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研究成果の概要（和文）：同性内淘汰における母性効果の役割を解明することを目的に、繁殖における条件戦略
としての雄の代替戦術が見つかっているナミハダニ（ダニ目ハダニ科）を対象に、雄が直接経験する環境だけで
なく、母親が経験した環境が息子の繁殖戦術に与える影響（母性効果）について調査した。その結果、雄の経験
はもちろんのこと、母親が経験した同種異個体群との接触、交尾の有無、交尾相手の戦術、産卵中の実効性比に
応じて、母親は息子の交尾行動をより適応的に変えていることが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：To understand the role of maternal effects on alternative reproductive 
tactics (ARTs) in males, we investigated the effects of conditions and environments which males and 
also their mothers experienced on the males’　ARTs in the two-spotted spider mite, Tetranychus 
urticae (Acari; Tetranychidae). We found that as well as males’　experience, mothers’　experience 
of contact with other conspecific populations, copulation, tactic of males which females mated with,
 and of operational sex ratio during their oviposition affect ARTs in males so as to increase their 
mating success. 

研究分野： 行動生態学

キーワード： 性選択　雄間闘争　母性効果　代替戦術　条件戦略　ハダニ

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
雌をめぐる雄間闘争や雄の代替戦術に関する研究は数多くあるが、本研究のように母性効果に着目した研究は非
常に数少ない。特に、可変的に戦術を変える雄においては、母性効果が働く余地は無いと考えられていた。しか
し本研究により、可変的に繁殖戦術を変えるナミハダニの雄においても、母親の経験が息子の繁殖戦術や交尾行
動に影響を与えることが明らかとなり、雌をめぐる雄間闘争や雄の代替戦術における母性効果の重要性が見いだ
された。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 子孫を残すために雌をめぐって雄同士が戦う行動（雄間闘争）は、動物界では幅広い分類群で
みられる 1。一方で、スニーキングやサテライトといった、ライバルを欺くことで戦わずに雌に
近づき子孫を残す行動（代替戦術）も、しばしば観察される 2,3,4。例えば、サケ科魚類では雄に
２型があり、大型の雄（カギバナ）は産卵する雌への接近を闘って争うのに対して、小型雄（ジ
ャック）は大型の雄の目を盗んで雌に近づき放精することにより、卵塊の一部を受精させて子孫
を残す（スニーキング行動）5。また、コオロギの雄は闘争によりテリトリーを獲得して雌を惹
きつけるために鳴くが、一部の雄は自分では鳴かずに、他の雄の鳴き声に惹きつけられた雌の横
取りを狙う（サテライト行動）6。戦うのか、それとも代替戦術をとるのかは、遺伝的に決まって
いる場合も多々あるが、状況や環境によって決まるケース（条件戦略）の方が多いと考えられて
いる 2。特に、条件戦略の場合、体が小さいなど戦いに不利な形質や状況にあると代替戦術をと
るといった、戦いに負けるような弱い雄が少しでも子孫を残すために進化した行動（Best of a 
bad job、悪条件の中最善を尽くす行動）として捉えられることが多い 2,3,4。しかし、必ずしも
弱い雄が代替戦術をとるわけではなく、闘争能力に関係なく代替戦術を組み入れることで、雄は
生涯の繁殖成功を高めうることが近年の研究により明らかになりつつある 7,8。また、行動を含
め、多くの形質において、親の経験が子の形質に強く影響を与えうること（parental effects）
が知られているが 9、雄の代替戦術における parental effects に関してはあまり研究が進んで
いない 10,11。 
 全ゲノムが解読され、次世代モデル生物として研究
がすすめられている植食性の節足動物、ナミハダニ
（Tetranychus urticae; 図１）では、激しい雄間闘
争があることが古くから知られている 12。本種の雌は、
複数の雄と交尾をするものの、最初の交尾で受け取っ
た精子しか受精に使われない 13, 14。そのため、雄は確
実に処女雌を獲得するために、脱皮して成虫になる直
前のステージの雌（第３静止期雌）にマウントして、
闘争により他の雄から雌をガードする（図１）12。こ
の雄間闘争では、体が大きい雄が有利であることがわ
かっている 12。これまで本種には、雄に代替戦術はな
いと思われてきたが、近年、申請者達の研究により、
本種においても、マウントはするが他の雄を攻撃しな
い、かつ他の雄から攻撃されないスニーカー雄の存在
が明らかになった 15。更なる調査により、本種では代
替戦術をとる個体は遺伝子型で決まっているわけで
はなく 16、典型的な条件戦略でみられるような形態の
２型性や、体サイズといった雄間闘争の勝敗を決め
るような形質との関係性もみられていない一方で 15、
雄の齢や密度に影響されることがわかった 16。雄の齢
の影響として、若い雄の一部がスニーカーになるが、
日齢が進むにつれて全員ファイターになること（図
２）16、また、スニーキング戦術をとった若い雄の方
が雄間闘争に身を投じた雄よりも長く生きることが
わかっている 8。そのため、代替戦術により、闘争の
リスクやコストを回避して将来の繁殖をより確実な
ものにし、生涯の繁殖成功を高めているのではない
かという「生活史戦略説（life-history theory）」18,19

