
㌣図ノ･本館

アミ メア リの社会構造をこ関する研究

辻 瑞樹

名古屋大学農学部害虫学教室

//



告番号 甲軌 2164号



序論

アリは1つの科アリ科に属し兼記載種も含めれば世界に10000種以上いるとされる

が､その自然生態系にしめる役割が大きいであろうことは､それらの個体数の豊富さ､

種の多様性から想像されることである｡この直感は近代の生産生態学の研究結果と矛

盾しない(LazDOtte,1947; Fittkau a Klinge 1973; Pisarski,1978; Sudd a Franks,

1987)
｡それらは熱帯から温帯にかけて､地上における主要な分解者､捕食者等の地

位を占めると同時に､人類の農耕や生活に対しても､ (1)広食性捕食者として害

虫の増殖を抑制する能力を持つものとして(たとえば､中国では､ツムギアリOB-

phyl la snaragdina のどん欲な捕食力に注目し､ 3世紀以来天敵としてその巣が販売

されていた=世界初の生物的防除, Konishi & It8
,1973)

､ (2)農作物の害虫と

して(たとえば中､南米のハキリアリ属AB)
,あるいは(3)人に傷や不快感を

与える害虫として(例; SolenopsisやHono皿OriuzD)深くかかわってきた｡

アリが自然界においてこれほど繁栄に成功した理由が何であるかは生物学上興味あ

る間者である｡アリを他の単独性昆虫(solitary insects)と第一に区別できる点は､

それらが個体同士密接に関係する社会集団(コロニー)を持つ点にある｡ Whleeler(19

10)は､アリ､シロアリなどのいわゆる社会性昆虫を称して"超個体､ superorganizJD"

と呼んだ｡ Oster 良 Wilson(1978)は､同一の行為をコロニー内部の複数の個体が行う

こと(parallel operation)が労働効率を高め､これがアリ類の成功の原因であると

述べている｡つまるところ成功の原因はアリが社会性を獲得した点にあると考えられ

る｡したがって､アリの繁栄の理由を解明するためには､なぜ社会性が進化したのか

という問題に係わらざるをえない｡

昆虫における社会性.(以後､裏社会性, eusocialityという)の進化は､ Darwin

(1856)以来の近代進化生物学に頻繁に話題を捷起し続けて釆た｡まず､昆虫学者が一

般に認める貴社合性の定義を次にあげよう｡裏社会性とは次の3つ性貴を同時に持つ

こととされる(Xichener,1969
-

Wilson,1975から間接引用) ｡

1 )同種の複数個体が育仔のため協同する｡

2 )生殖上の分業があり､多少とも不妊の個体が､妊性をもつ同巣の他個体のために

働く｡

3 )少なくとも2世代､コロニー維持のための仕事をする能力のある発育段階の個体

/



が共存する｡

このうち2)の､他個体の繁殖を助ける多少とも不妊の個体は､働きアリまたは働

きバチとよばれ(以後一括してワーカー(Worker)と呼ぷ)
､膜廼目ではワーカーは

すべてメスである｡この2番目の属性(利他性;自分自身の子供を少ししか残さない

性質､アリではこれが極端になっており､ワーカーが完全に不妊である棲も少なくな

い)がなぜ進化したのかは､ Darwin(1859)自身が自分の自然選択理論でうまく説明で

きないと認めた問題であった｡

HaJ)ilton (1964,)が集団遺伝学的な見地から､ 利他性の進化を説明する学説

(hynard Sn)ith(1964)は､これを血縁選択説kin selection theory と命名した)

を発表して以来､類似の様々な数理進化モデルが確実されている(Cbarnov,1977;

Kasuya, 1982; Hichod, 1982)｡現在の行動生態学､社会生物学と呼ばれる分野にお

いて強く要請されるのは､自然の生物で､それらのモデルが前提とする仮定が妥当で

あるかどうかを検証する実証的研究である｡これらは現在､理論に比べ不足している｡

無論､個々の数理モデルにより抽象化された仮定やパラメータ(適応度､血縁度など)

の検証と同様に､生拘学者にとっては､その仮定が成立あるいは不成立に至った個々

の生物の持つ具体的条件(環境､系続発生等)の解明も重要である｡ここで必要とさ

れるのは比較生態学､比較行動学的研究である｡

アリは種数､個体数において社会性昆虫のなかで最大のグループを形成するにもか

かわらず､裏社会性を進化させた初期条件に関する比較生態学的な研究が困難である

とされている｡それは､二次的にワーカーを失った社会寄生種 (TeleutoE)ym)eX属な

ど｡ Kutter,1969)を除き､知られる限り最も祖先的な属である化石属アケポノアリ

Sjhecgmに至るまですべてが発達した貴社合性であり､ハナバチやカリバチの様

に近縁種内に社会性進化の萌芽段階を示すと考えられる現存種が存在しないためであ

る(Wilson, 1971;増子, 1986)
｡しかしここで注意が必要な.のは､一般に社会進化

モデルはむしろ社会性の維持に関して効力を発挿する点である｡たとえばHaJ)ilton

(1964)の法則を実在の生年別こ適用した場合､ br -

c 〉 0ならば当該の形質は広がり

得る一定著し得ると結論され､またbr- cく0ならばこの形質は､頻度を減らす

であろうー定着し得ないと考えられる【ここで､ c とは個体がある形貿を発現した

ために自らの適応度が減少したその量､ bはその形質発現の影響により他個体の適応

度の増加した量の合計､ rは形質を発現した個体を基点にしたその形質の影響を受け
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た個体への平均血縁度] ｡ H811dobler a Wilson(1977)は､アリは全体的に見て単女

王剃に進化しつつあると述べているが､自然選択論によれば条件次第で利他性の方向

へも利己性の方へも進化しえるはずである｡ Crozier(1982)はアリの社会構造にはま

だよく知られていない多方向の進化過程が存在したのではないかと述べている｡たと

えば､すべて貴社合性であるアリにも､社会形態には多女王制や､ワーカー繁殖等の

多様性の存在が､個々の系統群の近縁種間あるいは時として同種内でも多く知られて

いる｡現実に存在するこの多様性('っまり利他性のレベルの差異)は､行動生態学､

比較生態学の研究対象となり得る｡

本研究の対象としたアミメアリ､ Pristonymex pungens (膜題目､アリ科､

フタフシアリ亜科)は､アリの中では高等な分類群に属するとされる(寺西,1929:

Taylor,1965; 1968)｡本種は西日本では最普通種のひとつで､国外でも台湾､中国､

朝鮮半島などに分布する(寺山, 1985)
｡本種には形態学的に定義された女王(羽化

時に廼を持つ点でワーカーと外部形態が区別でき繁殖を行うカスト)が見付かってお

らず､さらにオスさえ滅多に発見されない(最普通種でありながら､オスが観察され

たのは歴史上わずかに6例[6コロニー] ;Itov et al. [1984】水谷[私信]山内

[私信]辻[未発表]である)
｡かわりにワーカーが産j雄性単為生殖(thelytoky)

でり｢カーを産む(′Hizutani, 1980;小野, 1983; Itov et al.,1984) ｡アリは最も

原始的な属【恥叩eC串,担blyo叩neなど】の殆どの種でもワーカーと形態的にはっき

り区別できる女王を持つし(Wilson, 1971)
､アミメアリ属Pristoznym)exの他種で

は女王が存在する(Taylor, 1965)ので､本種が女王を欠いたのは､アリの系統発生

から考えて二次的形質(つまり系統発生的に一度女王が出現してから再び消失した)

と考えられる｡本種でなぜ女王が消失したのか､本種のワーカーの間にも生殖的分業

が存在するかどうかは､社会性の維持機構を考える上で興味深い問題である｡しかも

本種の野外における生滴史や社会構造には未知の部分が多い｡本研究はその記載を主

目的とし､さらにこのような社会形態が進化した要因､ならびにこの社会構造の特性

がもたらす進化生態学的な問題点を議論する｡
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第1章 コロニー間の関係(他コロニーメンバーの識別)

緒言

社会性昆虫におけるコロニーとは､他コロニーに対して独立的な繁殖ユニットとし

ての同種個体の集団であり､自然選択上の1単位として機能していると考えられる

(Oster & Wilson, 1978)
｡通常同種の異なるコロニーに属する個体間では､個体あ

るいはコロニーの所属の識別に基づいた排他性､攻撃性が見られる｡

しかし､アリの隣接する巣間の関係から見た個体群構造には､大別して2つの型が

あり､それはコロニー内の女王数と密接に関連している(Holldobler & Wilson, 19

77)
｡第1は､

1つまたは少数の巣が(本論においては巣を｢隠れ場所､子育ての場

所として成虫が集合している物理的空間｣と定義する)独立的な繁殖ユニット､つま

りコロニーとして機能し､コロニー間の個体の移動が制限されているタイプで､これ

は多くの単女王制のアリに一般的な形態である｡第2は､ある種の多女王制のアリ;

例えばPseudo皿ymeX Venefica (Janzen, 1973) , Fomica yessensis (Higashi &

Yaznauchi, 1979)などに見られる形態で､巣間の個体移動が識別､攻撃等によって

制限されず､個体名羊内に独立的な繁殖ユニットとしての複数のコロニーが見出されな

い例で､いいかえれば､個体群(たとえばある林の中の全個体)がひとつの super-

colonyを形成していると考えられるケースである｡

女王自体が存在しないアミメアリの個体群が､上のどちらのタイプに属すかは､自

然選択の単位を考える上で興味深い｡アミメアリが他種のアリに対して､餌場で攻撃､

防衛行動を示すことは､森下(1939a,b)の報告がある｡しかし､同種の他の巣から

来たアリに対して識別/攻撃を行うかどうかはまだ知られていない｡それを野外で実

験的に調査した｡

おもな調査地の概要

1.名古屋大学構内(以後｢名大｣と記す､図1-1a)

名古屋市千種区不老町､名古屋大学農学部の実験囲場である｡周囲を主にブナ科の

のコナラ旦.叫､クヌギ旦. a叫､アラカシ Q. glaucaなど

を中心とする二次林に囲まれた敷地内に､桑園､畑地､荒地等が温室などの建築物や
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a)

園ト1調査地｡aは名大､bは八事｡



道路によりパッチ状に分断されて存在する｡畑地や建築物の周辺には､アブラムシの

繁殖する草本植物ヨモギArteJ)isia vulgaris､ギシギシ RuzDeX japonicus等が繁茂

し､アミメアワの巣場所となる廃棄された材木､植木鉢､ビニールの切れ端などが散

荏するが､不定期に草刈りや農薬類の散布を受けることがある｡

2.八事(図1-1b,)

名古屋市天白区八事裏山にある池の周囲に広がるコナラ､アラカシを中心とする二

次林である｡この調査地は名大に比較して､人の出入りが少ない｡地表ははぼ一様に

落葉等の堆積物で覆われており､ところどころパッチ状にササ類が自生する｡少なく

とも調査開始の3年以上前に多数の樹木が伐採され放置されているので､アミメアリ

の巣場所となる朽木､倒木､切り株が多数存在する｡また､その伐採のため日中は隣

接する他の森林内ほど暗くない｡地表には岩石はほとんど見当たらない｡なお､これ

らの調査地は以下の章でも共通する｡

材料と方法

1.同種他コロニーの個体に対する攻撃性の有無について

1984年の6月30日から7月5日にかけてと, 1985年7月1日から7月9日にかけて､名大

構内に自生するヨモギの抹上でクワヤマヒゲナガアブラムシ HetopeuruEI kuvayaJ)ai

の出す甘露を採餌するアミメアリの集団に､同種他コロニーおよび自コロニーに属す

ると思われる個体を1匹ずつ人為的に侵入させて､その後の経過を観察､記録した｡

ただし､この実験を行うためにさ事事前に､接触させる個休が同一コロニーに属するの

か否かの判定が必要である｡ここでは､ ( 1 )出入7)する巣が別々の空間的に故れた

場所にある､ (~2)そして､その巣同士は蟻道で繋がっていない､の2点をコロニー

が異なることの判定基準とした｡

侵入される側(一以後オーナーと呼ぷ)として用いられたコロニーは､ 1984年はHA-

01､ 85年はHA-12､ HC-11というコロニーである(表1-2.) ｡ 84年と85年では結果
f

に記した理由により実験方法が異なる｡ 84年の実験では､侵入させた個体(以後イン

トルーダーと呼ぷ)は､名大および八事で採集(地上あるいは植物上を行列をなして

歩行していたものを掘り落すか､吸虫菅で吸ってプラスチック容器に収容した､ただ

しHB-01と HA-02以外はオーナーのHA-01同様全てヨモギ上でアグラムシの甘露

を採餌していた)したものに室内で白色の油性塗料(サクラペイントマーカー)で膿
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部背面にマークして､採集後1日経ってから使用した｡アリは使用するまで25oCの

室内にそのまま保管した｡保存中は蒸留水で湿らせた脱脂綿以外は何も与えなかった｡

侵入させるヨモギは､株上に常時約30匹以上のオーナーが見られたものを選んで使用

した(オーナーのアリが少なすぎると､イントルーダーがオーナーに出会う前に株を

歩き降りてしまう)
｡導入はプラスチック容器からヨモギの株の最上部へと1匹ずつ､

ピンセットと面相葦を用いて移すという方法で行った｡ 85年の実験では､植物の葉上

を歩行(HA-08はサルスベリ､それ以外はオーナーも含めて全てヨモギ)している個

体をピンセットで軽く葉を突いて調査用紙上に振り落し､紙上をアリが歩行している

間に､実験者は調査用紙を持ってオーナーの所へ移り､調査用紙をヨモギの株の上部

に接触させてアリを自力で珠へと移動させた｡ (従って84年の実験で行ったようなピ

ンセットなどによるアリの身体ハンドリングは極力避けられた｡ ) 84年の対照実験

以外梓各組合わせについて約10回または20回繰り返し､記録は､オーナーとの最初の

接触後､ 84年の場合は5分間､ 85年の場合は10分間の双方の行動を記録した｡なお､

侵入させたアリの身体に手で直接触れるのは避け､ピンセットや面相葦は中性洗剤と

アセトンで洗浄したものを用い､プラスチックケースも洗剤とエタノールで洗浄して､

できる限り清潔を保った｡

2.他コロニーの個体の侵入に対する防衛範囲

アミメアリは､巣と餌場の間に持続性の長いの蟻道(trank trail)を作って､採

餌を行う｡ Oster & Wilson (1978)の分類に従えば､
'

Type III foraging'を行う種

である｡ 1の実額でアミメアリの異なるコロニー間に敵対性が認められた場合は､同

種他コロニーの個体の侵入に対して防衛が行われる空間的な範囲がどう分布している

かを調査した｡ 1984年6月23日に､ 1で行ったのと同様の同種他コロニー個体の接触

実験を1で調べた餌場以外の巣の周辺においても行った｡オーナーとして用いたコロ

ニーは名大のHA-01､イントルーダーは名古屋市天白区内で採集したTF-01である｡侵

入させた場所は､ HA-01コロニーのA:餌場であるヨモギの株上､ B:蟻遵上(巣の人口

付近も含む) C:餌場と蟻道以外のコロニーの周辺部､の3つに分けて調べた(図1
-

3) ｡

3.自然条件下におけるアミメアリ同士の闘争の直接観察

自然条件下で実際にアミメアリ同士が騎争を行うことがあるかどうかを､名大､八

事の両調査地で随時観察した｡

7



結果

1
･餌場へ自･他コロ,I-の個体を侵入させた時に起こる一連の行動

アブラムシが存在するヨモギの茎に同種個体を侵入させた時に起こる個体間の干渉
/

を分類すると図1 -2の様になる｡各分類の様相を実例をまじえて記述すると､オー

ナーの攻撃が見かけ上最も激しかった(5)では､まずイントルーダーがアグラムシ

のコロニーに接近する｡すると､摂食あるいは歩行中のオーナー個体がイントルーダ

ーに向けて走り寄り､イントルーダーの頭部､触角､胸部､脚などを大鹿で噛み､捕

まえる;ここで､殆どは続いて他の複数のオーナー個体が攻撃に加わる｡大肥で噛む

攻撃が主だが､噛むと同時に尾端の針をイントルーダーに向け攻撃する個体もいる｡

これに対するイントルーダーq)反応はまちまちで､オーナー個体の攻撃を受けると､

逃走するもの､捕まると尾端の針を敵に向けて反撃するもの､目立った反撃はせずに

自らの尾端に口部を近づけて､自己グルーミング的な行動をとるもの (成虫運搬

adult transport に伴う運ばれる個体の服従行動[Wilson,1971】を思わせる､ただ

しこの現象は84年の実験方法の時のみ見られた｡ )
､あるいはそのまま静止するもの

などがいる｡いずれにせよ､最後にはイントルーダーは仮死様に不滴化され､ちょう

ど自コロニーの個体の死体を巣の清浄のために運び出す時のような形で､オーナー個

体によって株の下方へ蟻道にそって運搬されてゆく｡ (4)は､イントルーダーがオ

ーナーに噛まれるまでの経過は(5)と同じであるが､その後イントルーダーは単独

で､時に攻撃中のオーナーと共に､株から落下してしまう点が(5)と異なる｡

(4' )は､イントルーダーがオーナーに追走されるとすぐ落下してしまった例であ

る｡ (5)の様に､蹄争が激化する事例がある反面､ (3)では1匹または積数のオ

ーナー個体に少なくとも1度は噛まれるが､後に攻撃が緩められ､オーナーからイン

トルーダーへのグルーミングとなってしまう例も見られた(ただし､オーナーと同じ

コロニーの個体を侵入させた対照実験時のみに見られた) ｡ ( 2 )は接触後オーナー

からイントルーダーへのグルーミングが行われた例｡ (1 )は､ 2個体間に触角の接

触が見られるだけで､オーナー個体同士が抹上で行っている行動と差が見られない事

例である｡観寮時間は各イントルーダーにつき85年は10分､ 84年は5分間だったが､

殆どの場合この時間(84卓で5分間､85年で10分間)内に決着がつき( 1.)から(5)

に分類できた｡
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/
Ⅰは麻ひさせられ珠の

下方へ運搬される

分

類

Ⅰ

･5)I0大恩でⅠに噛みつく_ Ⅰは0の攻撃を受け落下(4)

/
Ⅰを導入する

＼

/ ＼
0がⅠを追走

ヽ

Ⅰは落下

0がⅠをグルーミングする

0追走なしにⅠに接触

0がⅠをグルーミングす

る

触角で触合う､または

0はⅠを無視

分

類

ⅠⅠ

†
e:.I.

↓

†
yA

図1 -

2 同種個体の餌場への侵入に対するオーナーの反応の分類｡

Ⅰはイントルーダー､ 8はオーナーの暗号｡右に付した番号の大きいものほど､オー

ナーの攻撃が激しいことを意味する｡ (4')はオーナーとイント)L'.丁ダーの間に一

度も接触がなかったので､表1-2と表1-3には使用しなかった｡右端のA､ N､

SA､ yAは表112と1-3にも記した｡



2.マーキングの影響

行動に対するマーキングの影響を表1-1に示す｡これに見られる様に自･他コロ

ニーの個体にマークを施した場合､その行動はマーキングしない時と有意差はなかっ

た｡

3.異なる侵入者に対する反応の比較

オーナーの自コロニーの個体の侵入に際しての反応と､他コロニー個体の侵入の反

応とを比較した(`表1-2 )
｡統計的検定のため､結果は2つの方法で再分類した｡

蓑1
-2の結果からも分かるように､自コロニーの個体に対する場合と他コロニーの

個体に対する場合とでは､反応に有意な差が見られた｡すなわち､自コロニー個体に

対してはあまり敵対的反応を示さないのに対して､他コロニー個体に対しては激しく

攻撃するのが観察された｡ただしここで問題となったのは､ 84年の実験時(蓑1 -1

a)に､対照区においてもオーナーの攻撃(つまり自コロニーの個体に対する)がし

ばしば見られた事である｡これは､採集および実験操作時に生じたアリの身体の汚染

によるものと考えられるが､しかしこの場合でも､他コロニー個体を侵入させた時と

は､その後のオーナーの反応に明瞭な差がみられる｡侵入者が自コロニー個体の場合､

多くは攻撃から途中でグルーミングに変るのに対して､侵入者が他コロニーの場合は､

攻撃はいつもエスカレートする｡

対照区で見られたオーナーによる攻撃が､操作時の汚染によるものであるとの懸念

があったため､ 85年には｢材料と方法｣で記したように､操作をより単純化した実敬

を行った｡結果は表1 -2b,cに示す通りで､この場合対照区ではオーナーによる攻

撃は全く見られず､自他コロニーの侵入者に対する反応の差はより明確になった｡さ

らに､ 85年の実験の場合､攻撃を受けたイントルーダーが抵抗する時間が84年にくら

べて長い様であった(そのため85年は10分間観察になった､ちなみに84年は5分間) ｡

室内で採集後1日置くことがイントルーダーの行動にも影響を与えていたのかもしれ

ない｡ここで､ HB-12 にH8-08からの個体を侵入させた時に全く攻撃が見られない､

という他の実験と反する例が見られる｡ HB-08と汁B-12の巣は約10m灘れて存在し､

蟻道で2巣が繋がっていなかった事から､ここでは別のコロニーとして扱ったが､こ

の2コロニーは近い過去に同一のコロニーから分巣したものであったかも知れない｡

4.他コロニーの個体の侵入に対する防衛範囲

ヨモギの株上(餌場､図1 -3のA)で見られたのと同様の防衛行動が巣から餌場

JO



妻1-1 行動に対するマーキングの影響の検定(1984年)

導入した個体の属していた マークの有無

コロニー♯

反応の分類★'

WA:(1)+(2)+(3)+(4) SA:(5)

HA-01 (対照)

舶-01 (対照.)

118-0
1

HS-01

2 a

O a

8 b

10 b

* オーナーはXA101｡

'紬異なる記号(a, b)間でオーナーの反応にFisherの正確確率検定で有意な

差(P〈O.05)があることを示す｡ WA､ SAは図1-2参照｡
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蓑1 -2 白･他コロニーの個体の侵入に対するオーナーの反応の差

イントルダー 反応の始めの分類*▲ 分類Ⅰ
*★*

分類II事事事

のコロニー (1) (2) (.31) (4) (5) N A WA SA

a) 1984年61･7月(オーナーコロニーは､ HA-01)

打A-01*

llA-02

HB-01

XB-02

#8-03

Y-1

Y-2

4. 6 23 4

冠 冨 E i1

0 0 0 2

0 0 0 0

詞 冨 瓦 Bi

0 0 0 0

0 0 O 3

2 10 29 c

9 0 10 c

8 0 10 c

10 0 10 c

8 0 10 c

10 0 10 c

7 0 10 c

■

/

37 2 a

1 9 b

2 8 b

0 10 b

2 8 b

0 10 b

3 7 b

b) 1987年7月(オーナーコロニーは､ hA-12)

HA-12Jk 10 0 0 0

XA-08 10 0 0 0

HA-19 0 0 0 10

0 10 0 a

0 10 0 a

0 0 10 ら

10 0 c

10 0 c

10 0 c

XCll rt

XC-12

20 0 0 0

0 0 0 12

0 20 0 a

8 0 20 b

20 0 a

12 8 c

* 対席実教(導入したのはオーナーコロニーの個体) ｡

籾 反応の始めの分類(1)-(5)は函1-2を参照｡

***統計的検定のため､結果を2つの方法で再分類した｡分類I : N : (1)+(2),

A ≡ (3)+(4)+(5)｡分類II :WA : (1)+(2)+(3)+(4), SA:(5)｡ a,b,cの異な

る記号はFisberの正確確率検定で有意な差(a,ら: P〈O.01) (a,c: P〈O.05)

があることを示す｡
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退室の壁

1m

トーー･●

図1-3 アミメアリのコロニー HA-01の巣とその周辺

A
:ワーカーがアブラムシの甘露を採集していたヨモギの株

B
:蟻道(trail)

C
:A,Bの周辺部､スカウトが単独で歩行している｡
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まで続く域道(trail,図1-3のB)でも観察された｡ただし､域道上は餌場である

ヨモギ株上と異なり､観察者による刺激を受けると容易に四散し､そうなったときに

は､もはや侵入させた他コロニーのアリに対して攻撃しようとはしなかった｡巣と蟻

道以外の周辺部(図1 -3のC)にも､少数のアリが単独で歩行しているのが観察さ

れたが､餌場や蟻道上に較べて著しく個体密度が低く､他コロニーのアリを歩かせて

もなかなか接触することがない｡うまく接触したとしても､多くの例では無視し合っ

た｡オーナー側に何等かの反応があったとしても､僅かにイントルーダーを追走した

のが少数例あっただけである｡この結果より､アミメアリの同種他コロニー個体に対

する防衛範囲は､巣と餌場および､蟻遭で繋がれた細い帯状の範囲(図1 -3のAと

B)であると考えられる｡

5.自然条件下におけるアミメアリ同士の闘争の直接的観察

自然条件下においてもアミメアリ同士の聞争は複数回観察された｡これらの観察例

は､アミメアリの餌場や蟻道に他コロニーから釆たと思われる個体の単独侵入による

1対1あるいは1対複数の聞争(以後､小闘争)と､異なるコロニーの蟻通が接触し

たと思われる複数対複数の聞争(以後､大開争)にその状況が2分される｡後者は4

回観察し､前者は記録したものだけで3回ある(表1-3)
｡実例を紹介すると､小

間争の例は､ 1985年5月4日15時30分､名大のHB-08コロニーが採餌するカラスノエン

ドウの株へ､下方からアミメアリが1匹(以後､個体A.)歩行してきた例がある｡ A

は､下降してきた※8-08の個体(.以後､ ら.)に追われ､噛まれた｡ 15時25分50秒には

上昇してきた他のHB-08の個体(以後､ C)がこの争いに加わり､ Aは､ BEこ頭を､

Cに腹柄節を噛まれた状態となった｡その後3 ､ 4匹のXB108の個体がAの攻撃に加

わったが､ AとB､ Cの引っ張り合いの結抗状態が長時間続き､ 15時56分6秒Aが不

満発になったところをCがAを大兜で抱え上げて､下方へ運搬して行った｡大開争の

例は､ 1985年8月27日16時20分､前日までXB-16コロニーが集団で採餌していたカイガ

ラムシの1種の繁殖するサルスベリの幹(地上約1.3皿､直径約5cm)に､この

日に新しく出現したコロニーXB-25の個体が大量に侵入しており､サルスベリ上は噛

み引っ張り合う括抗状態の組が36組できていた(-図1 -4a)
｡

では､闘争に破れて運ばれていった個体の運命がどうなるのかという問題がある｡

そこで､このHB-16とHB-25の大間争中の同日17時10分から30分の間に運搬されて行っ

た6匹の個体の行方を追跡した｡ 1匹は､サルスベリの幹の地上約20cmの地点で
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妻1 -3 日然条件下におけるアミメアリ同士の闘争の観葉記錦

観察日時 調査地 場所および状態

年,局,日

コロニー 対戦状況

侵入者 なわばり

所有者

1985,5. 4 名大 XA-08のなわばりであるカラ 不明 HA-08 小蹄争

スノエンドウ

1985,5,13 名大 H8-04の地上に作られた蟻道 不明 X8-04 小間争

上

1985,7,31名大 HB-22の地上に作られた蟻道 不明 H8-22 小閑争

上

1985,7,31名大.1R-23とHR-26の増道が下水溝 H丑123とHR126の貞道 大間争

- 8,2 内で接触｡ が接触

1985,7,31名大 HC-10のなわばりであるヤマナ XC-13 HC-10 大間争

ラシの枝上

1985,8,27 名大 HC-16のなわばりであるサルス XB-25 I柑-16 大鰐争

- 29 ベリの枝上

1987,8, 8 名大 サルスベリの枝上で2コロニ コロニー記号なし 大国辛

-- 10
-が接触(図1-4)
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b)

国王14 野外で自然状態で観察されたアミメアリ同士の闘争(1987年8月8日撮影) ｡

a:噛み合いによる括抗状態｡

b:大開争の写真｡ aの様な噛み合いによる括抗状憩の組が少なくとも4組

視界に見える｡

r
r1



下へ薄された｡他の5匹はいづれも､ H8-16の巣へ通じる蟻道上を少しの間違摸され

た後､蟻遥からはずれた地点で捨てられた(1987年8月8日の大尉争の際にも5匹の運

搬されてゆく敗者の行方を追ったがやはり同様に捨てられた).運搬されてゆく'敗

者'は全てXB-25の個体で､ '勝者' (運搬してゆくもの)は全てHB-16の個体の様であ

った｡捨てられた5匹(とその近くに怪我をして転がっていた数匹)を回収したが､

全て瀕死の状態で25時間後までに全個体が死亡した｡この大筒争は少なくとも8月27

日から29日までの3日間同じ場所で続いた｡そして､サルスベリの株の下にはアミメ

アリの死体が無数に散乱していた(死体が闘争場所近くに多数散乱しているという事

情は､ 4回競寮された大開争すべてに共通していた)
｡これらの結果はすべて､侵入

者は巣に運び込まれてそのコロニーの-貞となるのではなく､巣の外で遺棄されるだ

けである事を示している｡もし､他コロニーの巣に持込まれても､そのような個体は

ひどく怪我をしているか､衰弱しているために長生きはしないと思われる｡

考察

アミメアリの個体群が､多数の独立的､相互排他的なコロニーによって形成されて

おり､コロニー間の個体移動は殆どか､あるいは全くないであろう事は､本章の観察

および実験により示された｡この結論は､他章に記した2つの調査結果からも支持さ

れる､それは: ( 1 )巣が空間的に一様分布すること(5章;i.eving a Traniello

(1980)によれば､アリにおける巣の分布の一様性は､おおむね巣[この場合コロニー】

の排他性/テリトリー制で説明できるとしている) ｡ (2)色素マークした個体は時

間が経過しても同一巣か､蟻道で繋がった近接巣(多巣状患になったときの同一コロ

ニーの他の巣)でしか発見されないこと(4章)である｡ [Ya皿auChi et al.(1987)

が多巣性のクロトゲアリ Polyrhacbis divesで類似の方法を使って個体の巣間移動

の検出に成功している｡ ]

本種のコロニーレベルでみられる排他性を､コロニーのテリトリー制と定義してそ

の形態をLeving 良 Traniello (1981)に従い分類するならば､巣と餌源(持続性の

もの[例えば､アブラムシのコロニー]と非持続性のもの【例えば､昆虫の死体]両

者を含む)と蟻道の防衛域を､同種他コロニーと他種のアリ(6章)に対して防衛す

る型となる｡本種と類似のテリトリー形態を持つアリにはトビイロケアリ

/ワ

Lasius



niger,トビイロシワァリ TetraE)Oriuzn caespituzDなどがある(8rian et al., 1966;

Pontin,1961)
｡ただし､本種に見られる様なアリの防衛行動をテリトリー制と呼ぶ

かどうかば研究者のあいだで議論がある(8arouniロrbani, 1979; Ja作e,私信な

ど) ｡

アミメアリの個体群が多数のコロニーにより分割されたものであることが分かった

が､この事実は､次の2つの問題を提起する:

