向にあった 

(Sequential Bonferroni; 0.05< p < 0.1, 図 3-1A-d) 。豊田 5の対照区は、どの菌株系統を塗

布した個体とも生存曲線に有意な差が認められなかった (Sequential Bonferroni; p > 0.1、

図 3-1A-e) 。 

菌塗布個体の生存日数が、菌株によって、または巣によって異なるか否かについて調

べた。その結果、巣によって有意に生存日数が異なり、菌株によって生存日数が異なる

傾向がみられた (表 3-2) 。 

それぞれの菌株の系統によって働き蜂への病原性が異なるか検証するため、各巣の菌

塗布個体の生存日数を菌株系統間で比較した。豊田 1、3 では、塗布した菌株の系統に

よって働き蜂の生存曲線は有意に異なり (ログランク検定; 豊田 1, p = 0.041, 豊田 3, p 

= 0.026, 図 3-1A-a, c) 、豊田 2では菌株系統によって菌塗布個体の生存曲線が異なる傾

向があった (ログランク検定; p = 0.071、図 3-1A-b) 。豊田 4、5 では塗布した菌株系統

によって働き蜂の生存曲線に有意な差は認められなかった (ログランク検定; 豊田 4, p 

= 0.409, 豊田 5, p = 0.658, 図 3-1A-d, e) 。塗布した菌株系統によって個体の生存日数に

差がある傾向があった (GLMM; p = 0.066, 図 3-1A) 。各巣における塗布した菌株系統

間の生存曲線の差については補足資料にまとめた。 

それぞれの巣によって、病原菌への抵抗性に差があるか検証するため、各菌株系統の

塗布個体の生存日数を巣間で比較した。菌株 A、C塗布区では、巣によって個体の生存

曲線に有意な差は認められなかったが (ログランク検定; 菌株 A, p = 0.575, 菌株 B, p = 
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0.260) 、菌株 B、D、E 塗布区では、巣によって個体の生存曲線は有意に異なった (ロ

グランク検定; 菌株 B, p < 0.001, 菌株 D, p < 0.001, 菌株 E, p = 0.012, 図 3-1B) 。各菌株

系統における各巣の生存曲線の差については補足資料にまとめた。巣間で対照区の個体

の生存曲線に差がある傾向がみられた (ログランク検定, p = 0.0516, 図 3-1B-f) 。 

  

3-3-(2). 蜂の父・母系による抵抗性と菌株系統ごとの病原性実験 (2015年) 

 

本研究に用いた 9 つのマイクロサテライトマーカーは多型性が認められた。平均ヘテ

ロ接合度の期待値 (He) は、0.595 から 0.895、平均ヘテロ接合度の観察値は 0.444 から

1 であった (Genepop 4.2, Rousset 2008) 。連鎖不平衡及び Hardy-Weinberg平衡からの有

意な逸脱は認められなかった (共に p >0.05, 補足資料参照) 。繁殖初期巣と繁殖終了巣

のすべての個体群において、2個体のオスが同一遺伝子型を示す確率は極めて低かった

(<< 0.0001,nondetection error) 。上記の結果は、本研究で用いた遺伝子マーカーを父系解

析に適用できることを意味している(Boomsma and Ratnieks 1996) 。 

菌塗布実験に用いた働き蜂の羽化日 (2015 年 10 月 13 日から 21 日までの 7 日間) と

父系には有意な関係は認められなかった (分散分析; 中津川 1; n = 224, p = 0.878, 中津

川 2; n = 152, p = 0.815, 中津川 3; n = 211, p = 0.312) 。 

 菌塗布区と対照区の個体の生存曲線を比較した結果、全ての巣で対照区の個体の生存

時間は菌株 A、C塗布区どちらの個体よりも有意に長かった(ログランク検定, Sequential 

Bonferroni; p < 0.01) 。中津川 2の対照区の個体は中津川 1、3の対照区の個体よりも有

意に生存時間が長かった (ログランク検定, Sequential Bonferroni; p < 0.01) 。 

モデル選択によって AIC が最小になったモデルでは、菌塗布個体の生存時間は、父

系、巣、菌株系統とそれら 2つずつの要因の交互作用による有意な効果が認められた(表

3-3) 。次に AIC が小さかったモデルでは、生存時間に対して父系、巣、父系と巣の交

互作用が有意な効果を示した (表 3-3) 。 

 各巣によって、病原菌への抵抗性に差があるか検証するため、各菌株系統の塗布個体

の生存日数を巣間で比較した。菌株 A 塗布区、菌株 C 塗布区では巣間で生存曲線に有

意な差は認められなかった (ログランク検定; 菌株 A塗布区, p = 0.197, 菌株 B塗布区, 

p = 0.305) 。次に、各父系によって病原菌への抵抗性に差があるか検証するため、同一

菌株塗布した時の個体の生存曲線を父系間で比較した。菌株 A 塗布区ではすべての巣

で、菌株 C塗布区では中津川 1 において、父系によって有意に生存曲線が異なった (ロ

グランク検定; 菌株 A-中津川 1, p = 0.003, 菌株 A-中津川 2, p < 0.001, 菌株 C-中津川 2, 

p < 0.001, 菌株 A-中津川 3, p = 0.0164, 図 3-3A-a, c, d, e) 。菌株 C塗布区の中津川 3で

は父系によって生存曲線が異なる傾向があった (ログランク検定; p = 0.0717, 図 3-3A-

f) 。一方、菌株 C 塗布区の中津川 1 では、個体の父系によって生存曲線の差は認めら

れなかった (ログランク検定; p = 0.405, 図 3-3A-b) 。 
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 それぞれの菌株系統によって働き蜂への病原性が異なるか検証するため、各巣の菌塗

布個体の生存日数を菌株系統間で比較した。中津川 1、2では、菌株 A塗布個体の方が

菌株 C 塗布個体よりも有意に生存曲線が異なった  (ログランク検定 , Sequential 

Bonferroni;中津川 1, p < 0.05, 中津川 2, p < 0.01, 図 3-2a、b) 。中津川 3では塗布した菌

株系統によって生存曲線に差は認められなかった (ログランク検定、p = 0.767、図 3-2c) 。

次に、各菌株系統の病原性が働き蜂の父系によって異なるか調べた。中津川 2の父系 i、

中津川 3 の父系 m の個体の生存曲線は、塗布した菌株間で有意に異なった (ログラン

ク検定; 中津川 2-父系 i; p = 0.015, 中津川 3-父系 m; p = 0.0286, 図 3-3B-b, c) 。塗布した

菌株によって、中津川 1の父系 bの個体の生存曲線は異なる傾向があった (ログランク

検定; p = 0.0882, 図 3-3B-a) 。他のすべての父系の個体は塗布した菌株によって生存曲

線に有意な差は認められなかった (ログランク検定; p > 0.05) 。 

 

3-4. 考察 

 

