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第1章 序  

ト1緒  口   

自然界において，生物個体群の個体数は時間の経過にともなって変動している。またその山方で，変動しなが  

らもある－定の範囲内に個体数が維持されていることもよく知られた事実である。この変動性と安定性という二  

つの性質は，地球上のすべての生物個体群に共通のものであり，そのメカニズムを解明することは，青も今も個  

体群生態学の中心的課題である。また，群集生態学の分野においても，この問題はまず解明すべき最も基本的な  

問題として避けてとおることができない。   

この変動性と安定性のメカニズムを正しく理解するためには，単に個体群全体としての個体数の変化と環境要  

因との関連性をみるという従来のアブロ・－チのしかただけでは不十分である。自然界における環境構造はパッチ  

状になっており，そのなかにおいて個体群がどのように分布しているかをまず正しく把握し，その上で，その生  

物を－とりまくさまざまな栄養段階の種との相互関係のなかでの個体群の挙動を包括的にとらえなければならない。  

加えて，進化の産物としての個体の行動の特質が，個体群の動態にどのように反映しているかもみる必要がある。  

本研究でほ，このような個体群の空間的な存在様式，種間関係の中での個体群，および個体の行動と個体群動態  

との関連性という3つの視点をもって，ドロバチ4種とそれをめぐる生物群の個体群動態について4年間にわた  

る野外調査をおこない，その結果を解析した。  

1970年代までの昆虫個体群の研究は，害虫の防除と密接に関連しておこなわれた関係から，比較的－様な環境  

である農耕地，人工林などにおいておこなわれることが多かった。この中のいくつかの研究（たとえ．ばKlomp，  

1966；Kuno＆Hokyo，1970）は長期間にわたるもので，準自然生態系における昆虫個体群の挙動に関して多くの  

示酸を与えた。しかしながら自然生態系の中では，動物の生息場所は－様に分布してこいるのではなく，とびとび  

にパッチ状に分布している。   

このような認識はたとえ．ばElton（1949）および森下（1950）などによって指摘され，その後さまざまな分類群の  

生物に普遍的に認められる現象として知られてきている（植物：Kershaw，1973；昆虫類：Taylor，1965；鳥類：  

Diamond，1980；ほ乳類＝Wiens，1976）。このようなパIyチ性が生物の個体群および群集の動態におよぼす影響につ  

いてほ，数学・モデルによる理論的研究が近年になってなされるようになり，多くの生態現象に関する予測が得ら  

れてきている（Horn＆MacArthur，1972；Maynard Smith，1974；Slatkin，1974；Levin，1974，1976；Hastings，  

1977；Shigesadaetal，1979；DeJong，1979；Atkinson＆Shorrodks，1981；Hasse11＆May，1985）。また，パッチ  

状に設定された実験環境内において，特に給食老一被給食者系の動態などについての実験的研究が，上記の予測  

を確かめるためにおこなわれてきた（Huffaker，1958；Takafuji，1977；Takafujietalリ1983；Kareiva，1986）。し  

かし，このような理論および実験分野での研究の進展に対して，野外の動物個体群および群集について生息場所  

のパッチ性と関連づけながら長期にわたって研究をおこなった例ほこれまで数えるほどしかない（Ehrlichet  

al，1975；Royama，1984；Ohgushi，1986など）。広範囲にひろがる個体群全体としての動態は，個々の部分個体群  

内における生存および繁殖過程や，部分個体群間の移動の結果にしかすぎない。加えて，その部分個体群内にお  

ける動態を左右しているのは，各個体の繁殖行動や移動行動であることも忘れてはならない。このように，動物  

における個体群動態のメカニズムをより詳細に明らかにするためには，個体一部分個体群一全体個体群という階  

層構造のなかで動物の生活をとらえることがどうしても必要である。   

本研究の3つの目的のうちの第1は，ドロバチ類各種の個体群が小生息場所ごとに，餌や営巣場所をめぐる種  

内及び種間の競争，描食，寄生などの影響をどのように受けているか，またその結果としておこる個体の死亡，   
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移動および産卵数の減少によって各小生息場所の密度がどのように決定づけられているかという点を明らかに  

し，それを大生息場所全体における個体群動態とむすびつけることにある。   

パッチ状の環境において個体はどのように生息場所を選択するか，またその結果として各生息場所の密度はど  

のようになるかという点についてはすでにFretwell＆Lucas（1970）のモデルがある。このモデルは，好適な生息  

場所と不適な生息場所があることを前提として，個体は最初好適な場所へ入っていくが，元々好適だった場所も  

密度が高くなってくると密度依存的に灸件が悪化してくるため，しだいに不適な場所へも個体が侵入していくと  

いうものである。この・モデルの野外における検証ほ，FretweZl自身（Fretweil＆Lucas，1970）や，Whitharn  

（1978，1979，1980），Millinski（1979），およびCappuccino（1987）などによっておこなわれているが，いずれも狭い範  

囲における生息場所選択についての観察である。本研究では，広範囲の大生息場所全体におけるドロバチ類の個  

体群動態も視野に入れながら，その中で個々の小生息場所の密度がどのような要因によって決まっているかを解  

明する。   

従来，このような小生息場所ごとの個体群の解析がはとんどおこなわれてこなかった理由のひとつに労力の問  

題がある。はとんどの昆虫において∴その生命表を小生息場所ごとに作成するのは容易なことではないし，また  

小生息場所ごとの資源の得やすさを示すためには，特に植食性昆虫の場合，植物体のうち餌として利用可儲な部  

分を定盤化するテクニックを確立することが必須となる。このような困難性のために，これまではせいぜい小生  

息場所間の個体の移動分散と各場所における昆虫の密度との関係を調べるにとどまっていた（たとえば，森下，  

1950；Iwao，1971；Solbreck＆Sillen－Tu11berg，1990；Sillen－Tullberg＆Solbrek，1990）。本研究で扱ったドロバチ  

疑は，後に述べるように個体群動態の研究材料としていくつかの利点を備えており，各小生息場所の好適度を，  

餌，外敵，営巣場所の3つの観点から定盈化することが可能である。   

本研究の第2の目的は，巣作りをする描食性昆虫の個体群動態をドロバチ腰を例にして明らかにすることであ  

る。従来，描食性の昆虫類は農業書虫，森林害虫の天敵としてその重要性が指摘されてきた（たとえばIt6  

＆Miyashita，1968；Hiroseetalh，1980）。しかしこれらの指摘は害虫個体群の研究の過程で付随的になされたもの  

にすぎず，描食性昆虫自体の個体群動態に関する研究はこれまで非常に少ないといわねばならない。しかもその  

中で前に述べた生息場所のパッチ性も考慮してある程度広い範囲でおこなわれたものとしてほ，Hori（1982），井  

上（1985），曽田（1986），および大沢（1991）などの研究がわずかにあげられるだけである。ただし，これらの  

研究は巣を作らない自由移動型の昆虫（ノ、ンミョウ類，サシガメ類，オサムシ類，およびテントウムシ類）につ  

いてのものであり，巣から資源採集に出かける，いわゆる中心点採餌（centralplaceforaging）をおこなう社会  

性，および単独性のカリバチ類，アリ類，ハナバチ類などについて長期，広範囲にわたって全生活史をおさえた  

個体群生態学的な研究は皆無といってもよい（Wilson，1971）。これらの中心点採餌性昆虫は害虫の描食性天敵，  

あるいは作物の花粉媒介性昆虫（ハナバチ類）として応用上重要なものであることを考えれば，彼らの個体群動  

感を明らかにすることは，その有効利用を考える上で不可欠であろう。   

本研究の目的の第3点は，昆虫の近縁種間，特に多産種と少産・保護種における生活様式および行動上の差異  

がどのようにして生じてきたのか，またその差はそれぞれの種の個体群動態をどう特色づけているのかを明らか  

にすることである。   

MacArthur＆Wilson（1967）は，密度依存的抑制を受けない状況下では，生物の生活史の特性が内的自然増加  

率（Ⅰ・）を最大化する方向へ（Ⅰ選択，多産種），また個体群が平衡密度近傍で密度依存的プロセスによって維持  

されているような状況下でほ環境収容力（Ⅹ）を最大化する方向へ（E選択，少産種），それぞれ進化していくこ  

とを数理モデルにより示した。これを受けて，以後生物の生活史執略の進化について多くの理論的な予測がなさ   
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れ（Roughgarden・1971；鱒Off・1980，1983など），また種の生活史の特徴に関する経験的な事実から，rNK選択と  

生活史特性を結びつけようとする試みもおこなわれた（Pianka，1970；Southwood et at，1974；Southwood，  

1977など）。しかし，その－・方で適応戦略に関する近縁種間での詳しい比較研究の例ほ少なく（Ohsaki，1979，  

1980，1982など），またその個体群動態にまで言及して種間比較をおこなった実証的研究はない。  

It6（1980）は，多産戦略者と少産・保護戦略者の個体数変動のパターンを広く動物界全般にわたって比較，検討  

して，前者は変動が不規則でかつ変動幅が大きく，後者は変動幅が小さい傾向があることを示した。またStubbs  

（1977）は－・時的な生息場所（temporarγhabitat）と永続的な生息場所（permanenthabitat）をそれぞれ利用する  

合計30種の動物の生命表研究について再検討し，密度依存要因がr戦略着でほ幼虫期の死亡に，Ⅹ戦略着では生  

活史のいろいろな段階に働くことを示した。これらの研究は深緑の離れた動物についての大ざっばな比較であ  

り，Ⅰ・，Ⅹ両戦略者の個体群動態を左右する機構にまで言及したものではない。   

最近，Kuno（1987）は，捕食者が被掃食者の病体数を調節しうるかどうかという点について理論的に考察し，ま  

た従来の個体群動態に・関する実験条件下，および野外における諸研究についての再検討をおこなっている。その  

中で，彼ほ野外の昆虫個体群動態の型を大発生型種（epidemic species），低密度安定型種（endemic species）に分  

け，それぞれ代表的な3つずつの研究例についてその個体数調節が捕食者の作用によっておこっていたかどうか  

を検討した。結果はたいへん－牒’したもので，いずわの種において：も描食者は個体数を抑制（suppress）はしてい  

ても調節（regulate）はしておらず，すべての研究において調節要因は成虫の実現産卵数であった。すなわち成虫の  

羽化から産卵までの間になんらかのメカニズムによって個体数の調節がおこなわれていたことになる。Priceβ古  

al（1990）も個体数変動の幅の大きさから突発種（eruptivespecies）と潜在種（1atentspecies）を区別した上で，  

従来の楷食性昆虫の個体群動態研究を総覧し，これまで野外個体群動態の分析法として伝家の宝刀的な存在で  

あった生命表分析では，特に潜在種の動態のメカニズムには迫り得ないことを示唆した。すなわち，潜在種の個  

体数調節はKuno（1987）の結論と同様に，成虫の羽化から産卵までのステージにおこなわれており，この部分を分  

析するためには，植物の質と雌成虫の産卵・移動行動との関連をつきとめることが必要不可欠というのである。  

Pr・ice自身らによる10年間にわたるハバチの研究（Craig，Price＆Itami，1986；Craig，Itami＆Price，1990）や  

Whitham（1979）のアブラムシの研究によれば，潜在種では植物上の好適部位をめぐって激しい種内競争がおこっ  

ており，ハバチではその結果引き起こされる死亡や移動が個体数調節の原因となっていた。   

本研究では，生息場所の利用様式がより工戦略老的な単独性のドロバチと，よりⅩ戦略者的な亜社会性のドロ  

バチについてその資源利用のしかた，繁殖様式，および個体群動態を詳細に比較，検討することにより，まず  

Ⅰ，Ⅹ両戦略老がどのような環境条件に適応して分化していったのかを考察する。次にその個体群動態の特質が  

ほんとうにMacArthur＆Wilson（1967）やPianka（1970），Southwood（1977）らの仮定したようなものなのかどう  

か，すなわちⅠ戦略者では散在する生息場所において常に急激な死亡により舵乱され，資源晶による調節をうけ  

ておらず，－・方Ⅹ戦略看では密度依存的な過程により環境収容力近傍で調節されているかどうかを確かめる。最  

後に成虫の産卵過程が昆虫個体群動態の調節を考える上でもっとも雷要なステージであるというKuno（1987）や  

Priceetal（1990）の結論の当否を検討し，その具体的なメカニズムについて2種間で比較をおこなう。   

ドロバチ科は，スズメバチ上科を構成する3つの科のうちの1つで（Richards，1962），全世界に177属，2000種以  

上が存在している（Carpenter，1986；Yamane，1990）。彼らほその名のとおり，泥，もしくほ植物質の可塑材を使っ  

て巣の築造や育児室の閉塞をおこなう給食性のカリバチである。営巣ほ雌が1個体でおこなうのが原則で，これ  

まで複数雌が協力して営巣する例は知られていない。雌の営典行動は常に造巣→産卵→狩猟の順に進み，幼虫の  

餌としては，刺針することにより麻痺させた鱗題目幼虫（少数の種では輪廻目幼虫）を育児室内に貯える。多く   
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の種は産卵，貯食（massive provisioning）後，すぐに育児室を閉塞する単独性種であるが，幼虫が貯化した後も随  

時給食（progrさssive provisioning）をおこなう亜社会性種もかなり存在する（岩軋1971）。すなわち，系統上でも  

また社会性の礎度からも，ドロバチ科ほ，単独性凌がはとんどのべッコウバチ科やアナバチ科と，ほとんどが貴  

社会性であるスズメバチ科との中間に位置している。   

ドロバチ科について一応用上注目すべき点は，その農業および森林害虫に対する槍食性天敵としての役割である。  

これまでに彼らの食菓性害虫に対する防除効果がいくつかの研究で確かめられている（Lee，1984；Jenning－  

s＆Houseweart，1984）。今後ドロバチを害虫の総合防除に取り込んでいく上で彼らに関する生物学的情報を蓄療  

することは重要な課題である。   

ドロバチ科に関する分類学的研究はCarpenter（1986）および山根（1990）らによっておこなわれている。またそ  

の営巣行動や餌，寄生動物のリスTなどに関する自然史的な研究はFabre（1891）以来，数多くなされ，Krombein  

（1967）および岩田（1971）により集大成されている。しかし，その・－・方で生態に附する定盈的な研究は終についた  

ばかりである。   

本研究では，オオカバフスジドロバチOrα乃Ci5かOCer払Sdreぴ√ゞe乃よ（以下，オオカバフ），オオフタオビドロバチ  

A7Z£erゐy花（ぁま祝m／′αび0〝！αγgよ乃αf㍑椚（以下，オ・オフタオビ），カバフスジドロバチPαγ・αrrゐγ花Cゐ主従∽Or？Zαわ‘机（以  

下，カバフ），カバオ・ビドロバチE祝Odγ柁e7祝Sdα乃古壷c宣－（以下，カバオビ）の4種を材料にとりあげた。これらはメ  

イガ科，ハマキガ科などの鱗麹目昆虫の幼虫を狩る捕食者で，西日本ではごく普通にみられるドロバデであるが  

（岩田，1971，1983など），その本格的な生態学的研究ほ従来おこなわれていない。本研究ではオ・オカバフ（亜社  

会性）とオオフタオビ（単独性）の2種について特に詳しくとりあげ，その野外個体群の動態の実感と，個体群  

動態の成立要因としてのさまざまな種内，種間関係について，営巣場所，餌昆虫，および輪食名や繍食寄生老の  

勅願と閑適づけて調査した。   

第1章ではまず，本研究をおこなった調査地の概略を述べ，ドロバチ類の生活様式の－・般的な記載をおこなっ  

た。   

第2草では，オオカバフおよびオオフタオ・どについて，その4年間にわたる個体数の経時的，および空間的な  

変動を示し，彼らの個体群動態を左右する変動主要因を検出し，各生存過巷の密度依存性について考察した。   

第3章では，ドロバチ個体群の動態に影響を与える3つの要因，すなわち卵から成虫までの死亡，餌資源の  

螢，および営巣場所の利用可能性のうち，最初の成長期における死亡要因と死亡率について検討Lた。生命表に  

集約された情報を種間，季節間，年次間，場所間でそれぞれ比較することにより，ドロバチ群集に対する死亡要  

因のかかりかたを多角的にとらえた。   

第4草でほ，個体群動態に関連する2番目の問題である資源盈の変動性と，それに応じたハチ・の資源利用様式  

の変化を扱った。ここでは，種間，場所間にみられた資源利用様式の違いが，資源盈の時間的，空間的な変異に 

対応したものであることを示した上で，資源急がドロバチ各種の個体群動態に及ぼす彩轡について述べた。   

第5章では，営巣場所（竹筒）数の時間的，空間的な変動を記述するとともに，それをめぐる種内，種間の競  

争の程度について検討した。特にオオカバフについては，その営巣場所決定過程について行動生態学的に詳しく  

解析した。   

第6章の総合考察では，3つの問題について議論した。第1に，空間的にパッチ状の構造をもつ生息場所にお  

いて，餌，天敵，および営巣場所の空間分布状態がドロバチ腰個体群に対してどのような影響をおよぼしていた  

か。また，ドロバチ類の個体数調節ほこのような状況下で，どのようなメカニズムにより達成されていたかにつ  

いてそれぞれ論議した。第2に，ドロバチ類の個体群動態を応用的見地からとらえ，本研究の結果がカリバチ類   
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およびハナバチ・類などの中心点採餌性昆虫の有効利用に対してどのような示唆をもたらすかについて考察した。  

第3に，ナロバチ種ごとの繁殖行動の特殊性および適応性が，各種のとっている巣麓得方法と密接に関連してい  

ることを明らかにし，さらに各種の個体群動態の特質がこれら繁殖行動の結果としてとらえられることを示した。   

自然界における環境の時空的構造，その中における行動の適応性，および行動の結果としてこの個体群（群集）  

動態という，階層の異なる三つの自然現象の間の不可避的な関係を明らかにすることがこの第6草の目的である。  

1－2 生活史の概略  

1－2－1造巣法   

この研究であつかった4種のドロバチはいずれも膜題目（Hymenoptera）スズメバチ上科（Vespoidea）ドロバ  

チ科（Eumenidae）ドロバチ専科（Eumeninae）に属するカリバチである。日本には17属54種のドロバチ科のハ  

チがいるが，このうち15属52種までがドロバチ亜科に属している（Yamane，1990）。ドロバチ亜科の習性につい  

てほ岩田（1971）に詳しく紹介されている。世界の習性既知の25属のうち3属（日本産では2属7種）ほいわゆ  

る壷造りバチ（potterwasps）とよばれ，ロのところでつぼんだ育児室を，ねり土で作る。ドロバチL亜科のそれ以  

外の習性既知の22属158種のうち114種は借抗型（tube－renterS）で，自然状態ではマダケ，ヨシなどのイネ科植物  

の茎の折れた内部，樹木穿孔性昆虫の脱出穴内部などの円筒状の中空部に営巣する。本研究であつかったオオフ  

タオビ，カバフ，カバオビの3種はこの借坑性ドロバチである。また158種のうち，20種は自らねり土で育児室を  

つくる築造型（mud－daubers），24種ほ粘土質の地中や壁中に抗をほる掘抗塾（burrowers）である。オオカバフほ  

築造型に属しているが，状況に応じて竹筒の中を泥で仕切った借抗型のような巣を作ることもある。  

ト2－2 社会性の程度   

昆虫の中で単独生活をするものから社会生活をするものまでの間にほ，社会性のさまざまな段階のものがいる。  

Michener（1974）は各段階の社会性について分類，整理した。すなわち雌成虫と幼虫の接触が全くない単独性  

（solitary），同世代の雌成虫どうしが巣を共有するが，育児室は別個につくられ，個体間の協力はみられない共同  

営巣性（communal），雌成虫が一・定期間幼虫に給餌する亜社会性（subsocial），同世代の雌成虫が共同で営巣  

し，しかもカストと労働の分業化がみられる半社会性（semisocial），2世代以上の個体が共同で営巣し，カスト  

と労働の分業がみられるが，女王と働きバチに形態的な差がみられない原始的真社会性（primitivelyeusocial），  

さらに形態差のある泉社会性（eusocial）などである。膜廼目では，ベッコウバチ上科以上の高等カリ）（チ類にお  

いて社会性のいろいろな段階を示すものが知られている。ベッコウバチ上科では全てのノ、チが単独性である（岩  

田，1971）。アナソミチ上科も多くのものが単独性であるが，共同営巣性，亜社会性のものも少数見られる（Iwa－  

ta，1942；Brockmann＆Dawkins，1979）。そしてドロバチ科以外のスズメバチ上科のほとんどのハチは半社会  

性，あるいは原始的其社会性以上の社会性をもってこいる（Wilson，1971）。ドロバチ科のハチがもっとも適応放散  

している熱帯地域の調査が行き届いていない現在では，ドロバチ科の中にほまだ半社会性や原始的其社会性以上  

の社会性を持つものは見つかっていないが，亜社会性や共同営巣性のような共社会性への過渡的段階をしめすも  

のが多く知られている（Iwata，1942）。これらのことから考えて，ドロバチ科がカリバチの社会性の進化の上で過  

渡的な位置にあることがわかる。本研究であつかうドロバチのうちオオカバフとカバフは亜社会性，オオフタオ  

ビとカバオビは単独性である。   

なお，4種のドロバチのうちオオカバフは日本においては雌性産生単為生餌（thelytoky）をおこなっていると   
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思われる（Vecht，1963；岩田，1971；山根，1982）。これまでに雄の採集記録は，兵庫県において1例が知られてい  

るのみである（中谷，私信）。台湾と韓国においては雄が普通にみられる（Yamane，1990）。  

ト2－3 分布   

4種のドロバチの分布は以下のようになっている。オオカバフ：中国，日本（本州一九州，対馬，種子島），台  

湾（Vecht，1963；Yamane，1982）。オオフタオビ：シッキム，アッサム，中国，韓国，日本（北海道一九州，対  

馬，沖縄諸島），台湾，フィリピソ，ジャワ，スマトラ，マレー半島（Vecht，1963；Yamane，1981）。カバフ：中  

国，日本（本州～九州，対馬），台湾（Vecht，1963；Yamane，1982）。カバオビ：ウスリー，朝鮮，中国，日本  

（本州，九州），台湾（Yamane，1979）。このように4種共に東アジアー・帯に広く分布している－・般的なドロバチ  

である。本研究の調査地，京都府はこのグループの分布範囲のはぼ中央に位置している。調査地において，前2  

種はごく普通に20ヶ所以上の小生息場所で営巣がみられたのに対し，カバフは毎年数カ所で，カバオビはただ  

1ヶ所でのみ営巣が見られた。  

1－2－4 営巣行動   

次に4種のドロバチの営巣行動について述べる。以下の記述は，著者の恵接観察と，Iwata（1938a，1938b）およ  

び岩田（1971，1975，1979，1980，19幻）によるものである。オオフタオビ，カバフ，カバオビの3種ほ調査地に既  

存の，あるいは人為的に設置した竹筒を主な営巣場所として利用していた。その内径はオオフタオビで8－20  

m，カバフおよびカバオ・どでは6－9mmであった。これに対して，オオカバフは内径8－40mmの既存の，あるい  

ほ人為的に設置した竹筒，人家の軒下の垂木のほぞ穴，コンクリー∴トでできた橋の下面などに営巣がみられた。   

図ト1にオ・オカバフとオオフタオビの巣内の構造を示した。カバフとカバオビの巣は基本的にオオフタオビの  

巣と同じ構造をしていた。巣は4種とも奥から順に泥壁で仕切られたいくつかの育児室によって構成されてこいる。  

オオカバフとオオフタオビの典型的な営巣の経時的スケジュールを図ト2に示した。両種とも雌成虫は適当な営  

巣場所を見つけると，中に土や植物の断片などがはいっている場合にはそれを大顎を用いて外へ捨てた後，オオ  

フタオビ，カバフ，およびカバオビはすぐに，またオオカバフは泥を用いて巣を築造したのちに，－・番奥の育児  

室に産卵する。なおオオカバフは他のハチの巣を乗っ取ったときや，放棄された巣へ入り込んだときには，オオ・  

フタオピと同様に営巣場所決定後すぐに産卵を開始する。卵は育児室内の上面から，卵の表面末端にあらかじめ  

付着している粘着物質によって吊り下げられる（‡wata，1942）。次に雌成虫は，巣外の植物上で食菓性の麟週目の  

幼虫を狩り，刺針して麻痺させた後，巣へ運び込み育児室に貯える。必要盈の餌を貯めたら，その育児室の外側  

に泥で隔壁を作り，次の育児室に産卵する。単独性のオオフタオビとカバオビでは，1つの育児室に1－2日で  

貯食を終え，卵が貯化する前につぎの育児室との隔壁を作る。一斉，亜社会性のオオカバフとカバフでは，5－  

10日間かけて，卵が貯化した後も随時餌を運び込み，幼虫と雌成虫の出会いがおこる。   

壁の材料は湿った泥を使うのではなく水を採集した後，それを吐き出して地面の乾いた土と混ぜることによっ  

て作る。このような産卵→給餌→隔壁作りのサイクルを何回か繰り返した後，雌成虫は巣の入口の部分（竹筒の  

切り口など）を泥で閉じ，次の営巣場所の探索を始める。なお，これまでに記録されている各ドロバチの餅屋虫  

煩および寄生性昆虫類の種名については，第4章および第5章でそれぞれ述べることにする。   
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図1－1 オオカバフスジドロバチ（A）およびオオフタオビドロバ  

チ（B）の巣内の構造  

オオカバフスジドロバチ  

営巣場所決定 産卵  餌の搬入 産卵  営巣完了  

．．止．．．   ●●●● ●●●  ＝…●●●● ●●  

巣の築造  給食  隔壁作り  叔外壁作り  

（4－9日間）   （6－10日間）   （数時間）  （1日間）   

オオフタオビドロバチ  

1    I  

貯食  

（1日間）  

」」  】 l  

隔壁作り  最外壁作り  

（数時間）  （数時間）  

図1－2 オオ・カバフスジドロバチおよびオ・オフタオビドロバチの  

典型的な営巣パターン   
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ト2－5 季節消長   

オオカバフは基本的にほ年2世代である。本研究において世代名の表記は，羽化成虫を開始点にする。すなわ  

ら，前年第2世代の前輪として越冬した個体ほ，第1世代成虫として6月中旬から下旬にかけて羽化し，羽化後  

8月上旬まで営巣を続ける。第2世代成虫は8月に羽化し，10月中旬まで営巣する。第1世代成虫による産卵が  

7月下旬以降であった場合には第2世代成虫として羽化することなく，そのまま前輪で越冬した。雌成虫の最長  

寿命は弟1世代で2－2．5カ月，第2世代で1－1．5カ月，また雌の産卵数は放大でも6～8卵であった。各発育  

段階の期間は，卵期：3－－4日，幼虫期：5－9日，前賠期：20鵬30日（第1世代）・8－9カ月（第2世代），  

婦期：5－10日であった。   

オオフタオビは基本的には年1世代で，部分的に第2世代が発生することもある。前蛸で越冬した雄成虫は6  

月下旬から7月上旬にかけて，雌成虫ほそれより連れて7月中旬にそれぞれ羽化する。雌成虫は通常羽化すると  

すぐに，先に羽化して巣の近辺で待ち伏せしていた雄と交尾をおこなう。雌成虫による営巣は8月下旬から10月  

中旬にかけて▲観察された。雌の寿命ほ最長で2－－3カ月で，最高20卵～・30卵を産むものと考えられる。   

カバフとカバオビに関しては詳細な生活史は不明な点も多いが，Iwata（193ぬカ）および岩田（1979）や今回の  

調査結果から，カバフは，6月下旬頃第1世代成虫が羽化し，基本的には年1世代であるが，部分的に早い時期  

に産卵されたものは第2世代成虫として羽化してくることもあることがわかっている。営巣活動は，6月下旬か  

ら10月上旬までみられる。カバオビは7月下旬に羽化してきて，8月から9月にかけて営巣し，年1世代である。  

ト3 調査地  

1－3－1調査地の概要   

調査地は京都市北部郊外の岩倉，大原地区にまたがる約10km四方にわたる地域である。図1－3に調査地域内の  

調査地点の位置を調査地点番号とともに示した。ここはいわゆる京都北山と呼ばれる標高400－－700mの低山帯の  

南端に位置し，高野川，岩倉川，および長代川の谷沿いに閃けた水田と丘陵からなるいわゆる谷飽田と呼ばれる  

地形になっている。標高は150－250mである。丘陵斜面の植生は基本的にはコナラ QαerC祝SSgγ・r（血，クリ  

C‘Zち亡α乃eα一メα♪0乃吏cα，アベマキ Q祝飢㍑Sぴαr・まαあまJま！などを主体とする温帯落葉広葉樹林であるが，スギ  

Crγ♪ね棚r宣αメα♪0乃まcα，ヒノキ C′1α∽α♂C．）少αγ・よ∫0如㍑5αなどの針葉樹の人工林になっているところも多く，落莫  

広葉樹林と針英樹林の占める面積比は場所によって大きく異なっていた。図ト4には調査地域内における広葉樹  

林，乾性および湿性草原，マント群落の区威を示した。これらの区域にほドロバチ類の餌であるメイガ科やハマ  

キガ科などの餅遡目幼虫の食樹，食草が多く存在していた。  

ト3－2 ドロパテ類の営巣場所   

本調査地域内におけるドロバチ類の営巣場所としては，3種類が認められた。第一・番目のタイプは，収穫後の  

イネをかけて干すための竹竿の切り口の内部である。この竹竿ほ収穫期以外ほ水田の縁の睦などに数十本来ねて  

屋根の下に保管されていた。収穫期にほ，この竹を組み合わせた「稲城（いなき）」をつくり，そこに収穫後のイ  

ネを束ねてかけ，数日間天日で干す。以後この竹竿を稲城竹，収穫期以外の間竹竿のおいてある小屋を稲城竹小  

屋と呼ぶ。これらの稲城竹の内径は2－5cmであり，その切り口にはもっばらオオカバフが営巣した。内部が極  

端に汚れていたり，割れたりしていない営巣可能な竹の数は1カ所の稲城竹小屋当り10－100本であった。オオ   
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図1－4 調査地域における広葉樹林，乾性および湿性畢臥マント群落の区滅の分布状  
軌破線で囲んだ部分についてのみ調査した。  
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カバフの営巣時期と稲の収穫期はほとんど重ならないこと，またこの竹は十数年おきに古くなったものから順次  

交換されるが，基本的には同じ場所に50年以上はずっと存在してきたこと（谷口，私信），また人為的な巣の除去  

はおこなわれないこと（谷口，私信）などから，オ牙カバフの個体群は，安定した営巣場所として稲城竹を長期  

間にわたって利用してきたと考えられる。稲城竹は直径が大きいことから，他の3種の借坑性ドロバチは利用し  

ていなかった。   

第二のタイプの営巣場所は，調査地域内に調査のために設置した竹筒である（以後人工竹と呼ぶ）。人工竹は，  

1稲城竹小屋（稲城竹の切り口から2m以上離れた場所），2 それ以外の雨の当たらない場所（物置小屋の軒  

下や人為的に作った人工竹設昏小屋など）の2種類の場所に設置した。竹筒は長さ10－25cm，内径0．3－2小Ocm  

の，一端または両端に開口部を持つもので，1カ所当り20－200本を設脛した。人工竹の設慣は単年次ごとにおこ  

なった。すなわち春に設置した人工竹は冬にすべで回収し，翌年の春にはまた新たな人工竹を設置した。また，  

営巣が終わった竹筒は随時回収し，同時に同数の竹筒を補充した。   

人工竹に・はオオカバフとオオフタオビが多数営巣した。カバフやカバオビは∴豆類や果菜類の支柱として使わ  

れる内径0・5－1・・Ocmの細い竹筒が収納されている数カ所の稲城竹小屋でのみ営巣がみられ，そこではそれらの支  

柱用の竹とともに、人工竹も盛んに営巣場所として利用した。人工竹には他のカリバチ，ハナバチ類も営巣した  

（表ト1）。調査対象とした小生息場所が毎年多少とも変わったため，各年のハチ営巣数も変動しているが，全体  

としてみると，本調査地における借坑性ハチ類の群集構造の大まかな傾向が示されている。内径が0．．3－2．．Ocmの  

人工竹の利用者としてはオオフタオビ，オオカバフ，ジガバチモド卑属数種rry♪0宕ツJo花Sppが一項した優先種と  

なっていた。次に表ト2に，これらハチ類群集全体としての竹筒の利用率の年次変動をまとめた。人工竹，および  

内径2cm以上の稲城竹いずれにおいても，異種間で営巣場所をめく・・る争いが起こるほどには密度ほ高くならな  

かった。ただし，人工竹については，営巣が終了した竹筒を随時新しい空竹筒と交換していたので，表中の14～  

48％という利用率はかなり高い億といえる。  

ドロバチ類の第三の営巣場所は，樹木の幹部に穿孔性昆虫があけた穴の内部や，イネ科やバラ科植物の折れた  

茎の中空部分，およびひさし状になった岩のくぼみなどであるが，本研究においてはこれらの営巣場所について  

の詳細な調査はおこなわなかった。   
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表1－1借坑性ノ、チ儲の小生息場所当たり営巣竹数  