( 1 )コロニー間の敵対性は所属コロニーの識別に基づいていると考えられるが､

Ca叩OnOtuS属のアリ数種では女王の生産する化学物質で識別しているという報告があ

り(Carlin a H811dobler, 1983, 1986)､女王の存在しない本種における識別のメカ

ニズムはどの様なものなのであろうか(5章) ｡

(`2 )コロニー間に遺伝分散が存在するか｡これがあれば遺伝的に決定された物質を

使ってのコロニー識別の可能性があり､またコロニー間の群選択(血縁選択)による

形質の進化のための必要条件となる｡本研究で確かめられたコロニー間の個体移動の

制限は､少なくとも､一度形成されたコロニー間遺伝分散を維持する機能があると考

えられる｡水谷(私信)はアイソザイム分析でコロニー間の遺伝的変異を検出したが､

コロニー間道伝変異の発生(維持ではなく)のメカニズムは不明である｡なぜなら本

種のコロニーは分巣によって創巣する(4､ 5章､ Itov et al.(1984))と考えられ

るので､近接コロニーは遺伝的に類縁関係がある(つまり過去において同一のコロニ

ーから由来した可能性が高い)と推察される｡ただし､このような条件下においても

コロニー間遺伝変異を発生させるメカニズムは少なくとも3つ考えられる｡第1は､

分臭がコロニー内の個体がランダムに2つ(あるいは複数)のグループに分れること

により為されるならば､分れた2または複数の新コロニー間において､遺伝浮動によ

り淘汰上中立的な遺伝形草変異の蓄領が起こりうるであろうということである｡ただ

し､アミメアリのコロニーの大きさ(平均20,000個体､最大340,000個体, (水谷,私

情-) )を考えると相当長い時間が必要とされると想像される｡第2は､新コロニーが

少数の個体により創設されるなら遺伝子プールからのサンプリングエラー(=founder

effect)によっても生じるであろうということである｡しかし室内において人為的に

設定した小型コロニーは著しい繁殖力の低下を示すし(100個体以下では室内の比較

的好適な条件下でも殆ど繁殖できなくなる;辻,未発表)
､小型コロニーが野外で見

られない(2章･. Itow et al.1984;水谷,私情)ことを考えると､分巣は少なくと
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も100以上の個体がもとのコロニーから隔鼓されることにより起こると考えられ､そ

れゆえサシプリングエラーの可能性は低いと考えられる｡最後に､巣分れのときの個

体分配がランダムには起こらないならば遺伝変異が生じる,これは ヨーロッパミツ

バチ吐垂叫で知られている(Getz et al., 1982)｡

いずれにせよ､これらの問題を解くためには､将来において､野外における分巣の

過程の直接観察､ならびに本種個体群の遺伝構造の調査が必要であろう｡
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第2章 コロニー内部の社会構造

緒言

社会性昆虫におけるワーカーの出現の問題は､進化生物学の中でも活発に論争がな

されているテーマのひとつである(Hanilton, 1964; Alexander,1974)
｡昆虫の中で

も最も裏社会性の進んだグループのひとつであるアリでは､繁殖者(女王)と非繁殖

者(ワーカー)という生殖的分業以外にも､ワーカー個体間に形態や齢の遠いに基づ

いた労働の分化が成立している｡ Wilson (1971)も言うように､各種様々なその様式

の記載的研究だけでも社会性屈虫研究の主要な1分野を形成している｡

膿題目は半倍数性の性決定機構を持つため､繁殖サイクルに単為生殖が組み込まれ

ている｡ここで意味する単為生殖とは､減数分裂後の成熱卵細胞が未受精のまま産卵

されそれが全てオスになる産雄性単為生殖(arrbenotoky)である｡その他にも未受

精卵から倍数のメスが育つ産雄性単為生殖(thelytoky)も頗題目で知られている｡

しかしアリでは一部の種､例えばCata柳ci999Lのワーカーで(Cagniant, 19

73)部分的な産雌性単為生殖は知られているが､一部の単独性ハチで知られる様な完

全産雌性単為生殖は知られていない(Wilson, 1971; Crozier, 1975､)

本研究の対象であるアミメアリは序論でも触れたように､これまで女王が記載され

ていないし､オスも滅多に見付からない｡

寺西(1929)は本種のワーカーが産卵する事を確認し､これは産雌性単為生殖によ

るのではないかと考えた｡その後この説は小野(1983) ､
Itov et al. (1984)によ

り立証された｡さらに､ Itov et al. (1984)は､本種の繁殖サイクルは全てワーカ

ーによる単為生殖でなされているのではないかと示唆したが､そう結論するには野外

での採集サンプルが不足している｡アリでは完全単為生殖の種はまだ知られていない

ので本種が最初の発見になるかもしれない｡

アミメアリのワーカー間の分業について､寺西(1929)は､ ｢野外で採餌行動に従

事していた個体を室内で飼育したら産卵をするものがいた｣という1耗寮例を理由に､

ワーカー内部には産卵者/非産卵者という生殖に関する分業は存在しないと述べてい

る｡しかし､最近になってMizutani ('1980)は､予備的な行動観察に基づき､アミ

メアリのワーカーには巣内に留る内役個体と､巣の外へ出て採餌などをする外役個体
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があり､産卵者は内役個体の申にいるのではという可能性を示唆した｡しかしItov

et al. (1984)も述べている~様に､本種a?分業に関する定量的記載研究が無いため､

これらはすべて仮説の領域呑出ていない｡

本章では､以下の仮嶺についての検証を行った｡

1.野外で本当に女王や交尾したワーカーが見付からないか｡すなわち､ Itov et al.

(1984)の仮説｢本種はすべてワーカーによる単為生殖で繁殖するJことの確認｡

2.アミメアリのコロニーにおいて､任意の時間断面で､ワーカー内に繁殖に関する

分業が成立しているかどうか[すなわち､ Hizutani (1980)の予備的親寮の定量的確

認]｡

3.ワーカー内で繁殖以外め労働内容に個体差が見られるか､それは他種の働きアリ

と兵アリの様に体サイズに依存しているかどうか｡

材料と方法

1.野外採集

1984年から1985年にかけて､愛知県内の3つの調査地:名大､八事( 1章を参照) ､

および豊田(愛知県豊田市長興寺)でアミメアリのコロニーの採集を行ない､その構

成を調査した｡本種はコロニーサイズが大きいため､ひとつのコロニー全体を採集し

てその全個体を調べることは極めて困難である｡そこで､コロニーの一部をサンプリ

ングしてそれらの内部､外部形態や行動を調べることにした｡サンプリングした幾つ

かのコロニーでは､採集時に巣の中にいた個体と､巣の外で採集した(すべてその巣

につながる蟻道上で採集した､これは他のコロニーから来た個体の混入を防ぐため)

個体を分けて実験室に持ち帰り､それらの形態を比較した｡

2.体サイズと繁殖的地位の計測

次の3つの形態について測定を行った｡すJ<て60倍の解剖顕微鏡下での計測であ

る｡ (1)扉幅;複眼を横切った最大幅､複眼も含む｡ (2)前胸幅;背面から見た

前胸部の最大幅｡ (3 )卵巣発達度;アリでは個体毎の産卵数を直接計測することが

困難なので､個体の:コロニー内での繁殖に関する地位､すなわち個体間に存在する繁

殖量の相対的差異を定量化するために､解剖により卵巣の発達の度合いを調べて､そ
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れを推定する手法がよく用いられる(例; Ward, 1983; Peelers a Crewe,1985,) ｡

さらにアミメアリでは卵巣小菅が各卵巣で1本づつ計2本しかないため(例外もある

がここでは触れない｡本章の結果を見よ)
､採集/解剖時の状況により計測値にバリ

アンスが生じやすい(つまり､いま1個卵を産んだ後か､あるいは産む寸前かで同じ

繁殖活性を持ちながら卵巣内部に発見される成典卵数に差が見られる可能性がある)｡

そこで､慎重を対して次の4つのパラメータを計測した｡ (3-1) :卵母細胞の長さ

の最大値｡ (二3-2):卵黄が蓄積して不透明色になった卵母細胞の存否[
Peetets &

Creye(1985)が用いた尺度】 ｡ (3-3)
.･成熟卵数(長さが0.5nd)以上ある卵黄が蓄

積して色彩が不透明になった卵母細胞を成熟卵と判断した) ｡ (3-4)
.･卵巣体積(図

2
-2｡但しこのパラメータは測定に時間がかかるため､室内で行動を観察した個体

のみ計測した) ｡

3.室内における行動観察

19b6年9月23日に名大で採集した1コロニーから､ランダムに抽出した約1000の成

虫個体のみで構成される室内小コロニーを設定し､ A型の飼育容器(図2- 1a)杏

用い､ 24±2oC､ 16L-8Dの実験室でその日より飼育開始した｡餌としてピンセット

で切断したチャバネゴキブリ Blattella gem[anicaの成虫3
-

5匹と蜂蜜水溶液を

適量2日に1回の割合で与えた｡飼育開始から80日後に125個体の成虫をランダム

に抽出して､胸部､腹柄節､腹部のそれぞれ背面に5色(赤､青､白､黄､緑)のエ

ナメル塗料で個体マーキングを行って元の飼育箱に戻した｡そしてマーキングの2日

後より､スキャン観察[scanning obsevation, Altnann(1974) :ある時間を皮切りに､

標識した全個体について1個体あたり1回の行動の点観察(スキャン)を行う､全個

体について一通りのスキャンを終えたら､前のスキャン開始より一定時間後に次

のスキャンを始める- この作業を繰り返す】を開始した｡スキャンの間隔は最短

でも30分とした｡ 7日間で個体当たり80点の行動データが採れた所で観察を終了し

(このデータより個体別の各行動への時間配分tiJDe-activity-budgetsの推定値が

算出される)
､マークした個体を全て回収して先に記した外部･内部形態の値を計潤

した｡明らかなマーキングによる悪影響は見られなかった｡ 2匹のマークした個体が

観察終了前までに死亡したが.､無マークの個体の死亡率とは有意な差は検出されなか

った(P>0.05,フィシヤーの正確確率) ｡観察は飼育箱内に餌が無いときに行った

1～



B型飼育容器

10 ctA

図2-1飼育容器

各国は対になっている､上は垂直断面､下は水平断面臥すべて同倍率(0･4倍)

である｡ A :営巣用のプラスチック製チューブ｡
B : 3mの厚の石膏が底面に敷き詰

めてある｡ C :ハチミツ水溶液をこの上に与えるためのプラスチック製皿｡どちらも

側面には通気孔がある｡上面は無色透明のプラスチックである｡

ー
ヽ
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(理由は次章の行動の可塑性について触れた箇所を見よ) ｡

4.行動と繁殖に関する地位および体サイズの相互関係

繁殖に関する地位の差が行動に表れているかどうかを知るため､ 2つの方法で分析

した｡

第一の方法は､階層的群分析(hierarchical cluster analysis ;奥野ら,1981)杏

用いて行動観察を行った個体を､行動パターンの似通ったもの同士にグループ分けし

樹形図(デンドログラム)を作ることから始める;まず､室内コロニーのマーク個体

の行動観察結果から個体別の各行動への時間配分表を作る｡この各行動への時間配分

量をパラメータとし､すべての2個体同士の組合わせで行動への時間配分の全体的類

似度を計算する｡類似度の示教としてユークリッド距離dABを用いた｡すなわち､

P

dAB2 = ∑ (ⅩAk-‡Bk)2
卜= 1

ここで､ XAk､ XBkはそれぞれ個体Aと個体Bのk番目の行動への時間配分である｡

パラメータは標準化しないまま計算したがその理由は2つある｡第1に､各パラメー

タを平均値= 0､標準偏差= 1に標準化すると､低頻度でしか観察されない行動への

時間配分の変異を過大評価する恐れがある｡第2に､各パラメータは時間配分量なの

で､明らかに独立でない｡仮に独立を仮定して標準化すれば時間配分表を作成したと

きにすでに頻度の差に応じて加重されたパラメータを二重に加重してしまう｡すべて

の個体間で類似度を計算したら､次にWardの継続的計算法(Ward,1963)を用いてグ

ループを形成した｡ Ward法におけるグル-ビングの規準は個体間のユークリッド距離

のグループ内平方和を最小化することである｡形成されたグループ間の距触はLance

a Williansのユークリッド距離の平方Dh12 (wishart, 1969)を用いた｡すなわち､

グループf とグループgが融合されて新しいグループbができたとき､ h と残り

の他のグループ1との距離Dh12は､以下の式で表せる｡

Db12=(1/(nh +
nl))((nf

+
nl)Df12

+ (ng + nl)Dg12
-

nl･Dfg2‡

ここで､ f,ど,也,1とはグループ(グルーピングの最初の段階では個体)の記号､ nf,
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nlはそれぞれ､グループf と､グループ1の構成個体数である｡舶shart (1969)

は､個体間のユークリヅド距灘のグループ内平方和の最小化とはDhl2の最小化と同

一であることを示している(河口, 1978;奥野ら, 1981.)
｡この手法は､個体を行動

の類似性に基づき客観的にグループ分けすることを可能にする｡こうして分けたグル

ープ間で体サイズや卵巣発達度を比較した｡この方法は行動の個体変異が非連続的に

分布する場合に有効性が高い｡

第2の方法は､行動の個体変異が連続的に分布する場合を考えて用いられた｡まず

分散共分散行列に関する主成分分析(principal co叩Onent analysis)を用いて多数

あった行動レノ〈-トリーを少数の主成分スコアへと変換する｡そして､抽出されたこ

れら行動主成分スコアと体サイズや卵巣発達度との間に相関がないかどうかを回帰分

析で調べた｡なぜ各行動レパートリーとその他の形費の相関を直接見なかったかとい

うと理由は2つあげられる｡ ( 1 )低頻度でしか観察されなかった行動の個体変異

(.これはサンプリング･エラーによるものである可能性が大きい)を過大評価するこ

とを防止するため｡この過大評価は､主戒分を相関行列ではなく分散共分散行列に関

して求めること(行動の平均額度で加重してある意)と､固有値の小さい主成分(お

もにサンプリングエラーに由来する低頚度の行動の変異を説明していると考えられる)

を回帰分析から外すことにより避けられる｡ (2.)行動レパートリー間の相関を取り

除くことにより(各主成分は理論上独立である)回帰分析を行う回数を必要最小限に

減らせる｡

5.＼行動や体サイズからは予期できない分業の可能性の検定

もし､個体間の繁殖滴性に差がなく､卵細胞が一定の確率で成熟するなら､解剖時

に観察された個体当たりの成熟卵細胞数はポアソン分布で近似できると推定される｡

もし､一部の個体だけが産卵がしているのなら､分布は集中分布になると考えられる｡

そこで､実際の成熟卵細胞数の分布がポアソン分布から外れていないかどうかを検定

した｡
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結果

1.野外におけるコロニーの構成

調査期間中に41コロニーを採集したが､いかなるサンプルからも廼を落とした女王

やオスは発見されなかった｡未成熟個体は4月から9月まで見られたが､越冬中のコ

ロニーに未成熟個体は見られなかった｡この結果は､本種のコロニーはワーカーとそ

の未成熟個体だけで構成される(寺西,1929; Hizutani,1980; Itov et al.,1984:水

谷,私信)という調査結果とほぼ一致する(ただしItov et al.は2コロニーから､

水谷(私信)は1コロニーからそれぞれ少数のオスを発見している､さらに水谷は柿

に越冬中のコロニーから幼虫が見付かることがあると報告している｡しかし彼らもこ

れらは例外的な事例であると認めている) ｡

野外で採集した個体を解剖した結果､ほとんどのワーカーが2本の卵巣小菅(左右

の卵巣がそれぞれ1本づつの卵巣小菅を持つ,図2 -2a,b).を持ち受精嚢(sperzDa-

tica)は持たなかった､また頚部に単眼も持たなかった｡しかし､ 10コロニーから61

1個体をとって解剖を行った結果､ 3コロニーで4本の卵巣小菅(図2-2c,a)を持

ち体サイズ(頭幅と前脚幅)が明らかに大型の個体が少数見つかった｡それら4本卵

巣小菅を持つ個体のワーカー全個休に対する比率は2.1%であった( 4本卵巣小菅を

持つ個体が存荏した3コロニーの平均) ｡ これは､ Hizutani (1980)が報告してい

る大型ワーカーと同じものと思われる｡さらに1984年5月30日に名大より採集した1

コロニーから1個体だけ､頚部に3偶の単眼を持ち､ 4本の卵巣小菅を持つ､さらに

大型の個紘(頭幅0.93 znE))が見つかった｡この個体はItov et al. (1984)が時

々見つかると報告し､寺西(1929)の命名にならって働きアリ型女王(ergatoi8d

queen またはergatogyne)と呼んだものと同一であると思われる｡ただ･し､これら

の大型個体を､形態が女王的であるという理由でBP､働きアリ型女王と呼ぶのには問

題があると思われる(詳しくは本章考察を見よ) ｡

2.巣の中でとったワーカーと巣の外でとったワーカーの形態比較

表2- 1に6コロニーについて巣の中でとった個体と巣の外でとった個体の卵巣の

状態を比較した｡巣の中で採集したワーカーの大半は発達した卵巣(卵黄が蓄積して

不透明色になった卵母細胞を持つ)を持ち､しばしば1､ 2偶の成熱卵細胞を持って
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a)

卵-q--" ;xliyi
6i;=1

図2-2 卵巣小菅の写真(a,b,c.a).および卵巣拝領の計算法(e)
｡写真はすペ

て同倍率｡卵巣ゐ体積は図に示しf=ように､卵細胞の体積をその幅(苫)と長さ(y)

から楕円の回転体に近似して求め､各卵剃､管で大きな方から2偶の卵細胞の体積を

(卵巣小菅数2 ･卵細胞数2=結計4個)合計して求めた{ー
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いた(図2-2a,c)のに対して､果の外で採集した個体はすべて発達の悪い卵巣(卵

黄が蓄積して不透明色になった卵母細胞を持たない)を持っており(図2-2b,a) ､

全く卵細胞のない萎縮した卵巣を持つ個体も少なくなかった｡卵巣の体積に関しては

どのコロニーでも巣の内･外聞で有意差があった(表2-1) ｡

この結果はHizutani ('1980)が考えた｢内役=産卵者､外役=非産卵者｣という

分業の仮説を支持する結果であるが,巣の中で採れた個体の約10%程度が発達の悪い

卵巣を持っていた｡これが､非繁殖の内役個体(二内役個体の中にも繁殖に関する分業

の存在する場合)なのか､あるいは､たまたま巣の中にいた外役個体であったのかは

次節の室内実験で調べる｡

上と同じ野外採集した6コロニーについて巣の中でとった個体と巣の外でとった個

体の間で頭痛と前胸幅を比較した結果を表2
-

2に示す｡どちらのサイズについても､

巣の中で採った個体の方が巣の外で採った個体にくらべ､分布は重なるものの､わず

かだが大きい傾向がみられた(コロニーによっては統計的に5%レベルで有意差があ

った､蓑2-2) ｡この傾向を確かめるため､蓑2-2の1984年5月30に名大で採集

したコロニーのデータに同日に同コロニーから採集した追加サンプルの測定値を加え

て頭幅をもう一度比較した｡表2-2でコロニーによって有意差が出たり出なかった

りしたのはサンプル数が少なかった為であると考えたからである｡結果は図2-3に

示した､やは,)分布はかなり重なるものの統計的には 0.1%レベルで有意差(Hann-

WhitneyのU検定)があり､内役個体の方がやや体サイズが大きかった｡

3.ワーカーの行動レパートリー

観察艶聞中に24の行動レパートリーが観察された(.表2-4,図2-6 )
｡ただし､

本種のワーカーでは異なる観察条件で33の行動レパートリーが観察されている(二次章

参照､個々の行動レパートリーの内容に関しても次章で改めて記述する)
｡この実験

では､観察はコロニー(飼育容器)内に餌が無く痛が無い条件下で行った｡異なる実

験条件と､観察期間が7日と次章で行った実験より短い辛が､競寮された行動レパー

トリーの減少をもたらしたと考えられる｡

4.行動多型に基づくグループ分け

観察結果から個体別の各行動への時間配分表を作成した(付表1卜｡サンプル数は
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表2
-

1 巣の中の個仔と巣の外にいた個体のあいだの卵巣発達状愚の比較｡各コロ

ニー毎に検定した｡

と

巣

と

巣

の

区

内

外

サ

ン

プ

ノレ

数

最大卵母細胞長

平均_+篠準備差

(JDJq)

卵黄が蓄積し

不透明になっ

た卵母細胞を

持つ個体の割

令(%)

成熟卵母細胞

を持つ個件の

割合(%)

28

21

0.342±0.165 ヰヰ

0.071士0.045

85.7 * 21.4

0 0

1985,4,16 F～ 20

名大 外 14

0.301_+0.191 #

0.081±0.031

95.0 ** 25.0

0 0

1985.4.30 内 21

名大 ~ 外 23

0.464±0.232 さ♯

0.087±0.051

81.0 * 61.9 **

0 0

1985,4,30 内 43

八事 外 40

0.491±0.166 **

0.133士0.1()6

88.4 ** 69.8 **

15.0 2.5

1985,7,30 内 20

名大 外 20

0.374±0.131 **

0.135±0.062

90.0 #
. 30.O*

0 0

1985,9,15 内 20 0.183±0.105 ** 95.0 耕 5.0

田 20 0.073±0.090 0 0

*およぴ* *の付いた数億はそのコロニーの巣内個仔と巣外個休に統計学的な有意差

あり(* :0.01くPく0.05､ ♯♯:P〈O.01)｡ ただし､検定は最大卵細胞長については

Xann-VhitneyのU検定､不透明卵母細胞を持つ個体と成熟卵母細胞を持つ個件の割合

についてはFisherの正確確率検定を用いた｡
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表2 -2 巣内でとった個体と巣外でとった個体の体サイズの比較｡

採集日 ー 巣内と

と 巣外の

採集地 区別

サン

プル

数

前胸幅

平均±標準偏差

(A)JD)
■

1984,5,30 内

名大 外

28

21

0.835±0.022

0.027土0.017

0.517±0.014

0.517±0.011

1985,4,16 内

名大 外

0.843±O.019

0.843±0.022

0.523±0.009

0.525±0.008

1985,4,30 内

名大 外

0.848±0.017 *

0.837_+0.021

0.517+_0.015 *

0.516±0.015

1985,6,15 内

八手 外

0.837±0.013

0.828±0.020

0.521+_0.009 *

0.514±0.012

1985.7,30 内

名大 外

0.851±0.016 ♯

0.844±0.021

0.523±0.011

0.521_+0.013

1985,9,15 内

生田 外

¢.850士0.012 *

0.840±0.014

0.527±0.006

0.520±0.009

検定は各コロニー毎に行った(Xann-WhitneyのU検定､ 辛 : 0.01くPく0.05)
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図2 -3 巣内および巣外で採集した個体の露幅のヒストグラム｡

1984年5月30日､名大で採集｡巣内と巣外で中央値に有意善が検出された(P〈O.001,

Xann一批itneyのU検定)
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マークの脱汚､死亡と､解剖の失敗によるサンプルからの除外により125個体から103

個体に減少した｡この裏のデータを用いて時間配分の類似性に基づく階層的群分析を

行い､図2-4に示した横型図が得られた｡この樹型図を水平に切る位置を任意に決

める事によりグループの数が決る｡より下方で切ればより細かくグループ分けされる

が､おのずとグループ間の時間配分の差異は不明確になる(群分析一般に関しては､

奥野ら, 1981を参照;社会性昆虫の行動多型への適用に関しては､ Fresneau et al.,

1982; Gadagkar and Joshi,1983,1984; Corbara et al., 1986) ｡

樹型図は図2-4に示したとうり3つのレベルで水平に切った｡レベルⅠで､ま

ず内役と外役が分けられる｡レベルⅠⅠでは､外役はレベルⅠのままで.('グループ

A)､内役はさらに2群に分けられる(グループB, C)
｡レベル工ⅠⅠでは､外役

2群(グループ1と2,)
､内役6群(グループ3から8)の計8群に分割できる｡本

章の実験の目的は､ワーカー内に確固として存在する労働に関する機能的グループを

指摘することではなく､行動と繁殖活性および形態との関係を明らかにすることにあ

るので､図2-6にレベルⅠⅠⅠで分けられた3グループの各群内平均時間配分だけ

を示して､他のレベルでのそれは示さなかった｡

5.ワーカーグループ間の繁殖に関する地位の比較

表2
-3は群分析により行動の類似性に基づいて分けたグループ間で､卵巣発達度

の比較をしたものである｡卵巣発達度の示教としては卵巣体積を用いた｡蓑を見ると

内役と外役の間には卵巣体積に有意な差(P<. 01､表2-3a)がある｡すなわ

ち外役の卵巣は発達が悪く､ 20個体中､半数以上の12個体が卵細胞を持たない吸収さ

れた卵巣を持っていた｡一方､内役はすべて卵巣小菅内に卵紳胞を持ち､全個体が産

卵している様に思われた｡内役83個体中､ 2個体だけがやや発達の悪い卵巣(卵黄が

蓄積して不透明色になった卵母細胞を持たない~)を持っていた｡その2個体は､内役

の中でもやや巣の外で痛動する頻度が高く､どちらもグループ6に分類された｡これ

らの事実は､野外採集で巣の中で採られた個体の中に10%ほど卵巣の発達の悪い個体

が混じっていたが､それらは外役であったことを示唆するものである｡

内役の中にさらに細かい生殖に関する分業があり､それが行動と関連があるかどう

かを見るため､図2-4でレベルⅠⅠとⅠⅠⅠで分けた内役のグループ間で卵巣発達度

を比較した(表2-3b,c)
｡しかし､どちらのレベルで分けたグループの間にも有

)i



図2-4 階層的クラスター分frrのデンドログラム(ユ-クリt)ト距離､Ward法) ｡

行動の規似性に基づいたグループ分けを示す｡ Fの!.tit-)Lは個体､縦方向の枝はグルー

プ間の耕作l性を示す押離｡



図2-5 外役の卵巣小菅に蓄積した黄体(矢印)
｡
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各行動の平均済度･(時間配分)

一

行劫レパートリー
ー

I

巨]
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令

･巴

巨3

I

I

巨∃

!亡

9
∈ヨ

巨3

)

集合

持止

歩行

自己グルーミング

グルーミングされる

グルーミングする

卯の世善吉

幼虫の世話

卵を運ぷ

幼虫を運ぷ

成虫の死洋を5Zぷ

何のハンドリング

成虫と栄糞交諌

兵苦して走り回る

巣のガード

歩行

P止

地面に休を謀りつける

自己グルーミング

グルーミングされる

グルーミングする

成虫の死洋右運ぷ

ゴミの遠地

邦苦して走り回る

グループ名:

持
0 20. 0 20 '40

図2-6 クラスター分析(レベルII)で分けられた3グループの比較｡
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表2 -3 卵巣休積のグループ間比較

グループ サンプル数 卵巣体積

平均 ± 標準偏差(皿m3)

0.0017±0.0039

0.0223_+0.0126

ら)グループBとC (レベルⅠⅠ)**

B 42

C 41

0.0217±0.0113

0.0228±0.0143

c)グループ3,4,5,6,7およぴ8 (レベルⅠⅠⅠ)**

3 7

4 10

5 14

6 11

7 26

8 15

0.0211±0.0120

0.0301±0.0095

0.0199±0.0093

0.0168±0.0119

0.0229±0.0139

0.0231±0.0146

*
a) P〈O.01, z=6.56; Mann-WhitneyのU検定｡

** b) P〉0.05, z=0.018; Xann一触itneyのU検定｡

***
c)
P〉0.05, F:1.35,自由度=5; one-Way ANOVA｡
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重な差は検出されなっかった｡

上と同じ目的､すなわち行動で識別できる内役個†本間の繁殖活性の差異を見るため､

まず83個体の内役の個体別時間配分表から行動レパートリーの主成分スコアを算出し

た(表2-41
｡表2-4の累積寄与箪とは､第Ⅹ主成分までで生データの分散の何

%までが説明できるかを示す示数である｡この場合､第5主成分(Z5)までで生デ

ータの分散の95%以上が説明できるため､それ以上の主成分(第6主成分以上)は分

析から除外した｡因子負荷量とは､その主成分が生データの変数とどれほど強く関係

しているかを示す示教である(最大1から最小-i )
｡この因子負荷量を見ることに

より､各主成分の意味を解釈できる｡第1主成分(Zl.)は､ ''集合''という行動と

強い正の関係を持つ(因子負荷量=.998)以外は､他の殆どの行動と負の関係にあっ

たので､活動性ファクター(activity factor)と名付けた｡第2主成分は''幼虫の

世話''と弓重い負の関係(因子負荷量=-.935)を持ち､他の行動とは中立的であった

ので､反幼虫世話ファクターと名付けた.同様に､第3主成分は"卵の世話''と強い

員の関係(因子負荷量=-･937)を持ち､他の行動とは中立的であったので､反卵世

話ファクターと名付けた｡第4､第5主戒分は解釈できる程の特赦は見られなかった｡

次に､これらの行動特性に関する主成分と卵巣体積の関係を回帰分析したところ(図

2-7)
.第2と第3主戎分には､卵巣体積との間で弱いが(`z2.･P=.041,r･=-

225, Z3
:P=.046,r=-.220)有意な(5%レベル)相関が見られた｡ただし､

さきほど述べたグループ6の11個体をデータから除外すると(これらは､内役から外

役への移行期の個体であろうと考えれた)
､有意な相関は見られなくなった｡これに

ついては考案で述べる｡

野外採集されたサンプルからは卵巣内に黄体corpus lutea [草体は､輸卵管側の

先端に蓄積する貴から褐色の物質で､卵細胞が輸卵管を通過する時に蓄積する､一般

に社会性頗項目では産卵径験が豊富な戊の卵巣に見られる(Billen, 1985) ]がある

かどうかは確認できなかったか､室内観葉した個体を注意深く解剖したところ､黄体

が発見された(図2-5)
｡しかし､どの個体のそれも蓄積は弱かった､したがって

これは生涯産卵数が多くないことを示唆する｡注目すべき点は､産卵を行っていない

と考えられる外役にも黄体が見つかったことである｡どちらかというと､内役よりも

外役個体の卵巣により強い黄体の蓄積が見られた｡

6.体サイズと繁殖に関する地位の関係
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蓑2-4 各行動レパートリーの行動主成分(Zl-Z5)への因子負荷量と､第5

主成分までの分散の累積寄与率｡

行動レパートリー

主成分とその累積寄与率(%)

ZI Z2 Z3 Z4 声5

(70.8‡) (83.1芝) (88.9‡) (93.8‡) (95.8芝)