 予備実験の結果から、Beauveria bassiana の菌株によっては、菌塗布個体の生存時間が

対照区よりも有意に短く、病原性が確かめられ、シダクロスズメバチと B. bassiana は病

原菌への抵抗性仮説を検証できる材料だと考えられた (図 3-1A) 。巣によって同一菌株

を塗布した個体の生存日数が有意に異なった(図 3-1B, 表 3-2)。さらに、塗布した菌株

系統によって同一巣内の個体の生存曲線が有意に異なる例も観察され、菌塗布個体の生

存時間も菌株系統によって異なる傾向が見られたため (図 3-1A, 表 3-2) 、糸状菌の病

原性は菌株系統によって差があると考えられた。同一菌株に対する働き蜂の抵抗性が巣

によって異なったことは母系または、母系と父系の相互作用によって病気への抵抗性に

差が生じていることが示唆された。 

 蜂の父・母系による抵抗性と菌株系統ごとの病原性実験から、菌塗布実験に用いた働

き蜂の羽化日と父系には有意な関係は認められず、特定の父系が特定の日に偏って羽化

していなかった。本調査では、女王が受け取った各父系の精子数を調べていないため、

各父系の精子の頻度に応じてそれぞれの父系の働き蜂が羽化しているのか、何らかの理

由で平等に各父系の働き蜂が羽化しているのかは分からなかったが、少なくとも特定の

父系に偏らず働き蜂が羽化することは、継続的に巣内の構成員の遺伝的多様性を維持す

ることに貢献すると考えられた。 

 同一菌株を塗布した場合に、働き蜂の父系によって、生存時間は有意に異なった (図

3-3A, 表 3-3) 。これは、それぞれの父系によって糸状菌に対する抵抗性に差があること

を示している。これまで、ミツバチやアリで異なる父系の働き蜂 (蟻) は病原菌への異

なる抵抗性をもつことが知られている (例えば, Baer and Schmid-Hempel 2003; Hughes 

and Boomsma 2004) 。セイヨウミツバチでは、各父系の個体がもつ免疫の強さが異なる

ことで、集団規模での免疫の強さが高まると示されている (Simone-finstrom et al. 2016) 。
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一方で、病原菌の遺伝子型 (株系統) によって宿主への病原性が異なるという報告はわ

ずかである (Lee et al. 2013) 。本研究では、同一父・母系の働き蜂に、異なる B. bassiana

の菌株系統を接種した場合に、接種した菌株によって生存曲線が異なることを明らかに

した (図 3-3B, 表 3-3) 。以上をまとめると、シダクロスズメバチでは働き蜂の遺伝子

型によって病原菌への抵抗性が異なることと、病原菌の系統によって働き蜂への病原性

が異なることが示され、病気への抵抗性仮説が成立している可能性が強く示唆された。

そして、Goodisman et al. (2007)で示されている社会性狩り蜂で巣仲間の遺伝的多様性が

高い巣ほど繁殖成功度が高くなる要因の一つとして、遺伝的多様性が高いほど巣規模で

多様な病気への抵抗性が高まることが示唆された。 

 同一母・父系の働き蜂に異なる 2種の菌株系統 (系統 A, C) を塗布した場合に、菌株

系統によって生存率が異なったが、いずれの場合も片方の菌株系統 (系統 A) の方が、

もう片方の系統 (系統 C) よりも一貫して致死性が高かった (図 3-3B) 。Hamilton (1980) 

が提唱した病原体-宿主の軍拡競争による共進化が起こっているとすると、特定の父系

はある病原菌系統には強いが、別のある病原菌系統には弱い、そして、別の父系では反

対の状況が起こっていることが予測された。一方、本研究では予備実験を含めてそれを

観察することができなかった (予備実験の詳細な結果は補足資料を参照) 。実験に用い

た菌が B. bassiana の 1種であること、また、その菌株系統も予備実験では 5系統、本実

験では 2系統と、比較的少数だったために、上記の軍拡競争から予測される結果が観察

されなかったのかもしれない。病原体-宿主の軍拡競争があるかどうかを正確に判断す

るためには、今後は B. bassiana だけでなくの別の菌種を用い、より多くのサンプルサイ

ズを得られる実験を行うことが必要だろう。 

 本章で、筆者は真社会性狩り蜂において初めて病気への抵抗性仮説を実証した。興味

深いことに、糸状菌を塗布したにも関わらず、実験期間中に一個体も死亡しない父系が

あった。そのような父系の個体が存在することは、特定の糸状菌の株系統による巣の崩

壊を防ぐだろう。クロスズメバチ属の女王は働き蜂が羽化すると採餌や巣材の採集活動

をやめ、産卵だけに専念する (Spradbery 1973) 。巣の営巣初期の働き蜂数が少ない時に

は、働き蜂が生存することが巣の維持にとって重要であると考えられ、女王が多回交尾

し、かつ、特定の父系に偏らず産卵することは働き蜂の遺伝的多様性を高め、適応的だ

と考えられる。 

 Vespidaeにおいて、病気への抵抗性仮説が実証されたことから、真社会性ハチ目で女

王が多回交尾する上位分類群 (Formcidae, Apidae, Vespidae) すべてにおいて、本仮説が

実証された。真社会性ハチ目において女王の多回交尾が進化、維持される要因の一つと

して異なる遺伝子型の働き蜂(蟻)で巣を構成することにより、巣規模での病気への抵抗

性が高まることの可能性が示唆された。本章で用いた実験手法は、他の社会性狩り蜂で

も蜂の巣さえ確保できれば、病気への抵抗性仮説を検証できる。今後、他の社会性狩り

蜂でも病気への抵抗性仮説の妥当性が実証されることが期待される。 
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 括弧内の数字は、糸状菌による死亡個体と生存個体の中で遺伝解析にも 

成功した個体数を示した。  

表 3-1. (a) 予備実験 (2014 年)、(b) 蜂の父・母系による抵抗性と各菌株系統の病原性実験(2015年)に用いたサンプル。 

(a) 予備実験       

 菌株系統  

巣の ID 菌株 A 菌株 B 菌株 C 菌株 D 菌株 E 対照区 

豊田 1 20 (20) 20 (20) 20 (20) 23 (22) 22 (22) 10 

豊田 2 15 (14) 15 (14) 15 (14) 20 (18) 20 (20) 10 

豊田 3 20 (20) 20 (20) 20 (20) 23 (22) 21 (21) 10 

豊田 4 20 (18) 20 (18) 20 (18) 20 (18) 20 (18) 10 

豊田 5 20 (11) 14 (11) 15 (10) 14 (13) 14 (9) 10 

括弧内の数字は、サンプル数から死因不明な個体を取り除いた後の、糸状菌による死亡個体と生存個体数の合計を示した。 

 

(b) 蜂の父・母系による抵抗性と各菌株系統の病原性実験    

 菌株系統    

巣の ID 菌株 A 菌株 C 対照区    

中津川 1 140 (103) 150 (115) 100    

中津川 2 86 (63) 100 (84) 84    

中津川 3 140 (85) 143 (105) 100    
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表 3-2. 予備実験 (2014年) の菌塗布個体の生存日数と、塗布した菌株系統と巣、菌塗布個体の生存日数の関係。 

応答変数 説明変数 AIC Coef. estimate z値 有意確率 (p) 

生存日数 

(モデル 1) 

巣 1597.6 -0.05281 -2.733 0.006 

菌株系統*  0.03223 1.763 0.078* 

      

生存日数 

(モデル 2) 

巣 1598.7 -0.05376 -2.785 0.005 

応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用を含んだ一般化線形モデル(GLM: ポアソン回帰, n = 439) を作成した。

