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研究成果の概要（和文）：ハリガネムシ類の感染動態において、中間宿主である水生昆虫種群の羽化フェノロジ
ーが季節をまたいで生じており、終宿主への感染機会が長期化しているのに対して、終宿主種間の出現フェノロ
ジーの同調性が高いことが明らかになった。数理モデルを構築してにより、中間宿主と終宿主間の群集フェノロ
ジーの一致度がハリガネムシの基本再生産数（R0）に正負の影響を及ぼす条件を検証した。その結果、中間宿主
の群集フェノロジーの期間が長いことは、終宿主の群集フェノロジーが集中的である場合にR0を低くする傾向が
ある一方、終宿主の群集フェノロジーの変化に対するR0の変動を安定化する効果を示した。

研究成果の概要（英文）：We study phenological transmission of a nematomorph infecting intermediate 
hosts of aquatic insects whose emergence transfers cysts to definitive hosts of ground-dwelling 
beetles that feed on aquatic insect adults. Field observations found that asynchronous emergence of 
cyst-carrying aquatic insects occurred, providing a long time window for potential transmission. 
Ground-dwelling beetles that the nematomorph could infest occurred mostly during the first half of 
the transmission window, indicating that many of the late transferred cysts were wasted. Model 
simulations showed that asynchronous emergence among aquatic insect hosts stabilized transmission 
although a broadened window for potential transmission could increase unsuccessful transmission. 
These results suggest that phenological diversity of parasite hosts can synergistically determine 
the efficiency and stability of transmission and shed light on the roles of apparent wastes of 
unsuccessful transmission.

研究分野： 群集生態学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
生物多様性による感染症の制御は基礎科学のみでなく、社会福祉においても極めて重要な課題である。先行研究
では、宿主の種多様性による希釈効果と増幅効果のいずれかが寄生者を制御するという前提の下で研究が進めら
れてきた。これに対して、本研究では、中間宿主と終宿主の両方に種多様性が存在することに着目して、両者の
群集レベルでのフェノロジーの一致度が感染動態にもたらす影響を体系的に理解するフレームワークを世界に先
駆けて構築した。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
今日地球上に生息する生物種の約 40%は寄生者で

あり（Dobson et al. 2008 PNAS）、生物量でも既知の
高次捕食者を超えることがある (Kuris et al. 2008 
Nature)。そのため、自然生態系における寄生者の役
割解明は、生態学の重要課題になっている。そのよう
な中、申請者は、寄生者が宿主の行動操作を介して生
態系間のエネルギー流を劇的に改変することを発見
し、それが群集や生態系機能に及ぼす影響を実証・理
論化する先駆的研究を進めてきた（Sato et al. 2011 
Ecology; Sato et al. 2012 Ecol Lett; Iritani & 
Sato 2018 Trends Parasitol；図 1）。 

寄生者の役割解明が進む中、関連研究分野の主要
課題は、生物群集による寄生者の制御メカニズムを
解明することにシフトしつつある。自然生態系にお
いて、寄生者の感染動態は、それらを取り巻く生物群集に規定されているはずである。また、マ
ラリアや鳥インフルエンザ等、人間社会に負の影響をもたらす感染症の流行も、複雑な生物間相
互作用に制御されていることが認識され始めている（Johnson et al. 2015 Science）。すなわ
ち、生物群集による寄生者の制御メカニズムを解明することは、寄生者を含む生態系挙動の理解
と予測性を高めるとともに、感染症の流行予測や予防を実現することに実質的に貢献する重要
な研究課題である。 

生物群集による寄生者の制御に関して、宿主の種多様性が高いほど、① 感染に貢献しにくい
種の割合が増えて感染機会が浪費されることで、全体の感染率が低下する希釈効果と、② 感染
に貢献しやすい種の割合が増えて感染率が増大する増幅効果が知られている（Keesing et al. 
2006 Ecol Lett）。これまで、感染動態研究では、感染率を制御するのは希釈効果か、増幅効果
か？といった二者択一的な評価とその理論的検討がなされてきた（Keesing et al. 2010 Nature; 
Civitello et al. 2015 PNAS）。一方、自然界には、生活史の完結に中間宿主と終宿主を必要と
する寄生者が多く存在する。それら寄生者の感染動態は、中間宿主と終宿主それぞれで希釈効果
や増幅効果が働くことによって制御されている可能性がある。しかし、そのメカニズムの実証と
理論化はなされていない。 

 
２．研究の目的 
本研究では、寄生者の感染経路において、「複数の多様性効果が同時に機能すること（共機能）

が、長期的な感染動態を安定化に導く鍵となる」という仮説を検証することを目的とした。 

ハリガネムシ類は、多様な水生
昆虫（中間宿主）と多様な陸生昆
虫（終宿主）を利用する生活史を
有しており、感染動態における種
多様性効果を検証する格好のモ
デルである。具体的には、中間宿
主である水生昆虫の羽化フェノ
ロジーの多様性が、終宿主である
地表徘徊性甲虫類への感染機会
を長期化していること（中間宿主
による時間的増幅効果：図 2A）が
明らかになってきた（Meguro et 
al. 2020 Ecological Research）。また、終宿主候補である複数の徘徊性甲虫は、いずれも水生
昆虫を餌資源にしていると考えられるにも関わらず、感染率に大きな種間差がみられた。すなわ
ち、終宿主による希釈効果が働いている可能性がある（図 2A）。 

では、時間的増幅効果と希釈効果が同時に機能することは、感染動態にどのような帰結をもた
らすのだろうか？中間宿主による時間的増幅効果は、それのみでは終宿主への感染効率を一意
に高め、理論的には終宿主とハリガネムシ類の感染動態を不安定にする。しかし、終宿主による
希釈効果が中間宿主による増幅効果を抑制するならば、実効的な感染機会は低く長くなり、感染
動態は安定化されるかもしれない（図 2B）。 