竹内径  種名  1カ所当り営巣竹数  
1981 1982 1983 1984 

オオか、－17スシ■ドロハ小チ第1世代  
オ拍／、すブスゾドロハ○チ第2世代  

5．8  
2“1  7．．0  

2．2  6．2  

2．3  6．2  

2cm－  

5．．0  

2．8  
5“3  

0．9  

Ou7－2cm  柑■ブタオヒ○ドロハさチ  

柑か、小7スシナドロハやチ第1世代  

オオか、○■ブスシさドロハさチ第2世代  
オか＼キリハ■チ  

コグロアナハナチ  
ヒメヘ’ッコウハ○チ属spp…  

オオツヤクロシナがハ■チ 
ミカドシ○がハ’サ  

モンキシ○がハさチ  
7ルマンモモ7カ7ナハ■ナ  

シ0がハヾチモドキ属spp．．  
■ブタスシ○ススやハさチ  
椚ゾがハ○ナ  
ッツハナハナチ属spp．．  

Jヰリハさチ属sppり  

か＼○オヒさドロハ○チ   

0ル3－0い7cm シ○がハ○チモド卑属spp．  
チヒ○ドロハ中チ  
ャマトハムシドロハ○チ  
■7タスシ○スス○ハ■チ  

か＼○ブスシ○ト○ロハ■サ  

ルリシ○がハ○チ  

〃ハナハやチ属spp．．  

1
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2
 
2
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3
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0
0
0
0
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0
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0
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0
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0
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0
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0
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0
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0
 
0
 
0
 
0
 
0
 
 

1
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8
6
8
 
 
 

1
 
0
 
1
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1
 
 

2
 
1
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0
 
0
 
0
 
 

1
 
 

1
 
3
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5
 
1
3
6
8
2
 
1
5
0
 
 

3
2
 
1
 
0
0
0
0
 
1
 
0
 
 

Jヰリハーチ属sppい  

ハ即ヤハナハすチ属s  

表1－－2 10本以上の竹が存在した調査地点（小生息場所）におけ  

る借坑性ハチ類群集による竹利用率  

件の内径  年次  
1981 1982 1983 1984 

調査地点数  
利用可能件数  
営巣竹数  
竹利用率  

28  13   
738  442   
64   81  

8．．7％18小3％  

24  12  
2664 1038   
522  278  

19り6％ 26．8％  

2cm－  135   9  
3635  274   
306   63  

8．4％ 23り0％  

24   ユ1   

729  591  
189  281  

25．9％ 47一．5％  

55  
3890   
550  

14．1％   

0．．7－2c皿  調査地点数  
利用可能竹数  
営巣竹数  
竹利用率   

0い3－0．．7cm 調査地点数  
利用可能竹散  
骨巣竹数  
竹利用率  
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ト3－3 調査地点ごとの利用可能な竹数   

蓑ト3に年次ごとの調査地点の数を示した。稲城竹小屋は，大原，岩倉地区の調査地域内に合計183ヶ所存在し  

ていたが（囲1－3），このうち定期的な調査をおこなったのは70ヶ所である。調査地点の設定基準レ£，図ト3の拡大  

図部分（岩倉村松町，岩倉長谷町）内の小屋については，予備調査でオ・オカバフの営巣が1巣以上みられた場所  

すべて，それ以外の地域ではオ・オカバフの営巣が1カ所当り3巣以上みられた小屋すべてとした。ただし，これ  

らをすべて毎年調査したのではなく，調査地点の位際も地点数も年次ごとに．変動した。この稲城竹小屋のうち，  

第1のタイプの営巣場所である稲城竹のみを収納してある小屋と，第二のタイプの営巣場所である人工竹もあわ  

せて「設置した小屋の数は，毎年変動があるが，1983年で前者が11ヶ所，後者が33カ所であった（表1－3）。－－・万人  

工竹のみを設置した調査地点（稲城竹小屋をふくまない）は調査地域内に合計37カ所設置した。これらにも毎年  

すべての地点に人工竹を置いたわけではなく，人工竹を暦いた地点は毎年変動した（1983年で23カ所）。   

なお，調査地点のうち，St9および76の2ヶ所は広美樹林内の日射が直接当たらないうすぐらい場所であった  

が，それ以外の調査地点はすべて開放的な場所に設定した。  

表1－3 年次ごとの継続調査地点数  

調査地点の種別 営巣場所  19801981198219831984 平均  

稲城竹小屋  稲城竹のみ  

人工竹および  

稲城竹  

人工竹設置場所 人工骨のみ  

4
 
6
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1
 
 

1
 
1
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9
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1
 
3
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0
 
 

1
 
 
1
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0
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第2章 個体数の時間的，空間的動態  

2－1（まじめに   

昆虫の個体数が密度依存的な機構により調節されているのかどうかという点については1950年代から1960年代  

にかけてはげしい論争が展開された。現在では，密度依存過程の存在をほぼ全面的に否定したAndrewartha＆  

Bi！℃h（1954）らの見解は誤りであり，すべての個体群は密度依存的にその増加を制限されざるをえないと考えら  

れている。これほ，個体群が無限に増え続けもせず，■また絶滅することもなくある範閉の密度を維持している事  

実から必然的に導かれる理論的帰結でもある（Royama，1977；Murdoch＆Walde，1989）。   

ただしSolomon（1949，1976）が指摘したように，きびしい調節をうけ，平衡状態にある種もあれば，平衡密度に  

達することがまれで，通常は密度に依存しない外的要因によって変動している種もあるだろう。  

MacArthur＆Wilson（1967）は，前者では競争力を強め，平衡密度（K）を増大させるような選択が，後老でほ内  

的自然増加率（Ⅰ）を増大させるような選択がそれぞれ優越することを理論的に示した。   

個体群の平衡，非平衡に関する理解がこのように1960年代の終わりまでに一応の決着をみて■いたにもかかわら  

ず，1970年代の終わりから現在にいたるまで，再びこの間題が特に生物群集の平衡，非平衡をめぐって論争され  

ている。この論争が再燃化した理由ほ，1970年代に急速に進んだ個体群と群集に関する理論的な研究が，資源の  

盈に対して飽和状態にある平衡個体群および平衡群集を仮定して進められてきたことへの反動であろう。  

Conne11＆Sousa（1983）やStrong（1984a，1984b，1989），Stiling（1987，1988），およびWalde＆Murdoch（1988）ら  

は，過去の動物個体群動態に．関する諸研究を再検討し，個体群が安定平衡を保ちながら維持されている例ほ少な  

く，多くが平衡密度レベル以下で機会的に変動していると考えられることを示し，いわゆる密度の天井（ceiling）  

と床（floor）の間で個体数ほ変動しながら存続していることを強調した。また，これと同様の観点からWiens  

（1977）やConnell（1980）などは，群集構造の非平衡性を指摘し，種間競争の普遍性を否定した。   

またその－・力で，個体群の密度依存的な調節機構が存在するという前提のもとでも，昆虫個体群の密度調節の  

具体的な機構に関してこれまで意見が二極分岐してきた。ひとつの見解は，個体数は資源盈に対して飽和状腰に  

維持されるか，または飽和状態になる前に種内閲係に．よって産卵抑制や密度依存的移動がおこることに．より平衡  

密度に調節されるというものである（Dempster，1971，1983；Dempster＆Pollard，1981；Ohgushi＆Sawada，  

1985；Kuno，1987）。もう－・方の見解はト昆虫の個体数ほ通常，資源に対する飽和密度のはるか下で安定してお  

り，この個体数の調節（あるいは抑制）ほ主に描食老や寄生名の密度依存的な働きによっているとするものであ  

る（Hairston，Smith＆Slobodokin，1960；Connell，1975；Hassell，1980，1985，1987；Strong，Lawton＆South－  

wood，1984；Royama，1984；‡‡assell，Southwood＆Reader，1987；Hasse11，Latto＆May，1989）。   

資源盈に対する平衡，および捕食者や寄生老の作用による平衡というこの二つの見解は，統一・的に理解するこ  

とが可能である。Priceet alh（1990）は，資源に対して平衡状態にある種（1atentspecies）と，内的，外的な変  

困により通常は密度が抑えられているものの，状況しだいで大発生に移行し，資源を消費しつくす種（eruptive  

species）があることを示酸した。この類別はPianka（1970）のK戦略種，r戦略穏の区別とも煩似している。  

Takahashi（1964）やSouthwood（1975）は，Priceらのいうeruptivespeciesにおける二つの平衡密度，すなわち広食  

性捕食者らによって保たれる第1の平衡密度と，描食暑からのエスケープがおこって種内競争によって達成され  

る第2の平衡密度の存在をすでに理論的に予測して：いた。Southwoodelalh（1989）はガマズミコナジラミ（vibur－  

num whitefly，Aleurotrachelusjelinekii）の16世代にわたる生命表の分析から，二つの平衡密度の存在を実証的  

に示した。   
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このように，個体群には何らかの密度依存作用のはたらくことは認めながらも，次の2点についての論争がお  

こっているのが現状である。①強い密度依存作用は，進化的な時間の中でごくまれにしかはたらかないのか，そ  

れともほとんど常時はたらいているのかという点，②個体群の平衡は資源をめぐる種内・種間競争と，描食者な  

どの密度依存作用のいずれによって達成されているのかという点である。これらの点に関連してHairston，Smith  

＆Slobodkin（1960）やSlobodokin，Smith＆Hairston（1967），森下（1975），Menge＆Sutherland（1976，1987），およ  

びSchoener（1986，1989）らは，動物の栄養段階における位置や分類群によって，個体数の調節機構の種類やその  

作用の鼓さがある一億の法則性をもって変化することを予測した。   

本章では，オオカバフとオオ・フタオビの2種のドロバチ個体群が資源（特に餌資源と営巣場所）に対して飽和  

状態にあるかどうか，ないとすれば飽和密度レベルよりもずっと下のレベルでどのような要因によって調節（あ  

るいは抑制）されているのかを各発育段階の個体数の変動のデー・タから検討する。変動や安定化のより詳しい機  

構については第3章以下で述べる。   

まず，成虫の羽化個体数，営巣個体数の季節的な消長を概観し，次に生活史の各ステージの密度が世代間で，  

また世代内の場所ごとでどのように変動したかを示す。最終的には，変動主要因の検出をMorlis（1963）の方法で，  

また密度依存性の検出をKuno（1987）の方法乾したがっておこなうことにより，個体群が撹乱されたり，密度依存  

的な調節を受けたりするステージとその強さを探ることが本章の目的である。  

2T2 調査方法  

2－2－1営巣個体数の調査   

調査対象とした小生息場所を数日おきに巡回し，各小生息場所で約30分間観察をおこなった。まず，各種ハチ  

類の営巣雌成虫数を記録し，オオカバフ，オオフタオ・ピ，カバフ，およびカバオビの4種については胸部背面に．  

ペイントマーカーを用いて個体識別マークをほどこした。この4種については営巣している竹筒にも識別番号を  

記入し，オオカバフが1本の稲城竹の切口の中に．複数営巣している場合は，その竹筒内での巣の入口の位置も記  

録した。このような調査を1981年には約3日ごと，1982，1983，および1984年には約10日ごとにおこなった。各  

年次の調査地点数はすでに表1－3に示した。第1章で述べたように，調査地点の数や場所は毎年若干変化した  

が，岩倉地区の11ヶ所の小生息場所（st－1，2，3，4，6，8，10，ll，47，48）については4年間を通じて毎年調査をおこ  

なった。以下，この11ヶ所をまとめて経年調査地点と呼ふ オ・オカバフ個体数の年次変動の解析には，この11ヶ所  

のうち，4年間まったく人為的な把乱が認められず，また人工竹の設置もほとんどおこなわれなかった5ヶ所  

（st6，8，10，11，47）についておこなった。  

2－2・－2 産卵数の調査   

オオカバフ以外のすべての営巣性ハチ類については，前回の調査時以降に営巣が終了した巣をすべて回収，解  

体することにより産卵数を調べた。オオカバフについては巣を回収せず，営巣終了巣数に巣当り平均産卵数を乗  

じた値を総産卵数とした。オオカバフは，年2世代を経過するので第一世代と第二世代の卵数を区別する必要が  

ある。1982年の連続行動観察の結果から，第一世代成虫の営巣活動は8月中旬までにほぼ終わり，また第二世代  

成虫の営巣活動は8月の中旬以降から始まることがわかっていたので，ここでは便宜的に8月半ばまでの営巣終  

了巣数から算出した値を第一・世代の卵数，それ以降のものを第二世代の卵数とした。   
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2－2－3 羽化成虫数の調査   

営巣性ハチ類はすべて，泥，ヤニ，植物の可塑材などで閉塞された巣から羽化脱出する際に，必ず脱出坑を残  

す。捕食名および捕食寄生者も同様に脱出坑を残すが，その形状から寄主のものと容易に区別できる。   

オオカバフについては，営巣個体数調査時に，この脱出坑の数を同時に調べた。脱出坑数に，脱出坑当り平均  

成虫脱出数を乗じた値を総羽化成虫数とした。なお，1981年には前世代の成虫の営巣がみられたすべての竹筒に  

ナイロン製の網をあらかじめかけておき，成虫の羽化脱出時期（6月中旬～8月上旬）に毎日網の中に脱出して  

いるすべての羽化成虫数を数え，個体識別マークをほどこした後∴放逐した。前述の脱出坑当り平均羽化成虫脱  

出数はこの調査結果からもとめた。羽化成虫の第一世代，第二世代の区別は羽化個体数の季節消長の傾向から，  

便宜的に7月上旬までの脱出坑数，および羽化成虫数を第一せ代成虫のものとし，それ以降のものを第二世代の  

ものとした。   

オオカバフ以外のすべての営巣性ハチ頬については，回収した営巣終了巣内の育児室の内容物を，1育児室づ  

つそのまま綿栓をした10mlのサンプル管へ移した後，野外温度条件下で飼育し，羽化成虫数を調べた。羽化した  

ハチ，捕食者，掃食寄生老の成虫は，基本的にすべてもとの小生息場所へ放逐した。羽化成虫を放逐する際に  

は，竹筒内やサンプル管内からハチ自身が歩行→飛翔により自然に脱出できるように操作した。  

2－2－4 利用可能な営巣場所数の調査   

利用可能な営巣場所の数を，各小生息場所について随時，毎年調査した。降雨の彩管を受けない場所にある竹  

筒で，切口の内部が汚れたり，カビが生えたりしておらず，しかも竹筒自体がひび割れたりしていないものを利  

用可儲な竹筒と判定した。  

2－2－5 個体数と個体群パラメ・一夕の表現   

個体数の年次変動の解析においては，個体数と個体群パラメータの表現について以下のように統一・した。   

A オオカバフスジドロバチ  

個体数のうち，羽化成虫数と産卵数は経年調査地点のうちの5ヶ所（st6，8，10，1l，47）で全数調査して得た億  

の常用対数で，また営巣成虫数は上記5ヶ所における日当り平均営巣成虫数の常用対数でそれぞれ表した。1・第七  

年（t＝1～4）の第i世代（i＝1～2）における羽化成虫数，営巣成虫数，産卵数をそれぞれA（t，i），  

NA（t，i），E（t，i）とし，また羽化成虫定着率，産卵率，卵から成虫までの生存率をそれぞれP（t，i），F（t，i），S（t，i）とす  

る。ただし，  

P（t，i）＝NA（t，i）－A（t，i）  

F（t，i）＝E（t，i）－NA（t，i）  

S（t，i）＝A（t，i＋l）－－E（t，i）  

のように定義する。－・カ，Ⅰ（t）を第t年の第一・世代羽化成虫敷から翌年の第山世代羽化成虫数までの年間増殖率，  

Ⅰ（t，i）を第t年の第i世代羽化成虫数から次世代羽化成虫数までの増殖率とし，   

Ⅰ（t）＝A（t＋1，l）－A（t，1）  

ごⅠ（t，1）＋Ⅰ（t，2）  

巴（P（t，1）＋F（t，1）＋S（t，1））＋（P（t，2）＋F（t，2）＋S（t，2））  

と定義する。以上のパラメータ間の関係を図2－1に示した。   
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S（t，2）  

図2・－1 オオカバフスジドロバチの個体数変動をあらわす  

パラメー・タ間の関係  

B． オオフタオ・ビドロバチ   

岩倉地区について，各年次において少なくとも1つの巣が作られた小生息場所の数は，1981，1982，1983，お  

よび1984年それぞれで，14，7，9，および10ヶ所であった。個体数の年次変動は，これらの小生息場所1ヶ所  

あたりの常用対数で表した。第t年における卵，1令幼虫，前輪，蝋，および羽化成虫それぞれの個体数を，  

E（t），L（t），PP（t），P（t），およびNA（t）とした。また卵→1令幼虫，1令幼虫→前輪，前嫡→嫡，および婦M・羽化成  

虫の間の生存率をそれぞれ，SE（t），SL（t），Spp（t），およびSp（t），羽化成虫から次世代の卵までの増殖率をOv（t）とす  

ると，  

SE（t）＝L（t）－E（t）  

SL（t）＝PP（t）一L（t）  

Spp（t）＝P（t）－PP（t）  

Sp（t）＝NA（t卜・P（t）  

Ov（t）＝E（t＋1）一NA（t）  

となる。また，Ⅰ（t）を第t年の卵敷から第t＋1年の卵数までの年間（世代間）増殖率と定め，   

Ⅰ（t）＝E（t＋1）－E（t）  

＝SE（t）＋SL（t）＋Spp（t）＋Sp（t）＋Ov（t）  

と定義する。   
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2－3 結  果  

2－3－1個体数の季節変動   

A．． オオカバフスジドロバチ  

a．． 羽化成虫数   

図2－2に1981年における野外での羽化成虫数の経日的な変化を示した。第一せ代成虫は，6月中旬に倭中的  

に羽化した。一九第二世代成虫は8月中旬から9月上旬にかけて羽化しているが，羽化時期は分散していた。  

圃2－・3に．は，1981年から1984年までの各年について累療羽化個体数の季節的推移を示した。1981年については  

図2－－2のデータをもとにしたが，それ以外の年は野外において新規に発見された羽化脱出坑数のデータをもと  

にして羽化成虫数を算出した。各年とも，基本的な羽化パターンは1981年と類似していた。  

覇
ヨ
彗
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T】 
山姐 

T  

June  Jtlly  August September  

図2－2 オオカバフスジドロバチの経年調査地点における羽化成  

虫数の季節的推移（1981年）。  
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図2－3 オオカバフスジドロパテの経年調査地点における累積羽  

化成虫数の季節的推移。   
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b‖ 営巣個体数と産卵数   

図2・－・4に営巣個体数の，図2－5に累積産卵数のそれぞれ季節的推移を示した。雌成虫の営巣活動は6月中  

旬に始まり，その後はぼ一億の営巣個体数を維持するが，9月後半には次第に個体数が減少傾向に移る。営巣活  

動が終わるのは1984年を除いては10月上旬であったが，1984年にほ10月下旬まで続いた。累萬産卵数は各年とも  

季節の推移とともにほぼ直線的に増加しており，季節的に一定の率で産卵がおこなわれていることを示している。  

Junぜ  JltIy A叩1151 S叫   0くt  

囲2一－4 オオカバフスジドロバチの経年調査地点における営巣個  

体数の季節的推移。  
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図2－5 オオカバフスジ†ドロバチの経年調査地点における累硫産  

卵数の季節的推移。   
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B． オオフタオビドロバチ  

a． 羽化成虫数  

雌雄別の累積羽化成虫数の季節的推移を図2－6に示した。雄は6月中旬から7月上旬にかけて，雌はそれよ  

り遅れて，おもに7月中旬に羽化した。  

鮒
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図2－6 オ・オフタオ・ビドロバチの累項羽化成虫数の季節的推移  

（1982年）。  

b．． 営巣個体数と産卵数   

図2－7は，1981年の営巣個体数の季節的推移を示したものである。営巣個体は7月，8月にも若干ほみられ  

たが，9月から10月にかけて急増した。雌成虫の羽化時期が7月中旬であることから考えると，羽化した雌成虫  

は約1ヶ月半の間ほとんど営巣活動をしてこいない可能性が示唆される。図2－8に・は，4年間の累横座卵数の季  

節的推移を示した。やはりどの年も8月までの産卵数は少なく，9月から10月上旬にかけて多くの産卵がおこな  

われることがわかる。産卵の終了時期は10月中旬頃であった。  

‖   J   
June  July  August Septembぼ OctobeI  

図2・－7 オオフタオビドロバチの岩倉地区」24ヶ所の小生息場所  

における営巣個体数の季節的推移（1981年）。   
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図2－8 オオフタオビドロバチの岩倉地区における累積産卵数の  

季節的推移。   

C． その他の営巣性ハチ類  

a 羽化成虫数   

カバオビの累贋羽化個体数の季節的推移を図2－9に示した。雌雄ともに7月下旬に集中的に羽化しており，  

オオフタオビと同様，雌は雄よりも遅れて羽化していた。その他のハチの羽化時期についてほ断片的な情報しか  

ない。フタスジスズバチ成虫は1982年5月中旬の5日間のうらに2雄4雌が，チゼドロバチの第二世代成虫は  

1983年7月中旬から8月中旬にかけて時期的に分散して7雄14雌が，それぞれ羽化した。  

b． 営巣個体数と産卵数   

営巣個体数の季節的推移を，カバオゼとカバフについて図2－10と図2－・11にそれぞれ示した。カバオビは8  

月中旬から9月中旬にかけての1ヶ月間，カバフは6月下旬もしくは7月上旬から10月上旬までの長期にわたっ  

て営巣個体が認められた。カバオビは羽化個体数の季節的推移からみても年1世代であるといえる。   

次に各種ハチ顆の完成巣数の季節的推移と1巣当り平均産卵数を表2－1に示した。この表には，調査地全域  

の人工竹に営巣したすべてのハチ魔の1983年の情報が含まれている。ハナバチ煩を除くと，営巣時期は各種とも  

6月から10月に限られているが，この5ヶ月間のなかで各種の営巣時期にはかなり種特異的な傾向が認められる。  

表中の16グループから，メイガ科，ハマキガ科などの巻菓性の鱗週目幼虫を狩るオオカバフ，オオフタオビ，カ  

バフ，チビドロバチ，フタスジスズバチの5種をとりあげ，また図2－10のカバオビも含めてドロバチ6種の季  

節消長を比較してみよう。まず，生蛮が数mg程度の小型の餌を狩るカバフ，チビドロバチ，カバオビの3種は，  

カバフがおもに7月，チビドロバチ・が7月から8月，カバオビが8月から9月にそれぞれ営巣した。－・刀，中型  

から大型（生重10～100mg程度）の餌を狩る残りの3種では，オオ・カバ17が7月から9月，フタスジスズバチが8  

月から9月，オオフタオビが9月から10月にそれぞれ多くの営巣がおこなわれた。   
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図2－9 カバオビドロバチの累帯羽化成虫数の季節的推移（1982  

年）。  
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図2－－10 カバオビドロバチの調査地全域における営巣個体数の季  

節的推移（1981年）。  
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図2－11カバフスジドロバチの調査地全域における営巣個体数の  

季節的推移（1983年）。   
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表2・－1各種営巣性ハチ頬の調査地全域の人工竹における月別営巣終了数  

（1983年）  

営巣終了集散   

5月  6月  7月  る月  9月  

．
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2一・3－2 個体数の年次変動   

A．． オオ・カバフスジドロバチ   

図2－12た．経年調査地5ヶ所における，4年間，8世代にわたる羽化成虫数，日当り営巣雌成虫数，および各  

世代の成虫による産卵数の変動を，営巣場所として利用可儲な竹筒の数とともに示L・た。世代間でみても年間で  

みても，個体数は非常に安定していることがわかる。真数でみたときの個体数の最大値と最小値の比は，羽化成  

虫数，日当り営巣雌成虫数，産卵数のそれぞれについて順に，第劇世代では，1…41，1．．23，1．66倍，また第二世  

代では，2．．08，1．．62，1…58倍であった。また，利用可能な竹筒の数に対して，産卵数は低いレベルにあり，平均  

すると真数にして産卵数は竹筒数の11。．2％にすぎなかった。1本の稲城竹には平均1．51±0“56（SD）（n＝39）  

個の巣が，また1個の巣には平均2一．0士1い15（n＝36）室の育児室が作られていたので，1本の竹筒には平均  

3い02卵が産卵されたことになり，これを勘案すると竹筒の利用率は平均3い7％と推定される。すなわち，個体数の  

低密度安定性は，営巣場所の絶対数による制限を受けたためのものではなかった。  
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図2－12 経年調査地点におけるオオカバフスジドロバチ個体数の  

年次変動。   
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次に，各世代ごとに個体数の変動様式をみ／たものが囲2－13と図2－一14である。またこれを5ヶ所の各小生息  

場所について図2－－15と図2－16に示した。まず，第一世代，第二世代ともに全体としての個体数はすでに述べ  

たように安定していた。一方これを各小生点場所ごとに分割した結果をみると，StlO，11，47においては個体数が  

比較的安定している・－・方で，St．8では，年の推移につれて次第に個体数が増加しており，またst6では，個体数  

のレベルが全体に低く，1983年の第一世代では成虫の羽化がまったくみられなかったことがわかる。St．8は1978  

年に稲城竹が新たに設暦された場所であり，調査時点ではオ・オカバフ個体群が定着した彼，増殖の過程にあった  

ものと判断される。St6は後でも述べるように周囲に餅屋虫の生息場所が少なく，餌条件が劣悪な場所であっ  

た。また，個体数変動の傾向を各生息場所と全個体群とで比較すると，もちろん例外はあるが，全体としてはパ  

ラレルに変動しているとみることができる。それはたとえば1984年の第一∵および第二世代や，1982年の第二せ代  

における全個体群としてこの個体数の上昇憤向が，ほとんどの小生息場所においても同様に見いだされることから  

うかがえる。  
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－ 叫・＿か■ 一一－㌦・一－一月羽化成虫数  

－－∴一 也日当たり営巣個体数  

1981  1982  19S3  1984   

図2－13 オオカバフスジドロバチの第1世イモ個体数の年次変動  

（5ヶ所の合計）。  
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図2－14 オオカバフスジドロバチの第2世代個体数の年次変動  

（5ヶ所の合計）。   
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1981  1982  1983  1984  

図2－－・15 オオカバフスジドロバチ第1世代個体数の各小生息場所  

における年次変動。  

各小生息場所，および全体としての個体数の変動性の大きさをステ－・ジ間で比較するために，Kuno（1973）に  

従って表2－・2に4年間の個体数の分散億を示した。まず，全個体群としてこの個体数の分散値は，各小生息場所  

におけるそれよりもー・質して小さかった。すなわち，各小生息場所における個体数の変動性が，加算されること  

により相殺されて全体としての安定性を高めているという結果が得られた。また分散債は，第一せ代，第二世代  

ともに羽化成虫数から営巣個体数の間で小さくなって－おり，この段階において個体数の安定化がおこっている可  

能性が示吸された。この傾向は，全個体群でみたときにも，また各小生息場所における平均値でみたときにも認   

められた。   
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図2－16 オオヵバフスジドロバチ第2世代個体数の各小生息場所における年次変乱  

表2－2 オオカバフスジドロバチ個体数の4年間にわたる変動の大きさ（個  

体数の対数変換償の分散値×103）。  

第二世代  第一・世代  

羽化成虫数 営巣個体数 産卵数  産卵数  羽化成虫散 骨巣個体数  
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以上の年次変動性に関する結果をまとめて示したのが，図2－17である。これは各世代の各ステージにおける  

個体数の平均値の推移と，変動範囲をその上下に標準偏差×2の億で示したものである。羽化成虫数から営巣成  

虫数の間で個体数の安定化がおこっていることがこの図においても確認される。  

（
【
t
¢
唱
貞
）
三
営
」
 
 

羽化成虫数 営巣個体数 産卵数 羽化成虫数 営巣個体数  産卵数  

1 第1世代－」   l 第2世代－」  
囲2－17 オオ・カバフスジドロバチ個体数の1年間の変動パタ1－ン（実線）。  

各ステージにおける4年間の変動の大きさを平均値±標準偏差×2  

（点線）であらわした。   

B小  オオフタオビドロパテ   

図2－18に岩倉地区における，4年間にわたる卵数，1令幼虫数，前輪数，蝋数，および羽化成虫数の変動  

を，小生息場所当りの数で示した。真数でみたときの個体数の痕大儀と最小値の比は，卵数，1令幼虫数，前輪  

数，桶数，および羽化成虫数それぞれについて順に，2。．24，2．30，1．．89，2．．00，および2い05倍であった。オオカ  

バフよりは変動幅がやや大きいものの，個体数は比較的安定していたとみることができる。なお，利用可儲な竹  

筒は，常時追加することによりどの小生息場所においても常に数十本が存在していたことから，営巣場所の不足  

は生じていなかった。   

次に，個体数の変動性の大きさを成長段階ごとに比較するために，図2－19に各成長段階の個体数の4年間の  

平均値，およびその変動範囲を上下に標準偏差値で示した。この図からほ，特に変動範囲が小さくなる成長段階  

は存在せず，個体数の安定化がおこっているという示唆は得られなかった。  

二 

・ 

（
l
七
月
∈
貞
）
警
官
」
 
 

1981  1982  1983  1984  

図2－18 岩倉地区におけるオオフタオビドロバチの小生息場所あたり個体数  

の年次変動。   
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図2－－19 岩倉地区守こおけるオオフタオ・ビドロバチの小生息場所あたり個体数  

の世代内での変動パターン。各発育段階における4年間の変動の大  

きさを平均値（実線）士標準偏差（点線）であらわした。  

2－3－3 個体数の変動要因および調節要因の解析   

A． オオカバフスジドロバチ   

図2－13および囲2－14の個体数の世代別の年次変動の情報（1981年へノ1984年）から，個体数の変勒主要因を  

Morris（1963）およびPodler＆Rogers（1975）の方法で分析し，また各ステージについてKuno（1987）の方法により  

密度依存性の検出をおこなった。   

羽化成虫数の年次間変動（Ⅰ（t））を，第・－－1吐代および第二世代の羽化成虫定着率（P（t，1）およびP（t，2）），産卵率  

（F（t，1）およびF（t，2）），そして卵から成虫までの生存率（S（t，1）およびS（t，2））に分けて図2－20に示した。年次間変動  

（Ⅰ）ともっとも同調して変動するのは，第二世代生存率（S（t，2））であることがわかる。このことは，上記の各構  

成要素と羽化成虫数の年次間変動の間の回帰関係をみた蓑2－3でも明らかで，年次間変動をもっとも強く規定  

していたのは第二世代生存率であった。第二世代産卵率も比較的大きな影響を与えていた。相関係数の有意性を  

調べたところ，6つの構成要素のうち有意な相関関係が認められたのは第二世代生存率のみであった（p＜  

0005）。   

次に各構成要素について，その初期密度に．対する密度依存性を調べる。個体群の調節とは，密度が高いほど増  

殖率を低下させるような密度依存安国によってもたらされる個体数変動の安定化と定義される（Solomon，1964）。  

調節過程の検出のためには，2通りの方法があり，その1つがここで述べる密度依存性の検出である。いま1つ  

の方法はすでに2－3－2項で述べた，各ステージの個体数の年次変動幅を前のステージのそれと比較する方法  

である。この方法によれば，第一世代および第二せ代の羽化成虫定着率（p（t，1），p（t，2））が，個体数を安定化させる  

ステージであった。   
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図2－20 オオカバフスジドロバチの変動主要因分析。年次間増殖率（Ⅰ）を第  

