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研究成果の概要（和文）：クモバチ科の原始社会性の進化的起源を明らかにするため，キマダラズアカクモバチ
のメスの営巣・社会行動を調べた．その結果，複数メスが同一巣で営巣する（共巣性の）可能性があり，また，
一部のメスは営巣期間中に巣を変えることがわかった．また，約100m離れた2営巣地で活動する個体間の遺伝的
分化を解析した結果，メスは営巣地間で遺伝的に分化しているが，オスはあまり分化していないことがわかっ
た．営巣地間の遺伝的交流はオスによって行われ得るものの，同じ営巣地の個体は遺伝的類縁性が高いと考えら
れる．本種の原始社会性の進化と維持には，巣場所への定着性（低移動性）による血縁集団の形成が関与してい
る可能性がある．

研究成果の概要（英文）：In order to clarify the evolutionary origin of primitively social behavior 
in Pompilidae, female nesting and social behaviors of Machaerothrix tsushimensis were investigated. 
The results of the investigations are that two females each may make and provision their own cell(s)
 in a composite nest (communal) and that some of the females shift their own nests with time. 
Moreover, genetic differentiation between individuals at two nesting sites (about 100 m apart from 
each other) was analyzed. The results of the analyses are that 1) females are genetically much 
differentiated between the nesting sites; and 2) males are not so much differentiated between them. 
Although males may facilitate genetic interchange between the sites, genetic similarity of 
individuals at a site seems to be great. There is a possibility that the formation of a kin group 
associated with settled life or low migratory activity concerns the evolution and maintenance of 
primitive sociality in this species.

研究分野： 生物学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 ハチ目では，その特殊な性決定様式（半数
倍数性）によって姉妹間の血縁度が高まるた
め，多くの系統で社会性が独立に進化してき
た．これまでの研究の多くは真社会性（不妊
ワーカーの産生）の種について行われ，血縁
淘汰がその進化に寄与していることが支持さ
れている（Bourke, 1997）．一方，不妊個体は
生み出さないものの，個体間の緩やかな共存
関係（原始社会性）が成立している系統も見
られる．しかし，原始社会性がどのように起
源し，また維持されているのか，なぜ真社会
性に到達しないのか，などについては，理解
がほとんど進んでいない．真社会性の起源を
探る上で，原始社会性がどのような条件で，
どのように進化しているかの知識は必要であ
る．ところが，原始社会性の種に関しては，
わずかな観察例しかない．その理由として，
これらの多くが孤独性に近い小集団で営巣す
るため，観察や実験が困難だったことが考え
られる．そこで本研究では，長年の研究から
営巣場所が特定でき，観察・実験が可能とな
っているクモバチを用いて，原始社会性の進
化の問題に取り組む. 

 ハチ目クモバチ科は大部分が孤独性のカリ
バチである．ところが，原始社会性のハチが 
5 種知られている（Shimizu 2004; Shimizu et al. 
2010）．これらは資源的価値の高い泥巣を世代
を越えて再利用するため，姉妹同士が母巣に
共存する可能性がある．興味深いことに，こ
れらの種のメス間では普段は競争が見られな
いが，獲物が巣に持ち込まれたときに奪い合
いが起こる場合と起こらない場合とが知られ
ている（Wcislo et al. 1988）．こうしたメス間
の社会行動は，それぞれの種の社会性のあり
方を決める重要な要因になると考えられ，社
会性進化の起源を追求する上で重要である． 

 申請者らはクモバチ科に関わる社会性進
化（孤独性→共巣性：同世代のメスによる同
一巣での独立営巣）の主な要因をいくつか
想定している．どの要因が重要であるかは
それぞれの種で異なると思われるが（たと
えば熱帯，亜熱帯性の種では，捕食圧や寄
生圧が重要），集団メスの血縁度の増加や
母巣の再利用はどの種にとっても基本的な
要因であることが予想される． 
 