一

巣内の行動
一

美合

静止

歩行

自己グルーミング

グルーミングされる

グルーミングする

卵の世話

幼虫の世話

卵を運ぶ

幼虫を運ぷ

成虫の死体を運ぷ

餌のハンドリング

成虫と栄養交換

興奮して走り回る

巣のガード

一

美外の行動
一

歩行

自己グルーミング

グルーミングされる

成虫の死体を運ぷ

因子負荷量

0.9976 0.0341 0.0323 0.0478 0.0113

-0.7455
0.3532

-0.6012 0.4547

-0.6232 0.02g4

-0.5925 -0.
1780

-0.3898
0. 1337

0.0535 -0.2086

-0.2709 -0.9343

-0.0756 0.0478 0.0298

0.3492 -0.3825 0. 3755

0.3158
-0.0962 -0.2188

0. 1305
-0.1382 -0.4138

-0.1231 0.1051 0.3602

-0.9367 -0.2342 0.0828

-0.1766■ -0.1132
0.0655

0.1064 0.1175 -0.3228 -0.0624 -0.0528

-0.0629 -0.2359

-0.1590 0.1376

-0.1267 -0.0983

-0.1734 -0.0556

0.0331 -0.0363

-0.4067
0.4758

-0.4056
0.4631

-0.2719
0.3064

-0.1912 0.1183

-0.1479
0.1943

0.1068 -0.0950 0.1099

0.0276 -0.0257 0.2643

0.0113 0.0372 0.0650

-0.0838 0.0394 -0.
1000

0.1026 -0.0507 -0.0266

0.0995
-0.3578 -0.4894

0. 1586 -0.3892

0.1586
-0.3892

0.1025
-0.3145

0.0373
-0.0383

-0.4591

-0.4591

-0.21丁5

0.0206
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-7行動形質と卵巣尭速度ゐ関係

図示しなかったZ4とZ5は卵巣体最とのあいだでそれぞれ､ i = -0.042, P
: 0.70

9 と r=-0.023, P= 0.835で､どちらも有意な相関はない｡



レベル三 で分けた2群､すなわち内役と外役の間には体サイズに有意差か検出さ

れ､内役の方か外役よりやや大きい傾向かみられた(蓑2-5a)
､二の傾向は野外

採集の結果(表212および図2-3)と一致した.しかし内役個体の間には､体サ

イズと卵巣体積の間には有意な相関は検出されなかった(図2-8) ｡表2-5､と

図2
-8は体サイズの指標として頭幅を用いた結果を示したものであるが､前胸幅を

指標としても結果は同様であった｡ちなみに､本種のワーカーの頭幅と前胸幅の間の

相対成長直線の傾きは1と有意差が無く(図2-10)
､サイズのバリアンス自体が

小さいので､ Wilson (1953, 1971)の定義からは単型的な種であるといえる｡

7.行動と体サイズの関係

内役のグループ間にも体サイズに有意な差が検出された(表2-5b, 2-6) ｡

たとえば､レベルⅠⅠで分けられたグループBとCを比較すると､ Cの方がやや頭幅

が大きく､図216に示した行動のグループ間変異のデータと考えあわせると､内役

の中七､も体サイズの大きな個体ほど｢集合｣している時間が長く不満発であるといえ

る｡このことは図2-10からも伺える､先の行動に関する主成分と頭幅の間で回帰

分析をすると､第1主成分(Zl :活動性ファクター)と頭幅の間には有意な貞の相

関が検出された｡また､第2主成分(Z2 :反幼虫世話ファクター)と頭幅の間には

5%レベルで有意な負の相関がみられた｡より大型な内役ほどより頻繁に幼虫の世話

を行う領向が示噴されたのである｡頭幅の代りに前胸幅との相関を見ても､結果は同

様であった｡

8.行動や体サイズからは予期できない分業の可能性の検定

室内飼育の内役は平均0.28 ± 0.45 (s.a.)個の成熟卵細胞を持っていた｡傭体ご

との成熟卵細胞の持ち数の分布を図2
- 1 1に示した｡観察された分布は平均値から

算出されたポアソン分布の理論値と有意な差がなかった(xヱ = 5.56, a.f.=1, P

〉.05)
｡このことは､内役個体の卵巣発達に関しては､サンプリング･エラーにより

ランダムに生じる試料間変異以上に特別な個体差が見られないことを意味する｡

考察
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表2-5 体サイズ(頭幅)のグループ間比較｡

グループ サンプル数 頭幅

平均±凄準偏差(皿Z3)

0.837±0.015

0.848±0.013

b)グループBとC同(レベルⅠⅠ) **

B 42

C 41

0.844±0.012

0.851±0.013

*
a) P〈O.01, z=2.91; Xann一触itneyのU検定｡

耕 b) P〈O.05, z;2.49.･ hnn-yhitneyのU検定｡
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表2-6 レベルⅠⅠⅠで分けた内役内グループ3,4,5,6,7およぴ8の間の頭幅の比

較｡

a)頭幅

グループ サンプル数 頭幅

平均±標準偏差(A)A))

0.841±0.004

0.855+_0.011

0.845±0.008

0.835±0.011

0.850±0.013

0.853±0.012

P〈O.001, F:5.34,自由度=5, one-Way ANOVA｡

b) DuncanのJDultiple range検定のr (cal)行列｡

グループ 6 3 5 7 8 4

1.80

3.22 0.92

5.52** 2.62

5.81** 3. 14

5.83** 3.40*

2.08

2.71 0.99

3.01 1.50 0.59

(*: 0.01くPく0.05, **: P〈O.01)

ケ1
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A:-5.56
P>.05

o 1 2 5

アリあたりの成果卵細胞卵数

図2-11アリ1個体当たりの成果卵細胞数の肴度分布｡棒グラフは実際の分布､黒

丸はポアソン分布の理論値｡両分布のあいだにはx2検定で有意差はない｡
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行動多型とサイズ変異､他種との比較

本種のワーカー間には､明瞭な行動多型が見られた｡最も基本的な行動の分化は内

役と外役という分業であり､これは他の殆ど全てのアリのワーカーに共通して見られ

る現象である(,Ott8,1958; Wilson,1971; Oster & Wilson,1978; Brian,1979)
｡加

えて､幼虫をよく世話するかしないかという､さらに細かな分業も観察された｡本種

は体サイズのバリアンスが小さい単型的な種であるにもかかわらず､それらの幾つか

の行動の変異が体サイズに依存していたのは興味深い｡多型的なワーカーを持つ属で

は､体サイズに関連した行動多型は､ほぼ例外なく存在し､それらは多くの研究によ

り記載されている｡例えば､オオズアリ属Pheidole (Wilson,1976; Calabi et al.,

1983)
､ツムギアリ属Oec叩仙(Ledoux,

1950)
､アカカミアリ属S

('wilson, 1978)
､ハキリアリ属

AB(L6venthal, 1974; Wilson, 1980)など

がそれにあたる｡それらは､ワーカー内に明らかな形態の差異に基づいた機能的グル

ープ(例えば兵アリ)が形成されており､サブカストあるいはワーカー内形態カスト

E10rphological castes と呼ばれる(.Wilson, 197l: Oster & Wilson, 1978) ｡単型

的なワーカーを持つ種でもワーカー内部に体サイズに依存した行動多型が存在するこ

とは､いくつかの種で知られている,例えばヤマアリ属 Fomica (Otto, 1958;

Higashi, 1974)クシケアリ属叫(8rian, 1974)などに報告がある｡クシケ

アリ属の数種叫spp･では､子守をよく行う個体は採餌を行う個体に比べ小さ

い儒向があるといわれているが(Weir, 1958ab; 8rian, 1974)
､アミメアリではむ

しろ逆であった(図2-3,表2-5)
｡Otto(1958)の研究によれば､

Fomica

polyctemの大型の内役ワーカ-は小型の内役ワーカーより不活発な傾向にあるとい

う､これはアミメアリの図2-6のグループBとCの差に似ている(■表2-5も参照

のこと.) ｡

生殖に関する分業

ワーカーの行動多型は､繁殖に関する地位と明らかな相関があった;すなわち､内

役は卵巣が発達しており､殆どの個体(たぷん全て)が産卵しているらしい｡しかし

外役の卵巣は萎縮しており､産卵していない｡これはHizutani (1980)が予備的に

行った分類を支持する｡他のアリにおいても､子守や女王の世話をする内役ワーカー

の卵巣が発達しているという報告はある(例: Formica spp. Otto, 1958;他事Ⅶi旦阜

色?



rjWino4is Weir, 1958ab)
｡これは､内役ワーカーの産んだ卵が女王やワーカーの餌

すなわち､ '栄養卵'として特殊化している場合もあるが､ワーカーの産んだ卵がコ

ロニーが生産するオスの一部､あるいはかなりの部分に寄与しているという報告もあ

る(Brian, 1a69; Oster & Wilson, 1978; Bourke, 1988a) ｡

しかし､内役の間で繁殖に関する分業があることを示唆する強い証拠は得られなか

った｡室内コロニーにおいて､内役の間で幼虫の世話の頻度と卵巣の体積に弱いが有

意な相関が検出された(図2 -8,) ､これは､
Pachycondyla (.=Heoponera)

obscuricornis のワーカーと女王の双方に見られたと報告される性質(Fresneau, 19

84)に一見類似するように思えるが､アミメアリの場合のこの程度の弱い相関は､各

個体の随意的な状況､すなわち､ 1個産卵した直後かする直前かでアリの行動が少し

でも異なればこの実験方法では見かけ上の相関が検出される可能性がある､また､群

分析で内役に分類されたが実は内役と外役の中間的個体が存在して(実際そのような

個体は存在する､次章を見よ.)
､それらの卵巣の発達が他の内役よりも悪く子守も余

りしなければ､観察された様な相関が検出されるであろう(この可能性は高いと思わ

れる､なぜなら中間的個体と想像されたグループ6を除くと有意な相関は検出されな

くなるからである~)
｡図2-

1 1も内役内の繁殖に関する分業の存在に否定的結果を

示している｡つまり､内役の個体間にある時間断面で見られた卵巣発達の変異は､繁

殖油性の個体変異を示すのではなく､サンプリングエラーである可能性か大きい｡

ワーカ聯干嘩

ムネポソアリ族の幾つかの種､例えばLeptot加rax allardycei (Cole, 1981)や

蜘a叫(Franks & Scovell, 1983)とH_. sublaev臼(,8ourke,

1988b)では､ワーカー間で繁殖成功度と相関のある順位行動が存在すると報告され

ている｡また,女王(形態的)のかわりに交尾したワーカー(gaznergate)が産卵し

ているハリアリ亜科の種､例えばトゲオオハリアリ DiacaJnJna rugOSuE)のワーカー個

体間には強い順位行動が(福本と安部､私信)
､批yti如

叫 と R_.

妙においては微妙な順位行動があるのが報告されている(Ward, 1983)
｡次

章の実験期間も含めて合計70時間以上(点観察の期間は除いて)観察したのにもかか

わらず､アミメアリの同一コロニーq)個体間にはいかなる攻撃行動も親寮されなかっ

た(人為的にアリの体表を汚した場合を除く)
｡しかし､

''儀式化された''一見非攻



撃的な頂位行動というのがIrido町meX purpureuSの多雌創巣した女王間で報告さ

れている(H811dobler & Carlin, 1985)ので､アミメアリでもその存否を知るため

には､より厳密な行動連鎖の観察が必要であろう｡ただし､アミメアリの少なくとも

内役個体間に率いては､非攻撃的な絹位行動が存在しても個体の繁殖成功度にとって

は余り重要でないと思われる｡なぜなら､成熟卵紳胞は内役個体の間で特定の個体に

集中して分布せずに､ランダムに近い分布をしていたからである｡

繁殖に関する嘩位の分化機構

アミメアリのワーカーが内役と外役(という機能的なカスト)に分化するのは､ど

の様なメカニズムによるのであろうか｡少なくとも次の3つの仮説が考えられる｡

1.羽化前か羽化直後に､なんらかのメカニズムにより生理的に分化している場合｡

やはり形愚的女王が消失しているハリアリ亜科のOphthalJD叩One bertboudi (Peelers

良 Creve, 1985)と恥y叫sp.12 (.Peeters, 1987; Pa如1o et al･,1985)で

は､ワーカーの一部が交尾して繁殖している｡そして交尾が産卵への刺激となってい

る｡この場合､ワーカーがオスに対して性的誘引作用があるのは羽化後の短い期間だ

と考えられ､その時期に交尾できなかった個体は繁殖しないワーカーとなる｡同じく

形態的女王の消失したハリアリ亜科のトゲオオハリアリ DiacamarugosuDでは､羽

化直後に起こるコロニー内の他個体による社会的操作か繁殖者になるか否かを決定し

ている｡トゲオオハリアリの雌は､羽化時には全個体が退化して痕跡になった廻を持

っている､大半の個体は羽化直後にこの痕跡的廼を巣内の他個体によって噛み取られ

る､そして噛み取られた個体は繁殖しない働きアリとなるのだが､噛み取られなかっ

た個体はその後交尾して繁殖する｡しかし､アミメアリにおいて Opthal皿OP叩eや

DiacaJD皿a的な分化メカニズムが作用している(交尾が産卵の刺激となっている)可

能性は殆どない｡なぜなら1 )本種は有性生殖せず､その上､一部の大型の個体を除

いて(Itov et al.,1984)ワーカーは受精嚢すら持たないからであり, 2,)アミメア

リは痕跡的廻すら持たないので上の様な操作はできず(他の形質が関係する操作の可

能性は否定できないが) ､
3 )観察時には繁殖していなかった外役個体の卵巣にも黄

体が発見され外役個体に産卵経験があることが示されているからである｡このように

外役個体が黄体を持つことは次の2つの仮説なら説明できる｡

2.寺西(1929)は､アミメアリの繁殖サイクルを次の様だと考えた: ｢アミメア



リは産卵間隔か長いと想像される. .

.巣の中で1個卵を産み終えると､しばらく採
餌(外役)を行うが､次の卵が成熟してくると再び内役に戻る｡そして､このサイク

ルを繰り返す｣と｡しかし､この説では､外役のかなりの部分が卵細胞を持たない吸

収された卵巣を持つことを説明できない｡

3.最後のそして最も可能性の高い庶説､それは､齢行動多型(age-polyethisn)

すなわち､通常のアリのワーカーに見られる時間カスト tezDpOral castes (Oster &

Wilson, 1978)と呼ばれるものに産卵行動が伴ったものだ､という説である｡つまり､

若いワーカーは巣の中に留り､子守りと産卵を行うが､やがてある齢に達すると産卵

をやめ､外役になるという説である｡ただし､この説にも問題が無いわけではない､

なぜなら本章の観察では､内役と外役の間で微妙な体サイズの遠いが見られたからで

ある｡しかし､サイズに依存した死亡率の違いが存在したり､より大型の個体の方が

内役期間が長い傾向があれば､このサイズの違いも説明がつく｡これらの仮説の検証

は､次章で行う｡

大型り叫出現機構とその適応的意味

Itov et al. (1984)は本種コロニーにおいて､稀に通常のワーカーより不連続的

に体サイズの大きいメス個体が見つかる事があると報告している｡彼らによれば､そ

れらは4本の卵巣小菅をもち(各卵巣か2本づつ卵巣小菅を持つ)
､やや退化した受

精嚢も持つ｡そして頭部には3偶の単眼がある(本論文ではこれらを単眼をもつ大型

ワーカーと呼ぷ)
｡そして､彼らは､寺西(1929)の記載に従ってそれらを''勘きア

リ型女王(■ergatoid queen) "と呼んだ｡ Hizutani (1980)は卵巣小菅は4本持っ

が頭部に単眼は持たない､やはり通常のワーカーに比べて大型の個体の存在を報告し

ている(本論文では単眼を持たない大型ワーカーと呼ぷ) ｡

今回の調査においても単眼を持つ大型ワーカーは名大のコロニーから1個体だけ発

見されており､単眼を持たない大型ワーカーも3コロニーから複数見つかっている｡

しかし､室内においてコロニーは､どちらのタイプの大型ワーカー抜きでも成長する｡

さらに､ 1985年7月15日に八手で1個体､ 1985年9月15日に豊田で1個体､吸収さ

れた4本の卵巣小菅を持つ単眼を持たない大型ワーカーが発見された｡どちらの個体

も採餌をしていた｡従って､単眼を持たない大型ワーカーは､高い産卵能力(卵巣小

菅数が通常ワーカーの倍)を持つであろうにもかかわらず､必ずしも産卵に専門化し
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たカストではないと考えられる｡ It8甘et al. (1984)は､大型のワーカーは､幾分

退化してはいるものの受精嚢を持つので､交尾可能であろうと述べている｡しかし､

今回発見されたどのタイプの大型ワーカーも精子を持たなかったし､ ItDW et al.も

精子を持つ大型ワーカーは確認していない｡ワーカーに多型のあるアリでは通常､大

型ワーカー(例えば､兵アリ)は､コロニーが一定サイズ以上に成長した後で生産さ

れる(Wilson, 1971)
｡水谷(私情)は大型ワーカー(.両タイプとも)の出現とコロ

ニーサイズには相関が無いと､報告している｡今回の調査では大型ワーカー(特に単
､

眼を有するもの)は殆ど見つからなかったにもかかわらず､ Itow et al. (1984)は､

コロニーメンバーの半数近くが単眼を持つ大型ワーカーで構成される(''異常に"高

い頻度で大型ワーカーがいる)コロニーを2つ発見している｡これらを総合して考え

ても､現在の時点では､アミメアリにおける2つのタイプの大型ワーカーの出現機構

(例えば､それらは遺伝的に他のワーカーと異なる系続なのか.)と､その適応的意味

については[大型ワーカーよりもっと稀であるが､やはりこれまでに発見されてt,lる

オスの出現機構とその機能同様]不明である｡しかし､少なくともアミメアリの大型

ワーカーを､形態が通常ワーカーに比べて女王的であるという理由で働きアリ聖女王

ergatoid queen と呼ぶのには､私は賛成できない｡従来この名称は､結婚飛行をな

くし巣分れ繁殖に適応した等の理由で廼を生まれつき欠いてしまったが麹塵坦には女

王(■コロニーにおける産卵の全部､あるいは大部分を担う)である例えばグンタイア

リの女王などを呼ぷ名だからである(Wilson, 1971) ｡

士全単為生殖

観察期間中､オスも､交尾を済ませた大型ワーカーも発見されなかった｡このこと

ば､ Itov et al., (1984)のr本種は多分､最初に発見された完全単為生殖のアリで

あろう｣という仮説を弓重く支持する結果となった｡ 今後､アミメアリにおいて有性

生殖が本当に皆無なのかどうかの問いに対しては､アイソザイム電気泳導法などを使

った遺伝学的な研究が不可欠であろう｡ 産雌性単為生殖には､減数分裂の伴わない

aJMiotic thelytoky,いわゆる真のクローン と､減数分裂後の配偶子が雌の体内で

再結合する neiotic thelytokyとがある､前者は社会性腰廼目′では殆ど知られてい

ない(Crozier, 1975)
｡アミメアリが全く有性生殖をせず､その産雌性単為生殖の

型が皿eri8ticなものであるなら､配偶子の再結合がランダムに超こる場合､一度繁
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殖する度に前の世代に存在していた異型接合体由来の配偶子の半数が同型接合と化し

てしまうため､異型接合体は突然変異の個体を除けば皆無になっていると予想される｡

異型接合の頻度で単為生殖の型､並びに交配の頚度が推定できるわけである｡なを完

全単為生殖の進化的意味については結合考察で論考する｡
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第3章 ワーカーの行動発生

緒言

生殖に関する分業の存在が､真社会性の基本条件であることはすでに述べた｡アリ

は二次的にワーカーを欠いた社会寄生種を除き.､すべてが裏社会性であると言われて

いる(Wilson, 1971,1975: 8rian, 1979.)
｡そのため､裏社会性の進化や維持に関与

した諸条件を比較生態学的に研究することが困難である｡しかし､アリにおける生殖

に関する分業の形態は様々に分化している｡多くの種でワーカーは不妊であることよ

りむしろ妊性があることの方が多いとさえいわれている(8rian, 1979; Fletcher 良

Ro≦s, 1985: 8ourke, 1988a)
｡極端な例をあげると､

"原始的''亜科とされるハリ

アリ亜科の､例えばトゲオオハリアリ属DiacaⅡI7na とOphthalmoponeの全種およぴ､

Rhytidoponeraと Pachycondylaの一部の種では､形態的にワーカーと区別可能な女王

カストが消失し､繁殖の役割は交尾したワーカーに取って代わられている(Vheeler

良 ChapE)ann,1922.･ Haskins 良 Whelden, 1965:
･Peeters

& Crewe, 1985, 1986) ｡

Peelers a Crewe (1984)はそれら交尾して繁殖するワーカーを､ケンクィアリ属

吐迦(Hagan, 1954)やクシズメハリアリ罵L印叫阜(Wilson, 1958)などに

見られる無辺だかなお形態的にワーカーと区別できる｢働きアリ型女王 ergatoid

queen｣と区別するため､ ｢生殖働きアリ gazDergate｣と呼ぶことを提唱している｡

しかし､それらganergateが繁殖する種においても､外部形態的差異は無いものの､

ワーカーの間で一生を通して繁殖する個体としない個体がはっきり区別可能で､裏社

会性の領域を外れてはいない｡つまり､それらの種では､交尾して産卵しているワー

カーは機能的には女王なのである｡

アミメアリはフタフシアリ亜科Hym[icinae に属し､従って系続分類学的には決し

て"原始的"なアリではないが(Taylor, 1965: 1968)
､叩b叫同様､二次

的に形態的女王が消失している｡前章において､本種における｢内役=産卵者,外役

=非産卵者｣という分業の発生メカニズムについて3つの仮説を引用した｡すなわち
●

1 )ワーカーは羽化前か直後にすでに内役と外役に分化している｡

2 )内役と外役を交互に繰り返す｡
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3)飴行動多望､すなわち､羽化後しばらくは内役を行い､後で外役を行う｡

もし､ 2)か3)の仮説が本当なら､アミメアリはもはや裏社会性ではないと判断せ

ざるを得ない･.そうなれば､アミメアリは世界で初めて発見された裏社会性の崩壊し

たアリということで､アリの裏社会性維持を考える上で貴重な比較生態学的資料とな

るであろう｡本章では､上の3仮説の検証をするため､室内で個体マークしたアミメ

アリの長期的な観察を行った結果を述べる｡

材料と方法

1.行動パターンの時間的推移

1985年の5月から8月にかけて､名大､八事､豊田の各調査地で採集した5コロニ

ーをB型の飼育容器(図2-1) 11箱に分けて､ 24 ± 2 oC､ 16時間日長の実験室

内で飼育した(一義3-1.)
｡表3-1のS-1からS-9までの8箱は､採集時に巣

の外で滴勤していた個体と､巣内にいた個体に分け､それぞれ数個体づつ個体マーク

を行った｡ S-4からS-6とS-8からS-12までの8箱は､羽化後24時間以

内の個体にも随時個休マークを行った｡そして､マークした個体について次の日から

行動観察を行なった｡マークは前章同様であるが､本実験では､陶と腹部だけマーク

した｡観察の手法も､やはり前章と同じく間隔30分以上のスキャン観察を採用した｡

5月11日から8月10日までは､毎日､個体当たり6-10点のスキャン､その後は観察

方法を簡素化するため､過当たり20点のスキャンに改めた｡餌は2日間隔で切断した

チャバネゴキブリとハチミt)水溶液を適量与えた｡

新しく羽化した個体の識別は以下の様に行った｡色素沈着の始った蛸を直径9cn高

さ2cnのプラスチックシャーレに移し､白色の油性塗料で腹部背面にマークした成虫

5
-10個体に世話をさせる｡シャーレの中には乾燥を防ぐため水で湿らせた脱脂綿が

入れてある｡羽化した個体には､マークが付いていないので識別できる｡

2.外役の産卵能力

寺西(1929)は､ ｢野外の1コロニーより外役に従事していた個体を採集して室内

で飼育したら産卵した｣と述べている｡前章で外役は産卵していないことが判明して

いるので､寺西の報告から考えると､外役も内役が居なくなれば(つまり､白コロニ

ーの社会的環境に依存して) ､止めていた産卵を開始する可能性がある｡これを検証
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表3
-

1 11箱の室内コロニーを設定した時の初期の条件｡

もととなった

野外コロニー

記号,採集日, 採集場所

室内コロニー

成虫数 未成熟個体の存否'

Y-05, 5月10日,

XB-06, 5月15日,

XC-05, 5月15日,

#C-00, 6月20日,

T-A, 8月13日.

八手

名大

名大

名大

豊田

Sl, S2, S3 300

S4 300

S5, S6 300

58, S9, SIO 300

Sll,S12 300

* +はその飼育箱に成虫を収容したとき､約10-20個体の輔､釣10-20個体の幼虫､

釣50-100個件の卵および小さな幼虫もー緒に入れたことをしめす｡ -は未成熟個体

は入れなかったことを示す｡
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a)

図3-1アミメアリの集合｡
a)室内の飼育軸内で形成された集合､ b)野外の巣札

fb

ら)



するため､ 1985年の6月から9月にかけて､前述の3調査地で､ 5コロニーから､植

物体上へ採餌に釆ていた個体を採集し､コロニー別にA型飼育容器(図2-1 )に収

容して飼育した｡飼育の初期条件は表3-2に記した｡餌は十分与え(2日に1回､

切断したチャバネゴキブリ3個体とハチミツ水溶液を適量､退に1 -3回はコナガ

Plutella xylostellaの終齢幼虫も10個体づつ補助餌として与えた､餌はほとんど

の場合余った) ､
24 ± 2oC､ 16時間日長の室内で飼育､その後産卵が観察されるか

どうかを毎日調べた｡さらに､表3-2の八事より6月15日に採集したコロニーの場

合､室内飼育開始後10日毎に20個体を箱よりランダムに抽出して､解剖を行い､卵巣

の発達度に変化が生じたかどうかを調べた｡

結果

1.行動レパートリー

まず観葉されたワーカーの行動レパートリーを記載する｡行動を記述する際にどこ

までをひと続きの行動とみなすかという分け方の問題があるが､行動の分類は主観的

に行わぎるを得ない､順位行動などの行動連鎖の解析等を行う場合には､行動の分類

の客観性は重要な問題であるが､今回の調査目的は個体の行動発生の全体的傾向を見

ることなので､主観的に分けた行動をそのまま分析に使用した｡

すべての行動は巣の中の行動と巣の外の行動に分けられた｡本種は野外においても

そうであるように､室内飼育容器の中で成虫個体同士が密に重なり合った集合を作り

(野外では石の下などにこの集合を作る､ちょうどグンタイアリのbivouacの様で

ある､図3-1 )
､末成燕個体は通常この集合の下に置かれている｡室内飼育におい

ては観察するため容器内部亡羊明暗部を作れないため､通常のアリの室内巣の棟',=物蔭

の暗部=巣と仮定できない｡そこで､この集合内と集合の周辺から2cn以内の場所を

巣であるとみなした｡

巣の中o)_行動

1.集合:集合の中に埋もれて見えない状態､他個体の下で静止している｡身体が

見えているものは､ 2に分類した｡

2.静止:巣の中で､埋もれないで静止している｡

3.歩行:巣のエリア内を歩行する｡
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表3 -2 野外採集した外役の飼育結果｡

採集したコロニー 飼育箱に収めた外役

採集日/, 採集局所 の個体敦(おおよその数値)

観察された鴇卵数

6月15日

7月16日

9月15日

9月16日

9月28日

八手

名大

豊田

豊田

名大



4.自己グルーミング:巣の中で自分の体をグルーミングする｡

5.グルーミングされる:他個体にグルーミングされる｡ただし､ 4. 6. 8. 9.

10. 14; 15.の行動を行っている時､同時に他個体からグルーミングを受ける

事がある｡その場合は､グルーミングされる以外の自分が行っている行動側へ

分類し､この行動へは分類しなかった｡

6.グルーミングする:他個体をグルーミングする｡

7.産卵:産卵行動を直接観察したのは､ 1986年1月6日にS-11の飼育箱で1回

だけである｡

8.卵の世話:卵(二卵塊)を大恩でくわえ支える､卵(卵塊)をグルーミングする､

卵塊を脚で支える､の3行動を含む｡

9.幼虫の世話:幼虫を大恩でくわえて支える､幼虫をグルーミングする､幼虫と

栄養交換する､幼虫に餌を与える､の4行動を含む｡

10.蛸の世話:蛸を大肥でくわえて支える､蛸をグルーミングする､の2行動をふ

くむ｡

ll.卵の運搬:巣の中で､卵(卵塊)を大児でくわえて､歩行する｡

12.幼虫の運搬:巣の中で､幼虫を大肥でくわえて､歩行する｡

13.蛸の運搬:巣の中で､蛸を大児でくわえて､歩行する｡

14.餌のハンドリング:餌を巣内で引っ張り合って分解する､大肥と前脚でもみほ

ぐす(摂食しているかどうかば不明)
､餌をくわえて巣内で歩行､■の3行動を

含む｡

15.栄養交換:巣の中で他個体(成虫)と､口を付け合って､吐き戻した滴体を交

換する｡液体を受け取っているか渡しているかは､問わない｡

16.興奮('ジグザグ歩行) :大艦を広‡ず､触角を震わせながらジグザグに歩行する｡

17.死体の運搬:成虫の死体を大偲でくわえて巣内を歩行する､同じ死体を他個体

と引っ張り合って､実際には歩行していない場合も含めた｡

18.巣のガード:集合の周辺で､触角を斜め前方に伸ばして定位する｡大偲を半開

きにして､定位していることもある｡

星型生色巨塾

以下に記したレパートリーで巣の中の行動として既に記された行動と同名の行動が

あるが､それらは､巣エリア外で行われたというコンテクストの違いを意味する｡
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19.歩行:果外で歩行している｡

20.静止:巣外で静止している｡

21.地面に体を擦りつける:飼育箱の底面の石膏の床に体を操りつける｡

22.自己グルーミング:巣の外で自分の体をグルーミングする｡

23.グルーミングされる:他個体(成虫)にグルーミングされる｡

24.グルーミングする:他個体(成虫)をグルーミングする｡

25.蜂蜜摂食:餌場で蜂蜜水溶液を摂食｡

26.肉塊摂食:餌場で肉塊(ゴキブリ)を摂食｡

27.死体の運搬:成虫の死体を大児でくわえて巣外を歩行する､地価体と同じ死体

を引っ張り合って､実際には歩行していない場合も含めた｡

28.ゴミの運搬:アリの死体以外の老廃物を大児でくわえて歩行する｡

29.卵の運搬.･巣の外で､卵(卵塊)を大偲でくわえて､歩行する｡

30.幼虫の運搬:巣の外で､幼虫を大聴でくわえて､歩行する｡

31.蛸の運搬:巣の外て､蛸を大鑑でくわえて､歩行する｡

32.栄養交換:巣の外で他個体(成虫)とロを付け合って､吐き戻した病体を交換

する｡液体を受け取っているか渡しているかは､問わない｡

33.興奮(ジグサケ歩行) :大想を広げ､触角を震わせながらジグザグ;'=歩行する｡

2.行動パターンの径時的変化

野外採集した個体を､初めの5 -7日の行動観察によって前章と同じ方法で内役と

外役に分けた｡巣の外で採集した49個体すべてが外役に分類された｡巣の中で採集し

た78個体中7個体が外役に分類され､残りの71個体が内役と判断された(､どちらもS

-1からS-9までの合計) ｡前章の野外採集の結果と傾向は一致している｡

観察開始からの個体の行動バターンの経時的変化の実例を図3
- 2に示した｡ 56個

体の外役は全個体死ぬまで観察したが､すべて外役のまま死亡した｡巣外での滴動時

間は死期が近づくにつれ増加する頗向にあった(図3-2abcd) ｡

71個体の内役もすべてが死亡するまで観察した｡観察開始40日後までに42個体(59

%)が巣外で活動するようなった-すなわち外役化した｡そして､観察開始から10

0日棲までには､全個体が外役化した｡はじめから外役だった個体の行動の軽時変化

と同様に､一度外役化すると次第に巣外で費やす時間が増加し､最後に死亡した(図
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3-2efgh) a 133日後までにすべての個体が死亡した｡親京間始時に内役と判断さ

れた71簡体の試案講始後の余命は､外役と判漸された56個体のそれよりも青書l':長か

った(Pく.Ol, ･Hann-WhitneyのU検定) a

219個体の新羽化虫(S-4からS-6とS-8からS-12の合計)については

全個f本最低1週間観察した､そのうち初期に羽化した135個体については死ぬまで観

零した､ただしマーク後5日以内に死亡した個体は観葉と分析の対象から外したo表

3
-

3に羽化後1週間の巣内の行動に費やした時間配分の平均値と変異の幅を示した｡

すべての新刀引ヒ虫は､はじめ巣の中に留り､そこで子守などの行動を行った､つまり

成虫期の初期には内役となった｡ちなみに､ S-8の飼育容器では､野外採集した内

役(上に記した71個体の一部｡これは前年に羽化した個体であると考えられる､なぜ

ならS
-Sのもとになったコロニーを野外で採集した時にさまその年の]引ヒはまだ始っ

ていなかったからである)と､韓しく-l引ヒした個体の行動観葉が同じ期間.'=観票でき

たのて､その行動内容を比較してみた(表3-5)
｡内役と新羽化虫のあいだには蛸

の保讃以外の行動の頻度に有意な差はなく､妻3-6には同じコロニー(S-8)の

別の期間に､内役(これらは採集時に巣の中にいた)と外役(これらは採某時に巣の

外にいた)の行動を比較したデータも示したが､この内役と外役の行数内容の差(ll

の行動の頚度;'=有意差がある)とくらべると､内役と新羽化虫との行動内容の差は微

小であったことかわかる｡新羽化個体はまず内役になったと考えて良い理由はここに

もある｡死ぬまで読奈した135個体は､個体差はあるものの､おおむね死ぬ20日程前

:=なるとはっきり外役化したと分るほど､巣外での冶劫を行うようになるoそして､

外役行動の顔度が増してやがて死ぬ(図3-2ijkl) ｡ 135個体の死亡前1週間の巣

内痛動への時間配分を蓑3
-4に示す(羽化後1週間のそれを示す表3二3と比要せ

よ) ｡

3.行動発生の個体変異

本案敦の結果､すべての個f本がこのようなアリ類のワーカーに典型的な飴行動多型

age-polyethisn)を示し､寺西(1929)が想像したような内役と外役の繰り返しや､

羽化暗からの内役/外役の個体分化は見られないことがわかった｡ただし､新羽化成

虫の個体毎の内役の期間や寿命､各行動への時間配分には､少なからず個体差がみら

れた｡ (個体の行動発生の平均値を示さずに実例を図3-2に示したのは､寿命の個

β/
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図3-2 ワーカーの行動バーターンの経時的変化｡ヒストグラムは各行動への時間

配分を示す｡ a.b,c.dは観寮開始時に外役だった4個†本の実例｡.o,I,g.hは観察開

始時に内役だった4個体の実例｡ i.j,k.1は新しく羽化した4個体の実例｡行動レパ

ートリーは次の5つに大分した; Ⅰ:卵の世砧､ ⅠⅠ;幼虫および輔の世話､ ⅠⅠⅠ;そ

の他の巣内の捕動､ IV:巣のガード､ V :巣外の捕動｡糊軸はマーク後の日数を示す｡
ヽ
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妻3-3 羽化後1週間に巣内で観察された確率(%)
､すなわち巣内で費やした時

間配分の推定値｡

コロニー 観察個体数 巣内で費やした時間配分(%)

平均 変異く最大一最小)

S-4 21

S-5 8

S-6 20

S-8 45

S-9 30

S-10 37

S-1 1 34

S-12 24

99. 7

100

100

99. 7

99. 7

99. 7

98. 0

98. 0

96. 3 - 100

95. 0
-

100

95. 8 - 100

96. 1
- 100

81. 3
-

100

86. 7
-

100

合計 219 99. 3 81. 3 - 100
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表3-4 死亡前1週間に巣内で観察された確率(%)
､すなわち巣内で費やした時

間配分の推定値｡

コロニー 競寮個体数 巣内で費やした時間配分(%)

平均 変異(最大一最小)

S-4 16

S-5 5

S-6 19

S-8 30

S-9 22

S-10r 15

S-1 1 18

S-12 10

60. 5

55. 0

43. 9

40. 0

46. 8

50. 0

42. 8

37. 8

20. 0 -

45. 0
-

15. 0
-

4. 4 -

5. 9 -

20. 0
-

5. 3
-

15. 0 -

74. 2

70. 0

70. 8

72. 7

75. 0

75. 0

75. 0

75. 0

合計 135 46. 0 4. 4
- 75. 0

J¢



表3-5 内役と新羽化虫の行動力タログ(S8-,1985年6月30日一7月14日のデータ)

数字は各行動の薪度を示す(何も書いてないところの頻度はゼロ)
｡行動レパートリ

ーの線より.iは巣内の行動線より下は巣外の行動を意味する｡なお表の見方は表3
-

4と共通する｡

レパートリー

_｣杢畳__
新羽化虫

一

個体番号5 6 7 8 9 11 ll 12 13 14 15 16

確率*

集合

静止

歩行

自己グルーミング

グルーミングされる

グルーミングする

卵の世話

幼虫の世話

輔の世話

幼虫の運搬

桶の運搬

栄養交換

興奮_.(ジグザグ歩行)

歩行

蜂蜜摂食

栄養交換

40 55 71 55 68 76 61 48 62 39

ll 14 2 15 13 4 1 11 7 3

7 10 2 15 6 3 8 8 4 3

7 5 3 3 3 1 5 2 2

6 3 3 3 4 3 2

6 6 1 2 2

9 2 5 1 2

10 10 15 5 8

4 1 3 1 1

3

1

1 1 1

3 2

2

1

1

64 54 N.S.