一・および第二世代の羽化成虫定着率（P），産卵率（F），および卵か  

ら成虫までの生存率（S）に分割した。  

表2－3 オ・オ・カバフスジドロバチ個体数の年次間変動を規定する主要因の分  

析。年次間の羽化成虫数増加率（Ⅰ）を，第一世代および第二せ代の  

羽化成虫定着率（P），産卵率（F），および卵から成虫までの生存率  

（S）に分割し，各要素とⅠの間の回帰関係をみた。  

P（t，1）F（t，1）S（t，1）P（t，2）F（t，2）S（t，2）  

回帰係数（b） 0‖25  －0．22 －1．．22  0．40  0．．60  1．19  

相関係数（り  0．．52 －0．75 －0．．97  0．52  0．72 1．00  
P  ns  ns  ns  ns  ns   ＜0．005   
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ざて，表2－4に各ステージの増殖率，および年次間増殖率の密度依存性に関する結果を示した。Kuno  

（1987）にしたがって，横軸に初期密度の対数を，縦軸に各ステージの増殖率の対数をそれぞれとり回帰関係を調  

べた。回帰直線の傾き（b）が0であれば，増殖率ほ密度と無関係であり，0よりも小さければ密度依存過程が  

存在することになる。結果は，やはり第一世代および第二世代の羽化成虫定着率（p（t，1），p（t，2））に密度依存性が認  

められこのステージにおいて調節がおこなわれていることがここでも示酸された。一九全体としての年次間  

増殖率は初期密度に．対して，回帰係数が－1よりもかなり小さいという過度の密度依存性を示した。これは，第二  

世・代生存率（s（t，2））における過度の密度依存作用に起因するものであろう。表2－3にみられた年次間増殖率に対  

するこのステージの寄与の大きさからもこのことは袈づけられる。この第二世代生存率の作用は，個体数の安定  

化に貢献もしないかわりに，個体群を大きく撹乱するほどの働きももっていなかった（表2－2）。  

表2－4 オオカバフスジドロバチの年次間増殖率（Ⅰ）の密度依存性を羽化成  

虫数（A）との回帰関係により調べた。また，第一世代および許二世  

代の羽化成虫定着率（P），産卵率（F），および卵から成虫までの生  

存率（S）にみられる密度依存性を，それぞれ羽化成虫数（A），営巣  

成虫数（NA），および卵数（E）との回帰関係により調べた。  

Ⅰ（t） P（t，1）F（t，1）S（t，1）P（t，2）F（t，2）S（t，2）  

0
 
0
0
 
 

5
 
9
 
 
 
 
S
 
 
 

◆
 
 
り
 
3
 
【
l
▲
 
 

2
 
0
 
 
 

＋
 
 

0
0
 
1
 
 

6
 
6
 
 
 
 
S
 
 
 

…
 
‖
 
4
 
n
 
 

O
 
O
 
 
 

】
 
 
】
 
 

Q
U
 
8
 
 

5
 
7
 
 
 
 
S
 
 

…
 
小
 
4
 
n
 
 

O
 
O
 
 

－
 
■
 
 

7
 
5
 
 

1
 
1
 
 
 
 
 
S
 
 
 

●
 
 
小
 
4
 
n
山
 
 

0
 
0
 
 

2
 
8
 
 

5
 
7
 
 
 
 
S
 
 
 

，
 
●
 
4
 
n
 
 

2
 
0
 
 

－
 
－
 
 
 

回帰係数（b）－3．32 －1．42  

相関係数（ーう ー0．94 ・用．96  
プロット数  3  4  

P  ns   ＜0．05  

以上の解析で，まず個体数の年次変動を規定する変動主要因は第二世代生存率であり，そこでは過度の密度依  

存性が検出された。－・方，個体数の安定化に寄与するステージは第一嚢よび第二世代の羽化成虫定着率であった。   

以上の結果は，各世代について年次変動性を検討したものであった。このため4年間の調査結果は，4つ（ま  

たほ3つ）という比較的小さなサンプルサイズで解析せざるを得なかった。統計的により確実な結果を得るた  

め，以下では，Kuno（1987）の方法にしたがって，4年間8世代の個体数変動の情報を8世代の連続した変動とし  

てとらえ，解析してみる。まず，変動主要国を抽出するために，図2－21に世代間増殖率およびその各構成要素  

の変動を示し，表2－5に回帰結果を示した。いずれも鮮明な結果が得られ，卵から成虫までの生存率が変動主  

要因としてこもっとも蛮要であった。これは前に述べた年次間の解析結果とも符合する。次に，表2－6に世代間  

増殖率およびその各構成要素について，初期密度との回帰関係から密度依存性の有無を検討した。これは，各構  

成要素の密度依存性を，世代をこみにして解析したもので，表2－4の世代ごとの結果のうち第一世代と第二世  

代をまとめて表していることになる。産卵率（F），および羽化成虫定着率（P）に密度依存性が認められ，全体  

としての世代間増殖率ははぼ完壁に調節されていた。   
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I  lI  I n  I  Ⅱ  Ⅰ  Ⅱ  

1981  1982  19＄3  1984  

世代   

図2－21オオカバフスジドロバチのKuno（1987）の方法による変動主要国分  

析。各世代の羽化成虫数から次世代の羽化成虫数までの増殖率（Ⅰ）  

を羽化成虫定着率（P），産卵率（F），および卵から成虫までの生存  

率（S）に分割した。  

表2－5 オオカバフスジドロバチ個体数の世代間変動を規定する要因の分析。  

世代間増殖率（Ⅰ）を羽化成虫定着率（P），産卵率（F），および卵か  

ら成虫までの生存率（S）に∴分割し，各要素とⅠとの回帰関係をみた。  

P（t，i）F（t，i）  t
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表2－6 オオカバフスジドロバチ個体数の世代間増殖率（Ⅰ），羽化成．虫定着  

率（P），産卵率（F），および卵から成虫までの生存率（S）の初期密  

度に対する密度依存性。  

Ⅰ（t，i）P（t，i）F（t，i）S（t，i）  

回帰係数（b）  －1．02 －・0．60 －0．93 －0．42  

相関係数（r・）  －・0．68 －・0．．55 －0．76 －－0．．29  
プロット数  7  8  8  7  

P  ＜0．1   ns   ＜0い05  ns   
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ここに述べた第二番目の解析法は，各ステージにおける増殖率が世代間で異ならないという前提に立っている。  

この前提が本研究においては部分的にしか成立しないことをこのあと述べるが，それにしても全体的な傾向をつ  

かむ上で，この方法ほ有用であった。すなわら，卵から成虫にかけての生存率が変動主要因として蚤要であるこ  

とを再確認するとともに，羽化成虫定着率に加えて産卵率もまた平均的に見た場合には密度依存的であることが  

示されたのである。ここで表2－4にもどちて，各ステージにおける増殖率の密度依存性が第一せ代と第二世代  

でどう違っていたかをみると，羽化成虫定着率および産卵率ほ第一世代のはうが密度依存性が高かった。これ  

は，第一世代成虫の羽化時期が集中していたために，移出や営巣放棄が密度の変化に対してより鋭敏におこった  

ためと考えられる。一・方，卵から成虫までの生存率における密度依存性は，第二世代のはうが圧倒的に高かった。  

この理由については次章において詳しく述べる。いずれにしても世代間で増殖様式（特に密度依存性の程度）が  

異なっていたことは事実であり，この解析法による結果の解釈にあたってはこのことに充分留意する必要がある。   

以上の結果を総合すると，オオカバフ個体群の変動性は成長段階における生存率によって大きく規定されるこ  

と，およびその個体数調節は，羽化成虫の定着過程と営巣成虫の産卵過程において達成されることがそれぞれ明  

らかとなった。この調節過程の具体的な内容については次章以下で詳細に述べるが，各小生息場所に対して空間  

的に密度依存的な攻撃をおこなう寄生著を避けるための，ハチ成虫の移動分散によるものと考えられた。   

B． オオフタオビドロバチ   

卵数の年次間（世代間）変動（Ⅰ（t））を，各成長段階での生存率SE′、ノSp）および羽化成虫から卵までの増殖率（0v）  

に分けて図2－22に示した。年次間変動ともっとも同調して一変動するのは，Ovであることがわかる。ⅠとOvの  

－・次回帰直線の傾き（b）は0．61，相関係数（Ⅰ・）は0．82であった。  

・  

▲・▲●▲  
19Sl  1982  1983  19＄4  

図2－22 オオフタオビドロバチの変動主要因分析。年次（世代）間増殖率（Ⅰ）  

を各発育段階における生存率（SE～Sp）および羽化成虫から卵までの  

増殖率（Ov）に分割した。   
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次に各構成要素について，その初期密度に対する密度依存性を調べたものを表2－7に示した。年次間増殖率  

には密度依存的な傾向がみられ，なんらかの密度調節機構の存在が示唆される。また各構成要素のうち唯一層虔  

依存性が検出されたのほ羽化成虫期から卵期までの過程であった。   

この結果より，個体数の変動主要因および調節要因ともに羽化成虫期から卵期までの過程において検出された。  

すなわち，成虫の小生息場所選択，あるいは産卵過程においてなんらかの具体的な調節のメカニズムが存在する  

ものと考えられる。次節で詳しく述べるが，ある時点におけるオオフタオビの小生息場所当り営巣個体数は常に  

1～2個体であり，その空間分布は互いにその存在を避けあう－・様分布を示した。すなわち，産卵場所選択の段  

階でオオフタオビは他個体が営巣して：いる場所を避けるため，各小生息場所における累積産卵数が制限され，図  

09 12 
2－19に示されたように10（8）～10（16）卵程度しか1小生息場所当りに産卵されないものと思われた。  

表2－7 オオフタオヒドロバチの年次間増殖率（Ⅰ），およびその各構成要素  

（卵期生存率SE，幼虫期生存率SL，前桶期巷存率Spp，嫡期生存率  

Sp，および羽化成虫から卵までの増殖率Ov）における初期密度に対  

する密度依存性。  

S－〉P（t） S－，（t） Ov（t）  

回帰係数（b）－1．58  

相関係数（r）－・0．．99  

プロット数   3  

P  ns  

0り01  0…05 ・－・1．13  

0．．07   0．16  一－0．85  

4  4  3   

nS  nS  nS  

2－3－4 個体数の空間分布の経時的変動   

本小節においてほ，各種カリバチ煩の空間分布様式が各ステージの間でどのように変化するかをみることによ  

り，空間分布がより一様になる時期をつきとめる。前小節までで示してきた個体数の経時的な安定化機構と，空  

間的な安定化の機構との関連を示すことがここでの目的である。なお，個体数の空間的な安定化，および舵乱が  

具体的にどのような変因によって引き起こされているかの解析は次章でおこない，また各種ハチ類における空間  

分布の集中性（あるいは一徹性）の程度を決めている近接安田および究極安国については第4章で分析する。   

A オオカバフスジドロバチ  

まず，各世代について小生息場所当りの羽化個体数，1日当り営巣個体数，および産卵数の空間分布をIwao  
＊  

（1968）およびIwao＆Kuno（1971）の提案した平均値（m）一平均こみあい度（m）関係から解析する。図2－23  
＊  

は，上記の3つのパラメータにおけるm－m関係を示したものである。この結果は経年調査地点5ヶ所のデータ  

によっている。回帰直線のy切片α，および傾きβはそれぞれ，空間分布しているグループ当り個体数（α＝0  

で個体単位），および空間分布様式（β＝1でランダム，＞1で集中，＜1で－・様）を示している。羽化個体数で   

ほ，α＝－0い31±1．69（95％CL），β＝1。20±0り39，1日当り営巣個体数でほ，α＝－0．．84±1．12，β＝1．26±  

0．42，産卵数では，α＝0．44±4一．53，β＝1．18±0．64であった。いずれにおいてもαは0と有意な差がなく，ま   
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図2－23 オオカバフスジドロバチ個体数の空間分布パターーソ 。各点は世代ご  

とのデ・一夕をあらわす。A：羽化成虫数（α＝－031 β＝1，20）  

B：－・日あたり営巣個体数（α＝－085β＝126）C：産卵数  

（α＝044β＝118）。  
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小生息場所あたり個体数（m）  

図2－24 オオカバフスジドロバチ営巣個体数の空間分布パターン。各点は調  

査日ごとのデータをあらわす。本文参照。   
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たβは1と有意差がなかったことから，すべて一応，個体単位のランダム分布をしているものと考えられた。た  

だし後でも述べるが，この5調査地点は1ヶ所を除いてすべてオ・オカバフの小生息場所として餌資源の豊富さな  

どの点において好適な条件を満たしていたので，以上の結果は「好適な小生息場所の間でのオ・オカバフの空間分  

布はランダムであった」と言いかえることができる。  

＊  上記のデータからm／mの値を各世代について計労し，その平均値±標準偏差を比較すると，羽化個体数，1  

日当り営巣個体数，および産卵数においでそれぞれ，1．．15±0‖13，1．02±0‖15，1小22±0，．17であった。このこと  

から，羽化成虫敷から営巣成虫数にかけて，および産卵数から羽化成虫数にかけて空間分布が若干－様化してい  

ることがうかがわれる。   

次に，営巣個体数の空間分布パターンを，調査したすべてこの小生息場所についてまとめた情報として因2－24  

に示した。各年次におけるαとβは表2－8に示してある。ここでの調査地点数は，各年次に定期調査をおこ  

なった地点のうち一度でもオオカバフの営巣が見られた場所をすべて含んでおり，本穏の空間分布の実態を表し  

ていると考えてよい。まず，どの年次において－もαの95％信頼区間内には0が含まれており，空間分布の単位は  

個体であるといってよい。またβはいずれの年次において．■も有意に1より大きく，集中分布をしていることが判   

明した。  

表2－8 オオ・カバフスジドロバチの小生息場所あたり平均営巣個体数（m）  

＊      と平均こみあい虔（m）との回帰直線のy切片αと傾きβ（平均±  

95％倍額限界）。  

年次  α  β  調査地点数 調査寓数  

1981 －0．74±2．40   2．46±1．．14  

1982  －0．56±2．57   1．64士0．63  

1983  0．49±2．11   1．94±0．37  

1984  －0“29±1．．95   1．46±0．41  

3
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1
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1
 
 

9
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7
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1
 
 
 

B‖  オオフタオ・ビドロバチ  

＊  表2－9に，各発育段階における空間的な分布集中度（m／m）を各年次ごとに示した。対象とした調査地点  

は，その年次に1回以上オオフタオゼの営巣が見られた場所である。結果は，どの発育段階においても空間分布  

が集中的であることがまずみてとれる。－方，卵期から羽化成虫期にかけての集中度の変化は，1982年に横ばい  

であった以外はすべて集中度が強くなっていた。このことは，この段階で個体数が撹乱され，羽化成虫数から産  

卵数にかけての段階で空間的な安定化が起こっていることを示唆している。   

この安定化がどの時期に起こるかをより詳しくみるために，小生息場所あたり営巣個体数の空間分布を図2－  

25に示した。これは，1982年にオオフタオビの営巣が1回以上みられた7ヶ所の小生息場所について，各調査日  

における営巣個体数の空間分布状態を調べた結果にもとづいている。αは－0け18±0．16（95％CL），βは1．00±  

0．．22であり，完全－・様分布に近かった。実際，営巣個体数は最大でも2個体であったことから，オオカバフとは  

異なり，オオフタオどでは他個体が営巣している小生息場所を避ける傾向があるものと考えられる。産卵数の空  

間分布が羽化成虫数に対してより安定していたのも，この営巣個体数の一様化によるものであろう。   

C．． その他の竹筒営巣性カリバチ類   

表2－10にオオカバフ，オオフタオビ以外の主な竹筒営巣性カリバチ類の各発育段階における空間分布集中度   
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＊ 表2－9 オオ・フタオビドロバチの各発育段階における空間分布集中度（m／  

m）の比較。  

分布集中度   

卵 1令幼虫  前踊  蛸  羽化成虫  

年次 調査  地点あたり  
地点数 平均卵数  
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図2－25 オオフタオビドロバチ営巣個体数の空間分布パターン（1982年）。各  

点は調査日ごとのデータをあらわす。本文参照。  

＊ 表2－10 各種カリバチ頼の各発育段階における空間分布集中度（m／m）の  

比較（1983年）。  

分布集中度   

卵 1令幼虫  前蛸  

調査  地点あたり  
地点数 平均卵数  
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の比較をおこなった。ここでとりあげた4種は1983年の調査において6ヶ所以上で営巣の確認された種である。  

表中の上から順に1小生息場所当りの産卵数の多い順に並べてある。全体的に分布は集中的であった。卵期から  

羽化成虫期にかけての集中度の変化についてほ，営巣密度の高いチビドロバチやジガバチモドキ額は集中度が減  

少し，この時期に個体数の空間的な安定化がおこっていた。これに対し，営巣密度の比較的低いヤマト、ムシド  

ロバチβy椚mOゆゐ祝Sdec♂乃Sやフタスジスズバチでほ集中度が増大しており，この時期に個体数の空間的な撹乱が  

おこっていた。すでに述べたオオフタオビの場合ほ調査地点あたり平均卵数は7～17で卵期から羽化成虫期には  

舵乱が，オオ・カバフの場合は平均卵数が，10～17で卵期から羽化成虫期には若干の安定化が認められた。  

2－3－5 小生息場所聞の移動分散   

図2－26および2－27に1981年におけるオオカバフおよびオオフタオビの雌成虫の標識，再描粒状況をそれぞ  

れ示した。再捕率ほオオフタオビよりもオオカバフのはうが高いこと，およびオオフタオビの場合，再描獲場所  

は前回と同一・である場合が多いことがわかる。オオカバフの場合には，調査地域内の異なる小生息場所において  

再描放される場合もしばしば認められた。これらのことから，オオカバフは同一小生息場所で継続して次の巣を  

設けることが多く，移動する場合でも，その移動範囲は調査地】或内の比較的狭いものであることがわかる。－・  

方，オオフタオビは同一小生息場所への定着性が低く，しかも移動する場合には調査地域外へ比較的遠距離の移  

動をおこなっていることが示酸される。   

以下，特にオオカバフについてその移動，定着の実態について述べる。表2－11は，1982年の6月から10月に  

かけて継続的にオオカバフの行動観察をおこなったst71において，オオカバフ成虫の移出，定着の状況を調べた  

結果である。第1，第2世代ともに羽化後，もしくは営巣後，次の営巣も同一」、生息場所（st小71）でおこなう確  

率は50～60％ときわめて高かった。図2－28および2－29は，この点について1981年の各小生息場所における定  

着率を営巣個体数の多いものから順に並べて示したものである。羽化後，および営巣後の定着率についてそれぞ  

れ示した図2－28および2－29ともに同様の傾向が認められる。すなわち，羽化および営巣個体数の多い小生息  

場所ほど定着率が高かった。この結果は－∵見すると移動分散が，空間的なノ、チの個体群密度に対して密度逆依存  

的におこったようにみえる。しかし，営巣個体数の多い小生息場所と少ない小生息場所はその質においてまった  

く異なっていることをここで注意しておかねばならない。営巣個体数の少ない小生息場所は，後で第4章におい  

て示すように周囲に餌尾虫が少ない条件の悪い場所であった。そのような場所では定着率が低く，営巣個体数の  

比較的多い小生息場所では定着率が高いとみるべきである。   

以上の結果からオオカバフ個体群の空間的な構造は，餌条件のよい小生息場所が常に多数の営巣個体を擁し，  

そこから移出した個体が散発的に餌条件の惑い小生息場所で営巣をおこなうことによって成り立っているとみる  

ことができる。このことをより明らかに示したのが図2－30および2－31である。羽化個体が第1回目の営巣を  

おこなうまで，および営巣個体が次の営巣をおこなうまでの移動経路と定着率を示した図2－30および図2－31  

いずれにおいても，羽化，営巣個体数の多い小生息場所でほ定着率が高くなっていた。   

最後に．図2－32は，オオカバフの移動距離についてその頻度分布を示したものである。比較的，近距離の移動  

が多いことがわかる。   

2－4 論  議   

具体的な論議の前に，まず個体群動態に関する用語の定義をおこなっておく。Kuno（1987）やMurdoch＆Wal－  

de（1989）が指摘するように，生態学者の間でたとえば「個体数調節（regulationofpopulations）」などの用語の使   
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再捕独1匡旧  

西浦抵2匝旧  

再捕柊3回目  

：前回と同一－場所で営巣した個体数  

：前匝は興なる場所で営巣した個体数  

図2－26 オオカバフスジドロバチ雌成虫の標乱再捕獲の状況（1981年）。  

（）内は個体数をあらわす。   

全標識個体数＝34  
（常盤時．′ 飛行時に横撒）  

再捕獲1回臼  

再捕捜2回目  

再捕三慢3匝旧  

再捕粍4回臼  

市浦披5回目  

：前回と同・－・場所で営巣した個体数  

：前回と興なる場所で営巣した個体数  

図2－27 オオフタオゼドロバチ雌成虫の横臥再描獲の状況（1981年）。（）  

内は個体数をあらわす。   
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／ト生息場所   

囲2－28 オオカバフスジドロバチの各小生息場所における羽化雌成虫のう  

ち，最初の営巣を羽化小生息場所でおこなったもの（■），他の小生  

息場所でおこなったもの（圏），および再描粧されなかったもの（□）  

の数。羽化小生息場所への定着率（■／（■＋団＋□））を折れ線で示  

した。1981年のデータによる。  

小生息場所  

図2－29 オオカバフスジドロバチ・の各小生息場所における営巣雌成虫のう  

ち，次の営巣も同一小生息場所でおこなったもの（■），他の小生息  

場所でおこなったもの（匠），および再描教されなかったもの（□）の  

数。同一小生息場所への定着率（■／（甲＋囚＋□））を折れ線で示し  

た。1981年のデータによる。  

表2－11オオカバフスジドロバチの移出，および定着個体の割合（1982年，  

St71）。  

羽化後  前回の営巣後  

移出  定着して営巣  移出  走者して営巣  

第一・世代  16  21  14  ユ6  

第二世代  10  11  4  6   
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図2－30 オオカバフスジドロバチの各小生息場所における羽化雌成虫の移動  

分散を示す模式図。円のサイズ：各小生息場所の累帯羽化雌成虫数  

に比例。円内の数字：羽化した雌成虫が最初の営巣を羽化小生息場  

所でおこなったパ・－・セント数（羽化小生息場所での営巣個体数／（羽  

化小生息場所での営巣個体数＋異なる小生息場所での営巣個体  

数）），矢印：移動の方向と個体数（実線が1個体，二重線が2個体  

の移動をそれぞれあらわす）。1981年のデータによる。  

0  

0  

く）  

0  

図2－31オオカバフスジドロバチの各小生息場所における営巣後の雌成虫の  

移動分散を示す模式図。円のサイズ：各小生息場所の累欝営巣雌成  

虫数に比例，円内の数字：営巣雌成虫が次の営巣も同一・小生息場所  

でおこなったパ1－セント数（同一小生息場所での営巣個体数／（同一  

小生息場所での営巣個体数＋異なる小生息場所での営巣個体数）），  

矢印：移動の方向と個体数（実線が1個体，二重線が2個体の移動  

をそれぞれあらわす）。1981年のデ・－タによる。   
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羽化→耶l回精巣  
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営巣→次回拷巣  

－－㌦  
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錐鮮（m）  

図2－・32 オオ・カバフスジドロバチ雌成虫の移動距離の頻度分布。上が羽化し  

た小生息場所から最初の営巣をおこなった小生息場所までの距離，  

下がひき続く2回の営巣場所間の距離を示す。  

用において少なからぬ混乱が生じているからである。Solomon（1976）ほ調節（regulation）を「密度依存過程を通  

じた負のフィードバック作用による個体群密度の安定化」と定義した。また，Murdoch＆Walde（1989）は，「個  

体数が絶滅することなくある限界内で変動しながら長期にわたってこ存続している状態」とした。本研究ではこれ  

らの定義匿従い，安定化（stabilization）も同様の意味で用いる。これらによれば，長期にわたって存続している  

個体群は必ず調節されていることになり，いわゆる非平衡学派に属するDenBoer（1987）も「環境の異質性や非同  

時性が個体群の絶滅の危険を分散させ，これらが，密度依存過程の代わりに個体群の安定化をもたらしている」  

と言明することにより，個体数の調節の存在を認めて∴いる（Murdoch＆Walde，1989）。   

次に個体数調節と密度依存過程との関係について述べる。Murdoch＆Walde（1989）は，主に理論的な研究にお  

いて従来使われてきた密度依存性の定義を採用している。すなわち，「単位時間当りの個体数増加率が，現在もし  

くは過去の個体群密度に依存していること」とした。この定義に従えば，密度依存過程の働く頻度やその強さは  

異なるにせよ，すべての調節されている個体群に対しては必ず何らかの密度依存作用が働いていることは論理的  

に明白な事実である（Royama，1977；Murdoch＆Walde，1989）。密度依存過程を全面的に否定する非調節学派は  

この点において誤っているといわざるをえない。ただし，個々の密度依存過程がすべて個体群の調節にかかわっ  

ているかどうかは全く別の問題であり，この調節にかかわる要因の検出こそが個体群動態研究の上でもっとも重  

要であり，かつもっとも困難な課題である。Murdoch＆Walde（1989）の定義による密度依存過程は，「数学的に  

厳密な意味において個体数の平衡点（an equilibrium）の存在は意味するが，個体数の安定，および調節ほ必ずし  

も忠味しない」。   

この調節要因の検出に当たっては，実際の個体群過程の様々なパラメータを組み込むことによりモデルを作成  

し，そのモデルのどの部分が野外や実験室内における系の存続を予測するかによって各要因の調節要田としての  

重要性を判定するという方法が最善なものである（Varley，Gradwell＆Hassell，1973；Hassell，1980；Murdoch  

＆Walde，1989など）。これとは別にKuno（1987）は，便法として個体数変動のデータから，ある要因が変動主要因  

であり，密度依存性が認められ，しかもそれによって個体数の変動幅が抑えられていれば，その要因が個体数の  

調節要因である可能性が高いことを示唆した。ここで明らかなのは，たとえば寄生老によって寄主個体群が低密   
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度に抑制（suppression）あるいは制御（control）されていたとしても，それは寄生者が条件付け過程・（conditi－  

oningprocess）として働いたことを意味するだけであり，そのことだけから寄生暑が寄主個体群の調節要因であ  

るとは結論づけられないということである。   

本章では，Kuno（1987）にしたがって，ドロバチ顆の個体数の変動主要因と安定化の過程について解析した結果  

以下のことが明らかになった。まず，個体数の世代間変動の解析に．よって，オオカバフでは第2世代の発育段階  

における生存率が，変動主要因であり，羽化成虫の定着過程，および営巣成虫の産卵過程において個体数の安定  

化が認められた。第2世代発育段階における生存率には過度の密度依存性がみられ，安定化要因とはなっていな  

かった。－・方，オオフタオビでは成虫羽化から産卵までのステージが変動主要因であり，しかもそこで安定化が  

達成されていた。次に，個体数の空間的な安定化，すなわち空間分布の一様化がおこるステージは，オオカバフ  

では羽化成虫の走者過程，および発育段階の死亡過程であった。オオフタオビおよびその他の4種のカリバチで  

は，1小生息場所あたり営巣密度の高い2種（チゼドロバチおよびジガバチモドキ属の1種）では発育段階の死  

亡過程によって，また密度のより低い3種（オオフタオビ，フタスジスズバチ，およびヤマト、ムシドロバチ）  

では成虫期の営巣場所選択過程濫よって，それぞれ空間的な安定化がもたらされていた。   

このように，現象的にはオオカバフ，オオフタオビともに個体数の調節は成虫期に主におこっていることが明  

らかとなった。成虫期におこる密度依存的な過程としてほ，資源をめぐる種内および種間競争に起因する産卵数  

の減少，および密度依存的分散とそれに伴う死亡などが考えられる。しかし，本研究においては後でのべるよう  

に資源をめく〉る競争はオオカバフにおいて古巣の再利用をめく小る種内競争が若干認められただけで，それ以外  

の，たとえば餌をめぐる競争関係などは－－・一川・切検出されなかった。このことから，成虫期の密度依存作用は，小生  

息場所への過度の集中分布を防ぐための移動分散によりおこっていることが示酸される。しかし，このような雌  

成虫の移動分散行動を促している究極要因を明らかにしない限り，何が個体数調節の上でもっとも重要であるか  

ということは正しく理解できない。   

従来の個体群動態研究を大きくみると，その個体数変動の主要因，および密度依存要因ほ成虫期に検出される  

場合が多いことが明らかにされている（巌，1980；Podlar＆Rogers，1975；Stiling，1988；Price et al，1990な  

ど）。この事実から巌（1980）やPricee亡αg（1990）は，成虫期の資源をめぐる種内関係により，密度依存的な移  

動分散がおこり，これによって個体数の安定化がもたらされている場合が多いことを予測している。Nakamura  

＆Ohgushj（198りは，櫓食性のヤマナアザミテントウにおいてまさにこのようなメカニズムが実現していること  

を示唆した。またOhgushi＆Sawada（1985）ほ同種において，移動以外に密度依存的な産卵抑制がおこり，こ  

れにより個体数調節がおこなわれていることを厳密な野外個体群調査と野外実験により示した。このような例は  

いずれも資源をめぐる種内関係によって個体数調節がおこった場合である。   

では，本研究のように資源をめぐる競争がオオカバフの古巣の再利用をめぐる種内競争以外には認められな  

かった場合でほ，どのような要因が密度依存的な移動分散を引き起こしたのであろうか。なおオオカバフの古巣  

についてほ，たしかに古巣はより好適な営巣場所ではあるが，それが得られなかったとしても次善の策として同  

じ小生息場所内に新たに巣を築造すれば必ずしも移出する必要はないことを考慮すれば，密度依存的分散を説明  

する究極要因としては副次的なものであるといわざるをえない。   

そこで，種内競争以外に小生息場所の好適度を密度依存的に低下させる要因として，捕食寄生者の存在が浮か  

び上がってくる。寄生者ごとの寄生率の空間的な密度依存性に？いては次章で詳しく述べるが，基本的には本章  

で検討した発育段階別の空間分布の変化の解析結果にみられたように，小生息場所あたりの営巣密度が高い3種  

（オオカバフ，チビドロバチ，およびジガバチモドキ属の1種）については発育段階における死亡率の空間的な   
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密度依存性が検出されたが，それ以外の3種（オオフタオビ，フタスジスズバチ，およびスミスハムシドロバ  

チ）においては顕著な密度依存性が認められなかった。しかし，このことは，Ohgushi＆Sawada（1985）のヤマト  

アザミテンナウ〟e乃0呵弼加・ゐ乃d乃ゆ0乃よ七dにおいて食草の食いつくしが認められなかったにもかかわらず，密度  

依存的分散がおこっていたのと全く同様の原理で説明が可能であろう。すなわち，ハチが寄生者の空間的な密度  

依存的攻撃を避けるべく適切な移動行動をおこなった結果として寄生率の密度依存性が認められなかったという  

可儲性が示験される。実際，高密度で営巣する3種については明かな密度依存性が認められたこと，またこれら  

を攻撃していた主な掃食者および掃食寄生者は低密度営巣をおこ・なう3種と共通していたことから∴潜在的には  

捕食名（捕食寄生名）が空間的に密度依存作用を持つことは明らかであろう。これを避けるための方策としてオ  

オフタオビを含む低密度営巣をおこなう3種のハチは，成虫期に頻繁な移動分散をおこなっていた。低密度営巣  

はこ．の高い移動分散性の結果とも解釈できる。たとえば，オオフタオビでは－－・つの小生息場所において同時に複  

数個体が営巣して：いる場合は非常にまれであった（後述）。一方，オオカバフについても成虫期匿おける個体数の  

時間的，空間的な安定化は，寄生圧を避けるための移動分散行動によってもたらされていたものと思われる。終  

局的に偲移動の際の・エ・ネルギーの消耗や死亡がおこることにより，全個体群としての個体数の調節が達成されて  

いたのであろう。   

このような，空間的に密度依存性をもった捕食，寄生圧を避けるための移動分散が個体数調節の上で大きな役  

割を果たしているという仮説は本研究によって初めて提出されたものである。では，このような考え方を導入す  

ることによって従来の動物個体群動態に関する諸研究について，どのような示唆がもたらされるであろうか。以  

下でほ，まず寄生者の密度依存作用と寄主の個体群動態との関連についての従来の論争について述べ，次に上記  

の観点を導入することによりどのような解釈が可能となるかについて論ずる。   

寄生圧の時間的，空間的な密度依存作用の実態については近年特に・多くの野外個体群に関する研究がなされて  

いる。それらのデータに関する再解析，再検討，および理論的な考察などにより，Dempster（1983），Strong  

1986），Stiling（1987），およびWalde＆Murdoch（1988）らは，自然界における寄生者の密度依存作用の普遍性を否  

定した。Hassell（1985），May（1986），Hasse11（1987），Hassell，Southwood＆Reader（1987），May＆Hasse11  