モデル選択により AIC が最小、2 番目に小さいモデルの結果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変

数は太字で示した。*は説明変数が応答変数に対してマージナルな効果をもつことを示す。 
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 表 3-3. 2015年に行った蜂の父・母系による抵抗性と各菌株系統の病原性実験結果についての統計解析結果。 

応答変数 説明変数 AIC Coef. Estimate z値 有意確率 (p) 

生存時間 (時) 父系 27471.3 -0.10008 -19.322 < 0.001 

(モデル 1) 巣  -0.92572 -16.856 < 0.001 

 菌株系統  -0.25524 -2.795 0.005 

 父系: 巣  0.01560 18.574 < 0.001 

 父系: 菌株系統  0.01220 5.054 < 0.001 

 巣: 菌株系統  0.08567 3.097 0.002 

      

生存時間 (時) 父系 27473.0 -0.09483 -8.229 < 0.001 

(モデル 2) 巣  -0.87374 -8.182 < 0.001 

 菌株系統  -015837 -0.818 0.413 

 父系: 巣  0.01403 4.840 < 0.001 

 父系: 菌株系統  0.00862 1.275 0.202 

 巣: 菌株系統  0.05360 0.852 0.394 

 父系: 巣: 菌株系統  0.0098 0.568 0.570 

応答変数と説明変数、各説明変数の交互作用を含んだ一般化線形モデル(GLM: ポアソン回帰, n = 555) を作成した。モデル選択

によりAICが最小、2番目に小さいモデルの結果を示した。応答変数に対して有意な効果があった説明変数は太字で示した。*は説

明変数が応答変数に対してマージナルな効果をもつことを示す。 
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図 3-1. 既に羽化した働き蜂を用いた予備実験 (2014 年) の生存曲線。 

A, Bともに同じデータを用いて異なる解析を行った。 (A) 巣ごとに、菌株 5系統の塗

布区と対照区の生存時間を示した 。凡例は塗布した菌株系統を、数字はサンプル数を

示している。塗布した菌株系統によって個体の生存日数に差がある傾向があった 。(B) 

塗布した菌株ごとに、各巣の菌塗布個体の生存日数を示した。凡例は巣を、数字はサン

プル数を示している。菌塗布個体の生存日数は巣によって有意な差があった (統計解析

の結果は本文, 表 3-2参照) 。 

A 

B 
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図 3-2. 2015年に行った実験の巣ごとの菌塗布区及び対照区の生存曲線。 

予備実験では異なる生育環境の働き蜂を実験に用いたが、本実験では中津川市内で同じ

環境下で飼育した働き蜂を用いた。凡例は塗布した菌株系統を、数字はサンプル数を示

している。全ての巣で対照区の個体の生存時間は菌株 A,C 塗布区どちらの個体よりも

有意に長かった。中津川 1、2では、菌株 A塗布個体の方が菌株 C塗布個体よりも有意

に生存時間が短かったが、中津川 3では塗布した菌株系統によって生存時間に差は認め

られなかった (統計解析の結果は本文参照） 。 
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図 3-3. (A) 塗布した菌株ごとに、各父系の菌塗布個体の生存曲線(2015年) 。 (B) 各父

系の菌株 A塗布個体と菌株 C塗布個体の生存曲線 (2015 年) 。 

A: 凡例は各父系を、数字はサンプル数を示している。父系間で菌塗布個体の生存時間

に有意な差が認められた。B: 凡例は菌株系統を、数字はサンプル数を示している。中

津川 2 の父系 i と中津川 3 の父系 m では、菌株系統間で菌塗布個体の生存曲線に有意

な差が認められた。中津川 1の父系 bでは菌株系統間で菌塗布個体の生存曲線が異なる

傾向があった (統計解析の結果は本文参照)。 

  

A 

B 
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補足資料 

 

 予備実験の解析結果: 各巣における塗布した菌株系統間での働き蜂の生存曲線の差 

 

巣ごとに、塗布した菌株系統間ごとに働き蜂の生存曲線に差があるか否かログランク

検定を用いて比較した。豊田 1 の菌株 A と D を塗布した個体の生存曲線には有意な差

が認められ (Sequential Bonferroni; p < 0.05) 、菌株 Aと Eを塗布した個体の生存曲線は

異なる傾向があった (Sequential Bonferroni; 0.05< p < 0.1) 。豊田 3の菌株 Bと Cを塗布

した個体の生存曲線には有意な差が認められた (Sequential Bonferroni; p < 0.05) 。その

他のすべての組合せでは生存曲線に有意な差は認められなかった  (Sequential 

Bonferroni; p > 0.05) 。 

  

 予備実験の解析結果: 塗布した各菌株系統において、巣間の働き蜂の生存曲線の差 

 

 塗布した菌株系統ごとに、巣間で働き蜂の生存曲線に差があるか否かログランク検定

を用いて比較した。菌株 B塗布実験では、豊田 1と 3、豊田 3と 4、豊田 4と 5の生存

曲線に有意な差が認められた (Sequential Bonferroni; p < 0.05) 。菌株 D塗布実験では、

豊田 1 と 2、豊田 1 と 3、豊田 1 と 4、豊田 3 と 5 の生存曲線に有意な差が認められた

(Sequential Bonferroni; p < 0.05)。菌株 E塗布実験では、豊田 1と 3、豊田 1と 4の生存

曲線に有意な差が認められた (Sequential Bonferroni; p < 0.05) 。その他のすべての組合

せでは生存曲線に有意な差は認められなかった (Sequential Bonferroni; p > 0.05) 。 

 

 標本集団の遺伝的特徴 

 

 本研究で用いるマイクロサテライトマーカーが父系解析に適しているか確認をした。

病原菌の塗布実験に用いた 3巣に加え、同じ個体群の 7巣からそれぞれ 1個体ずつ働き

蜂を無作為に選択し、遺伝型のデータセット(n = 10)を構築した。それらのデータセット

は Genepop 4.3 を用いて、Hardy-Weinberg 平衡の逸脱検定、連鎖不平衡の検定を行った 

(Rousset 2008) 。ヌルアリルが存在する可能性の推定はソフトウェア Cervus 3.0を用い

て行った。 

本個体群におけるマイクロサテライトの遺伝的特徴は表 S3-1 にまとめた。本個体群

では連鎖不平衡は認められず (p > 0.05)、Hardy-Weinberg 平衡の有意な逸脱は認められ

なかった (p > 0.05) 。また、ヌルアリルは検出されなかった (p > 0.05)。以上のことか

ら、本研究で用いたマイクロサテライト 9 遺伝子座は父系解析に適用できると考えた。 
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表 S3-1. シダクロスズメバチの中津川個体群におけるマイクロサテライトマーカー

の遺伝的特徴。 

Locus N Na He HW (p-value) F (Null) 

Rufa5 

Rufa19 

List2001 

List2003 

List2004 

List2019 

List2020 

VMA3 

VMA6 

10 

10 

10 

10 

10 

10 

10 

10 

10 

3 

6 

5 

9 

8 

5 

5 

4 

7 

0.658 

0.800 

0.742 

0.879 

0.868 

0.668 

0.747 

0.737 

0.811 

1.000 

0.480 

0.400 

0.132 

0.480 

0.765 

0.267 

1.000 

0.104 

-0.1169 

-0.0887 

0.0117 

-0.0499 

-0.1012 

0.0221 

-0.0385 

-0.1270 

-0.0079 

Locus; 遺伝子座, n; サンプル数, Na; アリル頻度, He; 平均ヘテロ接合体度, HW; 