 研究対象のキマダラズアカクモバチ 
Machaerothrix tsushimensis はいくつかの
行動的特徴を示す．巣はつぼ状の育房群と，
それを被う外被とから成る．メスは狩猟に先
立って，古巣を修繕して再利用する．すなわ
ち，水を吐き戻しながら大腮で巣の表面（泥）
をかじり取って泥玉にし，これを腹部先端の
背面で塗りつけて育房をつくる．獲物はハエ
トリグモ科のクモである．メスはクモを狩っ
た後，その歩脚の一部または全部を切断し，
出糸突起をくわえて前進歩行して，育房内に

運び込む．そして，クモの腹部に産卵した後，
泥で育房を閉じる． 
 
２．研究の目的 
 本研究は，原始的な社会をもつクモバチを
用いて，‘社会性’の進化的起源を明らかに
することを目的とする．特にメス間の社会行
動に注目して，行動観察と遺伝解析を総合し
た多面的研究により，社会性の適応的意義や
その起源を探求する．本研究の成果は，ハチ
目でなぜ（真社会性を含む）社会性が進化し
得たか，という社会性進化の問題に関する重
要な知見をもたらすと期待される． 
 
３．研究の方法 
（1）野外における雌雄個体の行動観察 
 キマダラズアカクモバチの複数メスは一
つの巣（多房巣）で，ある期間共存し，メス
の間に順位が見られる．優位のメスは通常の
営巣活動を行うが，劣位メスは巣上で休息
することが多く，狩りや産卵を行うことは
ごく稀である．一方，オスは日中の大部分
を巣の入口付近で静止して過ごし，羽化メス
との交尾を試みる．クモバチ科の大部分の
オスはランダムに飛び回ってメスと出会
い，交尾するので，本種のようなオスの行
動は特異である．このような個体間の相互
作用を，個体識別とビデオ記録によって，
詳細に記録した．特にメスの行動パターン
［どの巣口に獲物や水（この水は造巣時や育
房閉鎖時に使われる）を運び入れるかが重
要］の経時的変化と社会行動に注目した．調
査地はこれまで調査を続けてきた埼玉県秩
父市吉田である．野外調査は本種の活動期（7 
月初旬〜8 月中旬）に 毎年 14 日ほど行っ
た.  
 
（2）集団の遺伝的構造の調査 
 個体群内の配偶様式，個体間の血縁関係，
移動の性差を明らかにするため，遺伝マーカ
ーを用いた集団遺伝解析を行った．個体群へ
の影響を避けるため，繁殖期の後半に，巣に
属するメスを採取し，腹部以外を 99%エタノ
ール中に保存した．次年度には，前年度のサ
ンプリング個体と同じ巣穴を利用する個体
を採取するように努めた．採集した個体から
DNAを抽出し， AFLP法を用いて，個体ごとの
遺伝子型を決定したが，集団内の多型がほと
んど検出されなかったため，次世代シーケン
サーを用いた RADseq 法を用いて遺伝子型の
決定をやり直した．GenAlEx による基本的な
集団遺伝解析に加え，Colony による親子判定，
Coancestry による個体間の血縁度推定を行
った． 
 
４．研究成果 
野外におけるメスの行動 
 メスが獲物を巣口（石垣のすき間）のな
かに運び込む行動を 4 年間でのべ 148 回
（83 個体）観察・記録した（巣自体は外か



らは見えない）．多くの場合，各メスは別々
の巣口から獲物を運び込む．しかし，異な
るメスが同じ巣口から獲物を搬入する場合
もあった（表 1）．本種では，営巣の初期段
階で 1 巣に複数のメス（1〜5 個体）がいる
ことが普通なので（Shimizu 2004），この
場合，複数メスが同一巣で営巣する（共巣 
 
表 1.異なるメスが同じ巣口から獲物を搬入した
例 
巣口 No. 個体 No．カッコ内は月/日 

2013 年  

巣口 10 ♀21(7/19,26);♀
49(7/28,30,8/3,4,5) 

巣口 24 ♀2(7/18,19,26);♀56(8/6) 