３．研究の方法 



本研究では、ハリガネムシ類の感染系をモデルシステムとして、10 年に及ぶ寄生生物とその宿
主の季節動態を定量する詳細な野外観測・統計解析によって、時間的増幅効果と希釈効果が共機
能するかを検証した。その上で、数理モデル解析によって、時間的増幅効果と希釈効果の共機能
が、宿主多様性による感染動態の安定化を生み出す仕組みになっているかを検証した。 
 
４．研究成果 
【中間宿主・終宿主の群集レベルのフェノロジー】 
雨龍研究林（北海道大学）に設置したモニタリングサイトにおいて、中間宿主である水生昆虫

成虫へのハリガネムシ類の感染状況を調べたところ、濾過食者、採集食者、刈取食者、破砕食者、
捕食者という主要な摂餌様式をもつ多様な水生昆虫種に寄生していることが明らかになった。
また、それら水生昆虫の羽化フェノロジーの多様性が高く、河川から森林へのハリガネムシの運
搬期間が長期化している（時間的増幅効果を示唆）ことが明らかになった（Meguro et al. 2020）。 
一方、同研究林において、2014－2017 年に採集した 1500 個体を超える地表徘徊性甲虫のハリガ
ネムシ感染状況を調べたところ、2科 19 属 36 種の地表徘徊性甲虫が確認され、そのうち 2科 2
属 3 種でのみ感染が認められた。ハリガネムシ類に感染していた 3 種はいずれも春繁殖を行う
種であり、種間で類似した出現フェノロジーを有していた。 

【中間宿主・終宿主の群集レベルのフェノロジー一致度】 
この中間宿主と終宿主それぞれの群集レベルのフェノロジー一致度によって、ハリガネムシ

類の伝播可能性がどの程度制御されているのかを定量的に評価した。その結果、2014 年の雨龍
研究林の調査サイトでは、水生昆虫の羽化に伴って森林に運搬されたハリガネムシシストの約
50％が感染率の高い終宿主種群と季節的に、感染機会をもてていないことが明らかになった。こ
れは、中間宿主種群と終宿主種群の群集レベルでのフェノロジーの一致度が、ハリガネムシ類の
栄養伝播の確率を強く制御することを示唆する。 

【中間宿主・終宿主の群集レベルのフェノロジーの場所間変異】 
こうした現象の一般性を評価するために、北海道において地理的に離れた４地点に計 7 つの

調査サイトにおいて、2014－2017 年に捕獲した 10000 個体を超える地表徘徊性甲虫のハリガネ
ムシ感染状況を調べた。その結果、3科 34属 91 種の地表徘徊性甲虫が確認され、そのうち 2科
7属 13 種で感染が認められた。各サイトでは、感染率が 1.8－14.1%とばらつくものの、複数年
の感染が認められる種が複数種存在していた。雨龍研究林と同様に、感染種は、そのほとんどが
春繁殖を行う種であり、種間で類似した出現フェノロジーを有していた。それぞれの地点におい
て感染種間で出現フェノロジーの同調性を調べたところ、高標高の地域ほどフェノロジーの同
調性が高かった。これらの結果は、ハリガネムシ類の感染動態において、中間宿主の種多様性に
よる感染機会の長期化と、終宿主種間の出現フェノロジーの高い同調性による感染機会の喪失
により、正味の効果としては感染機会を抑制する地域が多いことを示唆する。 

 比較的体サイズの大きな終宿主（数 cm 程度）とそれに感染するハリガネムシ類成虫（10－15cm
程度）については、網羅的な解剖による感染評価が比較的容易である一方、膨大な数の水生昆虫
成虫（中間宿主）に対するハリガネムシ類シスト（50-100µm 程度）の季節的感染を解剖によっ
て計数することは現実的でない。そこで、水生昆虫成虫とそれに感染しているシストの定量メタ
バーコーディングの手法開発を進めた。その結果、水生昆虫成虫については、事前に体サイズや
個体数に応じた分析試料の仕分けが十分になされていない場合、羽化量の推定値に無視できな
いレベルの誤差を生むことが明らかになった。一方、ハリガネムシ類のシストに関しては、その
季節性を種ごとに一定のレベルで評価できることが明らかになった。こうした手法の確立によ
り、上述の中間宿主・終宿主の群集レベルのフェノロジー一致度を多地点で検証するための多検
体分析の基盤が確立された。 

【実証－理論の統合：中間宿主・終宿主の群集フェノロジー一致度と寄生者感染動態の安定性】 
野外実証データから明らかになった群集フェノロジーの一致度は、ハリガネムシ類の感染動

態にどのような影響をもたらうのか？この問いに答えるために、数理モデルを構築して、中間宿
主と終宿主間の群集フェノロジーの一致度がハリガネムシの基本再生産数（R0）に正負の影響を
及ぼす条件を検証した。その結果、中間宿主の群集フェノロジーの期間が長いことは、終宿主の
群集フェノロジーが集中的である場合（実証研究での観測結果）に、感染機会の浪費を生じさせ
ることで、R0を低くする傾向があることが示された（当初の仮説を指示）。一方で、中間宿主の
群集フェノロジーが季節的に長いことは、気候条件の年変動などにより、終宿主の群集フェノロ
ジーが変化に対する場合に、R0 の変動を安定化する効果を有することが明らかになった。こう
した宿主間のフェノロジー一致度による感染動態への安定化効果は従来の研究ではほとんど言
及されておらず、本研究から得られた独自性の高い結果である。 
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