7 7打.S.

6 6 N.S.

3 5 N.S.

2 N.S.

1 2 2 1 4 2 〟.ら.

6 22 6 12 35 4 1N.S

12 6 12 9 9 8 20対.S.

5 10 8 11 5 7Pく.05

*内役と新羽化虫のあいだで各行動毎に薪度の差を検定した(Mann-WhitneyのU検定)

ただし､ N.S.紘(P)0.05)を意味する｡
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図3-6 内役と外役の行動力タログ(S8, 1985年6月24日-7月8日のデータ) ｡

内役 確率♯

5 6 7 8 9

59 62 88 55
･81

Pく0.05

9 14 4 23 11 :ノN.S.

8 12 2 13 9 打.S.

4 6 2 5 5 Pく0.05

4 2 3 打.S.

5 4 村.ら.

6 2 3 1 1 Pく0.05

10 10 9 7 6 Pく0.05

6 2 4 4 2 Pく0.05

2 1 N.S.

1 N.S.

1 3 N.S.

1 N.S.

2 3 1 Pく0.05

行動レバー`トリー
_

個体番号1 2 3 4

集合

静止

歩行

自己グルーミング

グルーミングされる

グルーミングする

卵の世話

幼虫の世話

蛸の世話

幼虫の運搬

蛸の運搬

栄養交換

死体の運搬

巣のガード

6 2 1 2

14 15 4 1

10 9 2 4

11 8 11 8

3 9 12 1

1 1 2 2

20 20 27 10

歩行 29 33 38 49

静止 4 9 2 12

地面に捧を擦りつける1 1 1 3

自己グルーミング 2 5 9 12

グルーミングされる 1 3 2 3

グルーミングする

蜂蜜摂食

肉塊摂食

死休の運搬

栄養交換

興書(ジグザグ歩行)

1 1 2

2

2 1 1

P〈O.05

P〈O.05

P〈O.05

P〈O.05

P〈O.05

N.S.

N.S.

甘.S｡

汀.S｡

N.S..

N.S｡

*内役と外役の間で行動の頚度の差を検定した(Mann-WhitneyのU検定) ｡
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i:･i:t空異カ㌧たきかったからで去る.こういった傾向のあるデータで複数個体をプールし

た平均値を示すと､現桑に対する誤った印象を与えかねない 一対artin設Bateson,

1986･pp.23-2･8.)
.そこで､いくつかの飼育容器では同時期に羽化した新羽化虫の個

体毎の行動発生の変異の様相を見るため羽化から一定期間の行動の時間配分の類似性

に基づいて､前章と同様の階層的群分析と主戒分分析を行い､個体変異にグループ分

け出来るような非連続性がないかどうかを見た｡図3-3にその2例についてデンド

ログラムを示し､図3
-4には1例の個体変異を主成分分析で可視化したものを示し

た｡この種に､比較的はっきりしたグループ分けができる場合もある｡グループ分け

ができる場合はどれも同じ傾向があった｡それは: 1 )平均的な内役と､卵の世話の

顔度が比較的高い個体が分けられる場合｡ 2 )平均的な内役と､初期から比較的外役

の頻度が高い個体と､卵の世話の賓度が比較的高い個体の3群に分けられる場合｡の

2つがあった｡ 3群に分けられたケース､つまり比較的初期から外役を行った個体か

見られたのは､ 1度だけである(弟の揃ったサンプルが不十分だったために節分析を

行わなかった新羽化虫も含め'比較的初期から外役を行った'個体に分類されると思

われる例は､ 1985年8月15日に豊田で採集した1コロニー由来の5個体だけであった)

｡図3 -5にその行動発生バターンの3群の実例を示す｡卵の世話の頻度が比較拍高

い個体には寿命か長く観葉期間内に死亡しなかった個体が多く含まれ､逆に初期から

比斑的外役･r)頚度か高い個結は寿命か短い様であった｡平均的と分類される門別本は全

確3)90?･'o以上:=達したo個体の行動パターンと寿命に相関があるのか､またワーカI

の行動党生の個体変異に非連絡性があるのカ.､については､さらに厳密な続計的解析が

必要である｡今回の実験の主目的は､諸言に記した3仮説の検証すなわち成虫の行動

発生の-T]hz'L的な様式を知る事にあったため､個体変異をみるためのバヅクグラウンド

を均一にした(一例えば､同一コロニー､同時期に羽化など)サンプルが少ないため

(ひとつは､多量の個体を一度に区別できしかも長続きするマーキングの技術的困難

にもよる)
､より厳密な解析法が適用しにくい｡今回の分類はあくまでも予備的なも

のに留めた｡

4.外役の産卵能力は回復しない

妻3
-2に野外採集した外役の飼育結果を示した｡全コロニーで全個体が死ぬまで

飼育され､産卵の有無をほぼ毎日観察したが､一度も卵は確認されなかった｡ただし

Jワ
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(1) (2) (1)

図3-3 クラスター分析による新羽化虫の行動(羽化直後から1ケ月間未満)の類

似性に基づくグループ分け｡下の点は個体を､縦線の長さは2グループ間の類似性を

示す(短いほど類似性が高い)
｡左:コロニーS8

(1985年6月30日-7月28日のデ

ータを用いた) ｡右:コロニーSll(1985年8月30日-9月28日のデータを用いた)
｡

S 8は2群､すなわち: (1)平均的な個体､と(2)卵の世話の粛度が高い個体に分け

られた｡ SIOは3群､すなわち: (1)平均的な個体､ (2)卵の世話の頚度が高い個体､

およぴ(3)初期から比較的外役の済度が高い個休に分けられた｡

〟



図3 -.4 主成分分析による新羽化虫の行動パターンの個休変異を3次元表示(コロ

ニーSllの1985年8月30日-9月28日のデータを使用､すなわち図.3 -3の右の樹系

図と同一のデータ) ｡ Zl, Z2, Z3はそれぞれ第1第2第3主成分､点は個体を

示すこ図3 -3の右の樹系図で分けた3つのグループは線で囲4Jだi



(1)平均的な個体

工

エエ
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Ⅴ

(2)卵の世話の頻度が高い傭体

t■ ｣ ■■■■

..__

■■
生存中*

J

エⅤ
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(3)初動､ら比較的外投の済度が高い個捧

工

エエ

=== :i

J-

o 30 60 90 120日

図3-5 新郷ヒ虫の行動発生の3パターンの3実飢ヒストグラムの表示!ま､図3

-2と同じセあるこすなわち-..･ Ⅰ‥卵の世話､ ⅠⅠ･.幼虫および輔の世話､ ⅠⅠⅠ:早

の他の巣内の描臥IV･.巣のガード､ V:巣外ゐ汚動｡

* (2)は親案を終了した145日目く矢印)においても内投のまま生存中だった個

_体である｡



アリでは食卯が一日量的に見られるので､産んだ卯かすべて魚卵された可能性もある｡

そこで､材料と方法で記した通り､表3-2の八事で6月15日に採集されたコロニー

の飼育容器より, 10日毎に20個体ずつランダムに抽出して､解剖により卵巣の状態杏

観察した｡卵巣体積と飼育を開始してからの時間の間には有意な相関はなかった(図

3
-6
)

､参考までに成果卵細胞を含んだ良く発達した卵巣を持つ個体の卵巣体積は
通常o.03m皿3を越える｡成燕卵細胞を持つ個体もー度も発見されなかった｡すなわち､

野外で外役をしていた個体の産卵能力が内役のいないコロニー条件下で回復すること

はなかった｡

5.内役個体も-時的に採餌へ動員されることがある

給至耳直接には､苦い成虫(内役)も巣外の餌場へ一時的に動員される事があるG外

役(スカウト)が餌を発見してフェロモンの道しるべを作りながら巣へ帰ると､道し

るべの近くに定位していた内役か道しるべ:=そって巣外へ歩き出し､餌場に到達し餌

に食らいつくのが何度か観察された｡
,l引ヒ後3日目の個体ですらこれを行うのが観崇

された｡これらの内設個体はフェロモン道しるべがなくなると再び内役活動に従事し

た｡そのため､内没の巣内と巣外での時間配分には餌が餌場に有る持と無T.･＼時で有意

に異なる暗かある､その1例を表3-7に示した｡同様の現象が他のアリても葡告さ

れてお17､ Fresneau et al. (1982)は室内で小さなコロニーを飼育するとこの現濠

:5i起こりやすいと述べている｡なお､この行動かあるため､内役/外役の行動パター

ンの差を顕在化させる目的て､前章の室内の行動観奈は餌が探餌エリア内に存在しな

い時に行われた｡この章でも内役と外役はエサのない条件下で分けた｡

室内親案,:･=おいて内役が巣外へ出るのは､この様に一時的に動員された持と､巣が

撹乱された持という､どちらかというと受動的な状況に限られ､自発的に巣の外へ出

て行き､探餌するのは外役であった｡すなわち室内観察では外役は普段単独で巣外を

歩行して餌を探す､ ｢スカウト｣ (Wilson, 1971)的性格が弓重かった｡

考案

内

アミメアリの繁殖分業は齢行動多型に:=基づいている:すなわちすべての苦いワ-

ク/
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図3 -6 外笛の卵巣体頚と､内在から常食して飼育した時間の関係｡有意な相関は

ない(r=-0.076, P〉0.4) ｡
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表3 -7 飼育容器内に餌があるときとないときの間で新羽化虫の巣内で費やした時

間配分の比鞍｡数字は巣外の痛動への時間配分( % )を示す｡ 1985年11月29日.㌣12月

16日までの室内コロニーS-6のデータを使用｡このコロニーには羽化後の日齢60日

以内の6個体が存在した｡餌があるときとは､給餌後30分→6時間以内の時間帯のこ

とをしめし､餌がないときとはそれ以外の時間帯を意味する｡

餌の有無 個休のマーク記号

BY Y甘 BG BV 服 榊

餌あり

餌なし

57.5 88.5 53.8 42.3 73.1 61.5

83.9 93.5 96.8 97.5 96.3 93.5

飼の有無で5 %レベルで有意差あり(Wilcoxonの順位符号化検定) ｡
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カーは巣内に留り産卵をする(内役)か､曲が進むと産卵を止め巣外で働くようにな

る(外箱)
､と結論された｡これは､以下の事実により理由づけられる｡

1.外役は外役のまま死亡し､決して内役に変る事はなかった｡

2.すべての内役が死ぬ前に外役になった｡

3.新羽化個体のすべてが､始め内役になった｡死ぬまで観察できた個体は､やはり

すべて外役化してから死んだ｡

4.野外採集された外役蘭体は､野外採集された内役個体より余命が短く､前者の方

が静が進んでいることを示唆している｡

5.内役個体はすべて､それらが現に産卵していると考えられる発達した卵巣を持

っていた(前章参照) ｡

6.外役のすべてが卵巣に黄体を持っていた､これは以前の産卵程験を示唆する(前

章参照) ｡

水谷(■私信)も1. 3. 5.と同じ結果を得ている｡

ア

昆虫学者が一般に認める貴社会性の定義とは､以下の3つの性質を同時に持つこと

であるとされる(Wilson, 1971) ｡

1.同種の複数個体が子育てのために協力する｡

2.コロニーの労働に寄与できるステージの個体に少なくとも2世代以上の世代重複

がある｡

3.生殖に関する分業が存在し､多少なりとも不妊の個体が妊性のある個体の繁殖に

資する行動をとる｡

しかし､ 3番目の性質については､どの程度同一コロニー個体間の繁殖量に差があれ

ば｢多少なりとも不妊more or less sterile｣という定義を満たすのかがあいまい

で､この点に関して昆虫学者の間で確定されたコンセンサスが得られていないため､

アミメアリをどの社会性のレベルに分類すべきか判断は困難である｡この3番目の定

義のあいまいさが解決されないと､これまでもそうであったように(近年集合性クモ

とネズミに生殖に関する分業が発見されたVollrath, 1986; Jarvis, 1981)
､膜題

目と等辺目以外の動物に繁殖に関する分業が発見された時､その社会構造の分類に問

題が生じるであろう｡

叩



定義3を狭義にとらえ不妊の個体の存否と解釈するなら､アミメアリはもはや貴社

会性ではなくなる｡ Itow et al. (1984)は､生謹産卵数のバリアンスがポアソン分

布より大きければ3の条件を満たすと考えてはどうかと提唱している｡これは最も広

範に定義を解釈した場合と考えて良いであろう｡前章において内役の持つ成典卵細胞

数がポアソン分布と有意差が無いことを示した｡しかし､これはある時間断面におけ

る内役個体の繁殖括性に顕著な個体差がないことは示唆するが､生涯繁殖成功度は計

測困難であるためこの定義の解釈にのっとって分類はできない｡成虫の寿命や内役期

間に少なからず個体差がある(たぷん体サイズに依存している､前章参照)ことが本

章の観察で示されているので､同じ繁殖活性(産卵スピート)で内役期間を過ごして

も生涯産卵数に差が出るかもしれない｡しかし､このような厳密な規準で判断せねば

ならないこと自体､他のアリの女王(繁殖者) /ワーカー(非繁殖者)という分業形

態とはかけ放れた極めて特殊な社会構造をアミメアリが持つのだといえる.

繁殖に関する地位の不可逆野蛮化

本章の実験により､寺西(r19:9)の報告に反して､外役を内役から切り放して､十

分餌を与えても産卵を再開しない事か示された｡つまり､内役から外役へ変る行動発

生(etbogenesis: Jaiss8n, 1987)の傾序は少なくとも産卵行動に関しては非可逆的

であった.ワーカーの産卵を女王がフェロモンや行動で抑制することかアリでは広く

知られている(Bier, 1954; Plateaux, 1970; T〇rossian, 1974,)
｡この結果は､ア

ミメアリの内役が他のアリ女王やミツパテの女王の様に､外役の産卵を阻害しつづけ

ているのではない事を示唆する｡

室内において､内役でも一時的に採餌へ動員されることがあることが示された､前

章の野外採集で1例だけ､巣の外の餌場へつながる蟻道で､成熱卵は持たないものの

卵巣の比較的良く発達した個体が採集されている｡伊藤(私信)
､水谷(私信)も野

外の餌場で卵巣の発達が比較的良い個体が採集されることがあると述べている｡その

様な個体も-時的に巣外へ動員された内役か､内役と外役の中間期の個体なのかもし

れない｡また､寺西(.1929)の実験では､巣の外で採集した個体にの中に､これらの

理由で妊性のある個体が紛れ込んだか､巣の移動の直前か直後であったために蟻道上

に内役が多く歩行していたため､産卵が確認されたのではと考えられる｡
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塑嘩_との分業形態の比軽

アミメアリはアリ類の中でも短めて特殊な社会構造(分業形態)を持つと断言でき

る｡その主要な理由は以下の3性質をともに持つことにある｡

1.本種は｢高等卑｣フタフシアリ亜科に属するが形態的女王が消失して或虫は通常

ワーカーだけになっている｡

2.ワーカーの個体間に生涯を通じての明らかな繁殖分業はみられず､すべてのワー

カーが齢行動多型age-polyethisznに従い､若い内役期に産卵を行なう.

3.ワーカーの繁殖は産雌性単為生殖で行われる｡

形態的な女王が消失してワーカーが繁殖をしている種はハリアリ亜料の多くにみら

れることは緒言でも述べたとうりである｡ただしハリアリは原始的であるが､やはり

形態的女王が欠損したのはアミメアリ同様二次的形質である｡なぜならさらに原始的

であるとされるノコギリハリアリ属如blyoponeやキバハリアリ属Hymecia にも形

態的に区別可能な女王が存荏するからである｡本種はハリアリとは系続的に全く異な

るフタフシアリ亜科に属すことは注目すべき点である(Taylor,1965: 196a; 1978) ｡

フタフシアリ亜科でも無理の女王が存在する種は知られているか(例えば HifPq阜㌢

詫enus sublaevis, FomicQXenuS nitidulus, Buschinger, 1974: 1975)
､これらは

働きアリ聖女王であり､形態的にも完全にワーカーてある個体が通常の主産卵者とな

っている例は知られていない｡

ワーカー間の分業形態(サブカスト)をoster a Wilson (1978)は形態にもとづ

く形態カスト pbysical castes と羽化後の時間にもとづく時間カスト te叩Ora1

castes そして個体毎の清動性の遠いにもとづくテンポカスト te叩O CaSteS に分け

ている､なかでも時間カスト(別名､齢行動多聖二)は他の二つに比べ､アリに広くみ

られ古くから多数の報告がある(Otto, 1958; Weir, 1958ab; Oster & Wilson, 1978

; Brian, 1979; Fresneau et al., 1982)
､例外はTraniello

(1978,)が原始的な種

AJDblyopone pallipesでは齢行動多型がないと報告しているだけである[ただし､

日本のノコギリハリアリ A血1yopone silvestriiでは齢行動多型は見られるという

一増子(私信) ]
｡内役の行動つまり巣の中での労働に産卵行動が組み込まれてい

る例､すなわち内役の期間に産卵を行うか､内役期のワーカーの卵巣が発達している

例はクシケアリ属Hymica (Weir,1958ab)やヤマアリ属Formica (Otto, 1958)な



ど､これも多く知られている｡アミメアリが特殊な点はワーカーの産卵が次世代ワー

カーを作る有効な産卵で､栄養卵への専用[アミメアリの卵に栄養卵の機能か無いと

はいえない｡アリにおいて食卵は一般的だかうである(Wilson,1971) ]や毎シーズ

ン生産されるオスの一部を担うという機能があるのでは無いことである｡

社会性膜廼目のワーカーが産出性単為生殖する能力がある例は､古くから少なから

ず報告がある(Crozier, 1975)
｡アリではLedoux

(1950.)が､アフリカツムギアリ

Oecophilla longinodaで報告している(ただし､ Hdlldobler a Wilson (1g83)の追

試はLedouxの報告に否定的であった)
｡辻(未発表)は､沖縄産のクビレハリアリ

叫吐吐でもワーカーが産雄性単為生殖するのを発見してt･､る｡アミメアリ

のワーカーによる産卵は完全に産雄性単為生殖であると考えられるが､この点に関し

て比較生態学的な興味があるのは､ヤマアリ亜科のアリ Cataglyphis cursor

(Cagniant, 1973)とケープミツバチApis A)elliferra capensis, (Anders8n, 1963)

のワーカーによる産出性単為生殖である｡どちらの例でも女王が取り除かれ孤児化し

たコロニーで､兼交尾のワーカーが女王のかわりに産卵し､その卵は成長して女王と

ワーカーのどちらにも成り得る｡しかし､どちらの場合もワーカーによる単為生殖は

コロニーが女王を失った時ににだけ起こり､コロニーの繁殖にとっては補助的機構に

留っている(Lenoir et al., 1987; Horitz, 1986)
｡これらの種の繁殖サイクルの

なかで女王の生産か完全に停止されたならアミメアリ型の繁殖サイクルか出来上がる｡

なぜ一方で部分的単為生殖､他方でアミメアリのような完全単為生殖が進化したのか

は興味深い問題である｡詳しくは結合考案で議論するが､次章への導入の意味を含め

てその生態学的要因についての関連する学説を2つ簡単に紹介しておく｡

Horitz (-1986)はケープミソパテのワーカーによる産雌性単為生殖は､'女王の死亡

というリスクが高いときに進化しうることを､メンデル遺伝モデルで示した｡彼によ

ると､ケープミツバチがすむ南アフリカの環境下では､弓東風により結婚飛行時のミヅ

バチ新女王の死亡率が非常に高いという｡

H811dobler & Wilson (1977)は､簡単な巣しか作らず頻繁に巣の移動を行うアリ

(ノたとえばアルゼンチンアリIrido町meX huzDilis)などではコロニー当たりの繁殖

者の数が増えて､恒常的に多雌制になっている事が多いが､これは､複数の女王がコ

ロニー内に分散していれば､巣の移動時にコロニーが分断されてもどの部分も繁殖で

きる確率が高くなるからだと述べている｡これもある意味では孤児化するリスクが高
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いときの保険的なメカニズムと考えられるであろう｡

どちらも基本的にコロニーレベ7L,にかかった自然選択に個々の個体がどう行動する

形質が進化するかという問題を議論していることになる｡アミメアリのコロニーの生

滴史が上の仮説で考えられているような､女王が存在した場合それが度々消失する危

険にさらされるような特性を持つのであろうか｡アミメアリが野外で長い行列を作り

巣の移動を行う事は良く知られている(寺西,1929;伊藤, 1981)
｡その頻度が他の

アリと比べて高ければ､コロニーが分断されたり､女王が移動中に死亡する危険が高

いと考えるのは合理的である｡いづれにせよ､野外でのコロニーレベルの生満更を調

べる事が､繁殖分業形態の比較生態学的研究にとって不可欠であると思われるので､

その点(`特に移動頚度)に関して次章で定量的な調査を行った｡
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第4重 野外における営巣様式(巣の分布と移動)

(,七三

稚主ヨ

アリの近代的研究の開拓者であったW.A.Wheeler (1910)はこう述べている｢大半

のアリの種において巣の放棄と再建築は､環境の急変や他の動物により著しい巣の撹

乱を受けた時だけに起こる｣.また､ Wilson (.1957: 1971)も｢少数の特殊化した種､

例えば､アルゼンチンアリ Irido血yrZneX huznilis やイエヒメアリ Honoznoriun

pharaonisなどの''トランプ種"と呼ばれる結婚飛行をほとんど行わず分巣で繁殖を

行う種や､熱帯･亜熱帯に棲むグンタイアリ亜科Dorylinaeやハリアリ亜科Poneri-

naeの放浪性の集団捕食者のみに､頻繁な営巣場所の移動が見られる｣と書いている｡

このように､アリは定着性の動物で､営巣場所を変えることは､どちらかというと例

外的な現象であると長い間考えられて来た｡近年になってこの考えには疑問が持たれ

るようになり､ SElallwood & Culver (1979) , Smallvood (1982)は｢熱帯亜熱帯ば

かりでなく温帯においてもアリの巣の移動は普通に見られる｣という見解に達し､

舶glich & Hdlldobler (1975)
､
Haschvitz a Sch6negge (1983)も｢多くのアリが

巣の移動のための特別な情報伝達システムを持つ｣とう事実を示し､このような特殊

化した形質が進化しているのはアリにおける巣の移動が一般的な現象である証拠であ

ると考えている｡

nl11dobler & Wilson (.1977)は｢機会主義的営巣者､つまり不安定な場所に一時

的な巣を作り､頚繁に巣の移動を繰り返すため､巣が分断される事の多いアリでは多

女王剃:･=なっているものが多い｣と述べー｢これは､コロニー内部に複数の繁殖者を

分散させておけば､分断されたどの部分も繁殖できる確率が増えるからだ.｣と巣の移

動と多女王制の適応的相関を示唆している｡

アミメアリのコロニーには極めて多数の繁殖個体が存在する｡アミメアリは単為生

殖であるとはいえ､この繁殖様式を特殊な多女王制と考える事もできよう｡本種が果

たして巣の移動を頻繁に行なうかどうかは､アミメアリの特殊な繁殖形態(ワーカー

による完全な単為生殖)の適応的意味を考える上で興味深い｡アミメアリが野外にお

いて長い行列を作って巣の移動を行なうことは､寺西(1929)が報告している｡しか

し､営巣清動や移動の類度などに関する定量的データは皆無である｡本章では､以下
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の9溝:=つぃての定量的データをとるための野外詞歪を行った: 1 )活動期､ 2)栄

の指動歩度､ 3)移動距畠臣､ 4)移動方向､ 5)巣の分布とコロニー間の干渉､ 6)

営巣場所の遥好性､ 7)コロニー当たりの巣の数(多巣性の程度.) ､
8) 1回の巣の

移動に費やされる時間､ 9 )巣の移動を引き起こす外的要因｡

材料と方法

名大と八事の2調査地内の一定区画で､ 1985年の4月から12月にかけて断続的に､

活動している巣(地上にワーカーが出ている)すべての分布を記録した｡調査は名大

では1-10日間隔､八事では6-8日間隔である｡本種は長いフェロモンの議道を

作って採餌を行なうため(第1童参照)
､蟻道を追って行けば容易に巣を発見するこ

とが出来る｡異なるコロニーは以下の規準で区別した｡ 1 )空間的に異なる場所に別

々の巣を持つ､ 2 )それらの巣は互いに蟻道で繋がっていない｡この規準での区別が

微妙と思われる時には､ワーカーの巣間交換を行ない攻撃的反応の有無を観察した

(第1章参照)
｡観案はすべて日中(12:00-18:00)に行なった｡

2回の連続した調

査で同じ場所に巣を発見した時には､その間移動していない同一コロニーであると判

断した｡前回発見された場所から巣が消失していた場合には､消失が判明した前日ま

でその場所に留った後で移出したものとみなした｡前回の調査で巣が無かった場所に

新しく発見された巣は発見されたその日に移入したものと判断した｡

八事では､ 2コロニー(.Y-01とY-04)を任意に選び色素で標識(マーク)して､移

動の軌跡を追った｡マーク法は次のようである､ローダミンBおよびメチルグリーン

を1 %以下含む50%ショ糖水溶液を､ 33n)A)径のゴムシートの上にスポイトで数滴点下

し､それを巣の入口脇に置き､アリに摂食させる｡ 5-7時間後にゴムシートは回収

する｡いちど色素餌を摂食した成虫個体は､ 25日後でもローダミンBでは全個体から､

メチルグリーンでは60%の個体から検出できるため､このマーク法により移動しても

コロニーは特定できる｡マークしたコロニーの検出は､コロニー毎にアリ数個体を採

集してろ紙上で潰し､色の有無から判定した｡
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結果

1.滴動期間

1985年の4月から11月にかけて延べ701コロニーが名大で､延べ212コロニーが八

事で､地上で活動しているのが観察された｡どちらの調査地でもアリは4月中旬から

11月初旬までのあいだ地上で活動的であったが､八事において1コロニーだけが12月

2日まで地上で僅かながら活動していた｡地上での涌動が確認されたコロニー数は5

月初めころに増加し9月までその数を保つ､以後減少しはじめ10月中ごろまでにはピ

ーク時の半数ほどになる(図4-1)
｡

2.巣の移動済度の季節的変化

日当たり巣の移動率Peをアリが活動的であった4月20日から10月20日のデータを

使い次の式に代入して推定した｡

Pe= 1-(H/～)i/a (1)

ここで､ Nは2回の連続した調査のうち始めの調査日に観察した巣の総数､ Hはそ

のうち次の観察日まで移動せずに定着していた巣の数､そしてdはその2回の調査

の調査間隔(日)である｡

図4-2に､名大､八事それぞれの巣の移動率(Pe)の季節的変化を示した｡調査

間隔が全シーズンを通して一定ではないため､全データを使った統計的検定はできな

かったが､シーズン初期と終期の小サンプル数によると考えられる変動を除いては､

明らかな季節的変動や場所間の差は見られなかった｡

3.巣の寿命

ひとつの営巣場所におけるコロニーの平均滞在期間(巣の寿命)は､名大で17.4

±15.6 (S.D.)日(N=158)
､八事で15.7±10.5

(S.D.)日(N=81)であった｡

グンクィアリの仲間では､移動に移動相/定着相を繰り返すという周期性があるこ

とが知られているので(Schneirla, 1971)
､アミメアリでもそれが無いかどうかを

調べるため､巣の寿命の済度分布を調べた｡巣の移動が一定確宰でランダムに起こる
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なら､ n週間の寿命を持つ巣の相対頻度P(.-､)は次の確率分布(二項分布)で近似さ