Hardy-Weinberg平衡からの逸脱検定結果, F (Null); ヌルアリルの存在可能性の検

定結果。 
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第 4 章 種内及び種間社会寄生の検証 

 

4-1. 序論 

 

 動物社会には、動物の協力行動を巧みに利用し、その労力を搾取する社会寄生と呼

ばれる行動が知られている。社会性ハチ目では、社会寄生の行動は独立に複数回進化

している (Hölldobler and Wilson 1990; Hines & Cameron 2010; Smith et al. 2013; Lopez-

osorio et al. 2015) 。クロスズメバチ属の多くの種では、種内および種間の条件的一時

社会寄生を行うことが知られている (Greene 1991) 。これらの社会寄生の利益として

は、巣などの構造物の二次的利用と、宿主の労働力を得ることが考えられてきた 

(Wilson 1971) 。社会寄生に成功した寄生者が宿主の構成員を得ることは、単に労働力

を得るだけでなく、巣内の構成員の遺伝的多様性を増加させる。巣内の構成員の遺伝

的多様性が増加することに基づく利益はいくつか提唱されており (Crozier & 

Fjerdingstad 2001) 、社会寄生ではこの利益をも得ている可能性が考えられる。シダク

ロスズメバチの姉妹種のクロスズメバチは種内社会寄生することが分かっている (信

太1959) が、シダクロスズメバチの社会寄生に関する知見はほとんどない。そこで、

本章では、シダクロスズメバチが社会寄生をするか否か、調査した。 

 社会寄生の進化過程の一つとして、将来の寄生者と宿主が種分化後に同所的に生息

し、そこで社会寄生が進化したとする種間仮説が提唱されているが (Wilson 1971, Starr 

1979) 、実証した例はない。この仮説を実証するためには社会寄生関係にある2種が、

異なる分布域で単独に生息し、かつ、2種が同所的に生息する地域で種間社会寄生する

例を発見することが必要であると提唱されている (Berlocher 2003; Buschinger 2009) 。 

 本州中部地方ではシダクロスズメバチは中山地に分布し、平野から低山地に分布す

るクロスズメバチとは低山地で分布域が重複する (松浦 1995, 山内・渡辺 2013) 。筆

者は、クロスズメバチおよびシダクロスズメバチのどちらか片方が社会寄生していれ

ば、種間仮説を支持する証拠が得られると考え、クロスズメバチが種間社会寄生をし

ているかについても調査した。 

 

4-2. 材料と方法 

  

4-2-(1). クロスズメバチとシダクロスズメバチの分布域の調査 

 

クロスズメバチとシダクロスズメバチの分布域の調査は2015年の7月19、20日に岐阜

県下呂市萩原町羽根 (495–583 m, 35°53′31″N, 137°11′52″E) 、中呂 (589–751 m, 
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35°51′19″N, 137°13′56″E) 、山之口 (770–1044 m, 35°59′26″N, 137°12′36″E) 、2015

年7月24日、8月7日に長野県諏訪郡富士見町境 (954–1490 m, 35°53′24″N, 

138°17′17″E) 、乙津 (958–1165 m, 35°54′58″N, 138°15′50″E) にて行った。山中にニ

ジマス (Oncorhynchus mykiss) またはスルメイカ (Todarodes pacificus) を200m間隔で設

置し、蜂をおびき寄せた。餌を設置して一時間後から、一時間ごとに合計四回、餌に

蜂が来ているか否かを目視で確認した。蜂の姿は確認できないが、餌に蜂が齧り取っ

た跡がある場合には、餌の前で5分間、蜂が来るのを待った。萩原町の羽根と中呂では

5地点ずつ、山之口と富士見町乙津では10地点ずつ、境では20地点、合計で50地点に餌

を設置した (図4-1) 。 

 

4-2-(2). クロスズメバチとシダクロスズメバチの社会寄生の調査 

 

クロスズメバチとシダクロスズメバチが社会寄生をしているか否か調べるために、2

種の営巣初期巣を探した。野外調査は両種の分布が重複する岐阜県下呂市萩原町で

2014年から2016年の6月中旬から7月中旬、長野県諏訪郡富士見町では2008年から2016

年の6月中旬から7月中旬に行った。蜂の巣を見つける方法は以下の三つである。(1) 

山中を歩いて偶然見つける。(2) 朽木を山中に設置して、その朽木を齧り取って巣に

帰る創設女王を追いかける。(3) スルメイカを山中に設置して、おびき寄せた働き蜂

に目印のついた餌を持たせて巣まで追いかける (詳細についてはNonaka 2011を参

照） 。発見した巣は土中から掘り出し、松浦 (1995) の検索表、識別図に従って頭部

の模様による種同定を行った。また、巣の近くにクロスズメバチ属の女王の死体があ

る場合には、その巣では社会寄生があった可能性が考えられたため (Greene 1991) 、

巣を採集した際には、付近に女王の死体がないか調べた。採集した巣は木製の飼育箱

に入れ、採集した町内にて、30%ショ糖液とニワトリの生の心臓と肝臓を与えて、次

世代繁殖虫を生産するまで飼育した。本調査では、クロスズメバチ女王がいる巣を21

巣、シダクロスズメバチ女王がいる巣を98巣採集した。 

 

4-3. 結果 

 

4-3-(1). クロスズメバチとシダクロスズメバチの分布 

 

両種の分布調査の結果は図4-1に示した。岐阜県下呂市萩原町羽根ではクロスズメバ

チとシダクロスズメバチの働き蜂、中呂と山之口ではシダクロスズメバチの働き蜂の

みを観察した。長野県諏訪郡富士見町境と乙津ではクロスズメバチとシダクロスズメ

バチの働き蜂を観察したが、境の標高が高い地点ではシダクロスズメバチのみを観察

した。2014、2015年には羽根と境で、クロスズメバチ単独の巣を10巣以上採集し、中
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呂と山之口、境でシダクロスズメバチ単独の巣を10巣以上採集した。 

 

4-3-(2). クロスズメバチとシダクロスズメバチの種内社会寄生 

 

2008年6月中旬に境 (954m、2種の分布が重複する地域) のクロスズメバチの巣の下

からクロスズメバチ女王の死体を発見した。2008年6月16、17日に境 (954m) で、シダ

クロスズメバチの女王が巣上で争っているところを2例観察し、どちらの例も片方の女

王が殺されていた。2014、2015年の6月下旬に、境 (954m) で、シダクロスズメバチの

女王がいる巣の下から同種の女王の死体をそれぞれ発見した。 

 

4-3-(3). クロスズメバチとシダクロスズメバチの種間社会寄生 

 