の視点から、現在調査を行っている 8。しかし、この
代替戦術が雄の生存にもたらす効果は、１匹の雌をめ
ぐって争う雄の数（雄の密度）が多すぎると消えてし
まい 8、また、雄の密度が高いほどスニーキング行動が
見られるわけではなく、雄の密度とスニーカー雄の割
合は山型の関係にある（図３）16。そのため、スニーキ
ング行動はいつでも有効というわけではなく、適した
雄の密度があると考えられる。また、雄の密度の重要
性は、本種のコロニーサイクルからも明らかである。
本種は集団で生活する（コロニーをつくる）タイプの
ハダニであるが、数匹の雌により寄主植物の葉裏にコ
ロニーが創設され、世代がまわるにつれてコロニーは
大きくなり、最後は寄主植物の劣化とともに分散して
新天地でコロニーをつくるといったサイクルをもつ
（図４A）17。コロニーステージに応じて、雄が現在と
将来の繁殖にどれだけ投資すべきかが変わってくる
が、世代重複の影響から、雄の密度も変化する（図 4B）。



同時に、コロニー内の血縁度も変化す
るため、戦う相手も、同世代か上の世
代かだけでなく、血縁者か非血縁者
か、といったように変化する（図４B）。
これら変化に応じて、若い雄は戦術を
変えると期待される一方で、ダニ類で
は、分散行動など様々な形質において
parental effects が見つかっている
ことから 18,19,20、母親がコロニーステ
ージに応じて、「タカ型（常にファイタ
ー）」と「ハト・タカ型（若いうちはス
ニーカーでその後ファイター）」に息
子を産み分けていることも十分に期
待される。 
 
２．研究の目的 
条件戦略としての雄の代替戦術が観
察されているナミハダニを対象に、環
境や状況が雄の繁殖戦術と繁殖成功
に与える影響を調べるとともに、母親
が息子の繁殖戦術に与える影響につ
いても調査することで、同性内淘汰における母性効果の役割を解明する。 
 
３．研究の方法 
＜材料＞ 
 ナミハダニ（Tetranychus urticae）のうち、雄のスニーキング行動が報告されたコパート系
統を用いた（Koppart line; アムステルダム大学・個体群生物学研究室から譲渡。現在は Houten-
1と改名されている）15。ハダニは、インキュベーターを用いて一定条件下（気温25℃、日長15L9D）
で寄主植物の一つであるインゲンマメ（Phaseolus vulgaris）の葉を使って、リーフディスク法
（濡れたスポンジや脱脂綿上に切り取った葉を浮かべ、そこにコロニーをつくらせる方法）によ
り小スペースで大量飼育した。また、餌用のインゲンマメも同じ条件下で栽培した。ハダニの飼
育や実験には本葉ではなく子葉のみを用いた。 
 