れる｡

P(,H=p(1 -

p)rz (2)

ここで､ pはシーズン全体の週あたり平均移動率(すなわち名大で0.39､八事で

0.37)である.どちらの調査地においても観察された巣の寿命の分布と時間的に一定

確率でランダムに移動する場合の理論値との間に有意な差は検出されなかった(図4

-3) ｡このことは､アミメアリの巣の移動は周期的に起こるのではないことを示唆

する｡ただし､どちらの調査地でも､移人後1過以内に消失した巣の頚度が､幾らか

理論値より低いように見える｡巣の移動は移入直後はわずかi=抑制されるが､それ以

後はほぼランダムに起こるのかも知れない｡

4.移動距顔

色素マークしたコロニーと､移動中であるところを直接観察したコロニーを用いて､

巣の再建に際しての移動距離を計測した｡移動距離の分布は図4-4に示された｡名

大と八事で移動距離の分布に有意な差は検出されなかったが､ 10 m以上の長距離移

動は名大においてのみ見られた｡八事は地表が一面樹の棄の堆積物で覆われた連続分

布する均質な棲み場所であるのに対して､名大は営巣可能な場所が均一に分布せずに

道路や建築物でパッチ状に分断されている｡ 10 m以上の長距離移動は道路や建築物

を横切ったときに見られた｡

5.移動方向

ダンクイアリの仲間､例えばEciton hamatumや burchelliでは､移動に降し

て移入してきた方向への逆戻りは､滅多に起こらず､移動方向は前回とほぼ同じ方向

に起こると報告されている(Schneirla, 1971)
｡そこで､アミメアリの巣の移動時

の移動方向が､前回の移動時の移動方向に影響されるかどうかを､色素マークした2

コロニーと､移動の経過を直接観察しつづけた1コロニー(Y-16)を使い調べた｡

図4-5は､前回の移動方向(移入方向､旧巣から現在の巣への方向)をOoに基

準化した場合の､移出方向と距離のベクトルを表示したものである｡移動方向が前回
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図4-3 巣の寿命の分布｡ヒストグラムは実測された分布､黒丸は理論分布(ニ項

分布)｡
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図4-5 巣の移動方向と距離を示すベクトル｡前回の移動方向をOoとした｡円は

巣から10mの距亜を示す｡方向はランダム(方向性なし)とWatsonのUn2検定

(Batschelet, 1981)で有意差あり Pく0.01こ

即



図4-6 八事における1985年6月28日の全アミメアリ巣の分布(大きな黒丸)と､

3コロニーの移動の軌跡(矢印と点で記した)
｡移動軌跡の脇に移動が確認された日

付を記した｡ただし､以下の略号Apr,Hay,∫ n,I 1,Lug,Sep,Octはそれぞれ4月,5

月,6月,7月,8月,9月,10月を意味する｡
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の移動方向に影響されているかどうかを､円統計学circular statisticsのWatson

のUn2検定法(8atscbelet, 1981)を用いて調べた｡この方法では､ベクトルには特

定の方向性は無く前回の移動方向に関して全くランダムな方向に移動が起こる､とい

う帰無仮説を立てる｡検定は､実際の移動方向の分布が前回の移動方向に関してラン

ダムな場合と同じであるとした時正しい結論を下す確率を計算し､その確率が低い場

合には帰無仮説を棄却する｡観察された移動方向分布はランダムな方向分布と有意な

差が検出された(､Pく.01,)
｡平均ベクトルの距離は､

1.95 A)そしてその角度は160.

3o ± 33o (95%信頼限界)であった｡これは､ケンタイアリの例とは正反対に､コ

ロニーが移動に際して前回の営巣場所の方向へ引き返すことの方が多い事を示唆する

結果である｡図4-5のなかで､角度が180o (前回の移動方向から180Jo転向)のベ

クトルが6あるが､これらはすべて､前回の移動で一度放棄した巣を次の移動で再利

用したために起こった現象である｡図4-6には､色素マークした2コロニー(Y-01,

Y104)およぴ､集中観察したY-16コロニーの移敢ID軌跡が示されている｡各コロニ

ーの移動範囲は狭い範囲に限定されている様にみえるが､このことも移動方向の非ラ

ンダム性と関係があると考えられる｡

6.巣の移動における他コロニーとのスペーシング

De Vita (1979_)の報告では､シュウカクアリの1種Pogono町m)eX Californicus

における巣の移動は､再近接巣からより離れた場所に再営巣するという､他コロニー

とのスペーシングの機能があるという｡同様の現象がアミメアリの巣の移動時に見ら

れるか調べた｡図4-7は移動前の再近接巣の方向をOo と基準化した場合の移動距

離と方向とをベクトルで表示したものである｡観察された方向の分布は最近接巣の方

向とは無関係にランダムに移動がおこる場合の方向分布と有意な差は検出されなかっ

た｡さらに､表4-1は､移動前の再近接巣との距離と､移動後の再近接巣との距離

を比較したものであるが､検定の結果､移動前後で距離が増加あるいは減少するとの

有意な傾向は見られず､移動が必ずし･も周りの他巣とのより均一的な距離をどるとい

うスペーシングの機能を果たしていないことを示している｡

7.営巣場所遥好性

頚繋に巣移動をするなら､季節によってより好ましい場所を選んで営巣する可能惟

8勺



18d⊃

図4-7 巣の移動方向と距離を示すベク.トル｡移動前の最近接巣の方向をOoとし

た｡円は巣から10mの距敦を示す｡方向はランダム(方向性なし)と VatsonのUn2

検定(Batschelet, 1981)で有意差なしP〉0.05｡
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表4- 1 移動前と移動後の最近接巣の距故の比較｡

コロニー･. 移動が観察 移動前の最近接 移動後の最近接 移動前後の

された日付 巣との距余 臭との産金 最近措定糸

1985年,月,日 (m) (m) の差

6, 8 8. 7

6, 14 8. 9

6, 28 8. 7

Y-01 7, 27 12. 7

8, 17. 9. 7

8, 22 6. 9

8, 30 8. 8

9, 6 6. 9

8. 9

8. 7

8. 9

9. 7

6. 9

8. 8

6. 9

9. 2

+0. 2

-0.
2

+0. 2

-3. 0

-2. 8

+1. 9

-1.
9

+2. 3

6, 28 10. 7

7, 5 11. 7

7, 12 12. 7

Y-04 8, 3 12. 7

9, 20 7. 9

9, 27 7. 0

10, 4 4. 9

1 1. 7

12. 7

12. 7

7. 9

7. 0

4. 9

8. 2

+1. 0

+1. 0

0

-4.
8

-0.
9

-2. 1

`'

+3. 3

Y-05

Y-15

Y-12

Y-21

Y-27

6, 14 7. 0

7, 8 8. 5

7, 14 12. 3

8, 9 13. 9

8, 9 6. 1

6. 2

14. 2

12. 3

8. 7

6. 6

-0.
8

+4. 7

0

-5.
2

+0. 5

移動前後で最近接鉦鼓に有意差なし(Wilcoxonの傾位符号化検定, P〉0.05) ｡

P/



かあるo委4-2に､観察された営巣場所考質的:=区分してさらに季節で分けて示し

たo検定の章吉果,営巣場所は季節ごとに有意な遠いがあった｡ 6月から8月,.':かけて

最も良くみられるのは､田の菓の堆積物の下に作られた巣であるが､ 9月から10月に

かけて普通にみられたのは立木や立ち枯れの樹の根の周辺の地中に作られた巣である｡

樹上に巣が作られていることもあった､それは立ち枯れの増や生立木の枯死した部分

に作られていた､しかしこれは真のみに見られる現象であった｡特に腐った木の下や

樹上巣の場合､巣の入口に砂粒が積み囲められていることが多かった｡しかし､本種

が行なう巣場所の改造はこの程度止りであり､巣場所としては通常自然に存在する空

間を利用しているだけで､精巧で複雑な巣は作らない｡

8.多巣性の程度

名大で2.1% (n=701)
､八事では13.7%

(n=212)のコロニーが多巣的(1以

上の巣を持つ)であった(ただし巣の移動中の一時的多巣状態は除いてある)
｡多巣

コロニーの比事は2調査地の間で有意な差がある(x二=48.6, Pく.001)
.,八事では

1コロニー当たりの巣の数は､季節ごとに変化し(図4-8)
､夏に多巣コロニーが

増加する傾向があった｡ 1コロニー当たりの巣の数は八事でみられた4が最高であっ

セ
ノー ○

3.巣の分布

アミメアリが他個体の所属するコロニーを識別し､他コロニーの個f本には攻撃惟を

示すことは1童で調べた｡アリがコロニー間で敵対性を示すとき､棲み場所が集中分

布していなければ､コロニーの分布は均一的な分布をすると考えられる(Levings a

Traniello, 1981: Ryti a Case, 1986)
｡そこで､

Clark 良 Evans (1954■)の最近接

距逝法を使って､八事におけるほぼ同じ調査区画で1985年の本種の活動期を通して巣

の分布型を調べた｡八事の調査地は巣場所と成りうる樹の棄の堆積物が一面に蓄積し

ているため､営巣可能な場所は集中分布してはいないと考えられる｡コロニーが多巣

的であった場合には､各巣の(■入口の)重心をそのコロニーの巣場所とした｡結果は､

蓑4-3に示すように､賓繁な巣の移動にもかかわらず､巣は全シーズンを通して均

一的分布が保たれていた('ただし､晩秋のデータはランダム分布と有意差は無い､こ

れは巣のサンプル数が少ないためと考えられる)
｡分布の均一性はコロニー間の敵対
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蓑4-2 営巣場所の季節的変化､数字は観察された巣の数を示す｡日付の上に示し

,+=のように､蕃､梅雨､夏､秋に再分してx2検定した｡名大はx2=105.2,
P〈O.001､

八事はx2=75.9, P〈O.001｡但し名大においては石の下､陶器の下､コンクリートの

下と建築物の隙間は融合して検定した｡

EiiaI巨三∃

春 I梅雨l 夏 l 秋

営巣場所 4月 5月 6月 7月 8月 9月 10月 11月

落葉の堆積物下

朽木中､倒木下

立木(立ち枯れも

含む)上

切株中

生立木の損周辺

の地下

1 34 9 6 7 7 84 1 1 1 1 1 1

1 4 3 2 3 22 245 5 4 4 2 1 2 1

1 4 5 2 1 1

3 2 3 4 3 3 3 2 3 2 1

2 2 2 2 2 1 1 1 2 3 3 3 4 2

臣碧琶言

落葉の堆積物下

朽未申､倒木下

立木(立ち枯れも

含む)上

石の下

陶器の下 1

コンクリート下

建築物の隙間

1 4 6 9 8 6 4

2 1 4 6 6 5 3

3 5 7 2 1 2 2

1 4 3 3 4 3

1 4 3 1 2 1

印 i! i]担

生立木の損周辺の地下 11 112

3 6 7 6 8 8 4 3 4 2

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

2 1 1 1 1 1 1

2 1

3 5 7 5 4 6 3 2 2 2 2 1 1

2 3 3 4 2 2 1

1 2 2 2 1 1

1 1 2 6 3 3 3 4 5 1

P)



1.0

.9

.8

蛋:67
衣･5
管.q

.5

12

.1

Eヨ春‥ 4月9日-6月13日

∈∃梅雨:6月1柑-7月11日

■夏‥ 7月12日-8月31日

□軟‥ 9月1日-11月2日

1 2

L= _

5 ., q

1コロ=ーあたりの巣数

図4-8.コロニーあたりの巣数の季節的変異｡ 4つに分けられた季節間で巣数の分

布に有意差あり(x2=13･1, Pく0･005) ｡
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表4-3 Clark 良 Evans(1954)の最近接距離法によるアミメアリの巣の分布型の分

析｡

日付 調査面積 コロニ E(I)‥ 串 r'･

(m2)

■●

5月

6月

ュo月

1

2

3

1

2

2

1

1

2

1

2

3

1

2

2

1

7 1145

4 1145

1 1145

8 1145

4 1145

1 1145

8 1145

5 1245

2 1245

9 1245

7 1049

3 1105

9 1105

7 1105

3 1105

0 1049

6 1049

3 1049

0 1049

7 1049

4 1049

1 1049

一数
最近接巣間 最近接巣間

1

1

9

9

8

9

0

9

9

8

8

8

8

9

0

9

8

7

6

5

7

6

7

5

r ** 1･:E):･'*

距離の期待値 距離の実測値R=-
P

±sD 平均±SD

I-I-
5.tT, + 1.0

5.:'J + 1.0

6.0+ 1.1

5.6+ 1.0

5.4+0.9

5.6+ 1.0

5.6+ 1.0

6.2+ 1.2

6.2+ 1.2

6.2+ 1.2

5.7+ 1.1

5.5+ 1.0

5.3+0.9

5.5+ 1.0

5.9+ 1.1

6.1 + 1.2

6.6+ 1.4

7.2+ 1.7

6.1 + 1.2

6.6+ 1.4

6.1 + 1.2

7.2+ 1.7

7.7 + 1.8

7.7 + 1.8

8.8+ 2.3

8.7 + 2.1

8.7 + 2.0

8.7 + 1.9

9.8+ 1.7

10.8 + 2.9

12.3+3.0

10.7+3.2

9.3 +3.8

9.0+ 2.7

7.5 + 1.7

9.4 +3.7

9.9 十3.0

10.2+ 4.3

ll.6 + 5.0

12.0 + 5.1

9.3 + 5.2

9.4 + 5.7

9.6+3.1

9.2+ 2.1

E(ど)

1.37 く.05

1.37 く.05

1.46 (.05

1.55 く.05

1.61 く.001

1.55 く.01

1.75 く.001

1.74 く.001

1.98 く.001

1.73 く.001

1.63 く.001

1.65 く.001

1.42 く.05

1.70 く.001

1.67 く.001

1.67 く.001

1.76･ く.001

1.66 く.01

1.52 く.01

1.42 く.05

1.58 く.01

1.28
.235

E)

* ランダム分布を仮定｡

** Rの億が1より小さいときは集中分布を意味し､ 1より大きいとき一様分布を

意味する､そして1に近い時ランダム分布を意味する｡

*** 検定はClark 良 Evans (1954)の方法で行った.帰無仮説Ho:巣はランダムに

分布する｡
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性:=関する調査結果と矛盾しないo水谷(私信)は､幾つかの調査地でそれぞれ1回

だけ本領の分布を調べ､同様の結果を得ている｡

1O. 1画の移動に費やされる時間

移動がどれ位の時間で完了するか､ 1回の移動に筆やされる時間T (､時間)を以

下の式で推定した｡

T=R･D/N (3)

ここで､ Rは､ 1つの巣場所での平均滞在期間(平均巣の寿命､単位は時間hr)
｡D

は調査中i･=巣の移動を行なっているところが直接観察された事例数｡ Nは､観察コロ

ニーの総数｡R, D, N にそれぞれ観葉値410.4(=17.1日 Ⅹ 24時間.) , 42, 847を

代人することにより､ Tは20.4時間と推定された｡仮に移動が調査を行った12:00暗

から18:00時の問だけに起こると仮定すれば(これは過小推定となる､なぜなら他の

時間帯にも移動するのが観察されているから(辻,未発表) )
､ Tは5.1時間と推

定される｡計算は､名大､八事の両調査他の4月から9月までのを結果を合わせて計

算した｡

ll.分乗､そして多巣性に至る巣の移動

本種の創巣は､有理女王がいない事から考えて分巣(fission, hesE)OSis)でなさ

れると考えられるが(Itov et al. 1g84)
､野外において分巣の過程を直接観案する

ことも､分巣か起こった証拠を得ることも出来なかった｡しかし､巣の移動の結果多

巣状態(2巣)に至った過程は観察できた｡ 1985年5月13日名大で､移動中のコロニ

ーを発見､その後3時間続けて観察したか移動は終丁しなかった(これは､巣の移動

が完了するのに少なくとも数時間はかかるという前節の推定と一致する)
｡次の日､

移動は終了していた､新しい巣は古い巣から約15 D)離れた石の下に作られていた｡

しかし､セラミヅク製のポットの下にあった旧巣の中にもまだ多数の成虫や幼若個体

が残っており､それは放棄されておらず､古い巣と新しい巣は蟻道でつながれていた｡

蟻道で繋がれたままその2巣は少なくとも3日間共存した｡移動が観察されてから5

日後にはどちらの巣からもアリが消失していたので､先の多巣状態から真の分巣に至
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った･:])かどうか確認て､きなかったか､少なくとも夏期に良く見られる多東コロニーは

このようにして生じるのであろう｡

12.巣の移動を誘発する要因としての環境撹乱

1985年の5月から6月にかけて､名大のコロニーのうちで､草本植物につくアブラ

ムシの甘露を採成しているものを任意に選んで､それらが採餌している植物の地上部

をすべて切除した｡革を切除する時には巣を直接撹乱せぬよう出来る限り7主意した｡

そして次の日までに移動が起こった頻度を､なにもしなかった対照区のコロニーと､

革を切除した区のコロニーとで比較した｡複数の実験日のデータをプールして検定し

た結果､革を切除した区は葦を切除しなかった対照区よりも次の日までに手多劫が起こ

る頚度が有意に高かった(表4-4)
｡これは､環境の撹乱が巣の移動を起こす引き

金になることを示す｡しかし､実験は除草による他の環境要田の変化を除去していな

いから餌不足が巣の移動を引き起こす直接の要因てあるかどうかは示し得ていない｡

考案

1.他種との比較

表i-5に､巣の持続期間等に関するデータを､温帯のアミメアリと気暖か類似し

た環境.'=積む他種のアリとて比較した｡アミメアリの巣の平均持続期間の半分(巣の

半生)は他のアリのそれより短いようであった(少なくとも調査されている種の中で

は一番短い､)
､つまりアミメアリは他種に比べより葬祭に巣の移動を繰り返す種で義

るといえる｡

アリにおける巣の移動頚度の種間変異を説明する仮説は幾つかある｡舶glich(1978二)

は､巣のホメオスタテイクな能力を重視し､これを巣の｢価値｣と呼んだ｡ 彼によ

ると､小さなコロニーで生活し､単純な構造の果しか作らない種は､環境の変化に対

して巣内環境の恒常性を維持しにくいため､巣の移動に頼らざるを得ない｡ 一方

S皿all甘00d (1982)は移動のコストを重視し､すなわち大きなコロニーを持ち茂雄な

巣で生活する種は､巣の再建にかかるエネルギーコストが高いため移動は低頚度にな

るとした｡アミメアリのコロニーサイズは平均22,000個体(成虫)
､最高で

30万を

越す(水谷,私信)という､フタフシアリ亜科の中ではかなり大きなコロニーを作る
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表4-4 植物除去1日後のコロニーの反応､数字はコロニー数を示す｡

移動した 移動しなかった

対照区

植物除去区

Fisherの正確確率検定(P〈O. 001.)

i)P



表4-5 温帯性アリ類の巣の寿命､移動距離､移動時間｡ SE)allwood (1982)

から引用した｡

種名 巣の平均寿命/2 移動距離(孤) 1回の移動に費

(Half life) (日) 平均値(範囲) やす時間

ForzDica subsericea 89.9

ど. pallidefuiva 71.9

F. difficilis 27.0

A軸st堅聖典旦 20･6

Tapinoma sessile 12.9

Nyr皿ica a皿ericana 毒∂.5

PogonoJnyr】コeX badius 235

barbatus 1054

californicus

4.4 (2.4- 10.0)

0.38 (0.28-0.55) 1-2 日

0.36

(0.9 -

2.1)

3.2 (0.5- 14.3)

10.0(4.5- 12.0) 1- 2週間

4.3 (1.4-9.3)

Fomica obscuripes 1132 - 2847 63.1

アミメアリ 8.4 5.4 (0.5
-

23.7) 20時間

ただし､アミメアリのデータは本研究による｡
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種であるo大きなコロニーを持つにもかかわらず､このような頻繁な巣の移動を可能

にしている要因は､少なくとも2つ考えられるであろう｡

1 )巣の構造が単純なため､構築にかかるエネ]L,ギーコストが低く､巣の価値も低

い｡

2

,)コロニーは多数の繁殖ワーカーを持つから､コロニーにかかる移動時のリスク
(繁殖者を欠いてしまう)が低い｡

2.巣の移動とワーカー繁殖

Ho11dobler & Wilson (1977)は､多女王制のアリを､完全には相互排除的ではな

い､ 2つのタイプの適応現象に分類した｡第1のタイプは､コロニー全体を棲ますに

は小さすぎる巣場所か､コロニーの生活環をその全期間に渡って支えるには極端に短

命の巣場所に適応した､いわゆる機会的営巣者｡ このタイプには､イエヒメアリ

Honomoriun pharaonis
､アルゼンチンアリIridiznymex

hu7nilis
､ヅヤオオズアリ

PheidoleコegaCephalaなどのトランプ種と呼ばれるアリが該当する｡第2のタイプ

は､長期間安定でパッチ状の棲み場所に適応した種で､コロニーは分巣によって棲み

場所全体を独占できる｡このタイプにはヤマアリ属 Fom)ica や ナガフシアリ属

PseudoE)yr皿eXなどのスーパーコロニーを作る種が該当する｡前者の場合は特に多女

王制は､頻繁な移動や多巣惟であるために起こりやすいであろうコロニーの(部分あ

るいは全体の)紅児化に対する適応となっている(緒言参照) ｡ [ただし2番目の分

類に関しては､すみ場所のパッチ状分布という空間的地理的な条件よりも､資源(す

み場所以外の資源を含む)をめぐる局所的な競争が激しいときと条件を一般化した方

がよいという議論があるPa皿ilo & Rosengren, 1984: 柁issing 良 Pollock, 1987｡ 】

アミメアリのコロニーは多数の繁殖するワーカーを持つので､特殊な多女王制と考

えることができる､そして可能な新コロニーの創設方法は分巣だと考えられる｡アミ

メアリがHd11dobler & Wilson (1977)のどちらのタイプに属するか完全に決めるこ

とはできないが(アミメアリは季節によっては多巣的ではあるが､ 1つの棲み場所を

分巣により1コロニーが独占するスーパーコロニー型 -

uni-colonial, super-

colonial- のアリではない[第1章参照】ので､どちらかというと第1のタイプ

に近い様に思える)
､アミメアリで観察された頻繁な巣をの移動ないし分巣で繁殖す

ることと､繁殖者が1コロニーに多数存在することの相関は､ Holldobler & Wilson
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の議論を支持する｡ここで､彼らの議論が多女王制ばかりでなく,女王が消えて代り

に複数のワーカーが繁殖するアリ種にも拡大して通用できないか､という問いか生じ

るcこの仮説を検証するためには､ Taylor (1965)などが報告するアミメアリ属の女

王か存在する他種で巣の移動に関するデータを取るか､女王の居ない種と女王の居る

種両方を同属内に持つアリ(例えばRhytidoponera)で､巣の移動葬度に関する比較

研究をする必要があろう｡

3.営巣場所選好性の季節的変化

営巣場所遥好性には季節的変化が見られたが､傾向としては､温帯のアリが冬期に

より湿度湿度が安定した地下深くへ潜るのと同様に､アミメアリでも夏は地表の堆積

物の中に､越冬前には樹の根元に自然に存在する地中の空洞などに営巣する領向が見

られた｡こういう営巣場所遥好性の季節変化を説明する仮説は2つある｡

1 )水谷(r私信)は､本種で同様の営巣場所遥好性の季節変化を観察し､採餌戦時

との関係を考えた｡すなわち採餌活動の盛んな繁殖期である夏は採餌効室を上げるた

めに豊富にあるが不安定な場所(`例えば棄の堆積物の中)に営巣するが､採餌をあま

りしない冬期が近づくと､より安定な場所(横の根の周辺の自然に出来た穴など)に

移動する｡

2 ) SE)allwood & Culver (1979)は北アメリカ温帯の森林に棲むアシナガアリの

1種Aphaenogaster rudisでも夏に好まれる巣場所は棄の堆積物の中である事を報

苦し､車乞燥度の季節的変化との関係を考えてt.1る(すなわち､乾燥が激しい時期には

地表の棄の堆積物の中は巣場所として適さない) ｡

アミメアリが棄の堆積物の中によく営巣する夏は､ (樹の根の周辺の自然に出来た

穴などに巣が多く見られる秩に比べ)森林内や草地の地表は比較的湿潤であり､かつ

本種採餌も活発に行われるので､どちらの説も妥当性があるように思われる｡ 2仮説

の重要性の比重については今後の調査が必要である｡

4.多巣性の季節的変化

多巣性(polydony)とは1つのコロニーが2個以上の巣を持つことをさす｡アミメ

アリのコロニーは夏期に多巣的になる傾向があった｡ これは多分､ケアリの1種

辿叫堅の夏における多巣口現象(巣の入口が複数あること､ Traniello &

Levings, 1986)同様､より多くの餌資源を利用するための戦時であろう｡一方､冬
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には各コロニーはそれぞれ1つの巣に集合していた｡冬期における集合の考えられる

理由は2つある:

1 )越冬に適した巣場所は巣場所のなかでも少数に限られる｡

2)低湿耐性を向上させる｡

名大は八事に比べ多巣コロニーの比率が少なかった｡これは､名大が八事に比べ利

用できる巣場所が少ないためと考えられる｡八事の地表は､ほぼ全面が菓の堆積物で

覆われ巣場所が豊富であるのに対して､名大は巣場所となる朽木や葉の堆積物などの

少ない人工的な環境である｡ Herbers (1986.)は､ 多巣性のムネボソアリの1種

Leptロtborax longispinosus においてもコロニー当たりの巣の数は､利用可能な巣場

所の数が制限要因になっていると報告している｡

5.季節性の無い現象

北アメリカ淀帯のアリ教程では､夏期における巣の移動率の上昇が報告されている

(SzDallwood a Culver, 1979: ‖erbers, 1985)
､しかし､アミメアリでは明白な移

動率の季節的変化は観察されなかった｡

ある種のアリでは､その種の交尾シーズンに関連して分巣は季節的に起こることが

知られる､例えばグンタイアリの1種Eciton hal)atu7nでは新繁殖虫の羽化後に分巣

が観察される｡アミメアリの分巣はこれまで観葉されていないが､交尾時期と関連し

た分巣の季筋性がアミメアリにも存在するとは考えにくい､なぜなら本種の繁殖はワ

ーカーによる産雄性単為生殖で行われるからである｡

6.巣の移動を引き起こす要因

多くの研究者がアリにおける巣の移動を誘引する至近要因について議論している｡

巣の撹乱(Wheeler, 1910.･ Wilson, 1971: Moglich, 1978)
､捕食圧(Droual,

1983,

1984)
､予測不可能な外的要因:例えば乾燥,霜,や遮光など(8rian,

1952, 1956

; Waloff & 8ackith, 1962; Carlson & Gently, 1973)
､餌不足や採餌距療の増加

(Talbot, 1946; Wilson, 1971; Levins et al., 1.973.･ Haschvitz 良 H加el, 1985) ､

他コロニーとの競争:攻撃的な干渉的競争も含むもの(Brian, 1g52; Waloff &

81ackith, 1962; Brian et al., 1966; Ht)lldobler, 1976) , 採餌場所の重複

(Yasuno, 1965; Bradley, 1972, 1973)
､内的周期(Schneirla,

1971)が候補に上
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げられている｡

アミメアリの移動1':周期性が無いことは明らかなので､ケンクィアリの仲間に見ら

れる様なコロニーの内的メカニズム(ここでは子の齢)による巣の移動行動の解発は

考えにくい(内的メカニズムで起こりなお且つそれがほぼランダムなタイミングで起

こるというのは可能性に乏しい)
｡従って､以下に考察した外的要因が巣の移動を引

き起こすこす至近要因であると考えられる｡

1)巣の撹乱

Wheeler (1910.)も言うように､ほとんど全てのアリが他の動物に巣を強く撹乱さ

れれば移動するであろうことは認められている｡しかし､野外で観察中に他の動物

(人間を除く)によりアミメアリの巣が撹乱されたという明らかな証拠は得られてな

い(一ただし､後で記した鳥による1例を除く) ｡ 新熱帯に棲むオオズアリの1種

Pheidole desertom)では､巣の放棄と移動は､接近中であるヒメグンクィアリの1

種Neivamyr皿eX nigrescensの行軍に反応して引き起こされ､それがヒメダンクィア

リによる捕食を回避するのに有効であるという(Droul, 1983: 1984) ｡ 巣の移動

が始ってから完了するまでの時間はコロニーサイズに依存するであろうから､単純に

比較は出来ないが｡ Pi.叫が移動を開始してから完了するまでには､ 3分程度

しかかからない(Droual, 1983)
､一方アミメアリでは､

20時間ほどかかると堆定さ

れた｡ これは､グンクィアリに匹敵する捕食者がアミメアリには居ないためではな

いかと考えられ､移動に長時間かかることもアミメアリの棲む環境では許されるもの

と推察される｡ 1例だけ､ 1985年5月17日､八事で､キジ Pbasianus colcbicus

versicolorの幼鳥が2羽でアミメアリの巣を攻撃しているのを目撃した｡しかし､

次の観察日( 1週後)になってもその巣は放棄されていなかった｡実際の野外で他の

動物による巣の撹乱や捕食がアミメアリの巣の移動を引き起こす上で重要な要因であ

るという証拠はない｡

2.)予測不可能な外的要因(乾燥､水害､温度変化など)

アミメアリの巣は単純で壊れやすい､すなわち外界の環境変化を緩衝する能力に乏

しい[M6glich (1978)のいう巣の価値が低い]ため､乾燥はアミメアリの巣の生理

状態に大きな影響を与えるであろう事は想像できる｡また室内飼育でも本種が乾燥に

弱いことが経験的に知られている(辻,未発表)
｡しかし巣の移動に対するこの様な

予測不能な外的要因の影響に関するデータは無い｡
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3)餌不足

巣の移動の原因が餌不足にあることを示すため､ Talbot (1946)は､クシナアリの

1種Hym)ica aE)ericanaにおいて採餌距離と巣の移動距灘の比較を試みた.移動距

遜が採餌距轟より長ければ､新しい餌資源を求めて移動したと考えたのである｡しか

し､ Wilson (1971)も指摘したように､この手法はアリのコロニーが他のコロニーに

密に取り囲まれた環境ではアリは容易に巣を移動できないであろうから不適当である｡

八事はそのような密に他コロニーに取り囲まれた環境であるようで､コロニーは長距

故移動しなかった｡そこで､アミメアリに対しては､異なる実験的方法が試みられた

が(蓑4-4)
､他の環境変化を取り除くことができなかった｡グンタイアリの幾つ

かの種では､決して来た道を引き返さないこと(`移動行軍の直進性)が知られており

(Schneirla, 1971)
､これには新しい餌資源にコロニーを導くという適応的機能が

あるであろうと考えられている(Wilson, 1971)
｡対称的にアミメアリはしばしばも

と来た道を引き返すことが観察された｡このような､どちらかというと否定的な事実

があるものの､他の環境悪化同様､餌不足が本種の巣の移動を引き起こさす重要な至

近および究極要因であるという可能性は否定できない｡

4)他コロニーとの競争

アミメアリの巣場所が他のアリや同種他コロニーのアリに侵入され､占領されるよ

うな例は1度も観察されなかった｡しかし､アミメアリのコロニー間で敵対性がある

ことや､野外で異なるコロニーの蟻道が接触した時に直接的闘争が観察されている

(~1章)ことと､巣が均一的な分布をしていること､そしてコロニーが移動する範囲

が制限されていることを考え合わせると､巣場所をめぐっての(種内､種間)競争が

巣の移動を引き起こすことは殆ど無いだろうが､いったん移動が始るとその移動距離

は周りのコロニーの存在によって制限されるのではないかと考えられる｡.