2008年から2016年の調査で合計119巣発見し、そのうち、10巣でクロスズメバチとシ

ダクロスズメバチが同居して営巣していた (表4-1) 。2008年6月18日にクロスズメバチ

の働き蜂5個体とシダクロスズメバチの女王が争わず、同居している巣を発見した。そ

の巣にクロスズメバチの女王が訪れ、クロスズメバチの働き蜂とシダクロスズメバチ

の女王から攻撃されているところを観察した (970m, 表4-1, 観察例1, 図4-2a) 。2008

年6月23日には富士見町境で、シダクロスズメバチ女王とクロスズメバチの働き蜂数個

体が同居している巣を採集した (977m, 表4-1, 観察例2) 。2010年6月中旬に境 (945m) 

で、シダクロスズメバチの女王と働き蜂が営巣する初期巣を採集し、同地区内 (954m) 

の屋外で飼育した。およそ一ヶ月後に、その飼育巣でクロスズメバチとシダクロスズ

メバチの働き蜂と、クロスズメバチ女王が同居しているところを観察した (表4-1, 観

察例3) 。2010年7月18日に境で、シダクロスズメバチの女王と働き蜂2個体、クロスズ

メバチの働き蜂20個体が同居している巣を発見した (973m, 表4-1, 観察例4) 。 

2011年6月23日に境で、クロスズメバチの女王と働き蜂3個体が営巣しているところ

を観察した。その翌日に、巣上で、シダクロスズメバチの女王とクロスズメバチの働

き蜂が争っているところを観察した。また、巣の近くにはクロスズメバチの女王の体

の一部と働き蜂の死体があった (946m, 表4-1, 観察例5) 。2012年7月17日と2013年6月

18日に境で、シダクロスズメバチの女王とクロスズメバチの働き蜂が同居している巣

を採集した (2012年; 977m, 2013年; 945ｍ, 表4-1, 観察例6, 7) 。2013年6月18日に発見

した巣の下には、シダクロスズメバチの女王の死体2個体、クロスズメバチの女王の死

体1個体があった。2014年7月25日に羽根で、シダクロスズメバチ女王と働き蜂、クロ

スズメバチの働き蜂が同居している巣を発見した(495m, 表4-1, 観察例8) 。 

2015年6月16日に境で、シダクロスズメバチの女王とクロスズメバチの働き蜂3個体

が同居している巣を採集し、巣の下にシダクロスズメバチの女王3個体の死体と、クロ

スズメバチ属の女王3個体の死体を発見した (970m, 図4-2b, c, d) 。同年7月2日に、そ
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の飼育箱の周囲をクロスズメバチ女王が徘徊しているのを観察し、その後、飼育箱の

前でクロスズメバチの女王の死体を発見した。2016年7月26日に境で、シダクロスズメ

バチの女王とクロスズメバチの働き蜂11個体が同居する巣を採集した (956m, 表4-1, 

観察例10) 。 

 

4-3-(4). クロスズメバチとシダクロスズメバチの混在巣の繁殖虫生産 

 

クロスズメバチとシダクロスズメバチが混在する10巣のうち、5巣 (表4-1, 観察例1, 

3, 4, 6, 8) で2種の働き蜂の採餌行動を観察した。繁殖虫生産時期には、観察例3でクロ

スズメバチの新女王とオス生産、観察例1、4、6でシダクロスズメバチの新女王とオス

生産を観察した。 

 

4-4. 考察 

 

長期間の野外調査によって、クロスズメバチ女王とシダクロスズメバチ女王の巣の

奪い合い、シダクロスズメバチ女王同士の巣の奪い合いを観察した。本研究では、ク

ロスズメバチとシダクロスズメバチが同居している巣を10巣見つけ (表4-1) 、いくつ

かの巣の付近では同種あるいは異種の女王の死体を発見した。2種混合巣において宿主

の働き蜂が餌を巣に運ぶ行動も観察し、2種は社会寄生によって労働力を得ていること

が明らかとなった。また、それらの巣からは、寄生者のオスと新女王が生産されてお

り、社会寄生の形質は次世代に受け継がれるだろう。以上の結果から、上記2種は分布

が重複する地域では、相互に種内、種間社会寄生していることが明らかとなった。両

種の女王は単独でも営巣でき、2種の寄生の様式は種内および種間の条件的一時的社会

寄生であると考えられた。 

社会性ハチ目の女王が多回交尾する種や多女王制の種は、単女王制一回交尾の祖先

種から進化してきた (Hughes et al. 2008） 。女王の多回交尾や多女王制は巣仲間の遺

伝的多様性を増加させ、それによる利益が提唱され、実証されている (病気への抵抗

性仮説; 第3章、遺伝的役割分業) 。社会寄生に成功したクロスズメバチ女王とシダク

ロスズメバチ女王の巣では、巣仲間の遺伝的多様性は増加し、それに起因する利益の

可能性が考えられた。 

Berlocher (2003）とBuschinger (2009） は種間仮説を実証するためには、姉妹種2種

がそれぞれ単独分布域では独立あるいは種内寄生のみを行って生息し 、生息域が重複

する地域では寄生関係が生じている例を示す必要があると述べた。クロスズメバチは

単独分布域で種内寄生を行っている可能性が示唆されている (信太 1959) 。シダクロ

スズメバチの単独分布域にある複数の巣の下から複数のシダクロスズメバチ女王の死

体が観察されている（佐賀 未発表）。さらに、シダクロスズメバチはクロスズメバチ
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と分布が重複する地域では種内社会寄生していることから、単独分布域でも種内寄生

していると考えられ、姉妹種のクロスズメバチと分布が重複する地域では種間社会寄

生していることは種間仮説を支持する証拠であると考えられる。 

Starr (1979) の種間仮説では、種間社会寄生は種内社会寄生する種が将来の宿主であ

る近縁な種に対して、種内社会寄生の能力によって寄生に成功できた場合に進化しう

ると考えられている。クロスズメバチは種内寄生を行うことが知られており (信太 

1959) 、シダクロスズメバチも種内寄生を行っていた。この結果は、種内寄生が種間

寄生の前適応的に働いて、種間寄生が進化するというStarrの仮説 (1979) を支持する。 

理論的な研究によれば、種内社会寄生する2種が同所的に生息し、両種が種間の識別

ができない場合には、相互の種間社会寄生は進化的に安定な戦略の一つである (Lowe 

et al. 2002) 。一方、2種が種間識別できるように進化すると、両種の寄生能力に僅かな

差が生じた場合に軍拡競争が起こり、相互の種間寄生の関係から、寄生者と宿主に分

かれると結論付けられている (Lowe et al. 2002) 。クロスズメバチとシダクロスズメバ

チは相互に種間社会寄生しており、これはLowe ら(2002) の結論とは一致しない。そ

の理由として、側所的分布を示す両種の分布が重複する地域には、それぞれの種が独

立に分布する地域から個体の流入が起こり、種間識別の進化や寄生能力の軍拡競争が

起こりにくいことが考えられる。以上のことから、側所的分布を示す近縁な2種の分布

が重複する地域では相互の種間社会寄生が起こりやすいと考えられる。 

本研究結果は、社会寄生の進化過程としてStarrの種間仮説 (1979) を強く支持した

が、生物地理学的手法によってクロスズメバチとシダクロスズメバチが異所的種分化

したか否かを明らかにすることで、仮説の検証がさらに進むだろう。筆者の知る限り

では、Bombus veteranusとB. humilis が相互の種間社会寄生を行うことは知られている

が (Voveikov 1953) 、スズメバチ亜科では本2種以外には、相互の種間社会寄生の例は

知られていない。今後、側所的な分布を示す近縁な2種を詳細に調べることで、さらに

相互の種間社会寄生の例が見つかると考えられる。相互の種間社会寄生を行う2種の勝

敗や、その要因を調べることによって、寄生者と宿主に分かれる進化過程の解明が期

待される。 
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表 4-1. 種間社会寄生を示すクロスズメバチとシダクロスズメバチが混在した 10種の観察記録 