＜実験１ 雄密度が繁殖成功に与える影響について＞ 
 若い雄の間で第３静止期雌を争わせ、スニーカーとファイターのどちらがよりマウントポジ
ションのキープに成功するかを雄の密度を変えて調べた。なお、マウントのポジションは、第３
静止期雌が脱皮し始めた際に、すみやかに交尾姿勢に入っていくことができるポジションだと
考えられているが、確かめられてはいない。そこで、マウントポジションのキープ率だけでなく、
第３静止期雌が脱皮して交尾に至るまで観察を続け、最終的に最初に交尾した雄を確認するこ
とで、最終的な繁殖成功率の違いについても比較した。 
 
＜実験２ 母親の繁殖状況および交尾相手の繁殖戦術が息子の繁殖戦術や交尾行動に与える影
響について＞ 
 雌は自身が未交尾か既交尾かにより、また、交尾相手の繁殖戦術により、現在自分が属するコ
ロニーがどの段階にあるのかを予測することができると思われる（図４）。本実験では、未交尾
雌、ファイター雄と交尾した雌、スニーカー雄と交尾した雌に子供をうませ、雌間で息子の繁殖
戦術と交尾行動を比較することにより、母親が息子の繁殖行動や交尾行動をコントロールする
か否かを調べた。 
 
＜実験３ 母親が経験した同種他系統の存在が息子の繁殖戦術や交尾行動に与える影響につい
て＞ 
これまでの研究ではコパート系統のみを使用したが、他の系統も用いることにより、同種他系統
（alien）の存在が息子の繁殖戦術や交尾行動にどのような影響をあたえるのか調査した。なお、
コパート系統を Y-line、新たな系統を G-line とし、細胞内共生細菌の感染状況を PCR 検査で確
認したところ、G-line は Cardinium に感染していた。同種他系統の存在の経験として、発育時
に同系統または他系統に囲まれる状況をつくり、さらに交尾相手を同系統または他系統にして、
それぞれの系統で、雌に４つの異なる経験を与えた。そしてこれら雌に息子を産ませ、息子の繁
殖戦術と交尾行動を比較することにより、母親が経験した同種他系統の存在と交尾相手が息子
の交尾戦術や交尾行動に与える影響を調査した。 
 
＜実験４ 母親が経験した実効性比が息子の繁殖戦術や交尾行動に与える影響について＞ 
 実効性比が雄に偏ると、雌をめぐる雄間闘争が激しくなるだけでなく、雌も執拗に雄から交尾
を迫られるなどハラスメントを受け、ハラスメントを受けた雌は、産卵数が低下する 21,22。また、



本ハダニでは、局所的配偶者競争モデルに従って母親が子の性比を調節することが知られてお
り、母親は、現在の実効性比から、息子が経験するであろう次世代の実効性比を予測可能だと思
われる。そこで、母親が交尾や産卵時に経験する実効性比を変え、次世代の性比が局所的配偶者
競争モデルに従うものか確認し、その上で、息子の繁殖戦術や交尾行動を異なる実効性比を経験
した母親間で比較した。 
 
＜実験５ 生まれた順番が雄の繁殖戦術や交尾行動に与える影響について＞ 
 同じ母親から生まれた息子でも、生まれた順番により戦う相手や適した戦術は変わってくる
と思われる。母親は、産む順番により息子の繁殖戦術や交尾行動を変えているのかを知るために、
長男、次男、三男、四男、五男、六男で繁殖戦術や交尾行動を比較した。 
 
４．研究成果 
＜実験１ 雄密度が繁殖成功に与える影響について＞ 
 第３静止期雌１匹に対して、雄の数を１匹、２匹、５匹、１０匹と変えてリーフディスクに導
入し、雄を導入してから１時間毎に雄が雌にマウントしているかを確認し、マウントしていた場
合、Artificial Disturbance 法 15にてマウントしている雄がスニーカーかファイターかを確認
した。その上で、雌が脱皮して最初の交尾がおこるまでの行動を実体顕微鏡カメラで録画した。
解析に十分な量の録画データを取得したが、現在その録画データの解析中であるため、本実験の
結果と結論について、現時点において報告することができない。 
 