（1989），Brown（1989），およびHassell，Latto＆May（1989）らはこれに対し，様々な確率的に働くノイズや空間的  

な異質性などの影響により従来の解析法では時間的な密度依存性ほ検出されにくいこと（Hassell，1985，1987；  

May，1986），調査期間が長期間にわたる研究ほど時間的な密度依存性の検出率が増大していること（Hasse11，  

Latto＆May，1989），および時間的密度依存性が見出されなかった野外データにおいても空間的な密度依存性の  

みによって個体群は安定平衡を保っていたこと（Hasse11，Southwood＆Reader，1987）などの証拠をあげて反論  

した。しかしこれに対しても，Dempster＆Pollard（1986），Mountford（1988），Murdoch＆Stewart－Oaten  

（1989），Strong（1989），およびStewarトOaten＆Murdoch（1990）によ、つて，時間的な密度依存性なしに空間的な密  

度依存性だけで個体数の安定平衡を得ることはできないことが明確に示されている。いずれにしてもこれらの論  

争は自然界に．おける寄生老の密度依存作用の有無に関するものであり，その結論は密度依存的なものもあるし，  

そうでないものもあるというような曖昧なものであった。   

このような事情は，生物的防除の著名ないくつかの例についても同様である。従来は，寄生者による空間的な  

密度依存作用こそが生物的防除の成功と寄主個体群の低密度安定化をもたらしたものと，主に理論的な考察に基  

づいて考えられてきた（Hassell＆May，1973；Hassell＆May，1974；Hassell，1978；Beddington，FTee＆LawT  

ton，1978；May＆Hassell，1981；Heads＆Lawton，1983；Hassell＆Waage，1984）。しかし，カリフォルエア大  

学サンタバーバラ校のMurdoch一脈によって投近おこなわれつつある精力的な一連の野外研究によれば，寄生名   
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の人為的な導入によって密度が極めて低いレベルに抑制されているアカマルカイガラムシ（Califomia red  

scale，Aonidiella aurantii），およびオリーブマルカイガラムシ（01ivescale，Parlatori一αOleae）個体群において  

は，寄生老の空間的な密度依存性ほまったく認められず，後者では個体群の安定平衡自体が達成されていなかっ  

た（Murdochetal，1984；Reeve＆Murdoch，1985，1986）。Murdoch，Chesson＆Chesson（1985）は，これらの2  

例を含む有名な9つの生物的防除の成功例を再検討し，そのうち1例（アカマルカイガラムシ）を除いては寄主  

個体群の安定平衡が認められなかったことを示し，また寄主個体群は部分的な絶滅を繰り返しながら低密度に抑  

えられていることを示唆した。以上のように，生物的防除の成功例においては，寄主個体群の低密度状態での存  

続を可能にしている安国は寄生老の作用以外には考えられないにもかかわらず，寄生率の密度依存性は認められ  

ない場合が多かった。このことは何を意味するのであろうか。   

Murdoch，Chesson＆Chesson（1985）およびMurdoch＆Walde（1989）はこれらの個体群においては，寄主の密  

度が少しでも高くなった部分個体群に対して，雌伏して待っていた（彼らの用語では1ying－in－Waitstrategy）広食  

性寄生（描食）老や，きわめて探索能力が高く寄主の部分個体群を壊滅させる（search，and－destroystrategy）狭  

食性寄生（描食）者による徹底的な攻撃がおこることにより，非平衡状態での個体数抑制が達成されていること  

を示唆した。   

以上に述べてきたような，従来の諸研究における寄生老の密度依存性の有無に関する曖昧さは，本研究におい  

ても認められた。すなわち，すでに述べたように，寄主であるドロバチの種によって寄生率の密度依存性が検出  

される場合もそうでない場合も存在した。たしかにこの場合においても密度依存性が検出されなかった理由とし  

て，Hassellらの言うような調査期間が短かかったことや，統計的な密度依存性の検出力の限界などがあげられる  

のかもしれない。しかし，このようなケースバイケースの説明では，Stiling（1987）やWalde＆Murdoch（1988）の  

あげた寄生圧陀おける密度依存性検出例のあまりの少なさは理解できない。   

Hassell（1982）やRosenheim（1990）は，寄生老の攻撃様式の空間的集中性に関する諸研究を給覧し，ほとんどの  

例において（寄生率に密度依存性が認められない場合を含めて）寄生者の攻撃ほ寄主の多いパッチに集中するこ  

とを認めている。また，このような寄生者の寄主密度に対する空間的な集合反応は，寄生者にとって最適採餌戦  

略であることもすでに理論的に示されている（Cook＆Hubbard，1977；Hubbard＆Cook，1978；Comins＆Hasr  

sell，1979）。これらのことは，潜在的には寄生暑が密度依存的な攻撃能力をもっていても，それを実現させないよ  

うな何らかの対抗戦略（たとえば，密度依存的分散）を寄主がとっている場合には表面的な寄生率の密度依存性  

は達成されないこと，またそのような例がかなり普遍的に存在する可能性を示唆している。   

特に本研究の場合では，掃食者および描食寄生老群集をほぼ共有する6種のカリバチ類において，その空間的  

な寄生率の密度依存性が，高密度営巣種においては認められ，小生息場所当りの営巣個体数が常に1～2個体程  

度の低密度営巣種では認められなかった。このことから，後者が寄生圧の密度依存性を回避するために密度依存  

的な分散をおこなっており，それが個体群の調節につながっていることが強く示唆される。もし，このような現  

象が自然界において普遍的に．生じているとすれば，資源をめぐる競争を避けるための移動分散とともに，寄生圧  

を避けるための移動分散は，これからの個体群動態の解析において充分留意して解析すべき要因といえるだろう。   

以上のように本研究においては，個々の部分個体群（subpopulation）の集合体としての集合個体群（Murdoch  

＆Walde（1989）における’ensemble’）の動態を解析することにより，ドロバチ6種の個体数安定化ほ空間的に密度  

依存的に働く描食老および捕食寄生者によって，あるいはそれを回避するための密度依存的な移動分散によって  

達成されていることを示してきた。しかし，個々の部分個体群のサイズは小さく，もし，1つの部分個体群が他  

の部分個体群から離れて分布している場合にはしばしば絶滅が起こる可能性が高い。実際，いくつかの小生息場   
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所では，オオカバフの部分個体群はしばしば絶滅しており，またオオフタオビをふくむその他のカリバチでは営  

巣場所への帰郷性（phylopatry）が小さく，むしろ部分個体群の絶滅が常態となっていた。集合個体群としての安  

定性と調節は部分個体群間の個体の移動による絶滅の危険の分散によって－保たれていたといえるであろう。   

ただし，この粂合個体群の安定性はDen Boer（1968，1987）の言うような密度依存性ぬきに得られるものでほも  

ちろんない。最近の理論的研究（Hastings，1977；Nachman，1987a，b；Zeigler，1977；Reeve，1988）は，①各部分個  

体群に対して密度依存過樫が働き，②部分個体群は調節されている必要はなく，絶滅してもよく，③環境が充分  

に異質で，各部分個体群が多かれすくなかれ非同調的に変動すれば，部分個体群間の移動分散が潜在的な安定化  

安田となり∴集合個体群ほ調節されることを明らかにしている。Murdoch＆Walde（1989）ほこのような状況は自  

然界における動物個体群の－般的な存在様式を表しているとしながらも，部分個体群の境界が判然としない昆虫  

個体群においてほこのような集合個体群に特童な動態を検出するのが難しいとしている。従来の野外研究の中で  

は，比較的サイズの大きな部分個体群を広範囲の地域においてサンプリングしたRoyama（1984）やKato（1986）は  

部分個体群間での個体数変動の同調性を検出しており，剛L方比較的狭い範囲の地域において，中程度の大きさの  

部分個体群を扱ったOhgushi（1986）は，各部分個体群に独立に働く撹乱要因によってその変動性は非同調的であ  

ることを示した。また，極めてサイズの小さい部分個体群を含む集合個体群の解析においては，部分個体群の絶  

滅が起こり，比較的大型の安定した部分個体群からのリクルートによってまたその部分個体群が再生すること  

が，Iwao（1971）やHarrison，Murphy＆Ehrlich（1988）により示されている。   

本研究においては，小生息場所の区分は明確で，各部分個体群の動態も個々に調査することができた。なかで  

も図2－15，2－16および表2－2で得られた結果は重要で，オ・オカバフの各部分個体群に．おける個体数の年次  

変動は互いに同調している－・方で，それぞれの部分個体群における変動幅は，一貫して集合個体群のそれよりも  

はるかに大きいことが示された。このことは，たとえ部分個体群が多少とも不安定で絶減することがあっても，  

集合個体群としての安定性が保たれていることを示唆している。以上の事実から，オオカバフでは，部分個体群  

に働く密度依存的な寄生歴と，それにともなう密度依存的分散とによって部分個体群自体がある程度調節され，  

それが移動可能な範囲の地域的な広がりをもつ集合個体群として編成されることにより，集合個体群としての安  

定性が増していることが示唆される。   
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第3章 各死亡要因による死亡率の時間的，空間的変動，  

および生命表の種間比較  

3－1 はじめに   

オオカバフおよびオオフタオビの個体群動態にとって，寄生者群集による密度依存的な攻撃が重要な役割を果  

たしていることが前章において示唆された。そこで本章では，各種ドロバチ個体群に対して具体的にどのような  

死亡要因がはたらいているのかを，その時間的，空間的な作用様式とともに記述することにする。   

カリバチ頼の生命表に関する研究は，これまでにかなりの啓贋がある（Danks，1971；Freeman，1973，1976，  

1977，1981；Freeman＆Parne11，1973；Freeman＆Taffe，1974；Freeman＆Jayasingh，1975；Freeman＆Itt－  

yeipe，1976；Taffe＆ittyeipe，1976など）。Freemanと彼の共同研究者による研究は，築造型もしくは借坑型のカ  

リバチ類に関するもので，地理的に離れたいくつかの場所において，完成巣を解体し，中にいる子世代の死亡要  

因を調べ，生命表を作成するという方法によっている。この紆果いくつかのカリバチの凝で，寄生率に空間的な  

密度依存性が認められた（Freeman＆Parne11，1973；Freeman＆Taffe，1974；Freeman＆Jayasingh，1975な  

ど）。Fr・eeman（1977）は，このような生命表のデータと，1雌当りの産卵数の推定値をもとにして－主要因分析をお  

こない，ドロバチ科の－・種において，羽化成虫の死亡や移動などによる実現産卵数の減少が個体数の空間的な変  

動主要因になっていることを示した。またTaffe＆Ittyeipe（1976）ほドロバチ科3種について，営巣場所が岩の表  

面か木の枚上かによって，主要な2種の寄生者による寄生率が異なることを示した。   

本研究ではまずFreemanらの方法を使って，竹筒に営巣の見られた9種のカリバチ頼の生命表を作成し，その  

死亡要因および死亡率の種間比較をおこなう。営巣性ハチ・頬群集に対する寄生者群集の寄生圧のかかりかたの全  

体像をとらえることがここでの目的である。同様な環境に生息する同形同大の2種でありながらも生酒様式の異  

なる亜社会性のオオ・カバフと単独性のオオフタオビ間では，詳しい比較をおこなうことにより，オオカバフの母  

親による寄生者の攻撃からの子保護行動の適応的意義を評価する。   

次にオオカバフについて，数十年間にわたって永続的に巣が作られている稲城竹小屋と，一年間だけ－・時的に  

設定された人工竹設暦地点とで，各死亡要因による死亡率がどのように異なっていたかについて述べる。これに  

より，小生息場所にハチが定着し，毎年繁殖を続けていくにつれて死亡要因のかかりかたがどのように変化する  

かについて検討する。   

最後に，巣解体法による生命表調査の結果，および寄生老成虫の時間的，空間的な分布や行動に関する調査の  

結果から，主要な死亡要因のかかりかたの時間的，空間的な変動性について解析する。死亡率の空間的な密度依  

存性については，ハチの種間，あるいは年次間での変異について述べ，その原因について考察する。   

以上の結果を，従来のカリバチ＼類個体群に関する諸研究と比較検討することにより，カリバチ類群集に対する  

寄生老群集の攻撃が一・般的にどのような作用様式をもっているかを明らかにし，またこの寄生圧がハチの移動分  

散を誘発するだけの潜在的なカを有しているかいなかを最後に議論する。なお，カリバチ腰を攻撃する生物群の  

中には，労働寄生者，捕食者生者，措食老，寄生者などが含まれているが，本論文中では繁雑さを避けるため，  

すべて寄生者と呼ぶことにする。  

3－2 調査方法  

3－2－1巣の解体による生命表の作成   
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1980年から1984年まで，冬期，もLくはハチ類の営巣時期である夏から秋にかけて随時，オ・オカバフとオオフ  

タオビの完成した巣を調査地域内において採集し，研究室にもちかえった。各育児室内のハチおよび寄生者の状  

態から，ハチの死亡要因と死亡した成長段階を判定し，生命表を作成した。また，1983年冬にはこの調査を竹筒  

に営巣したすべてのハチ類についておこ．なった。すべての調査年次において，オオカバフ以外のハチは全数調査  

をおこなった。オオカバフについては，各世代ごとに約10ヶ所程度の調査地点をランダムに選び（5年間，7世  

代でのベ73ヶ所），そこに存在した完了巣のうち人工竹の場合は49～100％，稲城竹の場合は37～38％の巣をラン  

ダム抽出してこ解体調査をおこなった。各年次の調査地点数，存在した営巣完了竹筒数，および採集して解体した  

竹筒数をハチの種別に整理して表3－1および哀3・－2に示した。  

表3－1 オオフタオ・ビドロバチとオオカバフスジドロバチの巣解体調査をお  

こなった調査地点数，これらの地点における営巣完了竹数，および  

解体調査竹（育児室）数。  

1982  

調査地点の種別 竹の彼鮫 調査 儀典完了 内部調査  網査 営巣完丁 内部調査  網査 営巣完了 内部調査  
地点数 竹数  竹（骨壷）敷 地斑致 竹致  竹（脊垂）故 地点数 竹致  竹招宴）数  

種名  

6（6）  

14（46）  

5   40  40（74）  

11  65  65（192）  

3    6  

4   14  
オオフタオピ  稲城竹小尾   人工竹  

入工竹設置地真 人工竹   

オオカバフ   稲城竹小屋   稲城竹   
（第一・世代） 稲城竹′ト愚   人工竹  

入工竹設置地点 人工竹  

稲城竹小屋   稲城竹   
（節二世代） 稲城竹小屋   人工竹  

入工竹設低地膚 人工竹  

2    7  

2    9  

1  16  

4    8  

4   32  

2   ユ9  3（6）  

5  10  10（1（；）  

5  13  8（24）  

5   79  44（117）  

表3－1 （つづき）  

合計   

邪恋  償巣完了 内部網査  銅盤地東の種別 竹の唖税 調査  儲巣完了 内部調査  調査  営巣完了 内部鋼査  礁名  
地点散 竹敬   竹（育室）故地点数 竹散   竹（腎歪）故 地点数 竹数   竹（管玉〉数  

33  165  165（295）  

26  137  】37（338）   

10  130   50（70）  

3   27   27（43）  

1】   5る   39（58）   

ユ8   242    89（242）  

19    90    90（264）  

12   68   33（83）   

オオフタオビ  稲城竹小屋   人工竹  
入工竹投降地点 人工竹   

オ・オカ／ぐフ   稲城竹小段   稲城竹   

（第一世代） 稲城竹小段   人工竹  
人工竹設問地有 人工竹  

稲城竹小店三   桁城竹   
（第＝世代） 稲城竹′ト歴   人工竹  

人工竹股低地点 人工竹  

15    61   6】（109  

7   39   39（65）  

8   5】   5ユ（9】）  

ウ   10   10（1J7）  

2   18   1る（24）  

3   22   1L7（28）   

5   56   ユ7く56）  

9   62   62（192）  

2   13  7（1ノ1）  

ハ
U
 
9
 
0
 
 

7
 
1
 
3
 
 

0
 
9
 
2
 
 

5
 
 
 
 
（
ソ
一
 
 

〇
 
9
 
（
h
＞
 
 

3
 
 
 
 
3
 
 

5   72   21（56）  

ユ   10   10（27〉  

1  10  1（3）  
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表3－2 各種カリバチ，ハナパテ腰について生命表調査をおこなった地点  

数，これらの地点における総完成巣数，および解体調査巣（育児  

室）数（1983年）。  

稲城竹′ト屁  人工竹設置地痕  
礫名  

地点数 完成 調査換  地点数 完成 調査巣  
巣数（育児室）数  兆数（育児書）数   

2
 
【
／
 
0
 
3
 
・
・
－
、
＋
■
一
 
▲
q
－
 
t
 
 
 

1
 
0
 
n
V
 
2
 
 

3
 
4
 
 

1
 
0
 
▲
‖
＞
 
2
 
 

3
．
4
 
 

か＼りスシ■ドロ八■ナ  

チヒ■トロハチ  
ャマト旭シトロハ、チ  

■7タスシスス、ハ■チ  

オオツヤクロンカ八■チ  
がル■ヵ八●ナ  

ン甘ハ◆チモトキ属spp  

コケロ7ナハ、ナ  

オかヰリハ、ナ  

5  17  17（32）  

5  82  82（267）  

5  29  29（48〉  

9  26  26（92）  

1  6  （；（23〉  

1  3  3（3）  
18 133 133（574）  

3   4   4（5）  

】 4   4（6）  

0
 

1
－
■
一
4
▲
1
1
 
■
 
2
1
1
1
 
 

9   9（11）  

59   59（ユ90）  

1  1（2）  

1  1（2）   

解体調査時に巣内で生存してこいたハチおよび寄生老は，綿栓をした10mlのサンプル管内で個別飼育し，羽化し  

てこきたハチおよび寄生老の成虫は基本的にはもとの調査地点へ放逐Lた。   

本調査に供試したカリバチ類ほ合計9種であった。各種の生活史の概略および従来記載されている天敵類の種  

類相については付録1に示した。また，これら9種に対して合計18の死亡要因が検出された。これら各死亡要田  

の作用様式について，付録2にその詳細を記載した。  

3－2－2 寄生者の飛来個体数およびその行動に関する調査   

各小生息場所におけるハチ摂の営巣個体数調査時には，その時点で営巣していた各ハチ種の個体数を調べると  

ともに，5分間内に小生息場所に飛来，滞在した寄生老の種名および個体数を記録した。この調査は，1982年か  

ら1984年にかけて毎年20～50ヶ所の小生息場所をランダムに選び，ハチ類の繁殖時期に1～10日おきにおこなっ  

た。   

－・方，第4草で述べるハチ類の行動調査時にほ同時に寄生老類の行動も随時観察した。本章で述べる結果は，  

1982年6月16日′〉9月26日の間にst71においてのベ63日間かけておこなった寄生老の行動調査に基づいている。  

3－2－3 ハチ類の採餌回数の推定   

オオカバフおよびオオフタオビに対してもっとも大きな死亡率をもたらしていたドロバチャドリニクバェの寄  

生率の空間分布の解析にあたっては，各小生息場所のハチの密度の指標として，各種ハチ煩の合計営巣数ととも  

にノ、チの採餌回数も用いた。これは，本番生者が帰巣するハチの後を追いかけることによりハチの巣を発見する  

という行動様式をとることから，各小生息場所への飛来確率はノ＼チの営巣個体数よりもむしろその採餌回数に関  

係すると考えられたためである（Itino，1988）。   

各世代期間内での1小生息場所あたり総採餌回数（F）は，オオカバフおよびオオフタオビの採餌回数の合計  

として，  

F＝facana＋f。C。n。  

のように表される。f■ほ1育児室に対する採餌を完了するまでの総採餌回数，Cは1巣あたり育児室数，nは世  

代期間内に小生息場所内に作られる巣の数である。また下付きのaおよび0はそれぞれオオカバフおよびオオフ  

タオビを表している。Itino（1986）によれば，fa＝9‖25，Ca＝2．17，fo＝24。88，Co＝2．60という平均値が得ら  

れているので，Fはnaおよびn。の値から推定できる。   
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3－2－4 データのグルーピング   

ドロバチャドリニクバェ・の寄生率の壁間分布の解析にあたっては，各世代におけるサンプルサイズが比較的小  

さかったことから（表3－－1），各世代を別々に解析するのではなく，本寄生老による寄生率が20％以上であった  

世代（オオカバフの1980年第2世代および1981年の第2世代，オオフタオビの1981年および1982年），5－20％で  

あった世代（オ・オカバフの1983年第2世代，1984年第1世代，および1984年第2世代，オオフタオビの1980年お  

よび1983年），5％以下であった世代（オオカバフの1982年第2世代および1983年第1世代）の3つのグル・－プに  

分けて，それぞれのグルーープについて解析をおこなった。後で詳しく述べるように本寄生老は寄主の羽化時期よ  

りも半月程度早く羽化し，いったん羽化した小生息場所場所を離れた後あらためてハチを追うことにより新たに．  

小生息場所を発見する。すなわちある年に羽化したハエはいったんプールされた後各小生息場所に再配分されて  

いると推測できるので，上に述べたような平均寄生率が同程度のいくつかの世代をグルーピングすることが，寄  

生率の空間的な変動性の検出に支障をきたすことはないと考えられた。   

またこの解析においては各小生息場所のデータを個々にプロヅトして回帰するのではなく，営巣密度（採餌回  

数）の大きさにLたがって，サンプル数が同程度になるようないくつかのグループに分け，回帰分析をおこなった。   

Rosenheim（1990）はItino（1988）のこのような解析方法では寄生率の時間的な変動のノイズが除去できず，ま  

た各プロツーのサンプル数が小さいことも重み付けをおこなえばクリアーできるとして，Itino（1988）の原デー  

タを世代ごと，小生息場所ごとに再解析しているので，その結果についても論議（3－4）で触れる。  

3－2－5 寄生者の分類   

ハチ巣内で確認された寄生老はすべて成虫になるまでサンプル管内で飼育した後，同定を・おこなった。 この  

際，本研究では個々の寄主についてその寄生者を同定するという手続きをとらず，おもにオオカバフとオオフタ  

オビの寄生者についてのみ尊門家に同定を依頼し，それ以外の寄主の寄生者については岩田（1975，1978a，b）な  

どにしたがって寄生老の行動とそのおおまかな形態から種名を判断した。  

3－3 結果  

3－3－1生命表の種間，および場所問比較   

3－3」・－1死亡要因の概要   

表3－3にオオカバフの1980年から1984年までの6世代にわたる生命表，およびそれらを合罰した生命表を示  

した（いずれも岩倉地区についての結果）。表3－4はオ・オフタオビについて（1981年～1984年，岩倉地区），表  

3－5はその他の7種のカリバチ頼も含めた9種について（1983年，調査地全域）それぞれその生命表を示した  

ものである。以下にこれらの生命表の内容を9種の間で比較する。   

表3－6は，表3－5の結果から死亡要因別の死亡率（dx）のみを・取り出し，これに9種のカリバチの営巣数  

などの情報を追加したものである。9種に対して前蝋期までに合計15の死亡要因が認められた。これに加えてオ  

オカバフとオオフタオビについては蛸期に不明死亡および羽化失敗が，またオオフタオビについては成虫期にネ  

ジレバネ類による寄生がそれぞれ死亡要因として認められた（表3－3および3－4）。その他の7種のカリバ  

チについては嫡期以降の死亡に関するデータをとっていない。これらの合計18の死亡要因の作用様式についての   

詳細は付録2を参照されたい。   
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3－3－ト2 死亡率の種問比較   

ここでは表3－6を参照しながら，カリバチ種間での各死亡要因による死亡率の相違とそれをもたらしたと考  

えられる原因について項目別に述べる。  

A． サンプル数の相違   

各種カリバチの死亡要因の種類数と，その生命表作成のために使用したサンプル数（卵数）との相関をとると  

比較的強い相関関係が認められた（Ⅰ＝0…63，0小05＜P＜0．1，n＝9）。すなわち母集団に対する作用程度の弱  

い死亡要因はサンプル数が小さい場合検出されなかったものと考え．られる。   

B． 発生時期，および餌種の相違   

各種カリバチの発生時期はおおむね6月から10月で，大きく重なって．いた（表2・－1）。しかし，ヤマト、ムシ  

ドロバチに限っては，その営巣時期が5月に限定されており，他のカリバチにとって大きな脅威となっているノ  

ミバェやドロバチャドリニクバェ・の攻撃から全く解放されていた（表3－6）。しかし，その－・方でハムシドロバ  

チャドリバェ，およびナ・ミハセイボウの集中的な攻撃を受けていた。前老はスミスハムシドロバチぶγ∽mOrメ）ゐ㍑S  

／0ぴeOgα孟払Sなどの同時期に発生する他のハムシーざロバチ属の諸種をも攻撃するが，後者は現在までヤマい、ムシ  

ドロバチ以外の寄主は見つかっていない（岩田，1978b）。   

なお，このようなヤマtハムシドロバチに特有な寄巷者相は餌種の相違に起因するものかもしれない。本種を  

含むハムシドロバチ属は他のドロバチ煉が麟廼目幼虫にその餌種を限定されているのに対し，ハム1ン煩の幼虫を  

特異的に選好する。ただ9種のうちクモ類を狩るアナバチ科の3種において，その主要な寄生者相がヤマレ、ム  

シドロバチ以外のドロバチ類とほとんど異なっていないことから，このような餌種の相違が直接寄生名相の相違  

をもたらすという可能性は小さいだろう。  

C．． 寄生者に対する防衛行動   

卵期の主要な死亡要因であるノミバェの寄生率は，種間で変異が大きかった。この主な原因は，寄主の防衛行  

動にあると思われる。雌成虫による子の保護がみられたオオカバフ，カバフ，およびフタスジスズバチでほ寄生  

率が低かった（表3－6）。また，雄バチによる巣の監視がおこなわれたオオツヤクロジガバチでも低かった。   

幼虫期の主要死亡要因であるドロバチャドリニクバェ（以下ハエ・）による寄生率についてこも上記と同様の傾向  

が認められた。ただし，カバフに比べてオオカバフおよびフタスジスズバチにおける寄生率はより高く（表3－  

6），寄生者の侵入を許すなんらかの要因があるものと思われる。ルリジガでミチ・が全くこの寄生老の攻撃を受け  

ていなかった理由は明らかでない。ここでは，ハニこが帰巣するハチに定位してから巣内に侵入，産卵するまでの  

寄生行動の各段階における寄主の防衛行動の有効性について検討することにより，寄生の成否とハチの諸行動と  

の関連を探ることにする。   

ハチの巣がハエに定位される確率は，第一乾その小生息場所におけるハチ類の営巣密度に左右されている。後  

述するように，営巣密度が高くなるほど，その小生息場所のハ溢個体数が増加した。次に，ある特定の1個体の  

ハチについては，その巣への出入り頻度が，そのハチに対するハエの定位率に影響していた。表3－7は，オ■オ■  

カバフの日当り外役回数と外役1回当りの被定位率の関係を表したものである。1日に15回以上の外役は，おも  

に巣築造時の泥運搬の場合であるが，いずれにせよ外役回数が増すにつれて定位される確率があがった（T＝  

0894，pく0。．02）。これは，ハチが短い間隔で巣に戻ってくることによって∴ハエがその巣にいわばくぎづけに  

された形となり，ハチの帰巣の度にハエが定位したためである。ハエが産卵をおこなうのほ，巣内に餌が多少と  

も存在している場合に限られたので，そのような育児，貯食期間中の日当り外役回数をオオカバフとオオ∵7タオ   
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どで比較したのが表3・－8である。両種ともこの期間にはそれほど頻繁な外役はおこなっていなかったが，オオ  

フタオビでは9回以上の外役をおこなった頻度が高く，1回の外役当りのハエによる定位率が高かったものと思  

われる。表3－9にオオカバフとオ・オフタオゼの採餌および採泥の際の1回外役当りハエによる被定位率を示し  

た。日当・りの平均外役回数は，外役合計数を単純に観察日数で除したものである。被定位率は，予想どおり外役  

頻度の高いオオフタオビのほうが高かったが，オ・オフタオ・どの特に採餌外役時の被定位率は非常に高く，ハエに  

ょるなんらかの寄主選好性が介在している可能性もある。表3－－10はハエ・による定位を受ける前後でのオオカバ  

フとオオフタオビの外役回数の変化をハチ個体別に示したものである。いずれにおいてもハエに定位されたこと  

による外役回数の減少はt検定によって「認められなかった。ハエ・の追跡を受けている時，およびハエの定位時に  

ハチは特にその存在に対して反応を示さないことがほとんどであったことから，ハチほハエの存在に気づいてい  

ない可能性が高い。時に，追跡されている際に小生息場所周辺で何回か旋回することにより追跡を逃れようとす  

る個体や，巣の入口から外出する際にハエに気づいて追い払おうとする個体が認められたが，このような場合は  

その後数十分間以上ハチは巣内から出てここなかった。  

表3－7 オオ・カバフスジドロバチの日当り外役回数とドロバチャドリニクバ  

エによる被定位率との関係。  

日あたり外役回数   

範囲 頻度 平均  

外役回数合計  被定位回数 外役1匝lあたり  

被定位率（％）  

6
9
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3
4
7
4
8
9
9
8
6
3
5
7
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1
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1
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1
 
 

2
2
4
7
1
8
1
5
 
 

別
1
4
4
4
8
1
日
 

3
0
 
 

0
0
0
 
0
 
1
L
 
 

表3－8 オオカバフスジドロバチおよびオオフタオビドロバチの餌搬入期間  

中の日あたり外役回数。  

オオカバフスジドロバチ オオフタオビドロバチ  

第一世代  第二世代   

観察日数  216  81  16  
日あたり外役回数   3．4±21 3、9士2】  87士3‖4  

（平均±SE〉  

範囲  ト15  1・・10  3－16   
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表3－9 2種ドロバチの餌および泥搬入時におけるドロバチャドリニクバェ  

の定位率。  

オオカバ7スジドロバチ オオフタオビドロバチ  

餌梓集  泥採集  餌接触  泥搾魂  

7
 
 
 
 
0
0
 
 
 

3
 
5
 
9
 
0
 
 

1
 
 

n
O
 
 0

 
 
 
 
5
 
 
 

9
．
4
 
2
 
2
 
 

7
 
 観磨外役回数  2009  

日あたり平均外役回数  6‖0  

定位回数  44  
外役1回あたり  2．．ユ   

被定位率（％）  

4
 
 
 
 
5
 
 

2
 
Z
 
4
 
0
 
 

9
 
7
 
 

表3－10 2種ドロバチがドロバチャドリニクバェに定位される前後の時期に  

おける日あたり外役回数の変化。  

種名   個体番号  

観察日数 日あたり外役 観察日数 日あたり外役  
国数（m±SD）  回数（m±SD）  

ノ  

3
 
4
 
2
 
A
】
 
3
 
4
 
 

3
 
1
 
2
 
3
 
1
 
4
 
1
 
2
 
2
 
2
 
3
 
2
 
 

1
 
1
 
1
 
1
 
1
 
1
 
 

フ
 
 

√
＼
 
 カ

 
 

オ
 
 

オ
 
 

6   2．7±1‖9  

5   2い4±1．1  

11   3‖4±1．6  

10   410±1．9  

14   3．．4±1。．6  

10   3．1±1．5  

15  2．7士】．3  

7  2．9±L6  

8  3小8士1．．5  

5  36±2‖1  

6  4、2士2．0  

7  3小7±2小1  

S
 
S
 
S
 
S
 
S
 
S
 
n
 
n
 
n
 
n
 
n
 
n
 
 

オオフタオビ1553  2   6L5±4．9  6  10．2土3一2  ns   

次に，定位されたハチが侵入を受ける確率について検討する。図3－1は，オオカバフに対するハエの定位お  

よび侵入の頻度分布を，ハチが巣内にもどってから再び外役に出発するまでの巣内滞在時間別に示したものであ  

る。ハチに定位したハエ・の巣への侵入成功確率は，ハチの巣内滞在時間が3分以内の場合に比較的高いことがわ  

かる。ただし3分以上と以内とでは有意差は認められなかった（ズ2＝0。．74，p＞0．．1）。図3－2ほ，ドロバチ4  

種間で，この巣内滞在時間の頻度分布を比較したものである。オオカバフのみが，巣内での滞在時間が長い（他  

の3種いずれとの間でもt検定に．より有意差あり）。このようにオオカバフほ巣内滞在時間を長くすることに  

よってハエの侵入確率を下げている可能性が示唆された。   
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被侵入率（％）   
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頻度  