観察例 観察日 地点 

(標高: m) 

巣内の個体数 備考 

クロスズメバチ シダクロスズメバチ 

(1) 2008年 6月 18日 富士見町(970) 働き蜂 5 個体 女王 1個体 クロスズメバチ女王が訪れ、働き蜂から攻撃を受

けていた。 

(2) 2008年 6月 23日 富士見町(977) 働き蜂 2–5個体 女王 1個体  

(3) 2010年 7 月下旬 富士見町(954) 女王 1個体、 

働き蜂 2–5個体 

働き蜂 40-50個体 飼育巣 

(4) 2010年 7月 18日 富士見町(973) 働き蜂 20個体 女王 1個体、働き蜂 2 個体  

(5) 2011年 6月 24日 富士見町(946) 働き蜂 2 個体 女王 1個体 2011 年 6月 23 日、クロスズメバチ女王と働き蜂

の営巣を確認した。翌日、クロスズメバチ女王と

働き蜂の死体を観察した。 

(6) 2012年 7月 17日 富士見町(977) 働き蜂 5–10 個体 女王 1個体  

(7) 2013年 6月 18日 富士見町(945) 働き蜂 2–5個体 女王 1個体 巣の下からシダクロスズメバチ女王 2個体、クロ

スズメバチ女王 1個体の死体を観察した。 

(8) 2014年 7月 25日 萩原町(495) 働き蜂 3-5個体 女王 1個体、働き蜂 30–40個体  

(9) 2015年 6月 16日 富士見町(970) 働き蜂 3 個体 女王 1個体 巣の付近に、シダクロスズメバチの死体 3 個体と

種判別できないクロスズメバチ属女王の死体 3

個体を観察した。2015 年 7 月 2 日には、巣箱の

前にクロスズメバチ女王の死体を発見した。 

(10) 2016年 6月 26日 富士見町 (956) 働き蜂 6 個体 女王 1個体  
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図 4-1. クロスズメバチとシダクロスズメバチの分布調査結果。 

(a) 調査地の岐阜県下呂市萩原町と長野県諏訪郡富士見町の位置は白と黒の星印で示した。(b) 萩原町羽根 (b1)、中呂 (b2)、山之口 

(b3)；標高 100mごとに等高線を描き、太線で 500m間隔を示した。(c)富士見町境 (c1-4)、乙津 (c5,6)；標高 20mごとに等高線を描

き、太線で 100m間隔を示した。蜂の観察記録は、クロスズメバチは白丸、シダクロスズメバチは黒丸、2種両方の場合は白黒で表し

た。図は KASHMIR 3Dを用いて作成した。 
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図 4-2. クロスズメバチとシダクロスズメバチの社会寄生の写真。 

(a) クロスズメバチの女王(1)とシダクロスズメバチの女王(2)が巣上で争っている写真。(b,c)シダクロスズメバチの女王とクロスズメ

バチの働き蜂 3個体が混在していた巣の周辺で見つけた他の女王蜂の死体 (観察例 9; 2015年 6 月 16日) 。(b)下にいた瀕死のシダク

ロスズメバチ女王、 (c) シダクロスズメバチ女王の死体 (4-6)、種は不明だがクロスズメバチ属の女王の死体(1-3)。(d)シダクロスズメ

バチの女王 (1)とクロスズメバチの働き蜂 (2)が同じ巣箱から出てきているところ (観察例 9） 。 
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第 5 章 総合考察 

 

ハチ目では真社会性の獲得後、女王の多回交尾や複数女王での共同営巣といった、巣

内の遺伝的多様性が高まる方向の進化が起こっている(Hughes et al. 2008) 。女王の多回

交尾は巣仲間の血縁度を低下させるが、それらの種で真社会性が消失しなかった理由と

して、女王が多回交尾する種の働き蜂（蟻）が完全不妊であり、真社会性なしでは適応

度を得られないことが考えられた (Hughes et al. 2008) 。さらに、女王が多回交尾する種

では働き蜂 (蟻) の分業の進化、専門化が進んでおり、巣仲間の血縁度が減少しても、

利他行動が維持される包括適応度を得ている可能性がある (Davies et al. 2012) 。第 2章

では、単年生社会性狩り蜂のシダクロスズメバチにおいて女王の生涯繁殖成功度を巣盤

中の糞数から推定する方法を考案した。その手法をもちいて、巣仲間の父系の数 (女王

の交尾回数の指標) が多い巣ほど、働き蜂の生産数と生涯繁殖成功度が高いことを示し

た。女王の交尾回数が多い巣ほど、巣仲間の血縁度が減少するが、適応度は増加したこ

とから、女王の多回交尾は適応的であると考えられた。 

第 3 章では、女王の多回交尾の利益仮説である病気への抵抗性仮説 (Sherman et al. 

1988) を検証するために、昆虫病原糸状菌 Beauveria bassiana を本種の働き蜂に接種し

て生存時間を調査し、父系によって生存時間に差があるか調べた。その結果、働き蜂の

父系によって有意に菌塗布後の生存時間、生存割合に差があった。興味深いことに、あ

る父系では、菌塗布後から実験終了まで一個体も死亡しない例も観察された。以上の結

果から、異なる遺伝子型の働き蜂は、病原体に対して異なる抵抗性をもつこと明らかに

できた。また、本研究では病原糸状菌 B. bassianaの株系統ごとに同一遺伝子型の蜂への

病原性が異なることも明らかにした。寄生主と宿主の遺伝子型の組合せによって、その

病原性や抵抗性に差が見られたことは、両者に Hamilton (1980) が提唱した病原体-宿主

の軍拡競争による共進化が起こっていると推察される。一方で、本研究では、特定の父

系はある病原菌系統には強いが、別のある病原菌系統には弱いこと、また、別の父系で

は反対の性質をもつことは認められず、軍拡競争が生じている直接的な結果を示すこと

はできなかった。今後、B. bassiana だけでなくの別の菌種も用いて実験することで、病

原体-宿主の軍拡競争があるか否かを正確に判断できるだろう。 

第 2 章では父系の数が多く、遺伝的多様性が高い巣ほど適応的が高いことを示した。

また、3章では遺伝的多様性の増加による利益仮説の一つである、異なる病気への抵抗

性をもつ様々な遺伝子型の働き蜂で巣を構成することで、巣規模で病気への抵抗性を増

加させる可能性を示した。以上のことから、シダクロスズメバチの女王が多回交尾して

働き蜂の遺伝的多様性が増加することは、巣規模での病気への抵抗性が高まり、生産し

た働き蜂の死亡率が減少し、巣の活動性が維持、増強されやすくなり、結果的に働き蜂

の生産数が増加したと考えられた。 
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生物一般に、個体群内の免疫形質に関する遺伝的なばらつきは、繁殖成功に強く影響

することが知られている (Lazzaro and Little 2009) 。また、病気や寄生に対する免疫

防御への投資は、適応度を向上させる他の形質への投資とトレードオフの関係にある 

(Sheldon and Verhulst 1996) 。ハチ目昆虫では半倍数性の性決定様式であるため、同

じ巣内の同父母姉妹間の遺伝分散は 2倍体生物よりも小さく、ハチ目の巣内は病原体に

とって、一度侵入できれば一気に増殖できる環境であると考えられている (辻 1999) 。

さらに、土壌には多数の昆虫病原体が存在する事例が数多く報告されている (Rath et 

al. 1992; Keller et al. 2003; Hughes et al. 2004; Meyling & Eilenberg 2006; Pilz et al. 