森下(1939a)は､アミメアリの餌場が他種アリに攻撃的に乗っ取られた例や､逆に

他種アリの餌場をアミメアリが乗っ取った例も報告している｡ 1童でアミメアリ同士

の何日も続く同題目の出す甘露をめぐっての聞争を記録した｡しかし､餌場へ同種他

コロニーに侵入されたことが巣場所の撤退をもたらすかどうかは確かめられなかった｡

上に示した可能な要因のうち2) 3) 4)の相対的重要性の評価は､今後の研究課

題である｡
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第5章 コロニー識別機構

緒言

動物に血縁者とそれ以外の個体を識別する能力があることは古くより注目されてい

た(Wilson, 1975)
｡近親交配を避けるためのメカニズムという古典的な観点での研

究以外に､血縁選択説の登場以来別の文脈での研究も摘発に行われ始めている｡とく

にコロニーという繁殖集団で生活する社会性昆虫では､ 2つの視点から研究が行われ

ている｡第1は､コロニー間の攻撃あるいは排他性のメカニズムの研究 一つまり､

血縁者(あるいはコロニーの構成員)とそれ以外の個体を識別し､コロニーの遺伝的

均一性または統合性を保つ(つまり血縁選択が働く余地を広げる)機構の研究｡第2

は､遺伝的に多型的なコロニー(多雌制や多数国交尾によって生ずる)において､コ

ロニー内で血縁に関する差別的行動(NepotisJD,差別食卵や差別育子など),があるか

否か､またあるとすればその機構の研究である(Gadagkar 1985,I Breed & 8enett,

1987) ｡

Wilson (1971)は､個体や所属コロニーのこうした識別に使われる信号は何等かの

化学物質(すなわち匂い)であると述べており､これは現在でも広く支持されている｡

Ho11dobler a Hichener (1980)は､識別に使われる化学物質が遺伝的に決定され

たものであるならばそれらを認識フェロモン(recognition pheroE[One)または識別

因(discri占inator)と呼ぽうと主弓長している｡また彼らは､社会性昆虫におけるコ

ロニー識別のメカニズムのうち可能であると思われるものを次の4つとした｡

1 )環境の匂い(巣の材料や餌由来の)によって識別する｡

2 )個々の個体が持つ遺伝的に定まった匂いで識別する(individualistic tBOdel) ｡

ただし､匂いは他個体に移らない｡

3.)個々の個体が持つ遺伝的に定まった匂いが､栄養交換やグルーミングなどでコロ

ニー内で個体間でブレンドされて1つの集合的な匂いとしてコロニー識別に寄与する

(Gestalt znodel) ｡

4)女王の分泌する遺伝的に決定された匂いが､栄養交換やグルーミングなどでコロ

ニー内に拡散してそれがコロニー識別のための物質として機能する｡

この分類は､おもに識別の為に使われる物質の由来に注目したもので､学習も含めた
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識別メカニズム全体を考察した観点からはあまり厳密な分類ではないが､その後の研

究者の関心に強く影響を与えた｡ Holldobler a Wilson (1977)はアリでは第4の仮

説が主要なメカニズムなのではないかと主張している｡その理由として､単女王制の

アリはほぼ間違い無くコロニーを識別するのに対して､幾つかの多女王制のアリでは

コロニーの識別能力が失われている事を上げ､これは女王のフェロモンが混じってコ

ロニーの匂いの独自性が失われてしまうからだと述べている｡初期の実証的研究であ

る､単女王制のヤマアリ亜科オオアリ属Ca叩OnOtuS Spp.に関する研究では､女王の

識別フェロモン仮説( 4の仮説)が支持される報告が相次いで発表された(Carlin 良

Holldobler, 1983,1986,1987) ｡

アミメアリは前述のようにコロニーを識別するが(2章)
､女王を欠いているため

女王識別フェロモンの仮説は適用されないであろう｡代わりにどの様な機構で識別し

ているのかは､女王フェロモン仮説の普遍性を再検討する上で､また識別機構の進化

的意味を知る上で興味ある問題である｡ 今回は識別に使われる化学物質(以後は､

Breed 良 Benett (1987)に倣って｢テンプレート(te叩1ate) ｣と呼ぷ)が個体間で

移るか(Gestalt皿Odelの可能性の検討)
､および巣環境の短期的変化がテンプレー

トを変化させるかどうかを検討した｡

材料と方法

野外の採餌場からアリの集団(以後､テストアリ)を採集して､それを他コロニー

のアリ(以後､匂いアリ)や､他の土地から採取してきた土壌に3日間さらし､再び

野外のもとの餌場に戻して､元のコロニーメンバーに受入れられるか､拒絶されるか

を観察した｡

名大において､ 1986年6月8-12日と､ 7月30日-8月2日 の2つの期間に､そ

れぞれ別のテストアリと匂いアリのコロニーを用いて､同じ実験を繰り返した(表5

-1) ｡アリ(テストアリ､匂いアリ共に)はすべて採餌中の植物上からプラスチッ

クケースに振り落して採集した｡採集したテストアリはまず20個体づつ30ccのガラ

スバイアルに入れる｡次に20個体の腹部背面にべイントマーカーでマークした他コロ

ニーのアリ(匂いアリ)を同じバイアルの中に入れる(逆にテストアリをマークした

バイアルも設けた)
､また対照実験では20個体のマークしたテストアリを匂いアリの
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蓑5-1 実験に用いたコロニー

1 ) 1986年･6月8-12日に行った実験;以後実験A

テストアリ 巣は名大の朽木の中､アラカシのアブラムシの甘露を多数で採餌｡

匂いアリ 巣は名大の朽木の中､サルスベリのカイガラムシに動員(β月5

日に採集) ｡

2) 1986年7月30日-8月2日に行った美袋:以後実験B

テストアリ 巣は名大の落葉の堆積物下､サルスベリのカイガラムシへ動員｡

匂いアリ 巣は名大の落葉の堆積物下､サルスベリのカイガラムシへ動員

(7月29日に採集)｡
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代わりに入れた(どのバイアルでも計40個体のアリがいることになる)
｡バイアル内

の乾燥を防ぐため蒸留水を含ませた脱脂綿でバイアルを蓋した｡テストアリと匂いア

リがバイアル内で闘争を行うのを防ぐため､バイアルに40個体のアリを収容した直後

から24時間4oC全暗条件下に置き､その後の48時間は､ 24±2oC､ 16時間明-8時間

暗の室内に戻した｡この手法により本来別のコロニーに所属するアリの間での攻撃行

動は見られなくなり､グルーミングを行い､栄養交換さえも行われることが色素餌を

用いた予備実験で確かめられている｡この作業は比較の為に対照区も含めたすべての

バイアルで行われた｡また巣環境の匂いの影響を見るため､テストアリ40個体(半数

はマーク)をいれたバイアルに5グラムの黒色土(名大から約40k皿棄の愛知県稲武町

の名大附属山地畜産試験施設から採取)を入れたバイアルも設けた｡巣環境の匂いと

他コロニーのアリの匂いの相互作用を見るため20個体のテストアリI, 20個体の匂いア

リと黒色土を同時に入れたバイアルも設定した｡そしてバイアルにアリを収めてから

3日後に再びテストアリを採集したその場所(カイガラムシの棲む樹の較)にピンセ

ットで1個体づつ戻し､枝上にいて導入したテストアリと接触したアリの反応を観察

した｡アリを導入した枝には常に50個体以上のアリが存在していた｡この場合人為的

に侵入させた他コロニーのアリは殆ど樹の下まで逃げのぴることができないが､この

条件は重要である､なぜなら枝上のアリ数が少な過ぎるとテストアリと枝上にいたア

リとの接触回数が減少する(従って､攻撃されるべきアリが逃げのびてしまう確率が

増える)からである｡導入したアリと接触した際のアリたちの反応d?観察は導入後5

分間行った｡枝上に存在したアリの反応は2章の図2-2に従って5つに分類した｡

統計的検定のため2章と同様に5つの反応を2つの方法で再分類した｡すなわち､

分類Ⅰ (`導入したアリが噛まれるか否か)

NA川由まれない) =反応の分類(1)+ (2)

A(噛まれた) =反応の分類(3)
+ (4) + (5)

分類Ⅰ工(導入されたアリが攻撃された後､仮死状に不消化され運ばれて行くか否か)

WA(運ばれない) =反応の分類(1)+(2) +(`3) +(4)

SA(運ばれる) =反串の分類(5)

これらの反応のを異なる条件のバイアルから出したアリ間で比較した｡
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結果

1.餌場における基本的攻撃性

アリの攻撃性の強弱は､温度などの外的要因で変わることが知られている(Breed

良 Benett, 1987)
｡また実験操作によるアリの体の汚染がコロニーメンバーからの攻

撃を受ける原因になることが1章で示唆されている｡そこでまずアリが導入された餌

堤(樹の枝)においてアリが示した､対照区のテストアリ(同一コロニーのアリだけ

をバイアル内に3日間置いたもの)に対してと､匂いアリ('他コロニーのアリだけを

バイアル内に3日間置いたもの)に対しての反応の基本的な差異を調べた｡

表5-2と表5-3に匂いアリと対照区のテストアリに対する反応を示した｡ 7-

8月に行った実験の方(表5-2)が6月に行ったもの(表5-3)に比べ､対照区

での攻撃行動の頻度が高かった｡しかし､テストアリに対しての反応と匂いアリに対

しての反応.!=はどちらの実験期間においても有意な差が検出されたので以下の実験を

行った｡

2.他コロニーの個体にさらされたことがコロニーメンバーからの攻撃を誘発する

原因になるか

表5-4に示すように､ 6月の実験ではどのレベルで反応を分けても(分類Ⅰと

ⅠⅠ)
､また7 -8月の実験ではⅠⅠの分類で有意な差が見られ､いづれも匂いアリにさ

らされたアリの方が対照区のアリに比べてより強い攻撃を受けた｡これにより､テン

プレートが個体間で移るものであることが示唆された｡

3.自コロニーの個体にさらされた他コロニーの個体は､許容されやすくなるか

(2の逆)

前の実験で匂いアリにさらされたテストアリはコロニーメンバーに拒絶されること

が示されたが､本実験はその逆である｡つまり､コロニーメンバ｣の匂いが移ること

によって他コロニーの個体でも受容されやすくなるかを調べた｡結果は､表5-.5に

示すとうり､他コロニーのアリ(匂いアリ)は､たとえ自コロニーの個体(テストア

リ)にさらされても､さらされない持と同じ程度の攻撃を受けることが分かった｡こ

れは､前節の結果(匂いは他個体に移る)と矛盾するように見えるが､必ずしもそう
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表5-2 他コロニー個体(匂いアリ)に対する基本的攻撃性(実験A: 6/8-6

/20のデータ)
｡反応を再分類した記号NA,A,WA,SAは以後の表でも共通する｡

反応の分類 反応の再分類

(1) (2) (3) (4) (5) NA A WA SA

テストアリ 24 2 9 0 0 26 9 ** 35 0*

(対席区)

匂いアリ O 0 O 2 35 0 37 2 35

** Pく0.01, Fi5berの正確確率検定｡
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表5-3 他コロニー個体(匂いアリ)に対する基本的攻撃性(実験B.･ 7/10-8

/2のデータを使用) ｡

反応の分類 反応の再分類

(1) (2) (3) (4) (5) NA A WA SA

テストアリ 3 1 12 0 5 4 16 16 4*

(対照区)

匂いアリ 0 0 0 0 20 0 20 0 20

叫 Pく0.01, Fisherの正確確率検定｡
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蓑5-4 他コロニーの個体にさらされることか､自コロニーのメンバー1'.=よる攻撃

を弓責める引き金になるか｡

実験A HA A 舶 SA

対照区(`テストアリだけ

をバイアルに収容)

匂いアリにさらされた区

26 9

2 36

Pく0.01

35

33

P〈O.01

実験B

対照区(テストアリだけ

をバイアルに収容)

匂いアリにさらされた区

4 16

0 20

P=0.106

10

20

P〈O.01

検定はFisherの正確確率検定｡
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表5-5 自コロニー(テストアリ)にさらされた他コロニー(匂いアリ)の個休は､

テストアリのコロニーに受容されやすくなるか｡

美東A NA A yA SA

対席区(匂いアリ)

テストアリにさらされた

匂いアリ

0 24

0 37

P〉0.05

33

35

P〉0.05

実験B

対席区(匂いアリ)

テストアリにさらされた

匂いアリ

0 20

0 20

P〉0.05

20

20

P〉0.05

検定はFisherの正確確率検定｡
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ではない､これについては考察で検討する｡

4.巣環境変化がテンプレートを変化させるか

3日間別の環境から採集した土壌にさらしたテストアリが､対照区(土はいれてい

ないバイアルの中で3日間過ごしたテストアリ)にくらべ､餌場のコロニーメンバー

に拒絶される確率は有意に高くはならなかった(表5-6.)
｡この結果は､

3日程度

の巣環境の変化はアリのテンプレートに影響を与えないことを示唆する｡

5.環境と他コロニー個体の匂いの相互作用

テストアリを､異なる環境(土)と匂いアリの両方にさらさした方が､どちらか一

方の条件づけより､より強度のコロニーメンバーからの攻撃を解発するかどうか(ま

たはその逆)をしらべた｡結果は表5-7にしめす｡アリは匂いアリにさらされただ

けで､すでに匂いアリそのものと同程度の攻撃を受けてしまい､それに環境の変化が

加わったからといって､コロニーメンバーによるさらに弓削＼攻撃を解発するというこ

とはない(つまり､攻撃が強まる余地がない)
｡一方､他の環境由来の土にだけにさ

らされた個体(これは受ける反応に対照区と有意な差はない)よりも､土と匂いアリ

の両方にさらされた個体の方が有意に攻撃される頻度が高まる｡これらの結果はどれ

も､この実験条件下では､匂いアリにさらされた事だけがコロニーメンバーからの攻

撃を解発するための重要な要因であることを示す｡

考察

本実験により判明した事柄は以下の2つである

1 )アミメアリのテンプテ-トは個体から個体へと移る性質のものであること｡

2) 3日間異なる巣環境に置いても､アミメアリのテンプレートには殆ど変化を与え

ないこと｡

緒言にHolldobler 良 Hichener (1980)によるコロニ-識別機構の分類を記したが､

Breed 良 Benett (1987)は､進化した社会性昆虫(アリとハナバチ)のコロニー識別

機構に関する研究の殆どが､テンプレートの由来に関する研究であるとして､匂いの

学習も含めた識別メカニズム全体を考察した上でそれらをより厳密に分類し､まず匂
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表5-6 野外の営巣場所と異なる土壌にさらされたテストアリはコロニーメンバー

に拒絶されるか(環境の物質の影響の検定) ｡

実験A NA A YA SA

対照区(テストアリ)

土にさらされた

テストアリ

26 9

33 9

P〉0.05

35

40

P〉0.05

実襲B

対照区(テストアリ)

土にさらされた

テストアリ

4 16

6 14

P〉0.05

16

17

P〉0.05

検定はFisherの正確確率検定｡
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妻5-7 他コロニー(,匂いアリ)の個体と環境(土壌)の物質の相互作用の検定｡

実験A NA A WA SA

対照区(テストアリ)

+ 匂いアリ

+ 匂いあり,土壌

匂いアリそのもの

26 9 a

2 36 b

O 39 b

O 37 b

35 0 a

5 33.ち

6 33 b

2 35 b

実験B

対照区(テストアリ)

+ 匂いアリ

+ 匂いあり,土壌

匂いアリそのもの

4 16 a

O 20 a

O 20 a

O 20 a

16 4 a

O 20 b

O 20 b

O 20 b

(異なる記号a,bのあいだでFisherの正確確率検定で有意差あり: P〈O.01)
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いの由来に関しては問題を以下の2段階に分けている｡

1 )テンプレートは環境由来か､あるいは内的(アリ自身が生産する遺伝的に決定さ

れた物資)なものか｡

2)テンプレートが内的なものであるなら､それは個体間で移るかどうか｡

Crozier a Di芙 (二1979)は､遺伝的に決定されたテンプレートをそれぞれの個体が

生産して持ち､そのテンプレートはコロニー内個体間で移らない場合をindividual-

istic
modelと呼び､テンプレートが個体間で移ってコロニー内でひとつのブレンド

となっている場合をGestalt zDOdelと呼んだ｡ Crozier & Dix そして Getz (1982)

のメンデル遺伝モデルを使い､識別に必要な対立遺伝子数と遺伝子座位数を計算した｡

Crozier a Dix (1979.)によれば､ individualisitc皿Odelよりも Gestalt皿Odelの

方が､テンプレートを決定する遺伝子座敷や対立遺伝子数が少なくてすむという｡さ

らに､ Breed & 8enett (1987)は､ Htllldobler a Wilson (1977)の女王のテンプレ

ートがワーカーに拡散するという仮説は､
G?stalt EIOdelの特殊な場合(女王のテン

プレートがコロニー内で相対的に優性に立っ)であると整理している｡

アミメアリは他のアリで行われた様な蛸の時期に他個体と単独隔離するという手法

が使えないため(単糸するかまたは個体数の少ない集団で飼われた個体の生存力が著

しく劣る【辻､未発表]のがその理由)
､テンプレートは遺伝的か環境由来なのかを

厳密に分けることが困難であるが､生酒史の特赦や他のアリで知られる事実からある

程度の推論はできる｡アミメアリがindividualistic JDOdelに当てはまらないこと

は本実験により証明された｡遺伝的なテンプレートで識別するためにはコロニー間に

遺伝変異がなければならないが､アニメアリのコロニー間遺伝変異は水谷(私信)が

検出していることはすでに2章で嘩べた｡もし､アミメアリのテンプレートが遺伝的

に決定されているならば､ Gestalt nodelが支持される｡環境の影響は3日間では表

れなかったが､現時点ではまだその可能性を否定することはできない｡より長時間異

なった土壌にさらされることか､あるいは､今回は調べなかった食物由来の物質(ま

たはその代謝副産拘)がテンプレートに変化を与えるかもしれない｡しかし､払は､

本種において環境の匂いがテンプレートとして機能している可能性は薄いと考える｡

なぜなら､本種は極めて頻繁に巣の移動を繰り返す(4章)が､その場合､絶えず変

化する環境の匂いを再記憶し続けなければならないからである｡社会性昆虫のワーカ

ーが､羽化前(Lenoir et al., 1982; Lenoir, 1984;Visscber, 1985)か羽化直後
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の定められた時期にりaisson a Fresneau, 1978; Fresneau, 1978; Jaisson, 1980;

Buckle a Greenberg, 1981; Ross & GaE[boa,1981; Pfenning et al., 1983; Errard,

1986: Carlip 良 Holldobler, 1986など)
､自分かあるいはコロニー内の他個体のテ

ンプレートを比較の基準として記憶することが知られている｡そのため､一部のアリ

ではこの形質が奴隷狩りなどの社会寄生に利用されている｡この記憶形成は､刷り込

み的で(Ho17neS a Sheman, 1983)
､一度テンプレートの記憶が成立したワーカーが

再び記憶を修正するという例は､ EveshaEI(1984)の報告する Hymica rubraの特殊な

実験条件下の例を除いて知られていない｡また｢アリでは環境の匂いがコロニー識別

のために最も重要な要因であろうJという､ Ribbands (1965)などの初期の研究者の

予測に反して､コロニーの識別に環境の匂いかおもに寄与しているという例はこれま

で全く報告がない｡条件によっては多少影響するといった程度の報告(Wallis,1962;

Jutsu皿et al.,1979; Carlin & Htllldobler, 1986: Carlin N.私信など,)があるだ

けである｡ただし､アシナガパテ類では巣環境の匂いが識別のため第一に重要である

と考えられている(GaE[boa et al.,1986) ) ｡

Crozier a pix (1979)および Getz (1982)のどちらものモデルも phenotype

matching ruleと呼ばれる､同一のテンプレート成分を持つか持た卑いかという質

的差異に基づく行動決定則を仮定しているという問題が指摘されている(Breed &

Benett, 1987)
｡ところが近年の生化学的な研究によれば､アリは皮膚表面や､外

分泌腺の化学物質(おもに炭化水素)の複数の成分の量的な差で種内種間の識別をし

ているらしい(Jaffe, 1983など) ｡ Hichener a Smith (1987)やBreed & Benett

(1987)は昆虫が1つか幾つかの質的に異なったテンプレートを記憶していると考え

るよりも､基準となるテンプレートの(成分の比率の量的な)平均値と許容すべき変

異の幅(あるいは開値)を記憶していると考えた方が自然であると述べている｡本実

験において匂いアリにさらしたテストアリもテストアリにさらした匂いありも同様に

餌場で拒絶された｡なぜ､コロニーメンバーの匂いにさらされた他コロニーアリが受

入れられ易くならなかったのか｡これはブレンドされた匂いが､野外のアリの持つ記

憶された基準テンプレートの許容範囲(開値)を越えていたと考えれば理解でききよ

う｡

社会性昆虫におけるコロニーまたは血縁者識別機構の実証的研究は､近年急速な発

展を示している｡それらは､コハナバチやアシナガバチなどの原始的な裏社会性昆
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虫類において研究の口火が切られた｡ Greenberg(1979L)は､コハナパテの1種

Lasioglossa】コZePhyruzn において遺伝的に決定されたテンプレートの存在を発見し､

その後これはindividualistic I)Odelに当たることが判明した(Buckle & Greenberg,

1981)
｡一方､アシナガバチ類では､環境の匂いがコロニー識別のために第一に重要

であると考えられている(GaJnboa et al., 1986) ｡
､

進化した社会性昆虫における識別メカニズムの研究の殆どが､ミツバチとアリ類で

行われている｡ヨーロッパミツパテApis A)elliferaではコロニー間識別とコロニー

内識別の両方の研究が多数行われており､どちらも遺伝的テンプレートが関与してい

る事が示唆されている(たとえば､ Breed, 1981,1983; 8och & Horse, 1982; Getz 良

SⅡIith, 1983; Visscher, 1985) ｡

アリでは､ Cataglyphis cursorの例をのぞき(Lenoir, 1984; Isingrini et al.,

1985; Isingrini,1987)
､コロニー閣議別に関する知見しか知られていない(Breed

良 8enett, 1987; Carlin et al., 1987)
｡初めの研究は､

Carlin a Ht)lldobler (19

83, 1986, 1987)によるオオアリ頬 Ca叩OnOtuS
Spp.のコロニー間識別は女王の識

別フェロモンが第一に重要であるという一連の報告である｡一方Stuart (1987)は､

ムネボソアリ属の2種LLeptothorqx叩big…と､と. longispinosusではワーカーの

遺伝的に決定されたテンプレートがブレンドされているという結論に達した(すなわ

ち､ Gestalt
znodelが該当した) ｡ ワーカーのGestalt n)odelと女王の識別フェロ

モンモデルの間には､コロニー内においてワーカーのテンプレートと女王のテンプレ

ートのどちらが相対的に重要かという違いがあるだけなので(Breed
& Benett, 1987

; Crozier, 1987) (すなわちワーカーは女王のテンプレートであれ多数のワーカー

由来のブレンドされたテンプレートであれ､コロニー内で均一な1つのテンプレート

を学習している)
､アリにおいて､女王のフェロモンを使う種と､ワーカーのブレン

ドされたテンプレートを使う種の両方があることは理解しやすい｡ その証拠に､ St

uartが研究したのと同属のLeptothorax licbtensteiniでは女王のフェロモンモデ

ルが支持されている(Provost, 1987) ｡

しかし､ Hintzer (1982) ､
Hintzer & Vinson (1985)が調べたナガフシアリの1

種Pseudomyrmex ferrugineaでは､ワーカーのindividualistic A)odel であること

が判明した｡これは､他の遺伝テンプレート･モデル(ワーカーのGestalt znodel

および女王フェロモンモデル)と全く異なる生理メカニズムが必要である｡これまで
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の信用できるデータの殆どが遺伝的テンプレートの重要性を示唆しているものの､単

糸続または2系統といわれる(Wilson, 1971; Taylor, 1978)アリ類において､種間

でなぜこの様な識別メカニズムに多様性があるのかは興味深い｡ひとつのメカニズム

から他のメカニズムへどの様に分化が起こったのか､それはどの様な進化メカニズム

で可能となったのであろうかは今後の問題であろう｡

Ht)lldobler a Wilson (1977)は､アリが所属コロニーを識別するかどうかは､コ

ロニー当りの女王数と関係があると述べている｡彼等によると､アリでは女王のフェ

ロモンがコロニーの最も重要なテンプレートであるとするならば､単女王のアリでは

このメカニズムはうまく機能するであろう､しかし多女王制種では､コロニー内にい

る複数の女王のフェロモンが混じることにより､識別に必要なテンプレートのコロニ

ー独自性が失われてしまるであろうからと述べている｡
ForzDicaや､ Pseudozpym)ex

等に見られる､多女王制でunicolonialな種の存在は彼等の説の根拠とされている｡

形態的に区別可能な女王の消失したアリ種のグループが有ることは､先に述べたと

おりである｡これらの種では普通コロニー内部に複数の繁殖するワーカーが存在する

ため(ただしDiacaJD刀aはどれも機能的単女王である､ 【福本と安部､私信] )
､機

能的には多女王と考えても良かろう｡さらに､通常の多女王制種と異なり､これらの

種は分巣だけで繁殖するゆえ､近接コロニ-が遺伝的に近縁であろうと考えられる｡

実際にCrozier et al.(1984)がRhytidoponera Ⅶayri (=sp. 12)でアイソザイム

分析を行なったところによると､近接巣間の遺伝的な差は小さかった｡ [アミメア

リでは巣間に遺伝的差が有ることは示されている(水谷､私信)が､近接巣間ではど

うかの調査が必要であろう｡ ] これらの女王のいない種において､近接巣間で識別

が行なわれるかどうかは､このように遺伝的テンプレートが機能しにくい条件下にあ

ると想像されることから､興味ある問題である｡ Pan)ilo et al. (1985)はRhytidい

匹墜王旦Sp 12.の巣間で個体移動が起ることを野外で観察した｡ しかし､ Peeters

(1988)が､同一の調査地で再調査したところ､巣間には明らかな敵対牲がみられると

報告している｡またCrosland (1988) (in press)も旦. confusaはコロニー識別能

力はあると報告している｡アミメアリがコロニーを識別するのは本研究が示したとお

りである｡し･かし､まだ､女王が存在しない種で1巣あたりの繁殖者数と巣間敵対性

の強度に相関があるかどうかは一般的結論を下すにはデータが少ない｡

Ho11dobler a Wilson (1977)は多女王制なら他のメカニズムが作用するであろう
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と考えて.いるようだか､状況は単純ではない､なぜなら､機能的な多女王コロニIT

は(かつ女王がコロニー外で交尾している場合)
､コロニー内ヒおいて､女王問の遺

伝変異よりもワ-カー問の遺伝変異のほうか大きくなるはずである(1女王の交尾相手

であるオスの分だけコロニー内部で独立ゲノム数か増えるため)｡従ってワーカーの

遺伝的なテンプレートによる識別にも困難が伴うであろう｡

多女王/単女王と識別メカニズムの議論の妥当性を検討する上でも､識別メカニズ

ムの種分化の機構を知るためにも､今後はオーストラリアなどで記載される女王の存

在するアミメアリ属近似種の識別メカニズムの研究が必要であろう｡
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第6童 紡簡行動およI}種間関係

緒言

社会性昆虫は､それらの生滴の安全を脅かす侵入者からコロニーを隣席するための

何等かの手段を常備している(Herznann & BluzD, 1981′)
｡一般にアリ類にとっての最

大の天敵はアリ類自身であり(Wilson, 1971)
｡多くのアリは､同種の他コロニーの

アリに対して生涌圏を防衛するばかりでなく､侵入する他種アリに対しても攻撃をす

る｡これに対し侵入者の側もいろいろな戟術をとる｡

Wilson (1971)は､攻撃行動と関連させて､アリ類の採餌様式を3タイプに分類し

七
I､- 0

1 ) early arrivers :同じ食物資源を利用する他種との接触を極力避ける種｡

2 ) extirpators.･競争種に対して明らかに攻撃的であり､それらと侵時間争を揺

り広げるもの｡
ヽ

3 ) insinuator : extirpatorsの攻撃を解発せずに､それらの間をぬって｢わか道

を行く｣種｡

日本でも森下(1941)か､
･f･5i上の同Rl目の甘霜を採餌に来るアリ優には､

2つの生

活型かぉることを諸富している､それは:

1 :!占有種:黒田的に田上に登り､一芸の技を占有して他種アリのほ人工二村しては

攻馨をもって報いる種｡

2 )非占有権:占有技を獲得するための集団的行動をほとんど行なわずに､むしろ

通常は他種の占有枝に単独で侵入して､相手の攻撃を避けつつ機会を得ては蜜

滴を盗み取る種｡

森下によれば､前者にはトビイロケアリ LiA生壁n&､トビイロシワァリ 担I

moriuzD CaeSpitun)などが該当し､アミメアリもこの中に入る｡後者にはクロヤマア

リ Fom)ica japonicaやアメイロアリ Paratrechina flavipesなどが入るという｡

アミメアリが甘露を出す同廼目のいる小枝を他種のアリから護ることは､寺西(19

29)や森下(1939ab)によって報告されてか')､その際の防衛(攻撃)行動は､ ｢頭

を低く下げ､触角を頭側につけて停止する｡
･ -

･外敵の攻撃がもしなおも続く時

には腰部を側方から曲げて前方に突出し､腹端から一種の液体を分泌する｣ (､寺西,
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1929)と書かれている｡また森下(､1941)は､その時突き出した旗端から針を出すこ

とを記している｡他種アリに対するこの防衛反応は､ 1章で調べた同種アリに対する

反応(噛みつき.)とは､異なる様である｡これが真実ならば､アミメアリは相手によ

って攻撃方法を変える｢敵対者特異的な｣防衛システムを持つのでは､という興味深

い可能性も出て来る｡本章では､実際に野外の餌場において同種侵入者に対してと他

種侵入者に対してとで､防衛および攻撃行動が異なるかどうかの確認と､寺西や森下

が報告する他種に対する反応が､果たして防衛機能があるのか(この行動をとる時は

敵に背を向けたまま殆ど動かない様である)を､草本植物上のアリの分布に着日して

再検討した｡

材料と方法

1.草本植物および樹上でのアミメアリの防衛行動

し 1985年4-10月に名大と八事で､アミメアリが集団で採餌する草本植物(ギシギシ

RuE)eX japonicus､ヨモギArteJDisia vulgaris)
､や樹木(サルスベリLagerstroezDia

india､ヤマナラシ Populus sieboldi.)の上に見られる他種アリとの接触の際に､ア

ミメアリが見せる反応を調べた｡

2.カラスノエンドウ上のアリ類の分布様式

1985年4-5月､名大に自生するマメ科のカラスノエンドウ拠旦SiBi*の托菜

の花外賓腺から分泌される蜜を採餌にくるアリ類の種ごとの個体数を数えた｡カラス

ノエンドウ1抹を1方形区にみたて､珠は最初の調査日(二4月27日)にランダムに53

株選び出してマークし､ 1-5日置きに同じ株を全ての株が枯死するまで調査した｡

調査は12:00-18:00の間に行った｡

3.その他の防衛に関する行動

巣外で消動中のアミメアリが見せた防葡に関係すると思われる行動を観察した｡

結果

1.草本植物および低木上でのアミメアリの防衛行動

権物上で半廼目昆虫の甘露を集団で採餌に来ていたアミメアリの個体が他種アリお
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よび同種他コロニーのアリに出会った符の反応を大別すると､以下の4つになる.

(1)興奮して暴れ回る｡

(2)追いかけた後､反車云して輝端(宅)を向ける.

(3)頭を下げ渡端(尾)を向ける(頭は叡とは反対の方角を向く.) .