囲3－1 オオカバフスジドロバチの巣に対するドロバチャドリニクバェの定  

位回数，および侵入回数の頻度分布をハチの巣内滞在時間別に示し  

た。［］：定位回数，D：定位され，かつ侵入を受けた回数，●：被  

侵入率（侵入回数／定位回数）。   
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義3－11は，ハエ・が2種のドロバチの巣に定位してから育児室内に産卵するまでに，どのような変因に．よって  

その寄生行動を中断されたかを示している。オオカバフほオオフタオビよりも寄生成功率が低かった。この原因  

としてほ，①先にあげた巣内滞在時間が長いことによるハエの寄生放棄，②おそらくオオカバフの巣の入口の煙  

突（図1－1）の存在などによるハエの侵入の阻害，および③侵入してもその巣が築造過程である場合が多いこ  

となどがあげられる。  

表3－112種ドロバチにドロバチャドリニクバェが定位してから寄生成功に  

いたるまでの失敗要因。  

寄生失敗の例数（％）  

オ・オカバフスジドロバナ オオフタオビドロバチ  

巣に定位  
ハチの再外出までに   

飛び去る（待ち時間3分以内）  

同上（待ち時間3分以上）  

定位中に追い払われる  

ハチの再外山後、   
巣内に侵入できず  

赦内に侵入したが、   
育児室内が空のため産卵せヂ  

寄生成功  

48  
20（42）   

2（4）  

3（6）  

14（29）   

7（ユ5）   

：（車   

以上のようにオオカバフはさまざま方法によってドロバチャドリニクバェ・の攻撃を行動的に回避していること  

がわかった。しかし，それにもかかわらずハエの寄生率がかなり高かったことから，本種の場合いったん巣内に  

産卵を受けるとそれ以後の防衛（寄生老幼虫を発見して噛みつぶすなど）は完壁ではない可儲性が高い。   

D． 営巣密度の相違   

各種のカリバチが営巣していた小生息場所あたりの，（9その種の営巣密度（年間総産卵数，以下「単独種密  

度」と呼ぶ），および②他種のカリバチも含めた全カリバチ群集としての営巣密度（合計完成巣数，以下「全種密  

度」）を表3－6に示した。営巣密度の高い場所で営巣する種ほど生存率が低くなるかどうかを確かめるために，  

まず桶期までの生存率と，営巣密度との相関をとった。なお，以下の解析では雌成虫の保護による影響を除くた  

めにオオカバフおよびカバフ以外の7種について検討した。単独種密度檻よれば相関は有意でなく（Ⅰ＝0い56，  

p＞0．1），全種密度では有意となった（Ⅰ・＝0，．88，p＜0“01）。おもな寄生者による攻撃が寄主を特定しない無差  

別なものである場合が多いことを考慮すれば，営巣密度の指標としては全種密度のほうが妥当と考えられる。   

次に，ノミバェおよびドロバチャドリニクバェ・の寄生率とこの全種密度との関係を検討する。ノミバェでは種  

間の寄生率の相遵は平均営巣密度の逢いによってよく説明された（Ⅰ・＝0．88，p＜0．05，n＝6）。ドロバチャド  

リニクバェについては相関は弱かったが（T＝035，p＞0．1，n＝6），これほ表3－6からもわかるとおり，  

きわめて営巣密度の高かったチビドロ／くチにおいてそれほど寄生率が上昇しなかったことによっている。本寄生  

老は，1つの小生息場所における密度が高まると相互干渉を避けるため他の小生息場所へと移出する（Itino，   
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1988）。しかも本寄生者は，ある巣の入口に定位してハチの外出を待っている間に他のハチが近くを飛翔すると，  

注意がそちらに分散することにより目的の巣への侵入に失敗する確率が高くなるので（Itino，perSObs），ハチが  

あまりに高密度で営巣している場合，このようなノ＼ここ同士の相互．干渉や近くを飛翔するハチによる干渉によって  

ハエの寄生率が下がっている可能性が高い。いずれにしてもカリバチ群集としての平均営巣密度が高い場所に営  

巣するハチ種ほど両寄生老による寄生率が増大するという傾向自体は顕著に認められた。   

以上，カリバチ各種間での死亡率の差をもたらしていた原因について，四つの観点から述べた。最後に，各種  

の寄生暑からみた場合，その個体群存続の上でどの寄主が重要であるかについて検討を加えておく。表3－12  

は，4桂の主要な寄生者による死亡数を寄主別にみたものである。外敵諸種にとっでジガバチヰドキ属数種，チ  

ビドロバチ，およびオ・オフタオビが主要な寄主になっていることがわかる。ただし，この表の中でオオカバフだ  

けは全数調査ではなく，サンプル率が約10％であったことを考慮すれば，ジガバチモドキ属数種およびオ・オカバ  

フが寄生者群集にとって個体群を維持する上での主要寄主ということになる。  

表3－12 主要な広食性描食者および寄生者による寄主別死亡数（1983年，調  

査地全域＊）  

死亡要因  合計死亡数  寄主別死亡数  
ヤマトJ仏シ シ■■ヵ■■八チ チビトロ八チ抽軒フ か＼■フ  ォオ沖タロ 肌  オオフク北■ 7クスシい  

ド印l■チ  卦●キ  シ小が八■チ シ虻八、チ  ススー八一チ  

伽血sp 374  0「 ？2 」 惑  0  1  6  28  2   

4  0  0  3  3  

■
h
J
 
 
 
5
 
 
 
6
 
 
 
3
 
 

伽桁d‘御J打  43  
2  

血如¢5β  
狛  

A御地血ね血  334  0「‾‾罰訂  15  1   0こ二二亙   0  

〟励め由sp．  33  （）  0  2   

主要寄主上イ立2種  

＊：オオカバフのみについては約10％のサンプル率  

3－3－1－3 死亡率の営巣場所間比較   

表3－13にオ・オカバフの各営巣場所における生命表を比較した。稲城竹小屋の稲城竹∴稲城竹小屋の人工竹，  

および人工竹設置地点の人工竹の間で各死亡要因による死亡率に差があるかどうかを調べた結果，ドロバチャド  

リニクバェ，およびカツオプシムシ科の一層において有意な差が認められた。ドロバチャドリニクバェでは，稲  

城竹小屋の稲城竹できわめて高い寄生率が認められている一方で稲城竹小屋の人工竹と人工竹設置地点の人工竹  

の間では有意差が認められなかった（P＞0．05）。このハエ寄生率の場所間差は，各営巣場所における営巣密度の  

高さを反映していた。稲城竹小屋の稲城竹，稲城竹小屋の人工竹，および人工竹設置地点の人工竹における本饉  

およびオオフタオビの合計年間完成巣数（平均±SD）はそれぞれ12…7±8．．3（n＝20），5．．0±5…0（28），6．．9士  

5い1（26）であった。なお，カツオブシムシ科の一層による死亡率の場所間差の原因は不明である。   
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表3－14にはオすフタオビの生命表を稲城竹小屋の人工竹，および人工竹設置地点の人工竹の間で比較した。  

ドロバチャドリニクバェの寄生率に場所間で差がなかったのは，場所間で営巣密度の差がなかったことと対応し  

ていると考えられる。唯一・，場所間で差が認められたのはノミバェによる寄生である。本寄生者は大型で飛翔力  

のあるドロバチャドリニクバェに比べて飛翔能力が劣っており，羽化した小生息場所から移動せず，そこへとど  

まり寄主を攻撃することが多い。稲城竹小屋は経年的にオオカバフが営巣をおこなっており，本種の寄生も細々  

とではあるが続いていることから，この寄生率の差ほこのような小生息場所における経年的な寄生者の累積効果  

の差によるものであろう。  

表3－14 営巣場所のタイプ別のオオフタオビドロバチの生命表  

（1980年～1983年）  

（人工竹）  

観察個体数 生存致  死亡救  
n：（  1x  dx  

321  100  

（人工竹）  

間察個体数  生存致  死亡故  
nx lx  dx  

204  100  

死亡要因   
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貯化失敗  
Megase＝a sp  
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不明死亡  
嘗十   

hlacr・OSiagon nasutuln  
カツオプシムシ科の1榔  
Melittobia spp 
不明死亡  
剖   

羽化失敗  
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計  
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107  52  

101  50  羽化成虫  

＊：カイ＝釆検定による死亡率の場所間変動の有垂  

3－3－2 死亡率の季節的，年次的変動   

3－3－2－1死亡率の季節的変動   

表3－15にオ・オカバフの第1世代および第2世代の生命表を比較して示した。各死亡要因についてその死亡率  

の世代間の差を検定したところ，ノミバェ科の一層，†ビイロシリアゲアリCremαねgαS£eγJαあoriosα，ドロバチ  

ャドリニクバェ．，およびヒメコバチ科の一層の4つの死亡要因について有志な差が認められた。この差をもたら  

したのが寄生者の季節的な活動性の相違であるかどうかを確かめるために以下，各種の寄生老についてその季節  

的な発生様式を検討する。   
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表3－15 オオカバフスジドロバチの死亡要因別死亡率の世代間での比較  

第2世代   

死亡率 観察個体数 死亡数 死亡率  
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＊：カイニ乗検定による死亡率の世代間変動性の有無  

A． ドロバチャドリニクバェ（Amoあよαdまsねr亡α）   

図3－3に本種第1世代の累街羽化個体数の季節消長を示した。本種は田柄の状態で寄主の巣内で越冬する。  

5月下旬から6月上旬にかけていっせいに羽化することがわかる。このような憤向は1982年の第1世代成虫の羽  

化に関しても認められた。また，第2世代成虫の羽化は1983年の調査では8月上旬に10個体が，8月下旬に3個  

体がそれぞれ確認されている。  
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図3－3 ドロバチャドリニクバェ第一世代成虫の累積羽化個体数の季節消長  

（1984年）。   
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因3・－4は，ハチ煩の営巣数調査時に各小生息場所（おもに稲城竹）で5分間以内に飛来の確認されたハエ数  

を数え，その調査日ごとの合計値が季節的にどう変動するかをみたものである。各調査日にはおおむね10～20ヶ  

所の小生息場所を調査した。いずれの年においても6月上旬から10月上旬まで1年中ハエの飛来が認められた  

が，ハチ第1世代成虫の営巣活動がもっとも盛んな6月下旬から7月上旬にかけて飛来数が少ない傾向が，特に  

もっとも詳しい調査をおこなった1981年において認められた。このことが表3－15における寄生率の世代間差を  

生じさせたのであろう。  

1981  

‾  軋虹．，皿．．rr  
1982  

4  
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0  

4  
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毒  

董 0  

蓮  

4  

2  

0  

書‾■Tt‾  

1983  

1984  

June  

＿．∠4ゝ＿「∠＝＝＞．＿＿r   
July  August September October  

図3－4 ドロバチャドリニクバェの日あたり飛来確認個体数の季節消長。   
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B．． ノミバェ・科の－種（〟ggα5♂′よαSp）  

本種も前種と同様囲桶の状態で寄主巣内で越冬するものが多いと思われる。第1世代（1982年）は6月上旬に  

いっせいに，また第2世代（1983年）は7月中旬から9月下旬にかけて随時羽化することがわかる（図3－5）。  

1984年の第1世代の羽化もやはり6月上旬に集中した。  
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図3－5 ノミバ・エ刹の一層（〟egdゞβヱ去αSp．）の第血世代（上，1982年）およ  

び第二世代（下，1983年）成虫の累帯羽化成虫数の季節消長。  

本種の小生息場所での活動は6月から7月に．のみ確認された（図3・－6）。表3－15においてオ■オカバフ第2  

世代の本種による死亡率が低かったのはこのことによっているものと考えられる。本種第2世代成虫が羽化後・  

どのような場所で活動しているかは不明だが，本飛来数調査はおもに稲城竹においておこなったことを考慮すれ  

ば，この時期本種はオオカバフ以外のハチに寄主転換している可能性が高い。  

June  July  August September・ Octdber  

図3－6 ノミバェ科の一層（〟egαゞeJ宣αSP）の日あたり飛来確認個体数の季  

節消長（1983年）。   
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C．． ツリアブ科の－・種 （A乃亡ゐrαズSp，）   

成熟幼虫として寄主の巣内で越冬を終えた本種は，6月下旬から7月上旬にかけて羽化してくる。7月から9  

月いっぱいまで活動していた（図3－7）。この結果，オオカバフの世代間で寄生率に差は認められなかった（表  

3－15）。  
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囲3－7 ツリアブ科の－・種（A花王ゐrdヱSp）の日あたり飛来確認個体数の季  

節消長。   
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D キアシオナガーガリヒメバチ（AcrOrよc花祝S dmあ祝Jαねr）   

本種の活動ほ6月から9月まで一・様にみられた（図3－8）。このためオオカバフの世代間で寄生率に差は認  

められなかった（表3－15）。  
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図3－8 キアシオナガトガリヒメバチの日あたり飛来確認個体数の季節消長。   
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臥 ヒメコバチ科の－・種（Aすe～加0あiαSp．）  

1984年における本饉第1世代の羽化時期は5月下旬から6月上旬にかけてであり，この時期に合計100個体が  

羽化した。また1983年における本種第2世代の羽化ほ8月下旬から9月中旬にかけてy合計183個体が観察された。  

寄生率はノミバェと同様，第1世代の力が高かったが，この原因はこ．れだけの結果からは判定できない。   

以上羽化および活動の季節性に関するデータのある5種について，その活動時期とオオカバフに対する寄生率  

の季節変動性を関連づけながら述べてきた。表3－15でオオ・カバフ世代間で死亡率に差が認められた他の1つの  

要因，すなわち†ピイロ∵ンリアゲアリについてはその季節活動性に関する情報がないため考察ができない。いず  

れにせよ寄生率の季節的な変動様式の決定要因は，このような寄生者の季節発生型とともにオオカバフ以外の寄  

主となるハチ顆の被寄生様式も関連していると思われ，これもあわせて調査することにより，寄主転換の要素も  

含めたより深い理解が可能となるだろう。   

3－3－2－2 死亡率の年次的変動   

オオカバフ以外のすべてのハチの生命表調査は全数調査であったため，そこで得られた結果はそのまま当調査  

地におけるかれらの個体数変動をも表していると考えられる。しかしオオ・カバフについてこは，生命表調査をサン  

プリング調査によっておこなったため．卵から羽化成虫までの生存率については，結局二通りの結果が得られた  

ことになる。その一つは，本草で述べた生命表調査によるものであり，もう－■つは第2章で述べた定期的な個体  

数調査によるものである。後者ほ，岩倉地区の5ヶ所の小生息場所において完成した巣の総数，および羽化時期  

に巣の表面にあいた羽化穴の数によって卵から成虫までの生存率を推定したものである。表3－16にこの二通り  

の方法濫よって得られた卵から成虫までの生存率を世代別に示した。両方法による生存率が欝出された4世代の  

うち3世代について方汝間で生存率には差が認められず，またその世代間変動傾向もー・致していた。1981年第2  

世代については生存率が有意に異なっていたが，この理由は特定できない。  

表3－16 オオカバフスジドロパテにおける卵から羽化成虫までの生存率の，  

生命表調査法および個体数調査法による結果の比較  
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＊：岩倉地区全域での調査による   

＊＊：岩倉地区内経年調査地点（st一．6．8．10．11，47）での調査による   

＊＊＊：カイニ乗検定による生存率の相違の有無   

上記の生命表調査の結果をもとに卵から成虫までの生存率および各死亡要因による死亡率の年次変動について  

述べる。表3－17はオオカバフの1980年から1984年までの第2世代の各死亡要因による死亡率を比較したもので   
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ある。ドロバチャドリニクバェ，カツコトブシムシ科の一層，および前輪期の不明死亡において有意な年次変動性  

が認められた。また表3－4のもっとも右の列に，オオフタオビにおける19鋸年から1984年までの各死亡要因に  

よる死亡率の年次変動性の有無についての検定結果を示した。ここでは，貯化失政，ドロバチャドリニクバェ  

前輪期の不明死亡，および羽化失敗による死亡率に年次変動性が認められた。  

表3－17 オ■オカバフスジドロバチ第2世代の死亡要因別死亡率の年次間変動性  

1981年  1982年  1980年  

発育段階   死亡要因   
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＊：カイニ乗検定による死亡率の年次間変肘生の有無  

表3－18は上記の年次変動性が認められた死亡要因による死亡率，および卵から成虫羽化までの死亡率の年次  

変動を示したものである。まず，卵から成虫羽化までの死亡率の年次変動パターンは，1981年から1984年までオ  

オカバフとオオフタオビの間で見事に－・致していた。この年次変動パターンの－・致性をもたらした要因を明らか  

にするために，主要因分析によって卵から成虫までの生存率の年次変動性を規定していた要因について検討する。   
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表3－19はオオ・カバフ第2世代の各発育段階における生存率と，卵から羽化成虫までの全生存率との相関をとっ  

たものである。回帰係数は幼虫期，および嫡期に高くなっており，この時期の死亡が変動主要因となっているこ  

とがわかる。嫡期の主要死亡要因である羽化失敗は前にも述べた通り，おもに飼育時の人為的な乾燥状態によっ  

て二引きおこされたものと考えられるため除外するとすれば，幼虫期死亡が変動主要因となっているといえよう。  

ここで幼虫期死亡のほとんどがドロバチャドリニクバェの寄生によるものであること（表3－5）を考慮すれ  

ば，ハエ・の寄生率がオオカバフおよびオオフタオビの死亡率の年次変動の－・致性をもたらしていたおもな要因と  

いえるであろう。次に表3－20に各発育段階の生存率の密度依存性を調べた。密度としては，全種密度をとった。  

回帰係数が0よりも有意匿小さけれは密度依存性が検出されたことになる。まず，卵から成虫までの生存率は密  

度非依存的であった。この結果は個体数調査による第2世代の卵から成虫までの生存率がオオカバフの単独種密  

度に対して密度依存的であった（表2－4）のと異なっていた。これは，他のカリバチ類の個体数の多少にかか  

わらず，オオカバフ自身の密度に依存して生存率が低下していたことを示唆している。各発育段階における生存  

率についても，いずれも全種密度に対して密度非依存的であった（表3－20）。以上のように，オオカバフの成長  

段階における生存率の年次変動性を規定していたのほドロバチャドリニクバエ・の寄生率であること，および各発  

育段階の生存率は，全種密度に対しては依存的でなかったこと，のこ点が判明した。  

表3－18 2種ドロバチ・における死亡率（％）の年次変動（岩倉地区における  

生命表調査の結果より，死亡率の年次変動性が有意に認められた主  

死亡要因について示す）。  

年次  

19801981198219831984  

3 16   

0  1  

19   4  

27  59  

15  29  

0   7  

0  15  

ドロハ中チャドリニクハやェ  

カ拍一デシムシ科の・－・程  

前桶期の不明死亡  

卵から成虫羽化まで   

の合計死亡率  

Z7  22  1  

0 13  3  

13  9  21  

55  67  47  

－  32  21  

12   3  

16   3  

オオカバフ   

第二世代  

ドロハ中チャドリニクハ○ェ  

カツオデシムシ科の－・種  

オオフタオビ 前輪期の不明死亡  

卵から成虫羽化まで  

の合計死亡率  65  42  28  59   
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表3－19 オオ・カバフスジドロバチ第二世代の卵から成虫羽化までの生存率の  

年次変動を規定する主要因の分析（1981年～1984年，岩倉地区にお  

ける生命表調査による）。卵から成虫羽化までの生存率（S）を卵期  

生存率（SE），幼虫期生存率（SL），幼虫期のドロバチャドリニクバ  

エからの生存率（SAM），前蛸期生存率（Spp），および婦期生存率  

（Sp）に分割し，各要素とSの間の回帰関係をしらべた。  
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表3－20 オオカバフスジドロバチ第二世代の発育段階別死亡率の密度依存性  

に関する分析結果（1981年～1984年，岩倉地区における生命表調査  

による）。卵から成虫羽化までの生存率（S），卵期生存率（SE），幼  

虫期生存率（SL），幼虫期のドロバチャドリニクバェ・からの生存率  

（SAM），前輪期生存率（Spp），および桶期生存率（Sp）について－，  

各年次における小生息場所あたり全カリバチ顆完成巣数（全種密  

度）の重みづけ平均に対する密度依存性をしらべた。  
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0．01 0日46  

0．．02 0．88   

4   4   

nS nS  

一L方，オオフタオビの卵から成虫までの生存率の年次変動性を規定する要因については，ハエの寄生率の年次  

変動性が卵から成虫までの死亡率のそれと同調していること，および寄生率自体が高いレベルにあることから  

（表3－18），オオカバフと同様にハエの寄生率が変動主要因と考えられる。オオフタオビの各発育段階における  

生存率の自種密度に対する依存性は，すでに表2－7でみたように幼虫期（おもにハエによる寄生）に限って依  

存性が認められ，その他の発育段階では密度非依存的であった。   

以上の事実から，ドロバチャドリニクバェの寄生圧が，オオカバフとオオフタオビの卵から成虫までの死亡率  

の年次変動性を規定しており，オオフタオビについてはそれが時間的に密度依存的な作用をもおよぼしているこ  

とが示された。  

3－3－3 死亡率の空間的変動   

第2章では，各種カリバチ＼類の空間的な分布様式の－・様化がもたらされるステージを検討した。その結果，小  

生息場所当り営巣密度の高い3種（オオカバフ，ジガバチ・モドキ類数種，およびチビドロバチ）では，発育段階  

における死亡過程において，また営巣密度の低い3種（オオフタオビ，ヤマt・ハムシドロバチ，およびフタスジ   
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スズバチ）では，成虫期の営巣場所選択過程において－，それぞれ空間的な個体数分布の－・様化が認められ，それ  

ぞれのステージにおいてなんらかの空間的な密度依存要因がはたらいていたことが予測された。本項ではこの点  

について，具体的にどのような死亡要因が空間的に密度依存的にはたらいていたのかを検討するとともに，空間  

的な死亡率の変動性を規定する変動主要因を検出する。   

表3－21はオオカバフの卵から成虫までの生存率の空間的な変動性を規定する主要因を分析したものである。  

各発育段階における生存率，およびドロバチャドリニクバェ・とムキンオオハナノミの寄生からの生存率につい  

て，卵から成虫までの生存率との直線回帰をとり，その回帰係数（b）と相関係数（r・）をもとめた。回帰係数  

がより大きい要因が変動主要因と推測される。回帰分析に．用いたのは生命表データのサンプル数が5以上の小生  

息場所であり，このような場所が4ヶ所以上あった世代についてのみ解析をおこなった。このような解析法ほ，  

以下で述べる諸種についても同様に適用した。  

表3－21オオカバフスジドロバチの卵から成虫羽化までの生存率の空間変動  

性を規定する主要国の分析。生命表データからサンプル数が5以上  

の小生息場所が4ヶ所以上あった世代について解析した。  

1981年第ニ 1983年第一・1984年第二  

世代（5ケ所）世代（4ケ所）世代βケ所）  

b r  b r  b I  

卵期生存率  0“05 0…96 0，．510小99 0…010爪63  

幼虫期生存率  0，．16 0…58・－0．．20 れ0い60 0．．55◆ 0牒4  

トロハe㌢ヤドリニケハ中エ   0…09 0．．57 －009 －0…55  0．34 0．70   

からの生存率  

前桶期生存率  045－0．96  0一．84－0．．97  0，．24 0．．55  

ムモンオかりミ（前嫡期） 0．08 0。35 －0．．03－0”36 0．05 0…05   

からの生存率  

摘邦雄存率  0‖34 0。．72 －0．．16－0。．36  0．19 0。55  

■：変動主要因   

表3－21に示したオオカバフの3世代についての結果は，変動主要因が前桶期の場合が2例，幼虫期の場合が  

1例であった。前輪期の死亡要因のうちこの変動に寄与していたのは，前廓期の主要な2つの死亡要因のうちム  

モソオオハナノミの寄生ではないことが表から明らかであり，変動主要因ほ不明死亡であると推測される。一斉  

幼虫期死亡の変動性はほとんどドロバチャドリニクバェの寄生率に成定されていることが，表中の幼虫期生存率  

とハエ・寄生率とで回帰係数が類似していることからわかる。   

表3－22には，オオカバフの生．存率の空間的な密度依存性を検討した。各発育段階における生存率，ドロバチ  

ャドリニクバェとムモソオオハナノミの寄生からの生存率，および卵から成虫までの生存率について，各小生息  

場所における全種密度（全種の給完成巣数）との直線回帰をとり，その回帰係数（b）と相関係数（Ⅰ）をもと  

めた。密度として全種密度を用いたのは，各種カリバチに．対する主要な死亡要因が種間で共通しており，またそ  

の営巣場所および営巣時期ともに種間で重複する場合がほとんどであったため，死亡要田の密度反応はその種の  

密度に対しでではなくカリバチ撰全体としての営巣個体数に対してはたらくと考えられたからである。さて，表  

3－22によれば，回帰係数が常に負であるような，－・質して密度依存性を示す要因としてドロバチャドリニクバ  

エの寄生があげられることがわかる。ノ、エの寄生がはたらく幼虫期以外の発育段階における生存率はいずれもー・   
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貫した密度反応を示さず，密度非依存的であった。特に1983年第1世代には卵から成虫までの生存率の回帰係数  

が正の値となり，この世代においては卵期から成虫期にかけての個体数分布の空間的な安定化自体が得られてい  

ないことがわかった。  

表3－22 オオカバフスジドロバチの生存率（ドロバチャドリニクバェ（幼虫  

期）およびムモンオオハナノミ（前嫡期）からの生存率をふくむ）  

の各小生息場所の全種密度に対する空間的密度依存性の検出。  

1981年第ニ 1983年第一 1984年第二  

世代（5ケ所）世代（4ケ所）世代（8ケ所）  

b r b I  b r 

一0…28 －0．28  0…51 0小63 －1．．77●－0り78   

－0．02 －0“44  0．．23 0．．53 －0．．02 －0．．47  

0．08 0．．30 －0．28＝－1．．00 －1．．01－0．．68  

■0一．01－0．04 －0い12 －0…92 －0い55 －0．．50  

－0．．12 －0…27  0小40 0．56 －・0．35 －0．．35  

0．13 0．60  0，．04 0．．46 0．04 0．02   

－0．．21－0“45  0日16 0…46 －0い39 －0．．49  

卵から成虫羽化   

までの生存率  

卵期生存率  

幼虫期生存率  
ドロハ◆チャドリ＝か＼◆ェ   

からの生存率  

前輔期生存率  
ムモンオか＼1デノミ   

からの生存率  

輌期生存率  

●：P＜0．05  

‥：P＜0．．01   

以上のことからオオーカバフの空間分布の安定化をもたらす密度依存要因としてはドロバチャドリニクバェ・によ  

る寄生率が重要であり，世代に．よってはこれが変動主要因に．もなっていることが明らかとなった。   

表3－23はオオフタオビの空間的な変勒主要因分析の結果である。1981年にはtrロバチャドリニクバェの寄生  

が，1983年にはノミバェの寄生が，そして1984年には前嫡期の不明死亡がそれぞれ変動主要因となっていた。た  

だし1984年については前桶期の死亡は全部で5個体（幼虫期は28個体）であり，実質上幼虫期のドロバチャドリ  

ニクバユによる寄生が主要因であろう。表3－24はオオフタオビの空間的密度依存性の検出結果である。一貫し  

て回帰係数が負の億であったのは幼虫期のドロバチャドリニクバェの寄生であり，もう一つの主要な死亡要因で  

あったノミバェの寄生圧は，密度独立かもしくは逝依存的にはたらいていた。   
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表3－23 オオフタオビドロバチの卵から成虫羽化までの生存率の空間変動性  

を競走する主要因の分析。生命表データからサンプル数が5以上の  

小生息場所が4ヶ所以上あった世代について∴解析した。  

1981年  1983年  】984年  

（14ケ所） （15ケ所） （6ケ所）  

b t  b l  b l  

ー0．．01－0．01 0．92◆ 0．90  0リ15 0．54  卵期生存率  

／ミハ■‡科の一株（卯期）0“03 0い08 0．89 0り87 －0．01－0川4   
からの生存率  

0．．79● 0。．85  004 0．10  0‥40 0．77  

0．39 052  0．06 015  0‥13 0り51   

－0．02 －0．．鴨  0．．07 0．25  0．．54ホ 0．．93  

0“24 0．47 －0け02 －023 －0．08 －0．54  

幼虫期生存率  

ドロハ■、チャドリニクハ■J   

からの生存率  

前桶期生存率  

嫡期生存率  

♯：変動主要因  

表3－24 オオ∵7タオビドロバチの生存率の各小生息場所の全種密度に対する  

空間的密度依存性の検出。  

1981年  1983年  1984年  

（14ケ所）（i5ケ所） （6ケ所）  

b l  b r b l  

卵から成虫羽化  －0．06－0．．10 －0、．02 －0“05 －0．16 －0．．08   
までの生存率  

卵期生存率  
バハ中工科の・一・穐（卵期）   

からの生存率  

幼虫期生存率  
ト◆ロハ■チャドリニケハーェ   

からの生存率  
前輔期生存率  
鮒期生存率  

0．04 0．．17・－0．01 －0．03 0．43 0．72  

0．05 0小23 －0．00 －0‖01 0“50＝ 0い93  

－0．02 －0．05 －0．07 －0．37 －0．．21 －0。．20  

＿0“04 －0．09 －0．05 －0．．30 －0．03 －0…05   

－0．06 －0‖44  0．02 0．19 －0．30 －0‖24  

＿0．01－0．04  0‥03‥0．67 －0い08 －024  

…：P＜0．01  

このようにオオフタオビの発育段階における生存率の空間的な変動主要因は，2種の寄生バェであった。特に  

ドロバチャドリニクバェは統計的な有意性は低いものの常に密度に依存した作用を示した。卵から成虫までの生  

存率はきわめて弱い密度依存性しか示さず，卵から成虫にかけての生存過程匿おける個体数の空間的な安定化は  

ほとんど得られていないことが明らかとなった。   

表3→25は3種のカリバチについての空間的な変動主要因の分析結果である。ジガバチモドキ属数種ではドロ  

バチャドリニクバェの寄生が，チビドロバチではノミバ・エ・の寄生が，またヤマtハムシドロバチではナ・ミハセイ  

ボウの寄生が，それぞれ明らかな変動主要因となっていた。表3－26は，この3種の各発育段階における生存率  

の空間的な密度依存性をみたものである。ジガバチモドキ属数種およびチビドロバチでは卵から成虫にかけての  

生存率に密度依存性が認められ，両者においてドロバチャドリニクバェの寄生率が強い密度依存性を示した。ヤ  

マトハムシドロバデでは，卵から成虫にかけての密度依存性も，また各寄生者の作用の密度依存性もはとんど認  

められなかった。むしろもっとも主要な死亡要田であった単食性寄生者のナミハセイボウによる寄生率には，密  

度逆依存性がみとめられた。Yamada（1987）および山田（1990）は，イラガに対する単食性寄生者イラガイツツ  

バセイボウの攻撃がやはり空間的に密度非依存もしくは密度逆依存的にはたらくことを示し，その理由としてセ   
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イボウのような寡産性寄生者の場合，寄主に対する重複産卵を避けるため，寄生暑がパッチ間を密度依存的に移  