2008; Reay et al. 2008; Tuininga et al. 2009; Griffiths & Hughes 2010) 。これらの理

由から、シダクロスズメバチのようなハチ目の土中に営巣する種では病原体に対する抵

抗性を獲得する必要があると考えられ、遺伝的多様性を高める女王の多回交尾が進化し

た原因の一つと推察される。そして近年、スズメバチ亜科で土中に営巣する種と、開放

空間に営巣する種で女王の交尾回数に差があるか、種間比較が行われたが、有意な傾向

は見出されなかった (Loope et al. 2014) 。本種では、巣仲間の遺伝的多様性が増すこ

とによって病気に対する抵抗性が高まると考えられたが、土中に営巣する他の女王の交

尾回数が少ない種における病原体との関係や、開放空間に営巣する種の女王の多回交尾

の利益仮説を検証することで女王の多回交尾の進化要因の全貌が見えてくると考えら

れる。 

巣内の働き蜂の遺伝的多様性を高める要因は、複数のオスと交尾をすることと、女王

がもつ各父系の精子を平等に使うことが考えられる。真社会性ハチ目の女王は生涯のあ

る一定期間に交尾をし、一度産卵を始めると二度と交尾を行わない (Wilson 1971)。そ

のため、交尾期間に女王が何頭のオスと交尾するか (父系の数) が父系の偏りの程度よ

りも遺伝的多様性を高める主要因であると考えられる。仮に、各父系の精子を平等に使

って働き蜂を生産できたとしても、女王の交尾回数が少なく、精子の父系の種類が少な

い場合には遺伝的多様性を増加させることはできない。 

Vespula maculifrons の繁殖初期巣において、有効父系数 (女王の交尾回数の指標; 各父

系の精子が使われた割合で重みづけした父系の数) と女王育房数に正の相関が示され

ている (Goodisman et al. 2007) 。この結果から、女王の多回交尾が適応的である可能性

と、交尾回数の多い女王の巣は繁殖虫生産開始時期が早い可能性が示唆されている。第

2 章ではシダクロスズメバチでは繁殖初期巣において、女王の交尾回数が多く、父系の

偏りが小さい巣ほど、有意に多くの働き蜂を生産することを明らかにした。また、働き

蜂が多数の巣では、同じ時期の働き蜂が少ない巣と比較して、新女王の発達段階がより

進んでおり、早くから繁殖虫生産を行っていることが示された。この結果は、先行研究

で示唆されていた女王の交尾回数と繁殖虫生産開始時期との関係が、直接的に連関して

いるのでなく、働き蜂生産数を介した関係である可能性を示している。さらに、シダク

ロスズメバチでは早い時期に生産された女王ほど体重が重く、越冬中の生存率も高いと
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いうことが明らかとなった。本種では姉妹種のクロスズメバチと相互に、種内及び種間

社会寄生する (第 4章) 。クロスズメバチ属では、体サイズが大きな女王ほど巣の奪い

合いの闘争に勝つこと、営巣に成功する可能性が高いことが指摘されている (Harris and 

Beggs 1995) 。以上の結果から、早期に羽化し、越冬した新女王は遅くに越冬した新女

王よりも越冬後の生存率が高いと考えられる。女王の交尾回数が多く、父系の偏りが小

さい巣では、遺伝的多様性の増加による利益に加え、高い生存率が期待される体重の大

きな次世代女王も生産できる利益をも得られていると考えられた。 

真社会性ハチ目の各種における女王の平均交尾回数と父系の偏りの平均には負の相

関があり (Jaffé 2012) 、女王が多回交尾する種ではメスの隠蔽的選好みにより、各父系

の精子を平等に使い、巣仲間の遺伝的多様性を増加させている可能性がある  (Baer 

2015) 。シダクロスズメバチでは、各女王の交尾回数と父系の偏りに有意な関係は認め

られなかったが、父系の偏りと働き蜂生産数には有意な負の相関が認められた (第 2

章) 。この結果から、各父系の働き蜂を平等に生産できる女王ほど適応的であると考え

られ、交尾後のメスの受精嚢内での精子競争やメスの隠蔽的選好みが起こっている可能

性が示唆された。 

女王の多回交尾の利益仮説である精子枯渇仮説 (Cole 1983) を検証するために、その

仮説が成立するときのメス生産数、父系の数、父系の偏りに関する予測と実際のデータ

を比較した。実際のデータからは、父系の数と女王生産数には有意な正の関係が認めら

れ、その関係からは精子枯渇仮説が支持された。さらに、新女王生産数と父系の偏りに

は正の相関があり、この結果は、精子枯渇仮説を基にしたメス生産数が多い巣ほど父系

の偏りが生じるという予測のパターン (Jaffé et al. 2012) と合う。一方、新女王生産数に

対して父系の数と父系の偏りには負の交互作用が認められ、これは上記の予測パターン

と合わない。本研究の結果だけからは、仮説を棄却することはできなかった。今後、繁

殖終了期の創設女王の受精嚢内の精子が枯渇しているか否かを調べることで、精子枯渇

仮説の妥当性が明らかになると考えられる。 

これまでの研究と本研究により、真社会性ハチ目の中で女王の多回交尾が進化してい

るヒメハキリアリ属、ミツバチ属、クロスズメバチ属で病気に対する抵抗性仮説が実証

された(Hughes and Boomsma 2004; Seeley and Tarpy 2007; 第 3章) 。上記のことから、真

社会性ハチ目では巣仲間の遺伝的多様性の増加によって、病気への抵抗性が高まること

で得られる利益は、女王が多回交尾する種に分化する前の祖先種から普遍的に存在する

と推察された。真社会性の集団構造をもつシロアリ目でも、その社会性が巣仲間の遺伝

的多様性を保持する方向に進化している (松浦 2011) 。ヤマトシロアリの女王は死後、

自らに代わって繁殖を担う二次女王を単為生殖で生産し、働き蟻や有翅虫は有性生殖で

生産している (Matsuura et al. 2009) 。この単為生殖による女王位継承システムは、巣仲

間の血縁度を高める近親交配を避け、巣仲間の遺伝的多様性を維持し、環境ストレスに

対しての抵抗性を維持することができると考えられている(Vargo et al 2012; Matsuura 
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2017)。シロアリ目の中でこの女王位継承システムは、独立に複数回進化している 