巣口 2(=12) ♀3(7/18,19);♀7(7/19);♀
18(7/27);♀30(7/26,28);♀
54(8/4) 

2014 年  

巣口 47 ♀1(7/25);♀35(8/6) 

巣口 10 ♀2(7/23,24);♀37(8/4) 

巣口 2 ♀2(7/25);♀3(7/26) 

巣口 30 ♀11(7/24);♀35(8/4) 

巣口 13 ♀20(7/24,25,25);♀40(8/5) 

巣口
19(=22) 

♀23(7/26);♀34(8/2,3);♀
43(8/13) 

巣口
50(=41) 

♀6(7/23);♀26(8/2);♀6(7/25) 

巣口 38 ♀36(8/5);♀38(8/5) 

2015 年  

巣口 38(=1) ♀17(7/22);♀28(7/31) 

巣口 2(=12) ♀33(7/30);♀11(8/7) 

巣口
15(=59) 

♀16(7/31);♀43(8/8) 

巣口
19(=22) 

♀39(7/31);♀7(8/7) 

巣口 24 ♀3(7/21);♀36(8/1,6,8) 

巣口
41(=50) 

♀22(7/22);♀41(8/6,7.8) 

 
性の）可能性がある．ただし，各メスの獲
物搬入日が数日以上ずれていることが多い
ため，共巣性と断定することはできない．
♀3 と♀7（2013 年 7 月 19 日の巣口 2）お
よび♀36 と♀38（2014 年 8 月 5 日の巣口
38）は，同じ日に同じ巣口から獲物を搬入
しており，この場合は共巣性の可能性が十
分に考えられる． 
 同一メスが日を違えて異なる巣口から獲
物を搬入する場合が 12 メスで見られた（表
2）．このことは，メスが営巣期間中，獲物
を搬入する巣を変えることを示唆する． 
 
表 2. 同一メスが獲物を搬入する巣口を変えた例 

個体No. 獲物を搬入した巣口．カッコ内は月/日 

2013 年  

♀21 巣口 10(7/19); 巣口 2(7/26) 

♀44 巣口 41(7/27); 巣口 37'(7/286) 

2014 年  

♀6 巣口 9(7/23); 巣口 50(7/25) 

♀14 巣口 51(7/26); 巣口 37(8/4) 

♀23 巣口 19(7/26); 巣口 6(8/5) 

♀35 巣口 30(8/4); 巣口 47(8/6) 

♀42 巣口 24(8/3,3,5); 巣口 58(8/6) 

2015 年  

♀1 巣口 10(7/14); 巣口 28(7/14,15) 

♀11 巣口 7(7/21,22); 巣口
48(=15.4)(7/30,8/1); 巣口 2(8/7) 

♀16 巣口 30'(7/23); 巣口 59(7/31) 

♀22 巣口 41(7/22); 巣口 58(7/23) 

2016 年  

♀6 巣口 22(=15.3)(7/29,30,31); 巣口
10(8/5,6) 

 
 さらに，1 メスの獲物を他のメスが奪っ
て，自分の巣に運び込む場合が 3 例観察さ
れた（表 3）．同じ巣場所で営巣するメス
の間で，ときには獲物の奪い合いが生じる
ことは間違いない． 
 
表 3. 他のメスの獲物を奪って，自分の巣に運び込
んだ例 

年月日 メスの行動（時刻） 

2013 年 8月 4日 ♀32 が運んでいたクモを♀54 が
奪い(13:05),巣口 12 の中へ運ん
だ(13:28)．その後♀54 は巣口
12(=2)を何度も出入りした． 

2016 年 7月 29 日 ♀13 が運んでいたクモを♀10
が奪い(12:38),巣口 61の中へ
運んだ(12:51)．その後巣口 61
から出てきた♀10はその巣口の
中と水場を何度も行き来した． 