動することをあげ，モデルによってその仮説の正当性を証明している。ここでのヤマト＼ムシドロバチに対する  

ナミハセイボウの密度逆依存的な寄生率もこれと同じ説明が適用できるだろう。  

表3－25 3種カリバチにおける卵から成虫羽化までの生存率の空間変動性を  

規定する主要因の分析。生命表調査をおこなった7種のうちサンプ  

ル数が5以上の小生息場所が4ヶ所以上あった種について解析した  

（1983年）。  

シ●がハナチモドキ属叩p∴灯ドロハーチ 佃ハムシドロ八●チ   

（24ケ所） （6ケ所） （5ケ所）  

b r b I  b   ご  

卵期生存率  
バハ小ヱ科の－一・稜（卵期）   

からの塵存率  

幼虫期生存率  
ドロハ■チャI●リ＝クハt■ェ（幼虫期）   

からの生存率  
／仏シドロハ●チャI○リハ■工（幼虫期）   

からの生存率  
ナミハセイホ●ウ（幼虫期）   

からの生存率  
前席期生存率  

000 叫・0“00  0．75■ 0い97 0．14 043  

－0‖01－0．．02  0．．75 0．96   

0‖67●0∴75  0．22 092 0．86－ 0‥95  

0い65 0∴74  0．22 0い92  

－0．25 －0．．70  

1‥21 0．96  

0．33 057  0‥04 0，．28  

ー：変動主層個  

表3－26 3種カリバチにおける生存率の空間的密度依存性の検出。密度パラ  

メ－タとしては，ヤマトハムシドロバチでは単独種密度を，他の2  

種では全種密度をそれぞれ採用した。本文参照。  

シ●がハ◆チモドキ属spp．．チヒ●†◆ロハ●チ 佃イ、ムシドロハーチ   

（24ケ所） （6ケ所）  （5ケ所）  

b l  b r  b r  

卵から成虫羽化   
までの生存率  

卵期生存率  
バハ◆ユ科の－種（卵期）   

からの生存率  
幼虫期座存率  

ト◆ロハ■珂トサリニケハ■ェ（幼虫期）   

からの生存率  
′仏シドロハ◆州－リハーエL（幼虫期）   

からの生存率  
ナミハセイホ■ゥ（幼虫期）   

からの生存率  

前鮒期生存率  

－0．19■－0“47 －105 －0．48 0，73 0“18  

0．04 0．26 －0．．63 －0．38  0．．55 0．70  

0．04 0．26 －0．61－0い36  

－0‖17◆－0．．47 －0．38 －0．75  0い55 0‖70  

－0．．15■－0．．42 －0．．38 －0小75  

・0．110小35  

075 0．69   

－0．06 －0…28 －0一．03 ＿0い11   

●：P＜0．05  

このように，他のカリバチ腰と異なり5月という早い時期に発生するヤマトハムシドロバチは単食性寄生老の  

ナミハセイボウと特殊な寄主一寄生老関係を結んで，おそらく成虫期の移動分散を通じて個体数調節をおこなっ   
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ていたのに対し，ジガバチモドキ属数種およびチビドロバチではおもに広食性寄生名であるドロバチャドリニク  

バェ・の密度依存的な寄生圧によってその個体群の空間的な安定化が達成されていた。  

3－4 論議  

3－Jト1寄生回避戦略   

ハチ腰における寄生者の寄生圧は，これまでおもに異社会性の進化をもたらす外的な要因として位置づけら  

れ，重要視されてきた（Evans，1977；Ander・SSOn，1984）。ハチ類における社会性進化は，単独性から同世代の雌  

同士の協力の段階（半社会性）を経て不妊のワーカーをもつ其社会性がもたらされたとする説（半社会性経由仮  

説）と，雌成虫とその子世代との出会い，および協力の段階（亜社会性）を経てきたとする説（亜社会性経由仮  

説）の少なくとも二つの説がある（Michener，1958，1969，1985；Brockmann，1984；Nonacs，1988）。半社会性経由  

仮説においては，外敵からの巣の防衛の必要性，および集団営巣個体間の近縁度の高さに．よって利他的行動の進  

化がもたらされたとされている（Lin，1964；Michener，1969；Wilson，1971；Lin ＆ Michener，1972；  

West－Eberhard，1978）。q方，亜社会性経由仮説では，おもにハチ顆の半倍数性と血縁淘汰が観合わさって，完全  

に不妊のワーカーーが進化したという説明が剛般的であるが（Hami1ton，1964），この場合においても天敵の圧力が  

社会性進化の初期段階においては重要な役割を果たしたとされてきた（Michener，1969；Wilson，1971；Evans，  

1977）。社会性進化と天敵圧の関係に関するアプリオリな論議は，以上のようにこれまでに多くなされている。し  

かし，その一方で，社会性が外敵に対する防衛効果をたしかに有していることを実証的に1示した研究は少ない。  

社会行動の，同種他個体の乗っ取りに対する防衛効果については，最近比較的多くの研究がなされているが  

（Gamboa，1978など），捕食者や寄生暑からの防衛効果については Sakagami＆Maeta（1977）やHager＆K－  

urczewski（1985）などが少数の断片的な報告をおこなって：いるにすぎない。  

Itino（1986）は，亜社会性のオオカバフと単独性のオオフタオビの2種間で各死亡要因による死亡率を比較  

し，ドロバチャドリニクバェやノミバェによる寄生率が，オオ・カバフにおいて，より低いことを見いだした。こ  

の理由としてほオオカバフの雌成虫が卵の僻化後も育児室を封じずに幼虫の保護をおこなうためであると思われ  

る。具体的には，ノミバェ成虫は寄主の卵を吸汗することにより卵を成熟させるため，必ず寄主卵の存在して－い  

る育児室の天井付近の開放空間へ出なけれはならず，その時にオオ・カバフ雌成虫に発見される確率が高い。オオ  

カバフ煙成虫が，自分の産んだ卵が吸汁されているのに気づかずに育児室を封じないかぎり，ノミバェ成虫は，  

寄主卵の吸汁前もしくは吸汁後に発見されて巣外へ排除されたりかみ殺されるのであろう。－方，ドロバチャド  

リニクバェ・の場合は，傲細な幼虫が育児室内の餌の間などに巧妙に隠れるため，オオカバフ雌成虫の保護も完璧  

なものではなかった（表3－3）。しかし，外役から戻って巣内に入ってから再び外出するまでの時間を長くする  

ことによりドロバチ・ヤドリニクバェ・の侵入確率を下げたり（入口での待ち時間が長くなると，ハエは飛び去って  

しまったり，ハチが外出しても正しく侵入できない頻度が高くなった），外役時間自体を長くして，巣口付近で巣  

ロを注視し続けることにより次のハチの帰巣を待ち受けているハエがあきらめて飛び去る確率を上げたりするこ  

とによって，オオカバフはノ、エの侵入を防いでいた。また，巣内のハエ㌧幼虫をかみつぶす行動も同じ亜社会性の  

カバフでは観察されており（岩田，1975），オオ・カバフもこのような侵入後の防衛をおこなっている可能性が高   

い。   

このようなItino（1986）の結果に加えて，本章の他の7種のカリバチに関する結果から，カリバチ類の寄生  

回避戦略について，より広い観点からの考察が可能となった。すなわち，オオカバフなどの車社会性種のみが寄   
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生回避しているわけではなく，カリバチ撰が各種各様の方法で寄生回避をおこなっていることが明らかとなった。  

オオ・カバフやカバフでは雌成虫による幼虫の保護によって，オ・オツヤクロジガバチでは雄成虫が雌の外役中も巣  

内で防衛にあたることによって，それぞれ寄生率を下げていた。－－・方，オオフタオビやフタスジスズバチは，寄  

生者数の多い小生息場所から移出することによって寄生老の存在自体から逃れようと努力していた。以上あげた  

5種については卵から蝋までの生存率がいずれも60－80％と高いレベルにあり，これらの寄生回避戦略が一・定の  

効果をもっていること，および一点多産にみえるオオフタオビやフタスジスズバチも，移動戦略をとることによ  

る様々なコストによって，その潜在産卵数の実現が抑制されていることが示験された。ヤマト、ムシドロバチに  

ついては，発生時期を他のカリバチ煩と違えることにより，主要な広食性寄生者の攻撃からは逃れてし、たが，寄  

主特異性の高い別の2種の寄生者によって大きな寄生圧を受けていた。生命表調査をおこなった9種のうち，残  

りの3種，すなわちチビドロバチ，ルリジガバチ，およびジガバチモドキ属数種は，ヤマト＼ムシドロバチとと  

もに卵から蠣までの生存率が10－40％と低かった。これらの種はカリバチ類の営巣密度の高い場所に集中して営  

巣する傾向があり，1日に1～2卵という速いペースで産卵をおこなった。このような定着的，かつ多産的な繁  

殖方法は，被寄生率を低下させえないという意味では寄生回避戦略とは言いがたいが，多産になることで寄生を  

逃れる次世代個体を少しでも多くするという点において∴ これもまた－一つの生存戦略といえるだろう。   

従来ハチ瑛の営巣にかかわる諸行動が寄生回避に役立っているという報告はいくつかなされている。すなわ  

ち，雄の営巣への協力（Peckham，1977），巣内の空室の存在による寄生者の侵入確率の低下（Tepedino，  

McDonald＆Rothwell，1979），偽坑の存在（Tsuneki，1963；Evans，1966a），巣口への厚い壁の設置（Trexler，  

1985），寄生者に定位された際の営巣場所の放棄，変更（岩田，1975；遠藤，1980；Endo，1981；Rosenheim，  

王988），営巣活動の時間帯の寄生老酒数時間帯との非同時性（遠藤，ユ980；Roser王beim，1989），巣が完成してから  

餌を運び込むまでの時間の延長（Rosenheim，1989），寄生者の集合反応（aggregativeresponse）を避けるための  

低密度場所での営巣（Rosenheim，1989），および寄生者の攻撃能力を越える数の個体が同時営巣をおこなうこと  

（遠藤，1980；Wcislo，1984）などの諸行動が，寄生回避に実際役立っているという報告がなされている。本研究  

の結果も含めると，このように多様な対寄生名適応がハチ類に認められるという事実は，ハチ腰にとっての寄生  

者による淘汰圧がきわめて大きいことを示唆するものであろう。   

以上みてきたようなさまざまな寄生回避戦略のうち，特に移動分散行動ほどの桂にも普遍性が高く，もっとも  

重要な寄生回避手段である。第2辱で明らかに．したように，オオカバフおよびオオフタオビの個体数の年次変動  

における変動主要因および密度依存要因はおもに成虫期の産卵過孝に存在していた。このことは，両種において  

成虫期の移動が密度依存的におこることによって世代間の個体数の安定化が達成されていることを示唆している。  

すなわち，上記のようにさまざまな寄生回避戦略をとっていたカリバチ株諸種も，小生息場所の密度が上昇すれ  

ば，いずれその場所にとどまるよりも移動するほうが有利となり，最終的にはその小生息場所から移出すること  

によって個体の適応度の増加を図るものと思われ，その結果として，個体群の密度依存的な調節が達成されてい  

た。岩田（1940）は，さまざまな種の単独性ハチ類によって形成される集団営巣場所は，年月を経るにしたがっ  

て次第に多くの寄生者を引き寄せ，ついにはその寄生圧のためにハチ類の営巣密度が急激に落ちるのが－・般的で  

あることを示し，ハチの移出行動がこの密度の低下に対して重要な役割を果たしていることを示唆した。   

結局，このような移動分散行動を誘発する臨界密度が種間で異なっているにすぎないと考えれば，寄生回避戦  

略の多様性も究極的には移動行動に収束することになる。しかも，各種カリバチの小生息場所当り平衡個体数が  

異なっていた理由もこのような移動の臨界密度の相違から説明できる。このことについては第6章の総合考察で  

より詳しく論議する。なお，ノ、チ類のなかでも，社会性の高度に発達したものは，移動という消極的な寄生回避   
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法をほとんど採用することなく個体群を存続させてこいると思われ，その個体群動態のメカニズムほ本研究であつ  

かった単独性および亜社会性のハチ類とは異なるものであろう。   

以上述べてきたような，寄生回避戦略における適応放散現象，およびその中での移動行動の重要性に加えて，  

本章で明らかになったもう－・つの事実として，これらの寄生回避行動が，おもに各ハチに共通の広食性寄生者に  

対してのものであったということがあげられる。特に，ドロバチャドリニクバェおよびノミバェ・の寄生はきわめ  

て重要であった。これまで，昆虫類における寄主と寄生老の個体群動態，および理論モデルに関する研究はおも  

に単食性，もしくは狭食性の寄生老と寄主の問での1対1の関係についてなされてきた（Hassell，1978；1986な  

ど）。この理由は，侵入害虫に対する生物的防除をおこなう際，その害虫のみを攻撃する天敵のほうが成功率が高  

く，応用上の研究価値が高かったこと，およびモデル作成の上でも1種対1種の単純な系のほうが作りやすく，  

また結果の解釈もしやすかったためと思われる。－－・方，昆虫の寄主一寄生著聞の共進化的関係についての実験お  

よび理論的な研究もおもにこのような1対1の関係についてなされているのが現状である（Bouletreau，1986）。  

しかし，本研究でも示されたように，自然界では完全に尊食性である寄生者は少ないのが普通であり（Zwoほer，  

1971；Hassell，1978；Stary＆Re．imanek，1981；Lawton，1986；Askew＆Shaw，1986），むしろどの寄主に対して  

も強い淘汰圧を与えうるような広食性寄生者が存在する場合が多いと思われる。本研究の結果は，このような広  

食性寄生着こそが掃食性カリバチ頼の個体群動態を左右しでいること，およびこれに対する寄主の戦略が種間で  

みごとに適応放散していたということを示した。   

これと関連してLawton（1986）は，広食性寄生着こそが植食性昆虫群集の構造と動態を規定しているという可  

能性を，豊富な事例と緻密な論理で示唆した。彼は，従来の植食性昆虫煩の多くの研究にみられるニッチェ分割  

の事例（Lawton＆Strong，1981；Cornell，1983；Gilbert，1984）と，その一方で植食性昆虫類において食物をめぐ  

る種内および種間競争がほとんど認められない事実（Lawton＆Hassell，1984；Strong，Lawton＆Southwood，  

1984）とを統一・的に説明する原理として，外敵の攻撃による淘汰圧が種間のニッチェ分割をもたらした主要国で  

あるという仮説をたでた。彼は，過去の諸研究において，同一種もしくは近縁種の被攻撃率が，植物上の位置の  

相違，植食性昆虫の形態の相違，時期の違い，および寄主植物種の相違などによって大きく変動する事実を豊富  

に示すことによって，自然界でほ寄生圧の低い場所が時間的，空間的に普遍的に存在していることを示し，植食  

性昆虫はそのようなニッチェをめぐって競争している可能性が高いことを示唆している。しかし，彼も指摘して  

いるようにこの分野はまだ理論的研究および実証的研究ともにまったく未開拓の状態であり，その理論を洗練さ  

れたものにしていく上で今後多くの研究が必要とされている。このような意味において，本研究における広食性  

寄生者の寄主群集に対する攻撃様式の時間的，空間的な変勒性，および寄主例の寄生回避戦略の多様さに．関する  

結果は，Lawton（1986）の仮説に対して多くの示唆をもたらすものといえる。   

広食性寄生老の中でも，特にドロバチャドリニクバェ・は，寄主群集に対して空間的に－・質した密度依存作用を  

示すことを通じて，寄主群集の動態を大きく左若していた。次節では，この点についてより詳しく考察する。  

3－4－2 ドロバチャドリニクバエによる寄生の空間的パターン  

Itino（1988）は，オオ・カバフとオオフタオビについて，ドロバチャドリニクバ・エ・の寄生率の空間的パターン  

が，種問および世代間でどのように異なるかを調べた。その要約は以下のとおりである。   

まず，両種とも世代によって空間的密度依存性のパターンが変化した。平均寄生率の低い世代においてほ，寄  

主密度の高い小生息場所ほど寄生率が高くなった（密度依存）のに対し，平均寄生率が高い世代においては，寄  

生率は小生息場所当りの寄主密度の高低にかかわらずほぼ－・定であった（密度非依存）。これらの傾向は両寄主   
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ともに認められ，寄生率の基本的な空間的パターンは2種の寄主間で類似していた。   

世代によって寄生の空間的パターンが遮っていた理由を理解するために，ハエ成虫が小生息場所間でどのよう  

に空間分布しているかを，平均寄生率が低い世代について調べた。ハエが少なくとも1個体発見される確率は，  

寄主密度の高い小生息場所ほど高く，寄主の多い小生息場所にハエ・が集まってくる（集合反応がみられる）こと  

がわかった。しかし，Iwao（1968）の平均一平均こみか、虔関係を用いた方法で空間分布を解析すると，ハエ成  

虫は空間的に正の二項分布をしており，互いにある程度以上こみあわないように小生息場所を選んでいることが  

わかった。小生息場所当り最大収容ハエ数ほ4小05個体と推定された。   

平均寄生率の高い世代においては，寄主を探索するハエの個体数が多いため，寄主密度の高い小生息場所でハ  

エ同士の相互干渉が頻繁におこると考えられる。この干渉を避けるためにハエが寄主密度の低い小生息場所へ移  

動分散することによって，寄生率がどの小生息場所でも同じレベルになった（Itino，1988）。   

Rosenheim（1990）は，Itino（1988）を，寄生率の空間分布とともに寄生者の空間的な寄主原索様式をもとら  

え，かつそれを数世代にわたって調べた数少ない研究の一っであると位置づけた上で，その解析法の不適切さを  

指摘している。すなわち，調査力法の節（3－2）に述べたようなデータのグルーピングによって，空間的な解  

析に時間的なノイズが加わってしまい，結果の普遍性が失われる可儲性があるとした。彼は，Itino（1988）の原  

データを世代毎に再解析し，その結果を二つの表にまとめている。そこでは寄生老が寄主密度の高い場所に集合  

するという僚向は明らかに認められたのに対し，寄生率の空間的密度依存性は，2種の寄主の10世代について分  

析した中で2世代のみで検出され，それ以外ほすべて有意な密度関係が認められなかったことが示されている。  

この有意性の検出力の悪さはItino（1988）の指摘したようにサンプル数の少なさによっていると思われる。しか  

し，有意な密度依存性が認められたオオカバフの1982年第2世代およびオオフタオビの1980年せ代はいずれもド  

ロバチャドリニクバェによる寄生率がもっとも低かった世代であり，この結果はItino（1988）の結果を支持する  

ものといえる。   

従来，寄生者による寄生率の空間的な密度依存性が多くの場合認められ，これが寄主一寄生者相互の個体数変  

動の安定性をもたらす重要な要因であるとの見解が主張されてきた（たとえばHassell＆May，1974；May，1978；  

Comins＆Hassell，1979；Chesson＆Murdoch，1986）。しかし，近年の野外における寄生率の空間分布に関する  

多くの研究例は，密度依存性の検出に失敗しており，むしろ逆依存的な関係の認められる例も多いことが知られ  

てきている（Morrison，Lewis＆Nordlund，1980；Morrison＆Strong，1980，1981；Hassell，1982；Stiling＆Str－  

Ong，1982；Stiling，1987；Walde＆Murdoch，1988）。すなわち，寄主密度の高いパyチに寄生者がより多く集中し  

やすいといういわゆる寄生者の集合反応は，ほとんどの寄生老について認められるのに対し，寄生率の密度依存  

性についてはそのような普遍的な傾向は認められない（Hassell，1982；Lessells，1985）。この理由として：，  

Yamada（1987）および山田（1990）は寡産性寄生者による段通パッチ利用戦略の特殊性を，Hassell（1982）およ  

びLessells（1985）は寄生者の機能の反応の上限の存在を，またHeads＆Lawton（1983）は密度依存性を検出す  

るための空間的な嘩位パッチの大きさの設定方法の不適切さをそれぞれあげている。しかし，ドロパテヤドリニ  

クバェの場合，雌成虫の蔵卵数ほ多く（岩田（1978a）は本種の体内における成熟卵数の平均が57卵であることを  

示して’いる），多産性寄生者に分類される（Price，1975）。また，寄生者の寄生可能寄主数に限界があることによ  

り，密度非依存や逆依存的な寄生率が得られるという，モデルのシュミレーションによるHassell（1982）らの結  

論に照らしても，本寄生老の場合，その成熟卵の多さ，および処理時間の短さからこの説明は当てはまらないで  

あろう。一方，単位パッチのとり方は，本研究の場合きわめて明確に区別しうる小生息場所を単位にしているの  

で問題はない。   
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オオカバフおよびオオフタオビに対するドロバチャドリニクバェの寄生の空間的な密度依存性が世代毎に変化  

したのは，各小生息場所におけるハエ同士の相互干渉，およびそれを避けようとするハエ・の密度依存的な移出行  

動によるものであった（Itino，1988）。捕食者や寄生老が寄主密度の高い場所に集中することにより，捕■食者間で  

の相互■干渉が高まり，それに伴って餌獲得効率が下がることはHassell＆Varley（1969）やHasse11（1978）によっ  

ですでにJ示され，この要田が寄主一寄生者系の安定性をもたらすというシュミレーーション結果も得られている  

（Hassell＆Waage，1984）。しかし，この相互干渉を寄生者の移出と結び付けた具体的な研究はほとんどないし  

（Hassell，1971），またそれを寄生率の空間的な密度依存性の有無を左右する要因として位置づけた研究もない。  

寄主が各パッチ内で集中して分布する場合，このような寄生老の相互干渉は頻繁に起こると考えられ，この寄生  

著聞の相互干渉の問題は，寄生者密度の高いパッチにおける既寄生寄主の存在確率の増大（Cook＆Hubbard，  

1977；Hubbard＆Cook，1978；Free，Beddington＆Lawton，1977；Beddington，Free＆Lawton，1978）ととも  

に，寄生者の密度依存的移動を引き起こす要因として＼また寄主一寄生老系の空間的および時間的な動庸に大き  

な影響を与える要因として，今後野外におけるより詳細な実験的研究が望まれる。   

ここで，これまでの寄主一寄生老関係に関する研究を概観し，そこではとんど救われてこなかった3つの問題  

点のうち，上に述べた寄生著聞の相互干渉による移動分散問題以外の2点について∴ その重要性を指摘しておき  

たい。その第1点は，野外における寄主一番生者系の空間分布の実態を把捉することの重要性についてであり，  

もう1点は広食性寄生老のはたらきを評価することの重要性についてである。従来，昆虫類の寄主一寄生者関係  

に関する研究は実験室内の閉鎖環境における個体数の変動や寄生老の行動に関する結果をもとにした理論モデル  

によって推進されてきたといっても過言ではない。世代が分割されている昆虫個体群を扱う場合，  

Nicho王son＆Bailey（1935）によってL投薬された差分塾の寄主一寄生者の個体数変動・％デルが有用であるとの  

から，この・モデルに実験室内の寄主一寄生者関係にみられるさまざまな要因を付け加．え．ることによりこの分野の  

理論的な研究ほ進んできた。寄主のこみあい効果（Beddington，Free＆Lawton，1975），寄生老の相互干渉  

（Hassell＆Varley，1969），寄生者の攻撃能力の限界（Royama，1971；Rogers，1972），および寄生率の空間的な  

変動性（Hassell＆May，1973；Beddingon，Free＆Lawton，1978）などについてのパラメータが付加されること  

により，モデルは現実の世界をより正しく反映したものに近づいてきた。しかし，野外における寄生の空間分  

布，特に寄生者の移動分散行動も含めた寄主一番生者系の空間的な動態について：は，野外の実態に関する資料が  

あまりに不足しているため，寄生者の特性（たとえば最適採餌戦略）をアプリオリに仮定したモデルは存在する  

ものの（Hassen＆May，1974；May，1978；ComirlS＆Hassell，1979；Lessells，1985など），野外の実態に即した現  

実的なモデルは作られていない。最近の野外に．おける寄主腋寄生者関係に関するいくつかの研究例は，寄主に  

とっての時間的，空間的な隠れ場所の存在や，寄生者の空間的に不均一な攻撃様式が，寄主一寄生者系の存続に  

とって重要であることを示しており（Reeve＆Murdoch，1985，1986），今後モデルや室内実験のような演繹的な  

アプローチとともに，野外での実態を解明するための緻密な野外研究および野外実験が要求される。本研究にお  

ける野外のカリバチ群集およびその寄生者群集の動態に関する結果ほ，加藤（1986）などとともにこの分野に－ 

石を投じるものであろう。   

－方，これまでのこの分野の理論的研究において軽視されてきたもう－つの要因として，広食性描食（寄生）  

者の問題がある。Kuno（1987）は，措食（寄生）者による寄主個体群の密度調節がきわめて成立しにくいこと  

を，従来の室内や野外における諸研究，およびこれまで提示されているあらゆる要因を組み込んだモデルをシュ  

ミレートした結果からみちびいている。しかし，ここではそのような否定的な彼の結論をとりあげるのではな  

く，彼が唯一寄主個体群を調節する可能性のある要因として，広食性描食老をあげていることに注目したい。非   
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常に優勢な広食性給食（寄生）老が常に存在していれば，ある餌種の個体数が増加し始めたときにいち早く餌種  

の変更をおこなうことにより，その餌種の大発生を抑止し，個体数の調節要因となりうるだろう。このような可  

能性は，本研究におけるドロパテヤドリニクバェの作用に認められた。生態学的に．みて，このような広食性描食  

者，寄生者の重要性は明白であり，これもまた今後の野外研究の望まれる分野である。   

最後に，カリバチ類の被寄生率の空間的な密度依存性について，従来の研究例と本研究とを比較しながら，カ  

リバチ煩群集における寄生圧の密度依存性の普遍性，およびそれに対するカリバチ側の対抗戦略について述べた  

い。Stiling（1987）によれば，膜題目における寄生率の密度依存性は，過去の14例の研究のうち8例において認め  

られて：いる∴密度非依存が6例∴逆依存の例はなかった。－・方，Rosenheim（1990）によれば，空間的な寄生率の  

密度依存性が検出されたのほ，カリバチ腰の13例のうち8例，密度非依存が3例，そして逆依存が2例であった。  

－・方，寄生者の寄主密度に依存した探索行動（集合反応）が認められたのが4例，認められなかったのが2例で  

あった。－・般に寄生性昆虫において寄主の密度に逆依存した採餌行動の例は知られていない（Lessells，1985；  

Rosenheim et a［，1989）。   

このように多くの場合，カリバチ顆の営巣密度に対して－寄生老は行動的には密度依存的に集合するのが－・般的  

であった。またその寄生率の空間分布もー・般には密度依存的であることが多かったが，これは必ずしも普遍的な  

事実とはいえず，逆依存の例も存在した。しかも，上記の研究例で密度依存性が認められた中にはFreemanらに  

よっておこなわれた，ヒメコバチ科の〟eJ如0あよd属による各種の単独性カリバチ顆に対する寄生率に関する研究  

が多く含まれている（Freeman，1973，1976，1977，1981；Freeman＆Parne11，1973；Freeman＆Taffe，1974；  

Freeman＆Jayasingh，1975；Freeman＆Ittyeipe，1976；Taffe，1979）。これらの研究においては，Trexler  

（1985）およびRosenheimetal（1989）が指摘したように，世代内の寄生者による空間的な密度依存的集合反応  

は認められず，空間的な寄生率の密度依存性はむしろ寄生者の小生息場所への時間的（何世代もかけての）累積  

効果によってもたらされたものである。本研究においてもノミバェの寄生ほこのような時間的な累積効果によっ  

てその寄生率が変化した。しかし，そのメカニズムがどのようなものであったにせよ，カリバチ個体群に．おいて  

空間的な寄生率の密度依存性がかなり普遍的に見いだされていることに間違いほない。このことは，空間的に密  

度依存的にはたらく寄生圧が，寄主個体群の動態を直接的，および間接的に左右しているという本研究の結果  

が，カリバチ類－・般へ適用可能であることを示すものといえる。   

ただし，上記の諸研究例の中で密度依存性が検出されなかった例についても検討しておく必要があるだろう。  

Rosenheim（1990）は，カリバチ個体群に対する寄生率に空間的な密度非依存および逆依存の例が認められた理  

由として次の5つの可儲性を示唆している。  

①寄生老の機能の反応の限界（姦産性寄生老の卵の枯渇，および寄主が寄生回避戦略を講じることによって寄生  

者の処理時間を延長させることによる）  

②寄生老の混乱（他のカリバチおよび寄生老個体の存在により，寄生老の特定の寄主への注意が阻害される：  

AIcock，1974；Endo；1980；Hager＆Kurczewski，1985；‡tino，1988）  

③窮極的な集団防衛効果（複数のハチが寄生者を攻撃する：Thorp，1969など）  

④利己的な群れ（集団の夜の部分よりも内部の方が寄生者の攻撃からより安全なため各個体が内部へ入ろうとし  

て形成された集団：Hamilton，1971；Wcislo，1984；Larsson，1986）  

（診寄生者の早期発見  

このうち，①はハチの集団サイズが大きくなることによって寄生老の寄生能力が限界に達することを，また②か  

ら⑤は，ハチが集団サイズを大きぐすることによって寄生老の攻撃に対する防衛効果を高めていることをそれぞ   
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れ表している。   

本研究においては，5種のカリバチについて各寄生者による寄生率の空間的密度依存性を調べた結果，以下の  

ようになった。ドロバチャドリニクバェの寄生率は，寄主である4種のカリバチの8世代について調べたうち，  

密度依存性の回帰係数が負（密度依存）であったものが8世代であった（うち，オオカバフの1世代およびオオ  

フタオビの2世代は非常に弱い相関しか認められなかった）。またノミバェ・は3種5世代中，回帰係数は正が3  

例，負が2例，ムモソオオハナノミは1種3世代中，3世代とも回帰係数が正であった（うち1世代ほ弱い相  

関）。ヤマトハムシドロバチのみに寄生したデミハセイボウおよびハムシドロパテヤドリバェについては，それ  

ぞれ回帰係数は正，および負であった。   

このうちムキンオオハナノミは寄主成虫に直接幼虫が便乗するため，寄生者の集合反応は尿理的に起こり得な  

いため論議からは除外する。ニクバェおよびヤドリバェでほ多少とも密度依存的な傾向が認められ，ノミバェお  

よびセイボウでは密度非依存，もしくほ密度逆依存的であった。まず前2者については，多産性寄生着であり  

（先述），また寄生行動濫要する処理時間も短く，これが密度依存性をもたらした大きな原因であろう。しかし，  

Itino（1988）が示したように，寄生者密度の高い世代に．おいてはこれらの寄生率も密度非依存的になる場合がみ  

とめられた。この理由としては，上記（診に属する寄生老相互間の干渉作用があげられた。またオオ・フタオ・どで  

は，小生息場所からの密度依存的な移出によって，その寄生率のかかりかたぼむしろ密度非依存的になっていた。  

これは具体的には，オオ・フタオビの場合常にカリバチ煩が1～数個体しか営巣していない場所でのみ営巣してす  

ぐに移出する傾向があり，高密度営巣による寄生圧の増加は，実際はほとんど経験しないものと考えられる。   

次にノミバェでは，成虫自身がハチの巣内に侵入して内部で産卵，死亡するため，空間的な集合反応は起こり  

にくいと思われる。実際寄生率の密度依存性は基本的に認められなかった。ただし，チゼドロバチについては，  

1ヶ所の永続的な小生息場所においてハチの高密度営巣がみられ，この場所において累質的に個体数を増加させ  

ていたと思われるノミバェイ固体群による高い寄生率が認められた。チゼドロバチにおいては，この小生息場所の  

高寄生率の影響により，密度依存性が検出されたものと思われる。セイボウについては，山田（1990）が示唆し  

たように基本的に寡産性寄生老とみられ，ヤマト、ムシドロバチの同時多数営巣に対して卵の枯渇のために密度  

逆依存性を示したのであろう。   

いずれにしても，各寄生老の空間的な攻撃様式は密度依存的，もしくは密度非依存的な場合が，従来の研究例  

においても，また本研究の結果においても多く認められた。この結果，本研究では卵から成虫までの生存率が空  

間的に有意な密度依存性を示したものとして，オオカバフの1世代とジガバチ・モドキ属数種の2例が認められ，  

それ以外の4種7世代についてはいずれも密度非依存的であった。しかも，密度依存性が有意に認められなかっ  

たこの7例についても，そのほとんどにおいて密度と，卵から成虫までの生存率の間の回帰係数が負であり，こ  

のステージにおける生存率がかなり－・般的に密度依存的であることが示唆された。では，なぜハチほこのような  

寄生を受ける危険をおかしてまで小生息場所でかなりの高密度で集団営巣をおこなっているのであろうか。   

Rosenheim（1990）は，単独性ハチ煩においてしばしば観察される集団営巣性がどのような淘汰圧によって進  

化してきたかを，寄生圧の空間的密度依存作用あるいは逆依存作用との関連に．おいて考察した。彼の結論は，集  

団営巣は必ずしも被寄生率を減少させるとは限らず，より詳しい研究が必要であるという示吸的なものにとど  

まっているが，その論点は本章の内容と密接に関係している。すなわち，上記のように集団営巣する種は，特別  

な寄生回避戦略をもっていない限り被寄生率がより高くなることが本研究で示された。このような密度に依存し  

た寄生圧の高まりは上に述べた通り，カリバチ煩十・般に認められる現象であり，結果的に集団営巣自体の適応的  

な意義は認めがたいことになる。   
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しかし，ここでカリバチ煩が小生息場所から移出することによってここうむる損失をも考慮に入れると，この－  