(Fougeyrollas et al. 2015) 。また、アリでも生殖虫は単為生殖で生産するが、働き蟻は有

性生殖や遺伝子組み換えによって生産し、巣仲間の遺伝的多様性を維持している例も知

られている (例えば、Pearcy et al. 2004; Okita and Tsuchida 2016) 。真社会性昆虫では、

巣仲間の遺伝的多様性を維持、増加させることに強い選択がかかっており、その要因と

して環境ストレス (病気) が考えられた。 

スズメバチ亜科では、多くの種が種内、種間社会寄生を行うことが知られている

(Carpenter & Perera 2006) 。第 4 章では、クロスズメバチとシダクロスズメバチが相互

に種内、種間社会寄生をすることを明らかにした。シダクロスズメバチを含むスズメバ

チ亜科の土中などの閉鎖空間に営巣する種では、好適な営巣場所を巡って種内および種

間での闘争が考えられる (松浦・山根 1984) 。一方、スズメバチ亜科でも営巣場所が無

数にある開放空間に営巣する種でも巣の乗っ取り合いが起こっていることから、（Vespa 

analis; 松浦・山根 1984, Vespa simmilima xanthoptera; 佐賀未発表）巣の乗っ取り合いは

営巣場所よりも巣そのものが重要な資源であると推察されている(松浦・山根 1984) 。

本研究ではシダクロスズメバチとクロスズメバチの初期巣を約 120 採集し、少なくとも

10 巣は種間社会寄生による 2 種混在巣だった。クロスズメバチ属で種内寄生も含めた

巣の乗っ取りが個体群の中でどの程度の割合で起こっているかについて、正確な研究は

ない。一方で、クロスズメバチ属の巣の下から頻繁に複数の女王の死体が見つかること 

(Greene 1991, 第 4 章) 、本種では種間社会寄生だけでも全体の巣の少なくとも約 10%

で起きていることから、本種の種内社会寄生の頻度は決して低くないと考えられる。巣

の乗っ取り行動は非常に危険性が高いと考えられ、それに見合う利益が得られているの

だろうか。筆者は巣の乗っ取りによって得られる利益は構造物としての巣や宿主の労働

力だけでなく、遺伝的多様性を増加させることによって得られる利益もあると考えてい

る。 

シダクロスズメバチにおいて交尾回数が多い巣ほど、適応度が高くなる要因の一つと

して、優れた女王仮説 (Bonduriansky 2001) も考えられる。これは、女王の交尾回数や

繁殖成功度が高いことは、女王の形質の一部であるという仮説である。キオビクロスズ

メバチでは、創設女王の頭幅や体重と女王育房数に有意な相関はないが、胸幅と女王育

房数に有意な正の相関があることが知られている (Harris and Beggs 1995) 。さらに、セ

イヨウミツバチでは体サイズや体重の重い女王ほど、より発達した卵巣や大きな受精嚢

をもったり、得られる精子数が増大したりする (Nelson and Grey 1976) 。さらに、この

優れた女王仮説は、性選択とも密接な関わりがあると考えられる。真社会性ハチ目では、

交尾回数が少ない種では父系の偏りを増加させ、巣仲間の血縁度を高める方向に、交尾

回数が多い種では父系の偏りを減少させ、巣仲間の遺伝的多様性を増加させる方向へ交

尾後性選択が起こっている可能性が示唆されている (Jaffé et al. 2012, Baer 2015) 。第 2

章では、繁殖初期巣において、父系の数が多く、父系の偏りが小さい巣ほど、越冬生存
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率が高く、越冬後の生存率も高いと考えられる新女王の生産が期待でき、交尾後性選択

を行える女王ほど適応的である可能性が示された。これとは別に、オスが特定の求愛場

所 (レック) を形成する Polistes dominulus では、オスの腹部の模様によってメスからの

選好みが存在する交尾前性選択が起きている (Izzo and Tibbetts 2012) 。シダクロスズメ

バチのオスもレックを形成することが報告されており (松浦・山根 1984) 、優れた女王

は、優れたオスを選択しているかもしれない。優れた女王仮説を検証するためには、女

王の乾燥重量や体サイズ、父系の数、父系の偏り、繁殖成功度の関係に加えて、これま

であまり注目されてこなかった性選択についても調べる必要がある。 

本研究で調査したシダクロスズメバチの 30 巣では観察された父系数 (女王の交尾回

数) は 3 から 8、有効父系数は 2.33 から 7.12 だったが(第 2 章と第 3 章の結果から) 、

有効父系数が上記の範囲に収まる要因は何が考えられるだろうか。女王の交尾回数が 8

回よりも多い巣が見つからない理由としては、第 1 章で述べたような交尾によるコスト

が考えられた。他方で、女王の交尾回数が少ない例が観察されなかった理由としては、

働き蜂と女王の間でオスの子を巡る争い (Trivers and Hare 1976) が考えられた。Bourke 

(1994) は有効父系数が 2以下の場合には、働き蜂にとって、自分あるいは他の働き蜂の

オスの子の方が女王の息子 (弟) よりも血縁度が高く、母親からの働き蜂への産卵抑制

を取り除くために、働き蜂による母親殺しが起こると予測している。近年、

Dolichovespula arenariaにおいて、女王の交尾回数が少ない、または、父系の偏りが大き

い巣仲間の血縁度が高い集団では、働き蜂による母親殺しが起きていることが実証され

た (Loope 2015) 。Loope (2015) は、働き蜂と女王のオスの子を巡る争いが、女王の交

尾回数を増加させる可能性を示した。シダクロスズメバチでも有効父系数が 2以下の巣

では母親殺しが起こりうり、仮に母親殺しが起きているとすると巣が大きくならず、筆

者が巣を発見できていない可能性が推察された。 

本研究では、真社会性ハチ目の女王の多回交尾が適応的であることを女王の生涯繁殖

成功度から実証した。また、巣内の遺伝的多様性を高める利益仮説のひとつである病気

への抵抗性仮説が本種に適用されることを示した。さらに、その仮説と排反でない精子

枯渇仮説が適用される可能性も検証し、積極的には支持しない結果を得た。上記の結果

は、繁殖虫生産開始時期まで生存できた巣から得られた。他方で、本研究では営巣に失

敗した女王の巣や、営巣初期に解散した巣については調べられていない。筆者は、真社

会性ハチ目の女王が行う多回交尾の進化背景の全容を解明するためには、女王の多回交

尾のコストを明らかにする必要があると考えている。具体的には、女王の多回交尾によ

る (1) 越冬期間中の生存に与えるコストと、(2) 越冬後から営巣までの生存に与えるコ

ストの検証が今後の課題である。 (1) は越冬直後の女王の交尾回数と、越冬終了後の女

王の交尾回数を比較することで検証でき、(2) は、ある個体群内の春先に越冬から目覚

め、巣場所探索している女王の交尾回数と、営巣初期の女王の交尾回数を比較すること

で検証できると考えている。上記の課題以外にも、今回実証した病気への抵抗性仮説と
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排反でない多回交尾の利益仮説の検証、及び、女王の多回交尾について性選択の視点か

らの研究が必要だろう。シダクロスズメバチは、東海地方の山間地域で食べられる昆虫

として、採集して飼育する文化が地域に根付いており、上記の課題に取り組むためには

最も適した材料であると確信しており、今後の研究の発展が大いに期待される。 
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