2016 年 8月 4日 ♀15 がクモを巣口 12 の中へ運
んだ(15:38)．その後巣口 12 の
中から出てきた♀10はその巣口
の中と水場を何度も行き来し,
一方，♀15はそのような行動を
とらなかった． 

  
 社会性進化の観点から見ると，本種は共巣
性に達しているということは難しい．なぜな
ら，劣位個体はある期間，一つの巣で優位個
体と共存し，外敵の防御や育房づくり・育房
の閉鎖に関与することはあっても，獲物を巣
に運ぶことはまれだからである（劣位個体の
産卵行動は未確認．獲物が優位個体に奪われ
ることもある）．それにもかかわらず，同世
代の複数のメスが，優劣行動によって闘争を
避けながら（ときには獲物をめぐって競争的
になる），互いに接近して営巣することは確
かである．また，一部のメスは時の経過とと
もに巣を移動する．すなわち，第 1 巣の近く
の既存巣を再利用して第 2 巣とし，そこに獲
物を運び込むのである．したがって，同じ巣
口を利用するメスの間の関係はかなり複雑
であることが予想される． 
 
集団の遺伝的構造の調査： 
 
 2 か所の営巣地から 8 年間（2009〜2016）
にわたって得られた全 77 個体（営巣地１：
28 雌，24 雄；営巣地 2：8雌，17 雄）につい
て，イルミナ Hi-Seq を用いた RADseq ランを
2回行い，合計 467524 本の固有な塩基配列デ
ータ（コンティグ）を得た．個体あたりのコ
ンティグは，1675〜24443 本であった．これ
らの配列から，Stacks を用いて遺伝子座と対
立遺伝子のデータに変換したところ，366 遺



伝子座が得られた．さらに，雄個体の遺伝子
型（ハプロイドのため，ヘテロ接合にはなら
ない）に注目してさらに絞り込みを行ったと
ころ，ノイズを含まない解析に適したデータ
として最終的に 21 遺伝子座が得られた．以
下の解析は，この 21 遺伝子座に基づいて行
った． 
 集団の遺伝構造や個体間の血縁関係を左
右する要因として，個体の移動がある．移動
が少なければ集団内の遺伝子流動は滞り，遺
伝的近縁度の高い分集団（血縁集団）が形成
されやすいと予測される．そこで，約 100 m
離れた 2 か所の営巣地の間で分子分散分析
（AMOVA）を行ったところ，営巣地間で有意
な遺伝的分化が検出された．雌では全分散の
うち 9%が営巣地間の遺伝分化に割り当てら
れたが（P = 0.002），雄では 5%に留まった（P 
= 0.003）．これらの結果は，100 m しか離れ
ていない営巣地の間でも個体の移動が制限
されていることと，雄より雌の方がより営巣
地に留まりやすい傾向があることを示して
いる． 
 Colony を用いた親子解析により，6世代間
32 個体の雌について，両親個体とその遺伝子
型の推定を行った．前年に行動を観察し，個
体をサンプリングした個体が親として推定
された例は，雄で 4例 3個体，雌では 0例だ
った．よって，観察（サンプリング）個体以
外の繁殖への寄与が非常に高いことが明ら
かになると共に，今回のデータでは親の行動
と繁殖成功との関連を解析することは難し
いことが示された．また，親あたりの子の数
を雌雄でそれぞれ求めたところ，雄では 1.37
±0.25個体，雌では1.25±0.23個体であり，
雄の方がやや高い傾向が見られた．これは，
繁殖の偏り（繁殖の独占）が雄でより強いこ
とを示唆するが，統計的には有意でなかった．
また，上記の値はサンプリングした子の個体
数に依存するため，野外集団における推定値
ではないことに注意が必要である． 
 Coancestory による雌間の血縁度の推定の
結果，同じ営巣地を利用する雌の間では比較
的高い血縁度が見られた．これは，前述の分
子分散分析の結果と整合的である．この結果
は，本種の原始社会性の進化と維持には，巣
場所への定着性（低移動性）による血縁集団
の形成が関与している可能性がある． 
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