見不利と思われる集団営巣性のもつ意味も明らかになるのではなかろうか。すなわち，ハチは帯板的に集団営巣  

しているというよりも，移動することのデメリット（次の営巣場所の発見の困難さ）と定着することのデメリッ  

ト（寄生圧の増大）とのバランスの中で移出行動をおこなっていると予測される。種ごとのおかれている生態的  

条件によって，その移出行動を決定する臨界密度が種間で異なることにより，結果的に集団営巣することになる  

種もあれば，低密度で営巣しすぐに移出する種もあるというのが実態であろう。実際，オオフタオビやフタスジ  

スズバチなどの移動性種では，このような移動のコス†のために，潜在的な可能産卵数は多いにもかかわらず，  

実現産卵数はオオカバフやカバフなどの亜社会性種と同程度に少ないことが示唆された。ハチはこのように，各  

小生息場所ごとにはたらく密度依存的な密生圧，および好適な営巣場所の発見確率という2つのパラメータ間の  

バランスによって，各種ごとに特有の方法で寄生回避のための密度依存的な移出をおこなっていると考えられた。  

また，それぞれの種についてみても，各小生息場所の好適度（餌の得やすさ）の違いに応じて∴その移出行動を  

決定する臨界密度は小生息場所ごとに異なっていると思われた。これらの点については第6章で詳細に考察する  

ことにしたい。   

端的にいえば，カリバチ類の集団営巣性は，もとをたどれば自然界におけるその適切な営巣場所の発見可能性  

の低さに起因していた。この集団営巣性と寄生老による空間的に密度依存的な攻撃とが複合することにより，寄  

生老への防衛効果を高めるための，雌成虫による子に対する保護行動や，あるいほ複数個体間の共同営巣性が淘  

汰されてきたものと思われる。このような生態学的な要因が，ハチ類において特異的に社会性が進化することに  

なったもっとも大きな理由であろう。   

以上のように本章では，特に寄生者の空間的に密度依存的な作用をとりあげ，それがカリバチ煩の個体群動  

態，および営巣に関与する諸行動の適応放散に対して非常に大きな影響をおよぼしていることを示した。しか  

し，カリバチ類の個体群に対して空間的に密度依存的な作用をもっていたのは本当に寄生圧だけなのであろうか。  

第4茸と第5章では，特に餌と営巣場所というカリバチ腰にとって重要な二つの資源に焦点を絞り，それらがカ  

リノミチ煩個体群，およびその行動におよぼす彩管について述べてゆきたい。   
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策4章 資源の時間的，空間的変動性がハチ個体群におよぼす影響  

4－1はじめに   

前章まででは各種カリバチ個体群の動態について∴特に寄生者群集の密度依存的な作用を中心に述べてきた。  

しかし，従来の昆虫個体群動態に関する野外研究では，餌などの資源をめぐる種内の競争関係こそが，個体数を  

密度依存的に調節しているという例が多く報告されている（植食性昆虫煩：Dempster，1971，1983；Dempster  

＆PoZlar・d，1981；Ohgushi＆Sawada，1985，クモ類：Wise，1975，1981，ハンミョウ類：Hori，1982；Pear・SOn＆  

Knisley，1985など）。そこで本章では，まず前半部分で4種のドロバチ（オオカバフ，オオフタオビ，カバフ，カ  

バオビ）の資源採集行動を記載した後，後半部分では，資源をめぐる密度依存的な種内関係が，オオカバフ個体  

群において認められるかどうか，また資源の空間的な分布状態がオオカバフ個体群の空間的な動態にどのような  

影響をおよぼしているかについて検討する。   

まず，この後半部分，特に餌の空間分布がハチ個体群に与える影響を研究することの意義について述べる。本  

研究で扱ったカリバチ煩は，いずれも巣を起点として資源を探索に出かけ，資源を採集したらまた巣へまいもど  

る，いわゆる中心点採餌（centralplaceloraging）をおこなっていた。このような資源採集の方法は，営巣性のほ  

乳類，鳥類など以外では，カリバチ，ノ＼ナバチ類などの営巣性昆虫斯のみにみられるものである。従来，このよ  

うな中心点採餌性動物の採餌に関する行動学的，および生態学的な研究としては，①採餌著にとって，どのよう  

な餌種メニューや餌の大きさを選択するのが適応的であるかを最適中心点採餌理論の立場から予測し，それを実  

際と比較検討するタイプの研究（Corvich，1976；Orians＆Pearson，1979；Orians，1980；Kasuya，1982など）。②巣  

に持ち帰られる資源の荏原や盈の日周的，季節的な変動性から採餌行動のメカニズムや適応性を論じたもの  

（Tinber・gen，1960；Gibb＆Betts，1963；Royama，1966，1970など）。および③採餌場所での行動観察の結果から，  

採餌行動の適応性を論じたもの（Krebs，1974；Davies，1977；Heimich，1976aなど）などの研究がおもに鳥類につ  

いて多くなされている。   

このようにこの分野の研究は，これまでおもに描食者の採餌行動の適応性についてなされてきた。特に，捕食  

者と餌動物の空間分布に関しては，餌動物の空間的な分布に対する措食者側の探索行動の反応性という観点から  

は，理論的にも（Stephens＆Krebs，1986）∴実証的にも（Smith＆Sweatman，1974；Krebs，Ryan＆Char・nOV，  

1974など）多くの研究があるのに対し，捕食者個体群の空間的動態，特にその巣の空間的な分布状態に及ぼす餌  

動物の空間分布の彩管に関しては従来ほとんど研究がおこなわれていない。この点に関して本章後半部分では，  

いくつかの新しい知見がもたらされた。   

次に本章前半部分のドロバチ腰の資源採集行動に関する研究の意義を述べる。従来，中心点採餌性動物の採餌  

行動を，巣での観察から定盈的に検討した研究としては，鳥類（Royama，1970など），社会性ハナバチ煩（Mi－  

yamoto，1960；Ajlenetat，1978；Inoue eial，，1985），社会性カリバチ類（Brian＆Brian，1952；Suzuki，1978；  

Ross，1983），および単独性ハナバチ類（Danforth，1989）などでいくつかみられる。しかしこれに対して：，単独性  

のカリバチについては，その社物のリストや乾物の重さについての報告は若干あるものの（たとえばIwata，  

1942；Evans＆0’Neill，1988など），巣で長時間観察をおこなうことによってその資源採集行動を全般的にとらえ  

た定盈的な研究ははとんどみあたらない（常木，1969；遠藤，1976）。そこでここでは，4種のドロバチについ  

て，その資源採集時間，資源採集の成功率，日当りの獲得資源盈，餌の種類構成，1育児室当りの餌の数と壷盈  

などの資源採集についてのパラメータを示し，種間で比較する。またオオカバフとオオフタオビについてはこれ  

らのパラメーターの季節的な変動を示すことにより資源の質，および盈の経時的な変勒性についても検討する。   
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4－2 調査方法  

4－2－1巣における資源採集行動の調査   

オオ・カバフとオオフタオビについて，雌成虫が営巣活動を開始する早朝から，活動を終える夕刻まで，小生息  

場所において連続的に個体別の行動観察をおこなった。この観察は雨天の日などを除いて，1982年には基本的に  

6月から10月にかけてト毎日，ハチの営巣期間を通じておこなった。1981，t983，および19朗年には，このような  

行動観察を日中（6時から16時の間）に，数時間（もっとも短くても3時間）不定期におこなった。   

この調査をおこなった地点と月日を年ごとに示す。  

1981年：st1（8月15日－8月17日，3日間），St．6（8月26日－9月6日，7日間），St66（9月14日－10月17  

日，11日間）。  

1982年：st71（6月16日－9月26日，63日間），St65（9月28日－10月21日，13日間）。  

1983年：st33（7月26日－9月9日，2日間）。  

1984年：st33（8月3日－8月13日，4日間）。   

この調査の結果得られた4種のドロバチの行動に関するデータは以下のようであった。   

オオカバフ：1981年（st．1，6，61，68個体、日），1982年（st”71，796個体・日）。  

オオフタオビ：1981年（st．1，6，61，33個体・日），1982年（st71，65，45日・個体）。  

カ バ フ ：1983年（st33，20個体・日），1984年（st33，49個体・日）。  

カ バ オ ビ：1981年（st1，7個体・日）。   

本行動調査において記録したのは以下の項目についてである。  

1－ 各個体の帰盛時刻と持ち帰った資源の種類。  

2い その個体が入った巣番号。  

3．持ち帰った資源が餌である場合はその大きさと種類。大きさは目測によって体長14皿以下，14～17m，およ   

び17m以上の3段階に区別した。体長141皿以下の餌の重盈指数を1とし，体重盈は体長の三乗に比例するとの   

仮定にもとづいてニ14～17Ⅲm，および17皿以上の餌の盈鼻指数をそれぞれ3j，および7．7とした。餌が，それま   

でに記録されていない種類である場合には採集し，写真，スケッチをとったうえで，種番号を便宜的につけ，   

70％のエチルアルコールに浸潰し，標本として保存した。  

4巣周辺における他のハチとの闘争，その他の個体間行動。  

5い 巣周辺における寄生者やその他の生物の行動。  

6．．その個体が巣から外出した時刻。   

この6点についての調査ほ，調査地点において営巣していたすべての雌成虫についておこなった。これらの個  

体ほすべて事前に一度描乾し，前遡長を計測した上で，個体別にペイントマーカー（三菱）を用いて，胸部背面  

に4点，5色からなる標識をはどこした後，放した。  

4－2－2  辞の重量と数  

1980，1981，および1983年に，ランダムに調査地点を選び，営巣期間中随時オオカバフ，オオフタオビ，カバ  

フ，およびカバオビの巣内調査をおこなった。完成した巣，または営巣中の巣について，各育児室内のハチの成  

長段階と，貯蔵されていた餌の種類および個体数を記録した。また，ハチの幼虫に食べられていない餌について   
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は，個体ごとの生重量を計測した。給餌がすでに完了しており，しかも巣内の餌がほとんど食われていない場合  

には，各室内に貯えられでいる餌の総数と総重鼻も測定した。亜社会性のオオカバフおよびカバフでほ，雌成虫  

が給餌を完了する前に幼虫が摂食を始めるため，1育児室内の餌の総意の測定値は若干の過小評価になっている。  

4－2－3  餌の豊富さの季節的および空間的変動   

ドロバチ類の餌としての鱗遡目幼虫の野外における豊富さを定盤化するために3つの方法を用いた。   

第1の方法は，ドロバチ類によって狩られた餌が，ほとんど落葉広葉樹，もしくはつる性植物，草本類を食草  

にしてし、る鱗遡目幼虫であったことから，これらの植物の分布範囲を調べることにより，餌義の空間的な変動を  

捉えようというものである。この調査は1983年10月に約10日間をかけて，調査地域全域にわたっておこなった。  

調査地域内の見晴らしのよい場所数十ヶ所を選び，そこからの目測により，植生（落葉広兼樹林，針葉樹林，マ  

ン†群落，湿性および乾性草原，常緑広兼樹林，竹林）の境界線を2500分の1の地形図上に記入した。この情報  

をもとに各小生息場所から半径50m，100m，200m，および300m以内の範囲に存在する落葉広葉樹林，マント群  

落，湿性および乾性草原の面積を計算し，これを各小生息場所のまわりの餌盈の示標とした。この調査の際，同  

時に調査地域内のすべてこの小生息場所についてオ・オカバフの完成巣が存在している稲城竹の数を記録した。   

第2に，灯火採集により，鱗週目成虫の描整数の季節的な変動を調べた。1982年の6月中旬から9月下旬にか  

けて約10日に1回，日没直後から2時間，灯火採集をおこなった。調査場所はst2で，縦1．5m，横2mの白い木  

綿布を垂直に張り，40ワットの蛍光灯1本，100ワッtの白熱電球1個，40ワットのブラックライト1本をそれぞ  

れ設際して飛来したメイガ科，ハマキガ科の成虫を描狂した。この場所は見通しがよく，前面に約3haの水田が  

広がり，その周囲の丘陵に落葉広葉樹林が存在していた。調査は雨天の日を避け，なるべく褒天もしくは新月前  

後の風の弱い日におこなった。   

第3には，植物上の鱗週目幼虫の個体数を定期的に数えた。1982年6月下旬から9月下旬にかけて，約2週間  

に1回，St71の周辺の地域で，クヌギ，タケ，コナラ，クズ，ハソノキ，およびノブドゥの各植物についておこ  

なった。各植物種について，高さ約3mまでに存在していたすべての葉を巻いたり，綴ったりしている鱗遡目幼  

虫の数を数えた。調査株数は植物種によって異なっていたが，各植物について実調査時間が20分になったら調査  

を打ち切った。幼虫は適宜採集し，個別飼育して羽化した成虫の形態から種を同定した。  

4－2－4 ′ト生息場所以外でのハチの行動  

1983年6月および7月に5日間，のベ15時間にわたってドロバチ類の花や樹液への訪問，および餌探索行動に  

ついて調査地域内の適当な場所13ヶ所（クヌギ林1ヶ所，開花中のクリ2本を含む広兼樹林の林綾部1ヶ所，開  

花中のヒメジョオンを多数含む乾性草原11ヶ所）において観察した。   

また1982年10月7日には，St．65周辺のノブドゥ群落においてモンキクロノメイガの幼虫を探索，輔捜するオオ  

フタオビの採餌行動の観察をおこなった。  

4－3 結果  

4－3－1資源の種類構成   

巣を社得したら，ハチは1個の卵を育児室の天井から吊り下げるようにして産む。次に，その卵の成長に充分  

なだけの餌（鱗廼目幼虫）を育児室内にためこむ。これらの餌は，巣から離れた植物上で捕らえ，刺針すること   
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により麻ひさせ動けなくしてから育児室内へ持ち込んだものである。1つの育児室に充分餌を貯めたら，泥で仕  

切りをしてその次の育児室に産卵をおこなう。このようにして．－いくつかの育児室への産卵と餌の貯えを終える  

と，ハチは巣の入口を泥で閉鎖した後，次の営巣場所を探索するべくその巣を離れる。   

これらの営巣行動の中で，ドロバチが採集する資源としてあげられるのは，幼虫の餌としての鱗週目幼虫，巣  

材としての士，および土をこねて泥状にするための水の3つであった。土，および水ほ巣に持ち帰るときには既  

に混ぜ合わさって泥状になっているので，この混合物を以後は泥と呼ぶことにする。水のみを持ら帰って，巣内  

の泥壁の塗り直しをすることもあるので，巣に持ら帰る資源としては餌，泥，水の3種類があるといえる。   

なお，成虫自身の栄養源については，Evans＆West－Eberhard（1970）が単独性カリバチ顆成虫の栄養源とし  

て－－・般的にあげている以下の3つが考えられる。①花蜜，②吸汁性昆虫が分泌する甘藷（honeydew），③捕獲し  

た餌昆虫の体液（雌成虫に限る）。   

①については，宮本（1959）の兵庫県篠山盆地における7年間の訪花昆虫の調査が参考になる。本研究で扱っ  

た4種のドロバチの訪花植物名（確認個体数）は官本（1959）によれば以下のようであった。  

オ・オカバフ：ヒメジョオン（1雌）  

オオフタオビ：イノコズチ（3雌），ケイトウ（1雌）  

カ バ フ ：ヒメジョオン（1雌），ニンジン（1雌）  

カ バ オ ビ：ヒメジョオン（7雌），Aster属の一層（1雌），オヤプジラミ（1雌），ノブドゥ（1雄，1雌），  

タマネギ（3雌）   

本研究でほ，1983年6月28日，7月3日，7月9日の10：00～12：00に，調査地域内に開花中のヒメジョオン  

花上におけるドロバチ科成虫の訪花個体数を調べたが，全体でチゼドロバチ1雌，カバオビドロバチ15雌9雄を  

確認するにとどまった。調査地域内の営巣個体数ほカバオビドロバチが特に多いという傾向はなかったことか  

ら，以上の観察と宮本（1959）の結果より，カバオビはかなり頻繁に．花蜜をエネルギー源として利用するが，そ  

の他の3種のドロバチは散発的にしか利用しないといえる。   

②については，アナバチ科の超小型種以外にはほとんど利用例が知られていないことから（Evans＆West－  

Eberhard，1970），ドロバチ科成虫の主要な栄養源になっている可能性ほ小さい。③は，ベッコウバチ科のよう  

に，運搬しやすいように獲物の体の一部を切除するものではその切断部分からにじみでる体液を吸汁するものが  

いるが（岩田，1971），ドロバチ科ではそのような切断をしない。また，本研究において，餌昆虫の体表面には成  

虫により吸汁された跡は認められなかったので，この可能性も低いと考えられる。   

この他に，1983年6月18日には，クヌギの樹液にオオカバフの1雌が訪れ，吸汁しているのを観察した。しか  

し，いずれにしてもカバオビ以外では花蜜，甘露，餌昆虫の体液，樹液を利用しているという観察例が従来もま  

た本研究においても非常に少ないことから，これらのドロバチ科成虫はほとんど栄養摂取を必要とせず，またお  

こなってもいないことが推測される。   

それでは以下，餌，泥，水の3種煩の資源をドロバチがどのように利用していたかについて述べる。従来ドロ  

バチ科のハチの，泥や水の採集行動についての定晶的な研究ほなされていない。－・方彼らの狩猟対象については  

岩田（1971など）によってしらべられており，一∴部の例外を除けば飼として狩られるのは食菓性の鱗廼目の幼虫  

に限られている。これはアナバチ科が狂物の特殊性に関して著しい発散を示しているのと対照的である。4種の  

ドロバチについてこれまで報告されている商都は以下の通りである。   

オオカバフ：ミダレカクモンハマキ，アミメキハマキ，アトキハマキ，ムモンヒロバキバガ，スモモキリガ  

（以上寄主植物サクラ），マエ・アカスカシノメイガ（イボタ），セスジノメイガ（タケ），フジ   
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フサキバガ（フジ），クシヒゲシマメイガ（クヌギ），ツツジキバガ（モチッツジ），ジャガイモ  

キバガ（ジャガイモ） ，ヨモギコヤガ（ヨモギ）（岩軋1983）。   

オオフタオビ：クケノメイガ（クケ），モンキクロノメイガ（ブドウ），ワタノメイガ（ムクゲ，アオギリ），ク  

ワノメイガ（クワ），ハイマダラノメイガ（葉菜類），マユキノメイガ（イノコヅチ）（岩田，  

19ア5）。   

カ バ フ ：ホソガ科，キバガ科，ハマキガ科の小蛾煩の成熟幼虫（岩田，1975）。   

カ バオ ビ：メイガ科もしくはハマキガ科の一層の幼虫（Iwata，i938a）。  

このように，4種のドロバチによって狩られる餌は，主Pこ被子植物に寄食する鱗週目幼虫であり，しかもその共  

通点として菓を巻いたり，綴ったりしてその中に身をかくす習性がある。   

まず，本研究で確認されたドロバチ類の餌の種構成を表4－1（1981年）および表4－2（1982年）に示した。  

餌を分類群ごとに分けた上で，種コード名と，主にドロバチの巣内を調べることによって確認した個体数および  

その餌種が確認された小生息場所数などが示してある。この2つの表の結果を各種ドロバチの餌の種構成という  

観点からまとめたのが表4－3である。これをみると，いずれのハチもメイガ科およびハマキガ科を中心に狩っ  

ていることがわかる。一色（1969）によれば，日本産の食草がわかっているメイガ科30種の食草のうちわけは，  

双子薬類：19種（うら，草本9種，木本10種），単子葉頬：5種，裸子植物：3種，貯穀：3種となっている。ま  

た，ハマキガ科では，36種のうち，双子薬類：28種（うち，草本3種，木本25種），裸子植物：8種となってい  

る。これらの情報ほ主に，害虫化している幼虫についてのものであるが，傾向としては，圧倒的に被子植物の双  

子薬類を食するものが多いことがわかる。これに関連して4－3－3では，周囲に広葉樹が・多い小生息場所ほどハチ  

の餌艶得効率が高く，また営巣数も多いことを示す。   

また表4－3を餌の多様性という面からみると，オ・オカバフが非常にバラエティーに富んだ餌の種構成をみせ  

ているのに対し，オオフタオビは狩猟対象としている餌の種数も少なく，またその選好性はメイガ科の2つの亜  

科（ノメイガ亜科とマダラメイガ重科）にかたよっていることがわかる。このことは，表4－1および表4－2  

の餌の多様虔指数の欄をみても明らかで，1981年，1982年いずれの年についても，オオ・カバフドロバチのほうが  

多様度が高くなっていた。   

次に，餌の種構成のドロバチ種間での重なりについて，表4－1および表4～2からみてみる。オオカバフと  

オオフタオビの間では，10種の餌が共通に狩られていた。この10檻の餌の個体数が全額個体数に占める割合は，  

オオカバフで20い5％（332個体），オオフタオビで55．．2％（627個体）であった。  

4－3－2 資源採集行動   

本小節では，ハチの植物上での餌探索，描獲行動について触れた後，巣に持ち帰られる資源の盈やその採集所  

要時間などについて述べる。   

A．． 植物上での餌探索および描艶行動   

まず植物上での採餌行動については1例のみしか観察例がないので，それについて述べることになる。   

観察は，1982年10月7日に，Stり65で営巣していたオオフタオビ（個体番号1553）についておこなった。この  

日，ハチは小生息場所（st65）から必ず束の方角へ採餌に向い，約10分間隔でモンキクロノメイガ（凡才α（rOみ0秒5  

J祝C・亡祝05αJis，種コード名pu29）の幼虫を狩ってきていた。追跡した結果，小生息場所から東へ約50m離れた場所  

に約100平方メーいレにわたるノブドゥ（A椚egOタ．sよ√Sあreびよタβ血花C・〟Jαfα）の群落があり，ハチはそこで狩りをして  

いることが判明した。モンキクロノメイガ幼虫－まノブドゥの集を巻いて中に潜んでいたが，巻き菓の中に必ず幼   
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表4－3 ドロバチ腰の餌の種構成（1981年と1982年の合計）  

餌種の分類群  オオカバフスジ オオフタオビ  カバオビ フタスジスズ  

種数 個俸救 援数個体数 種数 個体数種数 個体数  

メイガ科   

ノメイガ亜科   

フトメイガ亜科   

マダラメイガ亜科   

シマメイガ亜科   

オオメイガ弦科   

亜科不明饉   

ハマキガ科  

ヤガ科  
キバガ科  

シヤクガ科  

科不明種  

5
 
6
 
1
 
8
 
 

7
 
1
 
 
 
 
5
 
 

0
 
8
 
 
 
 
2
 
 

1
 
 

3
 
0
 
1
 
2
 
 

2
 
2
 
 

2
 
6
 
2
 
0
 
5
 
1
 
8
 
 

1
 
4
 
5
 
3
 
6
 
1
 
4
 
2
 
1
 
7
 
2
 
 

1
 
 

2
 
0
 
6
 
2
 
7
 
1
 
6
 
 

5
 
i
 
 
 
 
2
 
 

0
0
 
5
 
2
 
1
 
 

ウ
ん
 
2
 
 

3
 
1
 
1
 
1
 
 

8
 
8
 
 

7
 
7
 
 

4
 
4
 
 

1
 
1
 
 
 

3
 
8
 
1
 
1
 
7
 
 

一
山
】
 
5
 
 

1
 
4
 
1
 
1
 
3
 
 

1
 
 

合計科数  

種数  
個体数  

5
 
2
 
2
 
 
 

7
 

6
 

1
 
 

1  2  

1  4  

478  46  

虫が入っているとは限らず，28枚の巻き菓を調べたところ，成熟幼虫（ハチが巣に．持ち帰っていたのはもっばら  

成熟幼虫であった）が入っていた菜が2枚，若令幼虫が入っていた菓が2枚で，あとはすべて中が空であった。   

ハチは葉上に．とまるまでは，空の菓と中に幼虫の入っている薬との見分けはつかないと思われ，12時23分から  

12時33分までの10分間に27枚の巻き菜を訪れたうち，24枚については糞の上に一層とまっただけですく－に飛び  

去った（これらの薬はすべて中が空の巻き稟であることを後で確認した）。あとの3枚については中に幼虫がい  

た。ハチは菓の上にとまって，巻き実の片方の端の筒口になっているところから中をのぞくこんだりかじったり  

してはすぐにもう片方の端にとってかえしてまたのぞきこむという行動を繰り返した。これを始めて数秒（4，  

8，10秒）で幼虫は体全体をくねらせながら片方の筒口からとびだしてきたれ この3回ともハチは幼虫を捕ら  

えることができず，幼虫はそのまま落下した。ハチは数秒（5，6，10秒）の間，草本類の間を飛んだり，草本  

の上を歩き回ったりして落下した幼虫を探したが3回ともみつからず，次の探索にうつった。   

以上がオオフタオゼの植物上での餌探索行動の概要である。この時期，St．65では2個体のオオフタオビが営巣  

していたが，いずれも毎日東方向に採餌に向い，短時間でモンキクロノメイガ幼虫を狩ってきていた。   
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B． 日周活動の時間配分   

図4－1は4種のドロバチにおける資源採集の日周性の典型的な例を・示している。まずオオカバフの特徴は採  

餌時間，手ぶら帰巣時間ともに比較的長いこと，および巣内にいる時間も長い羊とである。オオフタオビは，オ  

オカバフよりも採餌，手ぶら帰巣時間いずれも短く，巣内にいる時間も襲い傾向がある。カバフは，採餌時間が  

短く，手ぶら帰巣がほとんどないこと，また採餌しているときにほ帰巣したらすく♪に．また出かけているが，いっ  

たん採餌をやめるとずっと巣内にいることがその特徴である。カバオビは，カバフのような短時間の採餌を1日  

じゅう休むことなく続ける傾向があった。   

以上のように各種，特徴的な資源採集のスケジュールをもっていた。次に各種の行動の時間配分を図4－2に  

示す。これは日中の活動時間帯において，各行動忙対して振り分ける時間の割合を4種のドロバチで比較したも   

のである。オオカバフとオオフタオビでは時間配分のパターンがあまり違わず，手ぶら帰巣に要する時間の割合  

が比較的大きいことが特徴的である。カバフの特徴は，巣内時間の割合が大きいこと，カバオビは，逆に巣内時  

間の割合が小さいことである。カバフ，カバオビともに手ぶら帰巣時間の割合は小さかった。  

採泥  

手ぶら帰巣   

0
 
 

0
 
 

▲
－
 
 
 

6
 
 
 

（
豊
臣
柵
志
監
 
 

オオカバフスジドロバチ オオフタオビドロバチ カバフスジドロバチ  カバオビドロバチ  

図4－2 日中（9時～18時）における4種ドロバチの行動の時間配分。   

次に，割合ではなく，実際に1つの育児室を完成するまでに要した時間のうち各行勅にどれだけの時間を割い  

ていたかについて述べる。図4－3は，これを4種のドロバチ間で比較したものである。亜社会性のオオカバフ  

とカバフが，5日以上かけて1つの育児室を完成するのに対し，単独性のオオフタオビとカバオビほ1～2日で  

完成してしまう。オオカバフとオオフタオビをくらべると，時間配分の割合は同じでも各行動に対してオオカバ  

フはより多くの時間をかけていることがここでわかる。泥については，オオカバフの方がより多盈の泥を使って  

造巣するので時間がかかることも理解しやすいが，採餌時間，手ぶら帰巣時間についてほ，実際に1つの育児室  

に貯える餌の鼻はあとで示すように2種間でほとんど変わらなかったので，オオカバフのほうがより非効率的な  

採餌をおこなっているといえる。カバフもオオカバフと同様，巣内時間と採餌時間が長いことが特徴的である。  

カバオビは巣内にいる時間も手ぶら帰巣時間も短く，採餌行動に日中の時間をほとんど費やしていることがわか  

る。   
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カバオビドロバチ   オオカ／ヾフスジドロバチ オオフタオビドロバチ カバフス・ジドロバチ  

囲4－3 育児室あたり所要日数とそのうちわ札所要日数のうらわ桝ま，1  

日（24時間）のうちのハチの活動時間帯（9時～18時）について示  

してある。  

C．． 採餌時間および餌持ち帰り率   

餌持ち帰り率は以下のように定義する。   

餌持ち帰り率＝餌持ち帰り回数／（餌持ち帰り回数＋手ぶら帰巣回数）   

図4－－4は，4種のドロバチ・の採餌時間，および餌持ち帰り率の季節変化を示したものである。種間で比較す  

ると，採餌時間はオオカバフ，オ■オフタオビ，カバフ，カバオビの順に長く∴醇持ち帰り率はこの順に低くなっ  

ていた。   
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L－・ 第一世相・－」」第二世代－」  

9月  10月   
1一－9日10－14日  

オオカバフスジドロバチ  オオフタオビドロバチ  カバフスジドロパチ   カバオヒドロパチ   

図4－4 4種ドロバチの採餌時間および餌持ら帰り率の季節変動。オオカバ  

フスジドロバチ：1982年，Stてl，オオフタオビドロバチ：1982年，  

St65，カバフスジドロバチ：1983年7月および9月，St33，カバオ  

ビドロバチ：1981年，St1。  

カバフ，カバオビは，後で述べるように，非常に小型の餌を多数狩ってくる。彼らの採餌時間が短く，餌持ち  

帰り率が高かったことから，このような小型の餌は野外において非常に得やすいことが示唆される。オオカバフ  

とオオフタオビは前に述べたようにその餌種がいくらかは重なっており，また後で述べるようにはとんど同大の  

餌を狩っていた。それにもかかわらず両種間で採餌時間と餌持ち帰り率に差が認められた理由として以下の3つ  

が考えられる。①探索，掃艶能力がオオフタオビのほうがすぐれている。③2種間で採餌場所の環境が異なって  

おり，オオフタオビの採餌場所の方が餌が豊富で，得やすい。③オオカバフほ，別の目的のために採餌時間を長  

くし，餌持ち帰り率を低くしている。このいずれの理由がもっとも確からしいかについては総合考察において全  

般的な種間比較をおこなう中で論議する。   

採餌時間の季節的な変化については，オオカバフでは有意な傾向は認められなかった（どの半月の間でもt検  

定により有意差なし）。オオフタオビでは，9月と10月の間で5％水準で有意差が認められた。－・方餌持ち帰り率  

はオオカバフ∴オオフタオビともに季節間で有志差が認められた（オオカバフ‥ズ2＝190い3（p＜0，．0001），オオ  

フタオビ：z2＝23・・1（p＜0・・0001））。オオカバフの餌持ち帰り率や，オオフタオビの採餌時間および餌持ち帰  

り率の季節的変化の傾向として，各世代の初期および後期に採餌時間が長く，餌持ち帰り率が低くなっていた。   

ここでの採餌時間の季節変化は，様々な大きさの餌をこみにしてみたものである。しかし，後で述べるよう  

に，餌の大きさは季節が進むにつれて大きくなっていったので，そのことが採餌時間にあたえる影響も考えてお  

く必要がある。そこで，オオカバフについて餌の大きさ別に採餌時間の季節的な変化をみたのが図4－5である。  

大乱中乱小型の餌ともに採餌時間の顕著な季節変化ほ認められなかった。また，餌の大きさによって採餌時  

間が変わることもなかった。このことから餌を採集場所から営巣場所まで運搬するのに要する時間は，餌が大き   
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くても小さくてもあまり変わらないこと，またオオカバフの平均採餌時間は，どのような大きさの餌であって  

も，またどの時期でも，約60分から90分であることが明らかとなった。  
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図4－5 オオカバフスジドロバチにおける餌のサイズごとの採餌時間の季節  

変化。A：体長17m以上の餌，B：同14～17mmの餌，C：同14m以  

下の餌   

以上のように，オオフタオビの9月のデータ（たった6回の採餌飛行に基づく）を除桝ま，ハチの採餌時間は  

季節によってあまり変化しない傾向があった。その－・方で，岡持ち帰り率ほいずれのハチ∴でも季節的な変化がか  

なり認められた。このことをより詳しくみるために図4－6に，オオカバフの採餌時間と餌持ち帰り率の関係  

を，図4－7には，同じく手ぶら帰巣時間と餌持ち帰り率の関係を示した。一腰的に考えられる予測，すなわち  

餌持ち帰り率が高い時期ほど餌が得やすいので，採餌時間や手ぶら帰巣時間が短くなるという傾向はいずれの図  

をみても認められない（採餌時間vs餌持ち帰り率：y＝79い7－0．16Ⅹ，Ⅰ＝0，．24，p＞0．．1，手ぶら帰巣時間vs餌  

持ち帰り率：y＝抑2＋0．51Ⅹ，Ⅰ＝0．53，p＞0．1）。すなわち餌持ち帰り率が大きく変動しても採餌時間や手  

ぶら帰巣時間はほとんど変動しなかった。   
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図4－6 オオカバフスジドロバチの採餌時間と餌持ち帰り率の関係。各点は  

半月ごとの集計結果を示す。  
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図4－7 オオカバフスジドロバチの手ぶら帰巣時間と餌持ら帰り率の関係。  