(4)噛みつく｡

表6-1に､アミメアリが種々のアリに出会った際の反応の観察結果を示した｡ただ

し､これらはアミメアリが何等かの反応を示した時の分類である｡侵入アリの種によ

っては､アミメアリが何の反応も示さないうちに､アミメアリの存在を察知して逃走

する場合が多くあった｡例えば､クロヤマアリがアミメアリと出会った場合､ 49%が

アミメアリが何の反応も示さないうちにアミメアリを避ける｡ルリアリ､ウメマツオ

オアリ Canponptus tokioensisでも､それぞれ70%､ 44%が､やはりアミメアリか

何等かの反応を示す前に避ける｡表6-1において､アミメアリが餌場で同種他コロ

ニーのアリと出会った時には｢噛みつき攻撃｣をするのに対して､他種のアリと出会

った時には､他の方法(主に敵に背を向けて尾端を使った攻撃)で応戟する､という

違い､つまり敵対者特異的な防衛行動が見て取れる｡

ここで､ウメマツオオアリとハリブトシリアゲアリは､次節に結果を示したカラス

ノエンドウ上のアリの分布調査時には出現しなかった種だが､前者は典型的に森下の

分濁する｢非占有種｣的､後者:ま｢占有種｣的な採餌行動をとる種であった｡

アミメアリがその侵入に対して尾による攻撃で報t･1た典型的種はトビイロシワァリ､

トビイロケアリ､ハリブトシリアゲアリの3種であった｡トビイロシワァリやトビイ

ロケアリは､しばしば餌を奪うべくアミメアリの餌場に集団で侵入する｡特にトビイ

ロシワァリは､真夏になると､森下(1939a)が報告するように､アミメアリの尾に

よる攻撃を速い動きでかわすこともせず(トビイロシワァリはクロヤマアリの様に迅

速な動きをする種ではない)
､顔繋にアミメアリと餌の襲奪裁を繰り返すのが観察さ

れた｡この時､アミメアリは尾でトビイロシワァリを攻撃する(.図6-1)が､特に

トビイロシワァリの餌場での勢力が上回る時は､相手を立ち止まらす程度の忌避作用

しかない｡一方､トビイロケアリはクロヤマアリのようにアミメアリの尾による攻撃

に対しては迅速な動きでかわしながらすきをみてアミメアリを噛み下へ落として､餌

場における勢力圏を拡大しようとする｡ハリブトシリアゲアリはアミメアリがまだ不

満発な春期に良く樹上の同廼目コロニーを占有するのが観察される｡アミメアリとの
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表6-1 アミメアリが他のアリに出会ったときの反応｡

出会った相手種
ヽ

反応の分類
#

(1) (2) (3) (4)

ウメマツオオアリ

トビイロケアリ

クロヤマアリ

ルリアリ

トビイロシワァリ

ハリブトシリアゲアリ

63 1 2

8 4 95

53 13 35

12 4 1 1

0 0 88

0

0

0

0

0

0 0 23
**

0

アミメアリ 0 0 0 137…★

x2=865,自由度15, P〈O.001

* (1)-(4)は本文を参照｡

**
ハリアトシリアゲアリはサンプル数不足のため検定には使用しなかった｡

糊* 実巌的に侵入させたものと､自然条件下で実際に他コロニーのアミメアリが侵

入したものの両者を含む｡
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-固6-1トビイロシワァリを攻撃するアミメアT).

P:アミメアリ､ T:トビイロシワァT)｡ 3盾件のアミメア[)がトビイロシワァリに

尾端を向けている｡ここで,属を故に向けたアミメアリが研一列に並U'､採餌を行う

個体が防衛姿勢をとるアミメア7)の頭側阜廻るようになると､寺西(1929)や森下

(1941)の報告する防御壁となるのであろうが,それはここでは観察されなかった｡
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接触はアミメアリの蟻道の近くで幾度か観察された､その時もアミメアリは故に尾を

向け定位した｡アミメアリが多数いる時には､ちょうど森下(1939a)のいう｢アリ

の体による防御壁｣のように尾を向けて定位したアリが並ぶ｡ハリアトシリアゲアリ

はその防御壁の横を素早く走り抜けるのである｡このように､真夏のトビイロシワァ

リを除いて殆どの他種アリが､アミメアリが尾を向けた行動を行った時､忌避行動を

示すのを見ると､やはりこの行動が何等かの防衛/攻撃の機能のある行動とみなして

差し支えないと考えられる｡そして､一般にアミメアリと他の｢占有種｣的アリとで

は分布上の避け合いが見られるという次の結果からも､アミメアリのこの行動が餌場

などの防衛に機能的であることが伺える｡

2.カラスノエンドウ上のアリ類の分布様式

図6-2に調査した抹上に最も多く存在したアリ種の推移を示した｡森下(1941)

のいう｢占有種｣的行動､つまり集団で採餌し小枝(この場合はカラスノエンドウの

株_)を他のアリに対して防衛する行動が見られた相手種には､アミメアリ､トビイロ

ケアリ､トビイロシワァリの他にルリアリIrido町rZDeX glaberがあったo図6-2

にはこれら｢占有種｣の間で株の乗取りが行なわれた事を示す例が幾つかある｡例え

ば､抹2-5 は4月27日から5月4日まではルリアリが占有していたが､ 5月8日か

ら11日まではトビイロケアリの占有に変わった｡そして､ 5月13日にはアミメアリの

1コロニーがこの抹の近くに移動してきたため､この抹を含む近くの抹から(2-1, 2-

5, 2-8, 2-9)トビイロケアリが追い払われて､アミメアリに取って代わられた｡し

かし､その後アミメアリが再びその巣場所から移動していったために､ 5月21日には

トビイロケアリの占有するところに変わった｡ルリアリ以外は珠が黄化萎凋すると､

珠上には殆ど姿を見せなくなった｡

この調査によって得られたデータをもとに､ 1抹を1方形区とし､異なる調査日に

得られたデータは同一の株であっても別の方形区として､ Iwaoのu示教を用いて種

間の分布の重なりを分析した｡ wがゼロに近い時には2種は独立に分布し､ uが+ 1

に近づくほど2種の分布は重複する､そしてuが-1に近づくほど2種間に避け合い

があることを示す｡結果を表6-2に示した｡森下(1941)の結論によると｢占有種｣

同士は同一の小枝に共存できないという｡これが地上に生えるカラスノエンドウにも

当てはまるならば､占有種同士のw示数は避け合いを示す負の数値が示されるはずで
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図6-2 カラスノエンドウの特定の珠上に最も多く存在したアリ種の推移｡

最も多い種が同数で2種以上存在した場合には､両種の記号を併記した｡ただし､こ

こに示したのは調査した珠の1部である｡

●:アミメアリ､○:トビイロケアリ､ロ:ルリアリ､△:クロオオアリ､▲:クロ

:植物枯死｡
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表6-2 巌のu示数(Ivao, 1977)によるカラスノエンドウ上に存在した特定のア

リ2種の分布の重複度｡

種名 アミメ トビイロ クロヤ ルリ クロオ トビイロ アメイ

アリ ケアリ マアリ アリ オアリ シワァリ ロアリ

アミメ

アリ

トビイロ

ケアリ

-0.910

クロヤマ 0.003
-0.838

アリ

ルリアリ ー0.643 -0.906 -0.817

クロオオ ー0.209 -1
0.011

-1

アリ

トビイロ ± ± 0.023 -1
0･161

シワァリ

アメイロ 0.107
-1

0.414
-0.108

0.360 0.085

アリ

方形区のべ数=42 8
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あるo表6-2のうち森下がいう｢占有種｣同士のwの値には下禄を引いたが､いず

れも避け合いを示す負の数値か示されているo森下により｢非占有種｣の代表:=上げ

られているクロヤマアリとアメイロアリはどうか｡ ｢非占有種｣にとっての他種に対

する山は､これらの他種が採餌する餌場へ忍び込み餌を盗み取る時の侵入のし易さを

示すものと考える事ができる｡もし｢非占有種｣がある｢占有種｣アリの珠へ自由に

出入りすることができるならば､その｢占有種｣とのuは独立分布を示す0から重複

を示す1に近い数値を示すはずである｡アメイロアリについては､対トビイロケアリ

で弓重い避け合いを示すw=- 1が見られるが､それ以外の種とは､大体0に近い数値

をとり､特にやはり｢非占有種｣であるクロヤマアリとはむしろ分布の重なりを示す

w=0.414という数値が得られている｡クロヤマアリの場合は対トビイロケアリ(w

=-0.838)と対ルリアリ(w=-0.817)に避け合いが見られるが､それ以外のuは0

に近い数値が示されている｡ ｢非占有種｣に限らず組合わせ1,･=よるwのこの様な違い

は､餌を取り合う相手によって餌場(抹)上での共存のし易さ(侵入のし易さ)に違

いがあることを示すと考えられる｡例えば､アミメアリはクロヤマアリの侵入古土対し

て､防戦するが前節で述べたとうり多くの場合相手はアミメアリが認知するより先に

アミメアリを認知して避けてしまう､そしてその駿足を利用して攻撃をかわし蜜を盗

み取る｡その結果アミメアリとクロヤマアリの間のuは0.003とほほ､両者は独立に近

い分布を示すに至っている｡

この調査によって森下(1941)が報告する様な｢占有種｣ ｢非占有種｣的な種間分

布が草本植物であるカラスノエンドウでも見られることが確かめられた｡しかし,森

下も述べた様に｢占有種｣ ｢非占有種｣という分類は絶対的なものでははく､その場

の状況や､種の組合わせによっても共存しやすいものと共存しにくいものが異なる､

そしてそれは採餌行動の特性と密接に関連している｡

3.その他観察された防衛行動

1.警報行動

1985年8月27日､名大においてアミメアリのコロニーH8-16の縄ばりであるサル

スベリに同種の他コロニーHB-25が集団で侵入し､餌場であるカイガラムシのまわ

り多数の噛み合いによる闘争が見られた｡この時､カイガラムシのコロニーから巣へ

と通じる蟻道を下降してゆく HB-16の個体が､カイガラムシコロニーへと上昇して
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いく他個体(状況から同一コロニーの個体と考えられる)に出会うと､走りなから頒

部を曲げてこれを脚の聞から前方に突き出す行動か頻繁に観葉された(田6-3 ) ｡

上昇してきた個体の中にはこれに応答するような形で同じ行動をとる個f本も見られた｡

(′この行動は別の日に別のアミメアリコロニーの餌場.'=トビイロケアリか多数侵入を

試みていた時r=も観察された). HB-16の縄ばりへのHB-25の侵入は9日1日には終っ

ていたので､その時点でこの行動が観察されるかどうかを見たが皆無であった(表6

-3) ｡これらの事実は､この行動が縄ばりに侵入者がいるということを､コロニー

のメンバ⊥に知らすという警報の機能があるのではという可能性を示唆する｡同じ尾

端を使うにもかかわらず他種アリを攻撃する持と､警報の時とでは腰部の曲げ方か異

なっていた(図6-3)｡

2.防衛のための静止(defensive iE)ZnObility)

観察者がアミメアリの蟻道に音や振動等の刺漢を与えると､横道上を歩行していた

アリが一斉に涯面を地表に着けて静止し､この状慧を約10秒から1分続ける.

HerzDann & Blu皿(1981)はハリアリ亜科､ナガフシアリ亜科Pseudo刀ymicinae ､

フタフシアリ亜科の他種に.'ま､擬死(death feiging､死んた振り,)や落下を伴う防
ヒ

商機能がある静止(~defensive imobility)が数多くの種で見られa^*苦している｡

アミメアリに見られたこの静止行動は死んだ振りとは明らかにことなるが､やはり防

衛すなわち捕食者の目をくらます効果かあるのではないかと考えられる｡少なくとも

観察者の前でアリがこの行動をとった時､アリ.の個体や蟻道を即直に見つけ出すのが

困難になるからである｡

ただし､この行動は観察者が刺激を与えればいつも見られるというわけではなく､

ただちに四散してしまう喝含も多い｡どんな条件下でこの行動をとるのかは,今のと

ころ不明である｡

3.植物上におけるアブラムシ捕食者への攻撃

他種アリに対しては弓重い攻撃を示すアミメアリが､数種のアブラムシ捕食者に対し

ては全く攻撃行動を示さない｡特にコクロヒメテントウ ScyDnuS p8Sticalisの幼虫

とヒラタアブ類の幼虫は､アブラムシコロニーの内部に多数存荏し､盛んに捕食して

いるにもかかわらず､それらに対するアミメアリの攻撃は1度も観察されなかった｡

蓑6-4に植物上のどの位置にそれらの昆虫が分布していたかを示した｡他種アリは

通常アミメアリが多数存荏するアブラムシコロニーを避けて歩行し､時々甘詔を盗み
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図6-3 アミメアリの腹部を曲げる行動｡

a他種のアリを攻撃するとき｡

bコロニーメンバーに警萌するとき_､蟻道上を歩行しながらこの姿勢をとり､すれち

がう相手もしばしば同じ姿勢をとる｡
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蓑6-3 サルスベリの幹を登るアミメアリのうちで腰部を前方に曲げる姿勢をとっ

ていた個体の割合｡数字は済度を示す｡

条件

他コロニーのアリの

普通に歩行 腰部を前方に曲げて歩行

侵入がないとき

他コロニーのアリの

侵入時

62

サルスベリの幹の地上40cnの地点を上昇して通過するアリの個体数を､姿勢で分類

(腹部を曲げているか､いないか)して数えた｡ 10秒間の連続観察を､ 1分間防で断

続的に4回行い､合計40秒間に通過したアリの数を表示した｡他コロニーからの侵入

者がいるときといないときで歩行姿勢に有意差あり(P〈O.0001,Fi5berの正確確率検

定)｡

a EjEi



蓑6-4 アミメアリの餌場付近に存在した他の昆虫の分布｡

数多l∂

a) 1985年弓月2日-5日に同一のギシギシの珠を毎日1回観察､その合計｡
Ji

鍾 居た場所

アブラムシのコロニー内 アブラムシのコロニー外

葉 花 茎

コクロヒメテントウ幼虫
.64

ヒラタアブAの幼虫 4

ヒラタアブBの幼虫 1 4

他種のアリ 24

0 1 3

0 0 2

1 0 0

28 32 23

b) 1985年5月13日と5月17日の2回観察の光景､植物はカラスノエンドウ｡

居た場所

アブラムシのコロニー内 アブラムシのコロニー外

葉の表 葉の嚢 茎

ナナホシテントウ幼虫 0 1 3 1

コクロヒメテントウ幼虫 10 0 0 0

ヒラタアブAの幼虫 8 0 0 0

c) 1985年7月31日､植物はヤナナラシ｡
･･

居た場所

アブラムシのコロニー内 アブラムシのコロニー外

葉の表 棄の裏. 茎

0 0 0

2 1

コクロヒメテントウ幼虫 10

他種のアリ

アミメアリが攻撃する種は､アブラムシのコロ三二外に定位している事が多い｡
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に入るのに対して､ヒラタアブ璃とコクロヒメテントウの幼虫はアミメアリが多くい

るアグラムシコロニーの申に"重々と''定位してt･･1る.アミメアリか攻撃するのか観

察されたのは､テントウムシ類〔ナナホシテントウ､ナミテントウ､ヒメカメノコテ

ントウのいず申も幼虫】とクサカケロウの幼虫に対してである｡この場合アミメアリ

は大児と尾端の両方を使って攻撃した｡

考案

本実験で､アミメアリが餌資源が重複する他種に対しては､おもに頒靖の分泌腺か

らの毒物噴出で攻撃するのに対して､同種他コロニーの個体に対しては大艦で噛んで

攻撃するという､敵対者特異的な攻撃行動を示すのが分った｡

社会性腰題目は多様な防衛メカニズムを進化させた｡ミツパテのかえしの付いた毒

針や､オオアリの1種の牒部の破裂による防衛(Haschwitz 良 Hasch,Aitz, 1974)は､

コロニーを防衛するかわりに行為者が死に至る利他的行動の顕著な例とされている

('松本, 1983) ｡

アリの個体はどれも多様な外分泌腺を所持しており､防衛行動はこれと開通して発

達している｡また種によって防筒行動か異なることの記載は､例えば､削ison (1g71,1L

やJer皿an& Bluエコ(1981)に詳しく紹介されている｡疲ら:=よれは､フタフシアリ亜

糾やナガフシアリ重科などの針を持つ多くL7〕フリは噛みつき行動と毒針で刺す行劫を

同時に行なう｡ヤマアリ亜科とルリアリ亜科は尾轟の毒針が退化しているので､主に

噛みつきと尾端からの毒(蟻巨空など)の噴射で攻撃をするという｡しかし､ 1個体の

アリが積数の防衛メカニズムを所持し､かつ敵が多様であるならば､相手によってよ

り有効なものに防衛手段を変化させることが適応的見地から予想されるのに､私の知

る限り､このアミメアリの例で示された様に相手によって防衛行動を変化させる事に

注目した報告は他のアリでも無い｡

今後の課題としては､アミメアリが個々の防衛行動をとる際､相手からのいかなる

刺激(例えば､大きさ､動きの速さなどの視覚刺激､あるいは匂いなどの化学刺激)

が各防衛レパートリー発現のための解発因になっているのかという至近要因に関する

問題と､相手の動きの適さ､体サイズ､採餌様式､皮膚構造などに関連して､より効

率の良い防衛方法に切り替えているかという究極要因の問題があろう｡
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他種あるいは同種他コロニーのアリか餌場に侵入した時に見せた警報行動と思われ

る尾曲げ行動では､尾端の外分泌腺から警報フェロモンを分泌していると思われる｡

また外敵を攻撃する時にも尾端から針を出して攻撃を行なうが､ア主メアリの針は大

変細く､刺す磯能は持たないと推測される(u.ぬschwitz,私信)
o多分､針は敵.I:

毒を噴射するスプレーの先の様な機能を持つのであろう (ちなみにアミメアリが生

きた屋虫を捕食する際でも針で刺すところは見たことかない･ )｡アリでは防衛のため

の毒物質が同時に他のコロニーメンバーに対しては警報フェロモンとして機能する例

が多い｡ Wilson (1971)はこれをalar皿-defence-systezn と呼んでいる｡アミメアリ

の腹端には､少なくとも非常に発達した毒腺とデュフォー腺とが存在するが､どの分

泌腺から出される拘賓が警報や攻撃の機能があるのかは分っていない｡

多くのアリで外分泌腺の化学物質の成分とその機能が特定されている(例えば､ Hc-

Gurk et al., 1966: Hoser et al., 1968: Brun et al., 1968)
｡ハキリアリでは大

鑑腺の分泌拘が警報フェロモンであると同時に､種間レベルの識別のためにも使われ

ているという(Jaffe, 1983)
｡このことは､前章で記したコロニー識別のためのメ

カニズムと関連して興味深い｡また､大肥腺の分泌物が警報フェロモンとしての機能

があることがフタフシアリ亜科で-殻的であるのなら､アミメアリで見られた尾を曲

げた警報行動に使われていると思われる尾端よりの分泌物と機能上どういう遠いがあ

るのかも今後の課題であろう｡

アミメアリの餌資源であるアブラムシの天敵のなかで､アミメアリに全く=k馨をさ

れない種かあったのは大変興味深い｡アブラムシの捕食者がどのような方法でアリの

攻撃行動の解発を抑えているのであろうか｡他種アリでもこのような例は古くより報

告されており(例Herzig, 1937; Wilson, 1971)
､これらはアリが他種によって社

会寄生されるメカニズムと同様､アリが好む化学物質を分泌したり､アブラムシに似

せた匂いを放つことによりアリをだましているのだという至近要因的説明も考えられ

るが､適応的式点から相手によってはアブラムシを防衛するコストがそれによる利益

を上回ってしまうという事も考えられる｡これらも今後の研究が望まれる課題である｡
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第7重 器合考案

本研究で甥らかとなったアミメアリの生活史上の特戯の中で特に注目すべき点を要

約すると次の通りである｡まずコロニー内部では､有理であるか他の形態でワーカー

と区別が可能な繁殖力スト(女王)を欠き､オスさえも滅多に生産されない｡繁殖は

すべてワーカーによる産漁性単為生殖(thelytoky)で行われる｡これは世界最初の

完全単為生殖アリの報告である｡個々のワーカーは静行動多型(■age-polyethiszn)と

呼ばれる基本的に全個体共通の行動発生:=従う. すなわち､羽化後の''若い"時期

には主に巣内で活動し(この時期の個体を｢内役｣と呼ぷ)
､この時期にほぼすべ

ての個体が産卵すると考えられる｡そして､死ぬ2-3週間前になると巣外での労灘

を担う｢外役｣となる｡ 従って､個体毎の繁殖成功度の変異を厳密に計測するのは

困難ではあるものの､本種には個体の生涯を通じての繁殖者//非繁殖者という生殖に

関する分業はもはや存在せず､ ｢アリは社会寄生種を除き全てが貴社会性である｣

(瑚ilson,1971)という定説に対する例外であると思われる｡

コロニー問では､コロニーの識別に基づく排他性/敵対性が見られ､コロニー間の

個体移動は制限されていた｡ 従って､本種は多数のワーカーがコロニー内で繁殖し

ていることから､特殊な多女王割と考えることができるものの､洩能的な多女王制を

示すいくつかのアリの種に見られる様なコロニー間の境界が不明瞭なunicolつnial

(wilson, 1971: Htiildobler a TTlilson, 1977)な領てはなく､単女王制のアリに一

般的な乃ulticolonial (Wilson, 197l :ローカル個体群が多数の独立的繁殖ユニット

であるコロニー,:p=分割されている)な種であることが分かった｡またコロニーは地中

深く:=複隷な巣を濁らず､菓の堆積物の中など.'こ､グンタイアリの仲間のbivouac

の按な一時的な巣を作り葬繁に巣の移動を繰り返す｡そしてこの移動の頻度は､知ら

れる限りの温帯性アリ種の中で最も高い部類に属していた｡

ワーカー繁殖の進化的意味

一度裏社会性が進化したアリにおいて､本種の様に二次的にワーカーの繁殖力が増

大し女王に取って代ることに､何等かの適応的意味があるとすれば､その条件として

以下のことが考えられる｡
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1 )コロニーが分巣で増殖する時(ワーカーは無理なので女王のように飛立って交尾

し､別の場所にコロニーを創設することができないが､歩行による分巣なら廼が不用

である) ｡

2)コロニーが分断される危険にさらされる時(コロニー内に複数の繁殖者を分散さ

せておけば､分断されたコロニーのどの部分も繁殖できる確率が上がる)
､ないし女

王の死亡リスクが高い時(単女王では女王の死でコロニーは廃絶する; Htllldobler &

Wilson, 1977) ｡

3 )コロニーサイズを増大させた方が繁殖価が高い場合rアリではreproductivity

eHectというのがありこの条件は必ずしも成立しない舶1son, 1971) ｡産卵者の数
がコロニーサイズとともに増大するために､餌不足などの外的要因が無ければ､通常

の単女王制のアリが持つ女王の産卵速度の生理的上限以上にコロニーを増殖さすこと

ができること｡この仮説と関連して､有理女王を持つPristo切ymeXの他種が日本産

アミメアリに比較して小さなコロニーで生活しているのは興味深い(Taylor,1965;19

68;久保田政雄,私信) ｡

4)次世代の繁殖メスを作りすぎることによるエネルギーの浪費があろ場令(ミツバ

チやグンクィアリのように分巣で繁殖する種では､分裂した各部分に定着できる女王

数が決っているために､繁殖メスの過剰生産の危険がある)
､ワーカー=繁殖者とい

う様式はその危険を回避できる(Peeters 良 Creve, 1985) ｡

5 )女王が社会寄生されやすい時(例えば､ Lasius reginae や Bothrio7nyr皿eX

d叫は寄主の女王を殺してそれに取って代る; Buschinger, 1986.)
､ワーカ

ー繁殖がそのリスクを防げること｡ただし､この仮説に関しては､ PristoE)ym)eX属

に社会寄生する種が知られていない(たぶん本属に関する研究の絶対数が少ないため)

ため妥当性が検討できなしJ｡

条件 4) 5)に対するコロニーの戦時としてのワーカー繁殖はたぶん唯一の有効

な戦時であろう｡しかし､ 1) 2)と3)の要因に対しては､ワーカーによる繁殖

が､必ずしも単女王制に代るべき唯一の有効な代替戦術ではないと思われる｡たと

えば､ 1 )に対しての適応はergatogyne (`ワーカー型女王)で十分であると考えら

れ｡ 2) 3 )に関しては､多女王制でも類似の機能が得られると考えられるからであ

る(∵仮説2は本来､二次多女王制を適応により説明するのに用いられた仮説である;

Hdlldobler & Wilson, 1977,) ｡これらの異なる戦術をなぜ個々の種が採用するに至

/)I



ったかをより-殻的に議論するためには､かなり複雑な場合分けをする必要があるだ

ろう｡そこで､ここでは条件2)に焦点をしぼり､後で他の条件下においてとり得る

戦術の違いとその適応的効果について議論することにした｡

享王消失のり桝屋昼

条件2 )をコロニーが一部孤児化するか､あるいは女王が死亡する確率が高いこと

(つまりワーカーにとって自分の所属する集団に繁殖暑がいなくなる確率が高いこと■)

と再定義して､それに対して考えられるコロニーの進化的反応を記すと以下のように

なる｡

1.多女王制(孤児化する前に女王を補足しておく=二次多女王制sec8ndary poly-

gyny)
､または孤児化後の女王の補足｡

2.ワーカーの繁殖力を高める｡

a.ワーカーが達雄性単為生殖(′arrhenotoky)で半数体の卵(旗卵)だけを産む｡

b.ワーカーが交尾して2倍体の受精卵(盟卵)と半数体の未受精卵(雄卵)を産

む｡

c.ワーカーが産遜性単為生殖(thelytoky)で2倍体の卵を産む｡

ただし上の各項目は相互排除的である必要はなく､ 2つ以上の反応を同時に行うこと

も有り得る｡

アリにおける二次多女王制は持な現象ではないo またこれは原始的な社会性の特出

を示すものではなく､殆どが二次的に発生したものと考えられ､極めて系統的に多岐

にわたって見られる(Ht)lldobler 良 Wilson, 1977)
｡また孤児化後の女王の補足は

Solenopsis invictaで知られている(Tschinckel 良 Howard, 1978) ｡

ワーカーによる半数体(雄)卵の産卵はアリのみならず完全不妊でない貴社合性漠

廻目のワーカーの殆どすべてにその能力が偏っている(Hichener, 1974: Crozier,19

75)
｡ワーカーが交尾しているという報告は女王とワーカーの2聖性が小さい原始的

な裏社会性膜廼目､例えばカリパテ類に良くみられ､これらのワーカーの交尾器官は

退化していないため多くの場合それらは交尾可能である｡ワーカーが交尾していると

いう報告は温帯ではコアシナガバチPolistes snelleniにもあるが(Suzuki, 1985)､

事例の多くは熱帯亜熱帯の種においてである､そこではワーカーが交尾するために必

要なオスの発生期間が長く不定期なためワーカーのかなりの部分が受精されている
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(加ubaud, 1916:工t∂ a Ya皿ane, 1985)｡アリでは､ハリアリ亜科の批ytidoponera

c8nfusa c坤の例が注目に値する.この両種にはそれぞれ2つの型のコ

ロニーが同所的に存在する｡ A型コロニーは単女王制で廼を蒲とした女王が1個体存

在する｡ B型コロニーには､形態的な女王は存在せず､数個体の交尾したワーカー也

aznergates)が産卵している(Ward,
1981ab, 1983)｡またその種及び個体群から完全に

有理女王が消失して､繁殖はgaE)ergateSが行っている種としてR_. sp.12やハリ

アリ亜科の他属Opbthalm叩eなどに属する種がある(Haskins a Whelden, 1965 ;

Peeters 良 Crewe, 1985) ｡

ワーカーによる産経性単為生殖の実例はほんの数種でしか知られていない｡ ケー

プミツバチ Apis E)elliferra capensis (ノAnderson, 1963)と ヤマアリ亜科の

Cataglyphis cursor (′cagniant, 1973)がそれにあたる｡これら両種の孤児コロニ

-ではワーカーが産盟性単為生殖で2倍体の卵を産み始め､その卵は成員してワーカ

ーと女王のどちらにも成れることが知られている｡ただし､どちらの種でもワーカー

産卵は女王を無くした時の補助的機構で､普段は交尾した女王が繁殖し､ワーカーの

産卵は女王の制御により抑制されている｡また､女王を失った後のワーカー繁殖もコ

ロニーを引き継ぐ次の女王が出現するまでの一時的なものである(ある意味で1の孤

児化後の女王の補足と考えられる､ Horitz, 1986; Lenoir et al., 1987) ｡

アミメアリの生酒環は､この2c､条件付ワーカー産雄性単為生殖から､女王の生

産が完全にストップされると出来上がると考えられる｡

完全ワニキ灘性単為生麺

それならば､ Cataglyphis型の条件付ワーカー産雄性単為生殖と､アミメアリ型の完

全ワーカー産雄性単為生殖を分かつ生態学的要因とは何なのであろうかo加ritz (19

86)は､メンデル遺伝モデルを用い､ケープミツバチのワーカーによる産諾性単為生

殖は､女王の死亡するリスクが高いとき(具体的には結婚飛行などの移動時における

強風の影響を彼は考えている)進化すると議論している｡

もしアミメアリに女王がいたなら､女王の消失という高いリスクがコロニーにつき

まとうであろうことは容易に予想出来る､なぜなら本種は極めて頻繁に巣の移動を繰

り返すからである(ただし､巣の移動とワーカー繁殖は考えられる適応上の相関であ

って､ 4章でも記したように因果関係は分からない､
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他種との比較か必要であろう′) ｡

ワーカー繁殖に｢女王消失時にコロニーが滅んでしまうリスク回避｣という利益

がある一方､ワーカー繁殖のコストも知られている｡ Cole (1986)はLeptothrax

allardyceiの孤児コロニーで見られるワーカー繁殖には､コロニーにとって労働効率

的な損失(ergonoJ)ic cost)があると議論している.なぜならワーカーの労瀬力の一

部が儒位行動などの非生産的活動に費やされるからである(女王を欠くと､ワーカー

は産卵を開始すると同時に互いに攻撃的な贋位行動を高頻度に行うようになる) ｡こ

の様なコストがあるとき､ (条件付ワーカー産雄性単為生殖に付随するところの.)女

王の消失から次の女王の出現までの時間差はコロニーの生産効率の損失につながるで

あろう｡もし､ある種または個体群が女王の消失というリスクがそれまでより高い環

境下に置かれた時､コロニーに対する自然選択はワーカー繁殖に伴うコストを低減さ

すようコロニーに働くであろう｡考えられる方策は､順位行動の頚度を低下さすなど

してワーカー間の繁殖に関する協力を高めることと､女王を補足するスピードを上げ

ることの2つがあるであろう｡この事に関して､延べ70時間以上の観察にもかかわら

ずアミメアリのコロニー内おいて順位行動が観察されないのは興味深い､アミメアリ

はワーカー間の協力によって儒位行動のコストを低減させているのであろうか｡それ

を明確化するためにもPristo町meX屈における他種との比較が必要であろう｡つま

り､女王が死亡するリスクがより低い女王を持つPristo皿ym7eX種では､拡児化した

時ワーカーは互いにより利己的にふるまうかどうかを調べることが必要である｡

車王が消費珊観術

個体群に繁殖メスが定期的に生産され多数存在する時だけにこの戦時は有効であろ

う｡オスの交尾相手が個体群中に少ないときは有効でない(例えば､他のコロニーが

単為生殖している､または他のコロニーが巣内交尾をしていて他のコロニーのオスは

寄せつけないなどの理由で)
｡さらに､この戦術はコロニーを女王が消失した時点か

ら長く存続させることは出来ない｡

完全単為生殖の進化的意味

前々節ではアミメアリ型のワーカー繁殖を適応的見地からとらえ､これが女王の死

亡するリスクが高い時の進化的反応であると考えた上で､条件付産地性単為生殖と
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完全産藩性単為生殖を分ける要因を議論した｡