＜実験２ 母親の繁殖状況および交尾相手の繁殖戦術が息子の繁殖戦術や交尾行動に与える影
響について＞ 
 ファイター雄と交尾した雌は、未交尾雌やスニーカー雄と交尾した雌に比べて産卵数が多く、
かつ、より多く娘を生んだ。また、ファイター雄と交尾した雌の息子は、雌のマウンティング（配
偶者への交尾前ガード）に積極的であった。ハダニは半倍数体であるため（雌が２ｎで雄がｎ）、
息子の遺伝子は全て母親由来となり、父親の遺伝子は引き継がれない。そのため、父親の繁殖戦
術により息子の交尾行動が異なるのは、遺伝によるものではなく、父親の精液経由で、または雄
の戦術を認知した母親の何かしらのコントロールにより操作された結果と考えられた。 
 
＜実験３ 母親が経験した同種他系統の存在が息子の繁殖戦術や交尾行動に与える影響につい
て＞ 
 同じナミハダニでも系統間で雄の交尾前ガードの積極性が異なることがわかった。また、G-
line は、Y-line に比べて、雌の交尾前ガードが積極的ではないが、他系統のいる環境で育った
G-line 雌の息子は、雌への交尾前ガードが積極的になった。そして、G-line の雄と交尾した Y-
line の雌の息子は、ファイターになる傾向がみられた。したがって、母親が経験した同種他系
統の存在や交尾相手が息子の繁殖戦術や交尾行動に影響をあたえること、そして、その影響の与
え方は系統間で異なることを明らかにした。 
 
＜実験４ 母親が経験した実効性比が息子の繁殖戦術に与える影響について＞ 
 本研究で使用した系統においても、局所的配偶者競争モデルに従って母親が子の性比を調節
することを確認した。また、実効性比が雄に偏ると、雄からのハラスメントにより産卵数が減少
することも確認した。その上で、異なる実効性比を経験した母親間で、息子の繁殖戦術や交尾行
動を比較したところ、雌に偏った実効性比を経験した雌から生まれたスニーカー息子は、他のス
ニーカー雄よりも、早く雌へのマウンティングを始めることがわかった。雌に偏った実効性比を
経験した雌はより多く息子を生むため、息子が経験する雄間競争は激しくなると予想される。ま
た、スニーカー戦術はファイター雄に有効であり 16、かつ、スニーカー雄は、ライバルがファイ
ターであれスニーカーであれ、誰よりも早く雌にマウントすることがその戦術を成功させる上
で重要となる。そのため母親は、現在の実効性比から次世代の実効性比を予測し、息子の繁殖成
功を高めるべく、息子の繁殖戦術や戦術に関わる交尾行動をコントロールしたと思われた。 
 
＜実験５ 生まれた順番が雄の繁殖戦術や交尾行動に与える影響について＞ 
 兄弟間で交尾行動に違いみられたが、まだ結果の詳細を解析しきれておらず、結果やその適応
的意義について現時点において報告することができない。 
 
＜総合考察＞ 
 まだ一部の実験にて結果の解析が終わっていないため、現時点において、全てを網羅した考察
はできていない。しかし、これら一連の研究より、ナミハダニ雄の繁殖戦術や交尾行動において、
父性や母性効果が重要な役割を果たしていることを明らかにした。雄の繁殖戦術における父性・
母性効果については研究が進んでいないことから、本研究成果の貢献は大きいと思われる。特に、
本研究で対象としているナミハダニの雄は、可変的な条件戦略を示す。可変的であるがゆえに、
父性・母性効果の役割は小さいと思われがちであるが、そのようなナミハダニにおいても、父性・
母性効果が見られたことから、今後、雄の繁殖戦術における父性・母性効果はますます注目され
ると思われる。 
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