一般に､単為生殖は有性生殖に比べ､個体の生殖価最大化という機能から明らかに

有利な点がある｡集団内に単為生殖する系続と有性生殖する系統の2つがあれば､単

為生殖系続の増殖率は他の2倍だからである(Haynard SELith, 1978) ｡

もうひとつ､ワーカー産雄性単為生殖の特別な点として､コロニー内の血縁度がそ

の時点のワーカー間の血縁度以下に下がらない点がある､そのため血縁選択説からコ

ロニーが結束しやすいことが予測される(Haznilton, 1972) [二次多女王制や孤児化

後の新女王の受入れでは血縁ある女王を受入れない限り不妊のワーカーにとって包括

適応度最大化という観点からは無意味である】 ｡

ただし､完全産雄性単為生殖には上にあげた遺伝学的な利益がある反面､コストも

ある｡それは､

1 )遺伝子の組替えが起こらないため､環境の急変に適応しきれない (Haynard

Sznith, 1978) ｡

2 )ある遺伝子型に適応した寄生者に侵されやすい(寄生病溜体はふつう寄主より

はるかに早く進化する;HaE)ilton, 1982) ｡

完全産出性単為生殖がアリではアミメアリ以外に知られていないのは､このようなコ

ストがあるからなのかもしれない｡

巌佐(1987)は､単為生殖の進化を､単為生殖突然変異の出現率と､単為生殖化した

地域個体群への群選択の均衡でとらえ､突然変異率の地理的変異が重要であるという

可能性を議論している｡同一種(形態分類学的な定義による)あるいは近縁種におい

て､単為生殖をする個体群(あるいは種)は､寒冷な地方へ行くほど一般に多く見ら

れるが､これは､気溢が寒冷なほど突然変異が発生しやすく､選択圧による効果を上

回るためであるという｡アミメアリの熱帯亜熱帯の既記載種がすべて女王を持ち(育

性生殖種である可能性大)
､日本産アミメアリがPrist8mym)eX属のなかでも最も北

部に分布することを考えると､この説は説得力がある｡この説ではPristoJ)yrⅢeX属

の起原を熱帯地方と考え(これは正しいと考えられる;緒方,私信)
､日本産アミメ

アリは北へ分布を伸ばすうちに単為生殖能力を獲得したということになる｡

もうひとつの読として､私は単為生殖能力の系続発生的制約(前適応)を考えたい｡

アリにおける産雄性単為生殖は幅広い系統群で散見されるが[先に述べた

c9r3_Or以外にも例えばFomlica polyctena
- Otto (1960)やCrematogasterの
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いくつかの種 -Souli6 (1960)などに報告がある]
､調べればもっと多くの種に

見られるのではないかという過去の予測(例えば､ Wilson, 1971; 8rian, 1979)に

反して､現在では稀な現象と考えられている(､E. SouⅢalainen,私信;A.Lenoir,紘

伝)
｡例えば､

Ledoux (1950)が報告したOecophilla longinodaのワーカーによる

産雄性単為生殖は､ Holldobler 良 Wilson (1983)によって否定された｡アリにおけ

る産雌性単為生殖が例外的な事例であるなら､それが可能か否かという制約は進化上

重要である｡先に考えた様にある種が女王を失うリスクが高い環境にさらされたなど

理由で､ワーカー自身が繁殖せざるを得なくなった時､一方でgaJ)ergate (交尾して

繁殖するワーカー)が､もう一方でアミメアリ型の産雄性単為生殖がが進化したのは

なぜなのか｡女王の死亡リスクという選択がかかり始めた時に､ワーカーが交尾可能

ならば､ gaElergateS繁殖が､ワーカーが形態的に特殊化しすぎているなどの理由で

交尾不能だが産雄性単為生殖ができるならアミメアリ型が進化するのではなかろうか｡

ここでは条件付産経性単為生殖種がアミメアリ聖に進化することになる｡どちらも可

能ならば､群選択と個体選択の下で早く進化的な安定点に到達した方が定着するであ

ろう｡この説を裏付ける為には､ Pristo町rneX属の他種で､ワーカーの交尾能力や

産j#性単為生殖の存否を確かめる必要があろう(ga皿ergateSが進化して､産隷性単

為生殖が進化しなかったRhytidoponera属で調べるのも良いと考えられる) o

同様に､頚繁な巣の移動や分巣で繁殖をする種の中でも､一方でワーカー繁殖､も

う一方でergatoid queenによる繁殖が､なぜ進化したのかを考える持､ワーカーの

繁殖能力増大と､女王の廼の退化または歩行能力の増大という進化のどちらか早く種

としての進化的安定貞に到達するのかが問題となろう｡その際に､それぞれの種の進

化のスタート地点における形態的条件(.発生的制約)が大きく左右するヤあろう｡

[ただし､ムネポソアリの仲間 (Leptothorax と Harpagoxenusの菜種)では､

ergatoid queen と有廼女王は1遺伝子座のメンデル遺伝で制御されているという

(Buschinger, 1974, 1g75; Winter & Buschinger, 1986 : ergatoid queenは劣性

ホモである､ただし環境によっても影響を受ける)
｡この様な発生的(1遺伝的)制約

の下で重要なのは､女王の型(質)を決定する遺伝子座上の遺伝子頻度の集団内変化

であり､有理女王の瀬進的な小型無題化というダーウィン的な漸進進化を特に考える

必要はなさそうである】 ｡
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巣の移動と分巣の意義

これまで､アミメアリにおける女王の失語と適応的な相関がある現象として､巣の

移動と分巣を議論した､しかしこれらか特定の環境に対する適応的意義を持つかどう

は議論しなかった｡ 4章でも議論した様に､これは､形質進化におけるコストと利益

の比の問題として理解できるであろう｡つまり､巣の構築のためのエネルギーコスト

と､移動のためのエネルギーコストの最適配分の問題である｡アミメアリは前者より

むしろ後者にコストをかけたということであろう｡

分巣にも同様のコストと利益が考えられる､あるアリが有廼女王による分散独立部

巣と分巣による創巣の両方をできる場合､コロニーとして､どちらの部分にコストを

かけるかが適応上の問題となろうう｡分散独立創巣は､次世代コロニーの定着確率は

低いが､それを行う有理女王を多数､広範囲に出せる｡一方､分巣は､数は出せず､

歩行分散ゆえに定着場所も母コロニーの近くに限られるという欠点はあるが､独立別

巣の初期に伴う高いリスクを回避できるという有利な点がある｡分巣と独立創巣への

配分を決めるのは､利用できる資源の空間的時間的な分布であろう｡ Hblldobler &

Wilson (`1977)は､分巣に適するすみ場所の状態を類型化し2つあげている｡それは､

1 )狭く不安定な場所[この場合分巣は､多巣化した時や､巣の移動時にアクシデン

ト的に起こるコ､ 2)パッチ状に分布した広く時間的に安定な場所【回りのすみ場所

を分巣により徐々に分散して独占できる】である｡ただし､適応した環境の比較生態

学的な分類には絶対的な尺度が無く､単女王制のある種がすむ環境に比べ近縁の多女

王別種がすむ環境はどうであるかというような比較の対象が無ければ検証ができない｡

日本産アミメアリのすみ場所と､多分独立創巣すると考えられる有廼女王を持つオー

ストラリアなどのPristo叩rⅢeX属他種とのすみ場所の比較を行えばこの説を検証で

きる可能性がある｡

ア‥享メアリ_型の社章構造の維持機構二群選択の可能性

これまでの議論は､暗に個体ではなくコロニーを単位とした選択(群選択group

selection)を前提して進めてきた｡しかし､行動生態学において群選択はその存荏

そのものが否定的に扱われる事が多い(WilliaE)S, 1966; Davkins, 1976; Haynard

SzDith, 1976, 1984)
｡一方､アリなど進化した裏社会性昆虫のように高度に相互依

存的な集団では､集団(コロニー)に対する選択が働く事は自明であるという議論も
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あった(Oster a Wilson, 1978, Wilson, 1985)
｡近年､群選択の意義が再検討され､

辞退択と行動生態学暑が進化メカニズムとして広く認めている血緑選択とが､同一の

機構ないし多くの共通性をもつ機構として扱える事が主弓長され始めている(舶1sDn,

1983; Wade, 1978,1985など) ｡

west-Eberhard (1975)は､裏社会的なコロニー内の協同の進化ないし維持を､以

下のような血縁選択のレトリックを用いて議論している｡繁殖能力の劣る個体は利他

的になりやすいであろう｡なぜなら利他性発現のコスト(血縁選択のHazEilt8nの法

則の C)が小さく､すなわちBr>Cという条件を満たしやすいからである｡女王

とワーカーの二聖が進んだ､高度に貴社会性の進化した昆虫では､ワーカーは女王よ

り繁殖能力が劣るため､ワーカーは利他的になりやすい｡ワーカーが完全不妊になれ

ば､ワーカーの繁殖価は女王の繁殖を通じた包括適応度としてしか存在しえず､ワー

カーの適応的利益は､コロニー全体ないし女王の適応的利益と一致する[ただし､性

比に関しては女王とワーカーの利益は必ずしも-鼓しない(､Trivers a Hare, 1976)三｡

oster & wilson (′1978)が群選択(コロニー間遠択)の自明性を主張したのは､この

ような､ワーカーがもはや女王の身体の一一部としてしか機能しなくなったような状況

を想定して､進化的に最適なワーカー内サブカスト比率を計算する目的のためであっ

た｡利他性のコストという見地から考えれば､なぜ全個体か働き産卵するアミメアリ

のコロニーのようなものが進化的に維持されているのかという疑問も提出できる｡な

ぜなら､個体問に(稀に発見される大聖個体のいるコロニーを除いて)明らかな繁殖

能力の差が認められないからである｡しかし､この間題にHazniltonの法則を用いて

対処するのは困難であると思われる｡その理由は､ Hamiltonの法則は例えば他個f本に

協力するかしないかというような､質的に異なる形質(行動.)の二者択⊥が見られな

ければ､適用できないからである('Grafen, 1984)
｡さらに､個体間に仮にそのよう

な二者択一的な差がみられても､その行動(形貴)が他個体に与える影響を測るのは

困難である｡アミメアリのコロニーは余りにも巨大なので､ 1個体の行動がコロニー

内の他個体全員に与える影響は多分とても小いであろう｡

Itov et al. (1984)は､アミメアリの協力的(coロparative;単独性昆虫の生活史

と比較しての意)な社会構造の維持メカニズムはデーム間群選択(interdenic group

selection)で捉らえたほうが理解しやすいと議論している(無論､血縁選択でない

という意味ではない)
｡彼らは､アミメアリの社会構造の維持を以下の様な動態とし
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て考えることが出来ると述べている:より多く崇殖をするが､より少ししか働かない

｢利己的な｣突然変異個体がコロニー内:=出現すると､それらはコロニー内部で顔度

を増し続ける.'利己的個体の頻度が高くなるにつれ､そのコロニーの繁殖率は下がり

やがて絶滅するであろう｡アミメアリの繋増力は集団それも大きな集団であることに

著しく依存しており､単独化されたアミメアリ個体は全く繁殖ができない(.辻､未発

表)
｡一方､利己的な個体の出現していないコロニーは良く増殖して､分巣で絶滅し

たコロニーの場所を埋めるであろう｡

コロニー間の個体移動がなく､新コロニーが分巣で作られるというアミメアリの性

質は､いくつかの群選択モデルの中でもより｢利他的｣行動の進化しやすい条件を持

つとされる分芽モデルpr叩agule pool zDOdel (Wade, 1978; Slatkin & Wade, 1978)

の仮定と基本的に一致する｡もし､コロニー間とコロニー内の形質分布と適応度の相

関が野外で調査できれば､近年の集団惟生物の自然選択測定法(Price, 1970, 1972;

fdade, 1985; Heisler & DazDuth, 1987など)を用いて､グループ内とグループ間にお

ける選択強度の相対的差を調べることができる｡さらに､コロニーと個体の表現型遺

伝葦が(~slatkin, 1978などを用いて)計算されれば､進化速度まで推定できるであ

ろう｡そうすれば､アミメアリは社会性昆虫において協力的ならびに非協力的行動の

進化の上でグループ内選択とグループ間選択のどちらがで相対的に重要であるかを調

べるための絶好の材料になると思われる｡

アミメアリの成功と人類の開発について

完全単為生殖種が､開発や農薬の散布による環境の変化の潰しい人類の生活圏のな

かで､これほど栄えたのは興味ある問題である｡環境の変化という滴汰圧は､先にも

述べた通り､単為生殖に不利に衝くはずだからである｡アミメアリの場合は､多分､

開発などの環境の変動がむしろ他種と競争する上で､有利に働いたのではなかろうか｡

なぜなら､アミメアリは永続性の巣を作らず移動能力が高いため､環境が変化すれば

より良いすみ場所をもとめて移動することが他種より容易だからである｡日本にグン

クィアリのような放浪性の強力な競争種がいなかったことも､人による環境撹乱が多

いニッチで優占的な種になれた原因のひとつであったかも知れない｡

アミメアリが高い移動能力を持ちまたアブラムシなどの半廻目を保護するのが分っ

たが､熱帯のアリで報告されるように(Wilson, 1971; Haschwitz a H註nel, 1985)
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アグラムシやカイガラムシなどの吸汁性昆虫を運んで分散させたりする段別があるか､

また栗田のすす病などを媒介するかどうかは普通種でT9るにもかかわらず分っておら

ず今後の課題てある｡移動は病原生物の媒介に連なるであろうが､アリはすす病の原

因となる好アリ性の吸汁性昆虫の甘露を採餌してしまうのでこの点では有益かもしれ

ない｡岐阜県のあるクリ園では､すべてのクリの樹でアミメアリが甘露を集団採餌し

ているのが観察され､ 1アールに100万個体以上のアミメアリ成虫が生息するのが確

認された(L辻,未発表)
｡このような場所でアミメアリが果樹栽培などに与える影響

は大きいと考えられるので､今後の定量的な調査が必要であろう｡
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要約

有理の女王が存在せず､撒きアリ(ワーカー)が産頚性単為生殖するという特異な

生活史を持つアミメアリの行動生態学的な研究を､ 1984年から1987年にかけ､名古屋

市近郊で行なった｡

1 )異なる巣間で個体を移す実験の結果､異なる巣に属する個体間では弓削1敵対性が

ある事が示された｡すなわち本種は､いくつかの多女王制のアリで知られるような

unico18nial (コロニー間の境界が不鮮明で巣間で個体移動が見られる)な種ではな

く､むしろ単女王制のアリに一般に見られるn)ultico18nial (個体群が多数の独立し

た繁殖ユニット､すなわちコロニーに分断されている)な種であることが判明した｡

野外の棲み場所において他コロニーのアリに対して攻撃的な反応が観察された空間的

な範固(なわばりの範囲)は､巣､餌場とそれらをつなぐ蟻道上であった｡異なるコ

ロニーが措蝕し謂争するのが野外でも夏期に多く観察され｡闘争に参加したアリは多

くの場合死亡した｡

2)野外採集した41コロニーのどれからも､有理女王やオスは発見されず､さらに､

ワーカーを611個体解剖したが交尾している個体は見られなかった｡これは寺西(19

29) Itow et al.(1984)らの唱えた｢本種はアリでは初めて知られる完全単為生殖種

である｣という仮説を支持する結果となった｡コロニーには4月から9月まで成虫以

前のステージの個体が見られたが､越冬中のコロニーは成虫だけからなっていた｡ワ

ーカーは通常2本の卵巣小菅を持つが､稀に4本持つ個体も発見された(.卵巣小菅を

4本持つ個体はそのような個体が発見されたコロニーで平均して全個体の2.1?A/oにす

ぎない)
｡それらの体サイズは2本しか卵巣小菅を持たないものよりも大きかった｡

卵巣小菅を4本持つ個体の中で1個体だけ頭部に単眼を3個もつ個体が発見された｡

しかし､殆どのコロニーは卵巣小菅を2本持つワーカーと兼成熱ステージの個体だけ

で構成されていた｡コロニーの内部では､任意の時間断面で､ほとんど巣の中に留り

巣内の活動に従事する｢内役｣と､巣外の活動を担う｢外役｣という分業が成立して

いた｡内役はしばしば成果卵細胞を含む発達した卵巣を持ち､産卵していると考えら

れた｡しかし､外役は萎縮した卵巣しか持たず産卵していないと考えられたが､その

卵巣小菅には過去の産卵荏験を示唆する黄体が蓄積していた｡野外採集した巣内で採

れた個体と巣外で謀れた個体の体サイズ(頚幅と前胸幅)を比較したところ､コロニ
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一三こよっては､分布は重なるものの､前者のほうが有意に大型である傾向か見られた｡

重㌃/7真司育したiココニー:=ついて1週間1〕3個体の行動を観葉した後解剖したか､内

1'1'bの個体間で:如日巣の発達度と行動､および卵巣の発達度とf本サイズには明らかな相
関は見られずoさらに内役の持つ成燕卵数には､ランダムな個体変異以上の変異がな

く､内設問に繁殖活動の分化がある証拠は得られなかった｡ただし､内役の産卵以外

の行動には体サイズと関連した分化が見られた｡

3 )内役と外役という分業は､羽化後の齢に強く依存していた｡すなわち全ての個体

は羽化後しばらくは内役を行ない､死ぬ2､ 3週前になると巣外の活動を行なうよう

になった(外役化した).従って､本種には他のアリのような個体の一生を通じての

非繁殖力ストは存在せず､本種の社会は､一度女王とワーカーという貴社合性的な繁

殖分業が道化した後で､前社会的な共同繁殖のレベルまで逆戻りした社会形態である

と考えられた｡ただし､個体の行動発生には変異が見られ､さらに寿命や内役期間に

も個体差が有るので､コロニー内で繁殖に関する不平等が完全に消失したとの判断は

できなかった｡一度外設化した個体は､内役から隔灘した飼育容器で充分餌を与えて

も産卵能力は回T'_Eしないことかわかり､内設が外役の産卵を抑制しているという証拠

は得られなかった｡

4)八事と名大の2つの調査地で､野外における本種の宮巣行動について調べた｡本

種は複雑な地中性の巣:ま作らず､朽木などの自然に存在する空間に一時的な巣を作り､

塀繋に巣の移動を行なった｡ 1営巣場所での平均滞在期間は名大で17.4日､人事で15.

7日であった｡この殺値は､知られる限りの他の温帯性のアリの平均滞在期間より短

く､本種は温帯性のアリとしては極めて放浪性が高い種であることが判明した｡巣の

移動宰.T=は季節的変化は無いが､営巣場所は季節により変化し､越冬前後には夏期に

比べ比較的地中深くにある空間に営巣した｡巣の移動には周期性はなかった｡頚繁な

移動にもかかわらず､巣の分布は一様分布が保たれていた｡移動方向は移動前の最近

接巣の存荏する方向には影響されないようだが､次の移動で移入してきた方向に引返

す慣向が見られた｡平均移動距灘は名大と人事でそれぞれ､ 6.8 m と 3.9 7nだった｡

八事においては移動する地理的範囲は制限されているようであった｡ 1回の移動に費

やされる時間は約20時間と推定された｡ 1コロニーが複数の巣を同時に持つ多巣的な

コロニーは､八事で13.7%名大で2.3%であった｡ 1コロニー当りの巣数は夏期に増

加する領向があった.コロニーが多数の採餌者を送り出している餌場である(同題目
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昆虫か首冨を分泌している)植物を除去すると巣の移動が触発された.

5 )他コロニーの個体を識別して攻撃をする行動が､いかなる解発因によるのかを調

べた｡ Htilldobler a llichener (1981)およびBreed a Benett (1987)は解発因となり

うるコロニーまたは個体の標識(テンプレート)を分類したが､アミメアリはどれに

あたるかを調べたところ､異なるコロニーの個体に3日間さらしたワーカー個体は､

野外のもとのコロニーに戻すと､元のコロニーメンバーに攻撃された｡一方､巣とは

異なる場所から採取した土壌に3日間さらしても元のコロニーメンバーには受入れら

れた｡ 結局､本種のテンプレート形成様式として以下の2つの可能性が残った｡

1 )個体が生産する遺伝的に決定された化学物質が､グルーミングや栄養交換によっ

てコロニー内の個体間でブレンドされ1つの集合的テンプレートを形成している

[Crozier 良 Dix (1979)のGestalt Ⅶodel] ､ 2)環境由来の化学物質がテンプレ

ートとして機能している(ただし､ 3日以上の条件付けが必要) ｡

6 )アミメアリは他種に対しても､餌場を防衛した｡防簡時の攻撃方法は､同種他コ

ロニーの個体を攻撃すると時日由みつき)とは異なり､主に尾端からの毒柑質の分泌

で攻撃を行なうという､敵対者特異的な攻撃行動が観察された｡春期餌場のカラスノ

エンドウを採草位で見た場合､アミメアリと他種(トビイロケアリ､トビイロシワァ

リとルリアリ)とは分布上の避け合いがあり｡それらの種間で餌場はしばしば珠ごと

の乗っ取りが行なわれた｡クロヤマアリとアメイロアリは分布上はアミメアリとは独

立的であった｡森下(､1941)は損上の小枝単位で見た場合採餌行動の特異性に由来し

て占有種と非占有種という種間分布様式が存在するとしたが､アミメアリと他種のア

リに関してはこの分化が草本植物上でも成立することを示す｡なお餌場(アブラムシ

のコロニー)のアブラムシ捕食者に対してはアミメアリは必ずしも攻撃的ではなかっ
+,_
L'-ら

7 )最後にアミメアリが女王を消失しワーカーが産盟性単為生殖するようななった進

化的理由を考案した｡アミメアリは巣を顔繁に移動する｡これはエネルギーコストを

移動と巣の構築のどちらにかけるかという進化上のtrade offが存在するとするな

らば､アミメアリは移動にエネルギーコストをかけるように進化した種だろうと考え

られる｡容易に巣を移動できるという性質は､アミメアリが棲むような人家周辺や耕

作地のような巣場所の環境撹乱や変化が多い場所では､定着的な性質よりも適応的で

ある場合もあろう｡この賓繋な巣の移動は､コロニーを分断されたり移動中に女王が
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死亡するというリスクを必然的に伴うものであるから､多数のワーカーに繁殖の役割

を分散させているというこは､コロニーにとって適応的であると推察される｡しかし､

アミメアリの生酒史上の特性には､多数のワーカーによる産雌性単為生殖で繁殖しな

ければならないという必然的な適応上の理由は見当らず､同様の環境条件でも､たと

えば巣の移動のリスクを回避する方法として考えられる他の戦術､すなわも:交尾し

たワーカー(gaJDergate)による繁殖､働きアリ型女王(ergatoid queen)による繁

殖､条件付ワーカー繁殖あるいは条件付ワーカー単為生殖､女王の補充およぴ2次多

女王制をなぜアミメアリが進化させなかったのかの理由は不明のまま残った｡この理

由を知る為には､ワーカーの交尾能力や産雄性単為生殖能力という前適応や､単為生

殖突然変異の頻度などを､アミメアリ属の他種や他のアリの系統を用いて更に調べる

必要があろう｡また女王というコロニーの中心が消失したにもかかわらずコロニーの

結束や共同的な繁殖が保持されているのは､コロニー内部では常により利己的な形貿

(例えば､自らはより多く繁殖するが他個体の繁殖を助ける行動はあまり行なわない

形質)が増加するであろうと考えられるコロニー内の選択に桔抗するコロニー間の自

然選択(利己的な個体の頻度が高くなるほどコロニー内の個体の平均繁殖価は下がる)

がそのメカニズムとして機能しているからであろうと推察された｡
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付表1 観察した103個体の各行動の頻度(第2章参照) o ただし､行動レパートリー

の番号は本文と-鼓しないo 頻度0の行動は空白にしたo

行動 ,?､L
,-:

レハ ー~:

-ト

リー

レベルⅠ

レベルエエ

レベルⅠⅠⅠ

外役グループ

A

1 I

個体番号 1. 2. 3. 4. 5. 6. 7. 8. 9. 10. ll. 12. 13.

一巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

12.栄養交換

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

一巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を操りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(■ジグザグ歩行)

9 13 10 8 5 5 21 18 19 19 27 25 9

9 9 9 11 3 4 8 12 11 14 12 12 11

7 10 12

6 5 4

5 2 9

1 1

4 10 11 10 12 5 11 8 10 8

5 5 6 10 4 3 5 6 7 5

6 5 8 2 7 6 2 2 6 5

1 4 3 5 3 1 1 1

12 12 11 9 17 9 11 ll 11 7 7 5 2

23 22 21 26 29 27 25 14 11 16 15 12 14

1

2 1 1 1 3 1 2 2 2 2

5 4 3 1 3 3 2 1 1 3 2 2 4

1 1 1 1 2 1

1 1



行動 レベルⅠ

レバ レベルⅠⅠ

-ト
レペル工Ⅰエ

リー 個体番号

外役グルーア ‡ 内役グループ

A i B

2 J 3

14. 15. 16. 17. 18. 19. 20. 21. 22. 23. 24. 25. 26.

ー巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

12.栄養交換

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

一巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を擦りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(ジグザグ歩行′)

9 14 25 16 14 17 18 38 39 36 38 42 40

13 13 6 9 7 9 7 18 18 17 14 15 15

8 9 6 9 10 6 13 3 4 7 10 5 4

8 7 3 7 9 4 3 5 5 4 6 3 4

11 5 7 7 6 9 9 3 7 3 2 4 3

1 2 2 2 3 1 2 2 9 3 2 3

7 4 3 5 8 11

1 1

10 9 6 7 7 6 5 2 1 1

8 11 21 18 20 21 21 1

2 1 1

3 1 1 2

4 6 1 3 2 4 1 1'

担 i] il 藍

1 1

1

i7



行動 レベルⅠ

レバ レベルエエ

ート
レペルⅠエⅠ

リー 個体番号

内役グループ

B

4 J 5

27. 28. 29. 30. 31. 32. 33. 34. 35. 36. 37. 38. 39.

一巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

12.栄養交換

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

一巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を擦りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮くジグザグ歩行)

40 36 40 41 39 40 42 44 30 35 42 30 30

15 6 4 6 12 9 12 9 15 9 13 14 15

3 5 9 2 3 4 5 3 2 5 5 4 8

1 2 4 2 1 1 1 4 1 4 8

2 7 5 6 6 4 3 3 2 1 7 5

1 2 4 1 2 2 3 4 4 2 2

2 7 4 5 3 10 7 9 15 15 13 7 1

12 13 11 14 14 8 7 14 11 1 11 9

1 1 3 1

藍 印 印 i]

1 1

2 1

つ
i

1 1



行動 レベルⅠ

レバ レベルⅠⅠ

-ト
レペルⅠエⅠ

リー 個体番号

内役グループ

B

5 暮6

40. 41. 42. 43. 44. 45. 46. 47. 48. 49. 50. 51. 52.

-巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

1_?.栄養交換

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

-巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を擦りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(ジグザグ歩行)

28 31 24 19 36 34 36 35 36 34 35 30 28

16 17 18 16 13 12 11 8 11 13 13 5 18

3 3 7 7 6 5 8 7 8 8 7 6 15

5 4 5 7 8 8 3 10 3 4 2 5 5

4 5 6 5 2 6 4 4 4 5 4 2 3

6 5 5 1 1 3 3 3 2 5 3 3

4 3 1 1 2 2 2

13 14 14 19 13 11 12 13 12 13 11 23 4

1

1 1 2 1 1 1 4

1

⊥.

1 2

〟



行動 レベル 三

レバ レベルニェ

ート レベルⅠ工Ⅰ

リー 個体番号

内役グルーア

a

′t

C

i I

… 7

53. 54. 55.
.56.
57. 58. 59. 60. Sl. S2. 63. 64. 65.

一巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

12.栄養交換

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

一巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を揺りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(-ジグザグ歩行)

27 27 28 35 28 24 19 22 35 31 45 43 46

17 17 17 19 20 13 19 11 11 7 8 q 7

14 11 12 10 10 13 15 14 5 10 6 4 1

4 8 5 3 4 7 6 4 5 6 2 1 5

3 3 4 1 3 8 6 7 7 5 3 4 4

6 3 4 3 2 5 2 1 3 2 5 4

1 1 1 1 2

5 5 2 8 5 5 1 1 13 12 10

印 il il

i] g g i1

1 1

2 2
1
ま 4 2 7 6 a

1

? 5
へ

〇 4 8 6 8 l

覇 il 円 転

1

V



行劫 レベル 三

レバ レベルⅠニ

ート レベJL,Ill

リー 個体番号

内役グループ~

(i
＼､ノ

■-

J

65. 57. 58. 69. 70. 7l. 72. 7:3. 74. 75. 76. 77. 78.

一巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

46 Ji6 44 46 51 49 5O 49 46 47 50 56 53

7 8 9 5 8 5 6 9 6 4 4 11 10

6 3 4 4 7 4 5 4 9 11 2 4

4 5 4 4 3 2 3 2 3 5 5

5 4 3 5 2 2 1 3 2 3 2 1 1

2 1 1 2 1 3 2 3 1 3

1 2 フ 2 3 2 1 9 2 0

9 14 14 14 6 11 9 10 8 7 7 6 8

9.卵の運碓

10.幼虫の運嬢

ll.餌のハンドリング

12.栄菜交授

13.興奮(ジグサケ歩行) l

14.巣のガード

15.死体の運搬

一巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を揺りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(~ジグザグ歩行)

1 2 1

2 1

VI'



行動 レベルⅠ

レバ レベルⅠⅠ

-ト
レペルⅠⅠⅠ

リー 個体番号

内役グループ

C

√7

i 8

79. 80. 81. 82. 83. 84. 85. 86. 87. 88. 89. 90. 91.

一巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

12.栄養交投

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

-巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を操りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(■ジグザグ歩行)

50 47 49 48 48 45 43 45 48 50 59 60 57

10 10 11 13 13 10 11 14 13 14 5 5 7

3 4 2 2 1 6 8 4 10 7 4 5 4

4 1 3 1 3 5 3 3 1 3

3 2 3 4 3 4 3 1 2 3 1 1 2

6 1 1 1 4 3 5 2 2 2 1

2 4 3 2 2 1 1 1

5 6 7 6 12 7 6 4 2 1 6 6 5

印 匡 印 i!

1 2

1 3 1 2

2

V;;



行劫 レベJレ 王

レバ レベルⅠⅠ

-ト
レペルⅠⅠⅠ

リー 個体番号

内役ケル-チ

C

8

92. 93. 94. 95. 96. 97. 98. 99.loo.10l.102.103.

一巣内の行動-

1.集合

2.静止

3.歩行

4.自己グルーミング

5.グルーミングされる

6.グルーミングする

7.卵の世話

8.幼虫の世話

9.卵の運搬

10.幼虫の運搬

ll.餌のハンドリング

12.栄養支持

13.興奮(ジグザグ歩行)

14.巣のガード

15.死体の運搬

一巣外の行動-

16.歩行

17.地面に体を擦りつける

18.静止

19.自己グルーミング

20.グルーミングされる

21.グルーミングする

22.死体の運搬

23.ゴミの運搬

24.興奮(ジグザグ歩行)

58 58 62 61 60 56 55 54 57 66 67 66

6 6 8 5 4 3 5 7 1 5 4 1

4 6 4 1 4 7 5 3 2 3 1 1

1 3 1 3 2 1 2 1

4 1 2 2 1 2 2 3 1 1 3

1 1 1 2 3 2 2 1

1 5 3 3 1 3 1 2 1 3

4 4 4 3 8 7 9 11 3 3 4

il E! il il

担 il i! 室

1
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