各点ほ半月ごとの集計結果を示す。   

採餌行動の制御機構をより詳しくみるために，図4－8に4種ドロバチの扱餌時間と手ぶら帰巣時間の頻度分  

布を示した。まず，左側の採餌時間についてみるとオオカバフでほ30－60分，オオフタオビでは0－－20分，カバ  

フでは0叫6分，カバオビでほ0－3分がそれぞれ最頻値となっている。右側の手ぶら帰巣時間については，最  

短採餌時間よりも短かかった部分を斜線で示した。この斜線部以外の部分を便宜的に採餌に失敗した場合の所要  

時間と考える。左側の分布と右側の斜線部以外の分布を比較すると，サンプル数の少ないカバオビを除けば，ま  

2 
ず，オオカバフでは，分布に差が認められなかった（ズ ＝5。．0，p＞0。1）。これに対し，オオフタオビでは手ぶ  

ら帰巣時間のほうが長い傾向があり（x2＝56．0，p＜0皿），カバフでは手ぶら帰巣時間の方が短い傾向が認め  
2 

られた（X＝207．．8，p＜0‖01）。ここで，この3種（オオカバフ，オオフタオビ，カバフ）があきらめ時間  

（GUT）を一定にする戦略をとっていたかどうかを検討する。もしとっていたとすれば，手ぶら帰巣時間が採餌  

時間よりも長く，かつある時間に集中的な分布をしていると考えられる。まず，オオカバフとオオフタオビにつ  

いては手ぶら帰巣時間のほうが採餌時間よりも長いかまたは同じ位なので，手ぶら帰巣時間が探索をあきらめて  

巣に戻ってくるまでの時間を表している可能性が高い。しかし手ぶら帰巣時間の頻度分布は集中的ではなく，状  

況に応じてあきらめ時間を変化させているものと理解できる。－・万力バフでは手ぶら帰巣時間がかなり短いこと  

から，採餌以外の何らかの目的（樹液や花蜜を求めての外役など）のために短時間の外出（手ぶら帰巣）をおこ  

なっている可能性がある。   
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オ才力パフスジドロパチ  オオフクオビドロバ才  力パフスジドロパチ  
カバオヒドロパチ  

8
0
 
鮒
 
細
 
g
O
 
6
0
 
3
0
 
0
 
 

1
 
 
 
 
1
 
 
 
 
1
 
 

（
令
）
匡
好
 
 

ヰ0   40  0  40  20  0  40   

相対頻度（％）  

40  0  20  0  

図4－8 4種ドロバチの採餌時間（左側）と手ぶら帰巣時間（右側）の頻度  

分布。数字はサンプル数を示す。オオフタオビドロバチは8月～10  

月の，それ以外の3種は8月のデータにもとづく。斜線部は，最短  

採餌時間（オ・オカバフスジドロバチ：6分，オオフタオビドロバ  

チ：3分，カバフスジドロバチ：1分）よりも短い手ぶら帰巣時間  

の部分。  

D．． 日当り採餌数   

以上述べてきた，採餌時間，餌持ち帰り率，手ぶら帰巣時間の3つの要因が複合した結果としての1日あたり  

採餌数について，図4－9に4種のドロバチにおけるその頻度分布を示した。このデータは，巣作りだけをして  

いる期間や風雨がひどいため採餌活動がおこなえないような日などを除いた採餌活動日のみについてのものであ  

る。ここでみられる顕著な特徴ほ，カバオビを除く3種において1個体も餌を採らない（採れない？）日が20％  

前後（オオ・カバフの6月のみ60％）あったということである。なぜ何も採らない日があるのか？カバフについて  

は，図4－1，4－2，および4－3で述べたように，採餌をせずに巣内でじっとしている時間が長いので，採  

餌数0の日はそのような状態が1日中続いたものと考えられる。オオカバフとオオフタオビについては，前に述  

べた採餌時間の長さや餌持ち帰り率の低さから考えて，採餌の努力はしたが狂物がその日は得られなかったため  

であると考えるべきであろう。また，オオカバフの6月のデータだけが頻度分布が下の方にかたよっているの  

は，①この時期には許昆虫が少ないためか，もしくは②雌成虫が羽化直後でありまだ採餌能力が低いため。の2  

っの理由が考えられるが，第2世代のハチが羽化した直後の8月の頻度分布は9月のものとほとんど変わらない  

ことから，①の可能性が高いといえる。   
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次に日当りの餌狂得数が様々な要因によってどのように変わるかをみる。表4－4は雨天の後，オオカバフが  

餌をたくさんとっていたかどうかをみたものである。t検定により，全体と雨天1日後，全体と雨天2日後の間  

では，ともに有意差は認められなかった。次に蓑4－5はオサカバフの雌成虫が，産卵をしてからの日数により  

1日あたりの餌採集数を調節しているかどうかをみたものである。特にある時期だけに採餌を集中するという傾  

向は認められなかった。  

表4－4 オ・オカバフスジドロバチにおける雨天直後の日当り餌艶得数の変化。  

日数  日当り餌獲得数  

（平均±標準偏差）  

全体  283  2．36±1．9  

雨天1日間の次の日   29  269±L7  

雨天2日間の次の日  15   2．53±2．4  

表4－5 オオ・カバフスジドロバチの育児室への餌搬入開始後の日あたり餌採  

集数の経日変化。  

餌搬入開始後日数  
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臥 採餌時間の個体差   

ここまでは，個体ごとの情報を区別せずに，種間や季節間での比較をおこなってきた。扱餌時間に関して最後  

に，個体ごとにどの程度の変異があったかをみる。図4－10は，オオカバフとオオ■7タオビの個体別の前廼長と  

平均採餅時間の関係を示したものである。オオカバフ第1世代，第2世代ともに有意な相関関係は認められな  

かった。オオフタオビはサンプル数が少なかった。図4－11には，採餌時間に手ぶら帰巣時間も加味した，1個  

体の飼を狂侍するために費やした平均所要時間と前週長の関係を示した。ここでも有意な相関関係は認められな  

かった。  
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図4■－10 オオカバフスジドロバチ第一世代（●），第二世代（○），声よびオ  

オフタオビドロバチ（△）の前週長と平均採餌時間の関係。  

0  
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● ●  ●  
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●  ● ● 0  

●で 0  

120  140  180  

前麹艮（10－－巾）  

図4－11オオカバフスジドロバチ儲一世代（●），第二世代（○），およびオ  

オフタオビドロバチ（△）の前遡長と餌1個体を生得するための所  

要時間（（合計採餌時間＋合計手ぶら帰巣時間）／合計採集餌個体  

数）との関係。   
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F． 泥および水の採集時間   

最後に，餌以外の資源の採集所要時間について述べる。図4－12は，4種のドロバチの泥採集時間を示したも  

のである。種間で比較すると，オオカバフとオオフタオビのほうがカバフやカバオビよりも長い傾向が認められ  

る。また，オオカバフの季節変動性はあまりないことがわかる。  

47  

オオフタオビドロバチ カバフスジドロバチ カバオヒドロバチ  オオカバフスジドロバチ  
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8月 10月  

図4－12 4種ドロ′くチの泥採集所要時間（平均士95％信頼限界）。他巣から  

の泥略奪データほ除外している。  
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次に図4－13および4－14はそれぞれ，オオカバフが他の巣の表面から泥を採集（略奪）する場合の所要時  

間，および水採集所要時間の季節変化をみたものである。オオカバフは，普通巣から離れた場所で水を採集し，  

そのまま乾いた土のある場所へ行き，そこで水と土を混ぜ合わせて泥にして，それを巣に持ち帰るが，時に近く  

の営巣中または放棄された巣の表面から士を採集してきた。この際の行動ほ，まず水を採集してきてから，その  

水と他巣の表面の土を混ぜて泥にして，それを自分の巣に持ち帰るというものである。1回の水の採集によっ  

て，3～5回の土の採集が可儲であった。この水を巣近辺まで持ち帰るのに要した時間を水採集所要時間，水と  

巣表面の土を混ぜ合わせ始めてからそれを巣に持ち帰るまでの時間を泥採集（略奪）時間とした。両者共に季節  

的な変勒性はあまり認められなかった。  
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図4－13 オオカバフスジドロバチによる他巣からの泥採集所要時間の季節的  

変化（平均±95％信頼限界）。  
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図4－14 オオカバフスジドロバチによる水採集所要時間の季節的変化（平均  

±95％信頼限界）。   

いずれにしても，泥，水ともにその採集に要する時間は非常に・短く，またドロバチの活動時間の中で占める割  

合も低かった（図4－2および4－3）。このことから，餌が資漁の中でもっとも狂得に努力を要することが明ら  

かである。   
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G． 餌の大きさ   

以上述べてきたように，①餌採集に要する時間と餌持ら帰り率がともに種間変異が大きいこと，および②オオ・  

カバフについて上記パラメータの季節変化をみると，餌採集時間は変動が小さく，餌持ち帰り率は変動が大きい  

こと，が明らかになった。そこで以下では，これらの現象の至近および究極要因を探るために，餌の大きさの種  

間，および種内変異について述べる。   

図4－15ほ餌1個体当りの生重畳と1育児室当りの貯蔵餌数をドロバチ4種間で比較したものである。カバフ  

については餌1個体当り重畳が示されていないが，目視により約10～20mgと推測された。季節的な変勤は若干あ  

るものの，まず，オオカバフとオオフタオビはともに50mg弱の餌を十数個体，一つの育児室に貯えることがわか  

る。一方カバフとカバオビはこれと異なり，10～20mgのより小型の餌を約30個体，1育児室に貯えている。1育  

児室内の餌の総意ほ1個体のハチせ育てるために消費されるので，カバフとカバオビほ，オオカバフとオオフタ  

オ・どにくらべて，自分の体に対して相対的に小さい餌を多数とってきていたといえる。参考までにハチの雌成虫  

の前週長は，オオカバフ：約14mm，オオフタオビ：約15mm，カバフ：約12mm，カバオビ：約11mmであった。この  

ような同じドロバチ亜科に属するハチ間での餌の大きさ選択の適いが生じている原因について考察するだけの資  

料はないが，少なくともオオカバフとオオフタオゼが採集してくる餌の大きさの上限は，ハチの運搬能力に依存  

して決まっていると思われた。なぜなら，4種のドロバチともに餌は大顎によって把捉することにより空中運搬  

するが，オオカバフとオオフタオビは餌が100mg以上の場合は，いったん巣の前への着地に失敗すると，もう一度  

餌をもったまま空中へ飛び上がることほ非常に困難であり，いったん高い場所まで歩行により登ってから飛び上  

がったが，場合によってこは餌をその場に放棄することさえ観察されたからである。カバフとカバオビに関してほ  

このような運搬に手間取るような場面はまったく観察されなかった。  
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図4－15 4種ドロバチの餌1個体あたりの生重畳，および1育児室内の貯蔵  

餌数（平均士95％信頼限界，縦線は範囲を示す）。オオカバフスジド  

ロバチおよびカバフスジドロバチは随時給食をおこなうため，1育  

児室あたり餌数は過少評価になっている。  
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囲4－16はドロバチ3種について1育児室当りの貯蔵餌壷屋を比較したものである。オオ・カバフほ随時給食性  

をとっているのでこの値は過小評価になっているが，おおむね種間の体サイズの適いに応じた貯蔵盈になってい  

ることがわかる。ハチ幼虫が貯蔵された餌を食い残すことはどの種についてもー度も観察されなかったので，子  

世代のハチの体の大きさほひとえに親による餌の貯蔵盈に依存しているといえる。図4－15でみられるように，  

オオカバフでは季節により餌1個体当りの重晶がかなり変化していたが，雌成虫は1育児室内の貯蔵額数を調節  

することにより1育児室内の餌の総亀盈を一定にしている傾向が認められた。これを示したのが図4－17である。  

オオカバフの第1世代，第2世代ともに育児室内の餌の1個体当り平均重畳指数（4－2－1節を参照）が大き  

い場合には，その育児室に貯える餌の数を減らしていた。これと同様の現象はすでにCowan（1982）によっても  

示されている。  
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図4－16 3種ドロバチの1育児室あたり餌の総生重畳（平均±95％信頼限  

界，縦線は範囲を示す）。オオカバフスジドロバチは随時給食をお  

こなうので過少評価になっている。  
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図4－17 オオカバフジドロバチの餌1個体あたり重品示教（本文参照）と，  

1育児室あたり貯蔵餌数の関係。   
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次にオオカバフとオオ・フタオビについてその餌の大きさの季節的，空間的な変勒をみる。図4－18はオオカバ  

フおよびオオフタオ■どによって狩られた餌の体長の季節的な変化を示したものである。いずれのハチでも季節が  

進むにつれて大型の餌を狩ってくること，また8月～10月にかけては2種とも同程度の大きさの餌を狩ってきて  

いることがわかる。図4－19は餌1個体当りの生重盈の頻度分布を2種について一月ごとに示している。・ハチがあ  

る特定の大きさの餌を選んで採集していたのではないこと，平均値の季節的な増加は，主に小型の餌が狩られな  

くなるかわりに大型の餌が狩られるようになることによって起こっていたことがわかる。表4－6および4－7  

はオオカバフとオオフタオビの餌1個体当りの大きさの季節的，空間的な変動をそれぞれまとめたものである。  

平均的にみた場合にほ季節が進むにしたがって餌が大型化する傾向はあっても，同じ時期でも小生息場所に．よっ  

てその平均値，分散にかなりの違いが認められた。  
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図4－18 オオカバフスジドロバチおよびオオフ声オビドロバチの餌の体長に  

おける季節的変化（平均±標準偏差，1982年）。   
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0  20  0  20  0  20  0  20   

相対頻度（％）  

図4－19 オオカバフスジドロバチおよびオオフタオゼドロバチの餌1個体あ  

たり生重盛の平均および頻度分布（19鋸年）。数字はサンプル数を  

表す。  

表4－6 オオカバフスジドロバチによって狩られた餌1個体あたり生重畳  

（1981年），体長（1982年）の場所的および時間的変化。  
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表4－7 オオフタオビドロバチによって狩られた餌1個体あたり生重畳  

（1981年）および体長（1982年）の場所的，時間的変化。  

9月  10月  

m sd n   皿   Sd n  
8月  10月  8月  

m sd  11  sd n m sd n  

2
3
 
 

2
0
0
 
 

S
1
 
 
 

9
■
ヽ
）
 
 2

 
 
 

5
6
 
 

9
q
W
 
 

5
3
 
 

532 24．8  76  
345 15．．8  12  

29 153  24 102  
15．9  2．3  45   

123  2．7  

13 3 1 1 27 
14．9  3．2  47  

以上のことより，餌1個体を採集するのに思する時間がハチ種間で異なっていたのは，おもに餌の大きさの相  

違によること，また大型の餌は発見，描拉の可能性が低いため，オオカバフやオオフタオビほ採餌に一億以上時  

間がかかると，いったん巣に戻り，あらためて外役をおこなうということがそれぞれ示された。   

H．． 個体ごとの餌種選択性   

ここ∴ではハチ個体ごとの餌種構成の多様度が種間で，また同じ種でも季節的，場所的にどのように変化したか  

をまず示し，その後個体ごとの餌種の選択機構について述べる。   

図4－20はドロバチ4種についてその1育児室当りに貯蔵された餌の種多様虔を比較し，またオオカバフとオ  

ォフタオビについてはその季節的な変化もみたものである。カバフ，カ′くオビはいずれも1種しか餌を狩ってい  

なかったので，多様度指数は0である。オオカバフは季節が進むにしたがって多様度が下がっていた。全体にみ  

るとオオカバフのほうがオオフタオビよりも多様虔は高いが，9月になるとオオカバフもオオフタオビと同じ程  

度まで多様虔が下がった。図4－21はオオカバフとオ・オフタオビについて1育児室内に貯えられていた餌の種数  

の季節的な変化を示したものである。すでに述べたようにこの2種はいずれも1育児室に十数個体の餌昆虫を貯  

える。図4－20（餌の種多様度）と同様の傾向がみられたが，特にオオカバフの7～8月には・－つの育児室に  

3～5種煩もの餌が入っていることがわかる。  

オ才力パフスジドロバチ  オオフタオビドロバチ  カバフスジドロバナ カバ⇒ビドロバ・チ・  

▲   

V 1 i 

2  

∵
≡
慮
空
著
執
 
 

一■  

20  
ロ＋・  

7月  鋸弓  9月  8月  9月  10月  8円  名月  
1981 1981  

図4－20ドロバチ4種の1育児室あたりに貯蔵された餌の種多様皮  

（H’＝－∑（pilogpゴ），平均±標準偏差）。  

1983  1981   
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1
3
 
－
●
－
 
 
 

オオカバフスジドロパケ ＼  

オオフタオピトロパケ  

7月    8日    9月   10‖  

図4－21ドロバチ2種の1育児室内の貯蔵餌種数（平均±標準誤差）の季節  

的変化。   

表4－8および4－9はそれぞれオオカバフとオオフタオビについて1育児室当りの餌の種多様度が時間的，  

場所的にどのような変動を示したかをあらわしている。まず，オオカバフについては年が違っても全体としてこは  

季節的に多様皮が減少する傾向がみられた。しかし，Stて1のように，季節が進むにつれて多様度が増加していく  

という他の場所とは逆の傾向を示す小生息場所もあった。また同じ時期でも場所によってかなりのばらつきがあ  

ることも確かである 。－方，オオ∵7タオビでは，どの時期にもまたどの場所でも多様度のレベルがオすカバフよ  

りも低い傾向が認められる。特徴的なのは1981年8月のデータで，St．5を除いたすべてこの場所で1種（マダラメ  

イガ科の－・種）しか餌を狩っていなかった。   
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ここまでの内容からカバフとカバオビは本調査地においてはほぼ単食性であること，またオオフタオビよりも  

オオカバフのはうが多様な餌を狩っていることがそれぞれ明らかとなった。   

図4－22はオ・オカバフおよびオ・オフタオビについて個体ごとの餌種選択性が時間的にどのように変化したか示  

したものである。ここには2・～3種の主要な餌種についてそれが1育児室内の全餌数に占める割合の時間的変化  

を示してある。オオフタオビについては1個体が連続して9育児室（B），12育児室（G）をつくった例によって  

明らかなように，主に狩る餌種は常に1～2種であり，それが時期の進行と共に少しずつ変化していく。これに  

対し，オオカバフでは例数は少ないが，育児室ごとの主要餌種の変化の程度がオオフタオゼよりも大きかった。  

これは，オオフタオビでは1つの育児室を完成するのに約1～2日ですむのに対し，オオカバフでは約1週間要  

するこ．とに起因していると思われる。しかし，1育児室内の餌種の多様度の種間差をこのような育児室の完成所  

要日数の違いだけで説明するのは難しいだろう。約1週間程度で小生息場所周辺の餌昆虫相が大きく変化し，そ  

れがオオカバフの育児室内の餌種の多様性につながっているとは考えにくいからである。なお，オオカバフの29  

個体について，その－・生の間の餌種選択性の経日変化を付録3に示しておく。  

B  

ざ  
7    8   9  

A  

●＼・＼．．′一■／■もhl   

1    2    3  

C  

●’ヾユー●  

L∠ゝ震二：二   

pulO  

1   2   3   4    5    6  

D  
．カ  

．′′ pu3  

100  

（
訳
）
警
筆
墨
 
 

0
 
 1   2   3  1   2   3  

F  

phl E pu9  ’：L二二Lニ＝  

1    2 r－ き  

L壬生  
2    3    4  

pu3  0－－－－－0－…－－0  

塁㌢○く＞i叫吉±司‥こpu9                          ．  
1   2   8   ヰ   5   6   7   8   9  10  11 12  

育児室の順番  

図4－22 ドロバチ2種の個体ごとの餌程遠択性の経時的変化。縦軸は，各種  

餌種の1育児室内における相対頻度（％）を，横軸は育児室の作成  

順番をそれぞれあらわす。それぞれの図は1個体の雌バチが作成し  

たことをあらわしている。A～G：オオフタオビドロバチ，H，  

Ⅰ：オオカバフスジドロバチ。餌桂の記号は表4－1，および衷4  

－2に対応している。（1981年8月～10月のデータより。）   
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最後にオオカバフの餌種選択性についてそれが，無作為の選択なのか，それともある種の餌を狩り始めたら連  

続してこその餌ばかり狩ってくる傾向があるかという点について述べる。図4－23は，オオカバフ各個体につい  

て，ある餌寒を平均何回連続で狩ってきたかと，その餌種が全体に占める割合との関係を示した囲である。ラン  

ダムな餌種選択をおこなっている場合の曲線と，ほぼ近い億が得られた。オオフタオビについての同様な情報は  

ないカ㍉前に述べた植物上での餌探索行動からは，オオフタオビは同じ餌採集場所を連続して何回も訪れ，同じ  

種の餌を狩ってくる傾向があるといえよう。次に表4－10にオ・オカバフが同じ餌種を連続して狩ってきた場合と  

違う餌種を狩ってきた場合とでその採餌時間，および採餌間隔を示した。この表から，オオカバフは同じ餌種を  

狩ってきた場合に採餌時間や採餌間隔が短くなる傾向は認められなかった。すなわち，連続して同じ餌種を狩っ  

てきた場合は，たまたまランダム探索していて同じ種が連続的に採集できたにすぎないことをこの表は示唆して   

いる。  

●
 
 
 

／
●
 
 ′

－
／
○
 
 

． メ  
／  

0  三一一√／  
．．一  

全館敷にし．める比率（％）  

図4－23 オオカバフスジドロバチが，シマメイガ亜科の劇種（pn4，●）およ  

びマダラメイガ亜科の・－・種（ph12，○）をそれぞれ採集する際，その  

種を平均して連続何回採集したか（縦軸）と，全餌数にしめるその  

種の割合（横軸）との関係。各プロットはハチ1個体を，曲線はラ  

ンダムな餌種選択をおこなった場合の期待値をそれぞれあらわす  

（1982年，St71）。  

蓑4－10 オオカバフスジドロバチが同種の餌を連続して採集した場合とそう  

でない場合における採餌時間および餌採集後の巣内での滞在時間の  

比較（平均土標準偏差，1982年，St71）。  

同種の餌を連続して  前回と異なる種を  P   

採集した場合  採集した場合  

採餌時間（分）  51．．2±39．7  61．3±42‖9  n s  

巣内滞在時間（分）  5．7士10．4  7．8士13．5  n s   
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4・－3－3 餌資源の空間的変動性とハチ個体群の動態   

ここでは，第2章で示されたオオカバフの各小生息場所間での営巣個体数の変異の原因が何であるかについ  

て，おもに餌資源の獲得効率の空間的な変動性という観点から検討する。  
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0  100  200  3（氾  4叩  5（氾  6（油  

単径200m以内の広葉樹面積（8）  

囲4－24 オオカバフスジドロバチの各小生息場所における営巣完了竹数と小  

生息場所から半径200m以内の広葉樹面療の関係。   

図4一－24はオオカバフの営巣場所（稲城竹）が充分に．存在する小生息場所におけるオオカバフの完成巣数と，  

小生息場所から半径200m以内に存在する広葉樹の樹冠面積との関係を示したものである。すでに前に述べたよ  

うにオ■オ■カバフの餌であるメイガ，ハマキガ類はおもに広葉樹の其上に生息していたので，その樹冠面前はこれ  

ら餌昆虫個体数の相対的な指標として採用できる。図から樹冠面積が小さい小生息場所では営巣数が少ない傾向  

が認められ，特に樹冠面帯が100アール以下の小生息場所では営巣数が非常に少なかった。 表4－11は，各小生息  

場所における完成巣数と，半径50，100，200，および300m以内の樹冠面帯との直線回帰分析の結果をまとめたも  

のである。いずれにおいても正の相関関係が認められたが，特に半径200m以内の樹冠面療との間で相関関係が  

強かった。このことから，営巣場所が充分に存在する小生息場所におけるオオカバフの営巣数のレベルは，周囲  

の餌資源盈に大きく左右されることが明らかとなった。  

表4－11オオカバフスジドロバチの営巣完了竹数と周囲の広葉樹面積の直線  

回帰分析結果  

50m以内 100m以内 200m以内 300m以内  

r  O．．47  0．．57  0，．71  0．64   

p  ＜0．001 ＜0．．001 く0り001 く0・・001   

n  51  51  51  51   
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では，具体的にほ餌資源盈はどのような形で営巣数のレベルに影響するのであろうか。図4－・25は，各小生息  

場所におけるオオカバフの餌1個体獲得所要時間と半径200m以内の樹冠面療との関係を示したものである。1  

点ではあるが，樹冠面覇の小さい小生息場所では採餌に時間がかかっていることがわかる。  
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図4－25 オオカバフスジドロバチの各小生息場所における餌1個体獲得所要  

時間と，半径200m以内の広英樹面療の関係   

図4－26は，オオカバフの餌1個体拉得所要時間と，営巣個体数との関係を示した。特に直線で結んだ同一・小  

生息場所についてみると，営巣数が季節的に変動しても獲得時間はほとんど変化せず，餌をめぐる密度依存的な  

兢争関係は各小生息場所において認められないことがわかる。   
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図4－26 オオカバフスジドロバチの各小生息場所における餌1個体狂得所要  

時間と，営巣個体数の関係。□：充分に営巣場所（竹筒）が存在す  

る小生息場所，■：営巣場所が不足している小生息場所。直線で結  

んだ点は，同一小生息場所の季節による変異を示して∴いる。   

ここまでの各小生息場所における餌資源に関する情報をまとめたのが，表4－12である。周囲に広兼樹が少な  

かったのは1984年のSt，31であるカ㍉ ここで餌教得所要時間が長かった理由は，採餌時間および手ぶら帰巣時間が  

長かったためではなく，餌持ち帰り率が低かったためであった。オオカバフは，餌が狂得できない場合，外役時  

間を延長するのではなく，いったん巣に戻り，あらためて外役にでかけていることがここでもまた明らかとなっ  

た。   
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表4－12 オオカバフスジドロバチの採餌パラメータの時間的，空間的変動  

Site年一 月 前・後半 営巣数＊ 200m以内の 採餌時間 手ぶら帰巣 採餅  

広葉樹面積 （分）  時間叫  成功率  
（アール）  （分）   
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輌：所要時問6分以上のデータの平均  

本調査地においで各小生息場所の周囲の広乗樹樹冠面群がどの程度であったかの全体像を図4－27に示した。  

小生息場所間で非常に．変異が大きいことがわかる。  
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図4－27 各小生息場所の周囲に存在する広英樹面戟。   
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一卜4 論議   

動植物の空間的な分布が，さまざまな物理的（気温，湿度など），および生物的（描食，種間競争など）要因に  

よって厳しく制限されているという事実はすでに広く知られて：いる（Krebs，1985など）。これらの制限要因の中  

でも特に資源は，その種にとって必要な－・連の資源がそろっている場所にしか生物は分布できないという意味に  

おいて生物の空間分布を規定するもっとも基本的な要素であろう。   

資源は，その存在の有無だけでなく，その盈もまた動物の個体数の空間的変動性に大きな影響を与えているこ  

とを示した研究も多い（Dempster＆Po11ard，1981；Ohgushi＆Sawada，1985など）。これらの研究に．おいては，  

資源盈の多いパッチほど個体数が多くなり，また資源螢当りの個体数（個体群密度）が密度依存過程を通じて－ 

定になっていた。また，資源の賀の違いが空間的なパッチ間の密度の差をもたらしているという報賃（Onuf，  

Teal＆Valiela，1977；Webb＆Moran，1978） や，パッチ内における資源の空間配置様式が動物数のパッチ間密  

度の差を生みだしているという報告（Root，1973；Bach，1980；Kareiva，1983）もされている。   

上記の研究はほとんど植食性動物に関するものである。一一方，肉食性動物，とくに中心点採餌をおこなう動物  

に関しては，その空間的な個体数分布が，資源の畳や質によってどのような彩管をこうむって：いるかについてほ  

ほとんど研究がないのが実態である。鳥類についてはKrebs（1971）が，シジュウカラの食物資源量やテリ1トリー  

形成のための空間資源盈を人為的に制限することによって，その個体群密度におよぼす影響を調べた。かれの結  

論，および従来のシジュウカラの個体群動態に関する諸研究（Kluijver＆Tinbergen，1953；長谷川，1973）か  

ら，その個体数の空間的な変異性は食物盈ではなく，テリトリー空間をめぐる種内競争によりもたらされている  

ことが明らかとなっている。   

本章では特にオオカバフの個体数の空間分布が，餌資源の獲得効率の空間的変異によって大きく影響を受けて  

いることが示された。ただし，それは上記の植食性昆虫に関する諸研究において示されたような密度依存的な個  

体数調節機構としでではなく，密度非依存的な過程としてはたらいていた。このようにオオカバフの場合に資源  

盈が密度非依存的な個体数抑制要因になっていた理由は，植食性昆虫煩の場合には常に資源の近傍で生活してい  

るため，種内競争さえなければ容易に資源が教得できるのに対し，中心点採餌性動物では餌の探索，発見が通常  

きわめて困難であるためと考えられる。後老では，描食名や寄生者の密度依存的作用によって個体数が調節・抑  

制されたり（ドロバチ類），テリーリー制によってそれ以上の個体数の増加が抑えられたり（シジェ．ウカラ）する  

ため，餌をめく中る競争はおこらない。むしろ，巣の周囲にもともとどれくらいの密度で帝展虫が生息しているか  

によって餌狂得効率が大きく左右され，それが個体数レベルをも規定するのであろう。しかし，それほあくまで  

密度に依存しない要因としてしかはたらいていない。ただし，中心点採餌性動物の中でもハナソミチ類では，餌を  

めく♪る種内，および種間競争が明らかにおこっている（Heinrich，1976b；Inouye，1978；Pleasant，1981）。これは  

彼らの資源である花が，措食性動物濫とっての餌生物とはまったく逆に，自分を目だたせ，利用してもらおうと  

していることによっているのであろう。   
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第5章 営巣場所選択行動  

5－1 はじめに   

前章までで，ドロバチ棋の個体群動態を規定する要田として，外敵および餌資源が重要であることを示してき  

た。しかし，かれらにとって餌資源を艶得したり，外敵の攻撃をかわす前にしなければならないこととして，ま  

ず営巣場所の確保という問題があることを忘れるわけにはいかない。本章では，この点に関して特にオ・オカバフ  

をとりあげ，まずその営巣場所選択がどのような機構濫よっておこなわれていたかについて詳細に換討した後，  

営巣場所資源の季節的消長とハチの選択行動，および個体群動態との関連について述べる。また，営巣場所の資  

源としての重要性とハチの社会性進化との関係についても考察を加える。   

従来，其社会性以外のカリバチ類の巣艶得行動については，かれらがどのような材料を用いて，どのような場  

所に巣を作るか，また巣作り時の細かい行動はどうかなど，主に自然史的な観点から記載されてきた（岩田，  

1971の絵説）。これに対し，Brockmann（1980a）はアナバチ科のN儲について巣穴を掘る時間，巣穴の長さなどを  

測定し，巣穴が一億の長さに達したということが巣作りを終えるきっかけになっていることを示した。また遠藤  

（1980）はオオシロフべッコウバチにおいて，巣穴を掘るのに要する時間が地面の状態によって異なり，時間が  

かかるほどニクバェの一・種によって寄生される確率が高まることを示した。－・方，Brockmann＆Dawkins  

（1979）はアナパテ科の－・種が自分で巣を作る場合と他のハチが作った空巣にはいりこむ場合とで単位時間当り  

の産卵数がほぼ同じになることを示し，Brockrnann，Grafen＆Dawkins（1979）は，これを緻密な意味での進化  

的に安定な混合戦略（miⅩed ESS）であると位置づけた。このようなカリバチ類の巣作りに関する最近の定量  

な研究は，巣作り行動が他の要因とからまって彼らの生活の中で重要な部分を占めていることを示している。   

ハチ煩の巣作り行動に関しては特に最近，ハチ類の裏社会性の進化にかかわる生態的要因として，外敵に対す  

る防衛効果に加え，親世代の巣の再利用の影響があげられている（Gadgil，Joshi＆Gadgil，1983；Brockmann，  

1984；Krebs＆Davies，1987；Wcislo，Low＆KarT，1985）。すなわち，カリバチおよびハナバチ顆では－・般に巣作  

りのコストが高いため，他の場所に移動して新たに巣を築造（または据坑）するよりも，同一・生息場所にとど  

まって親世代の巣を再利用する方が有利であり，このことが，親世代と子世代の接触確率を高め，ひいては協同  

営巣性をもたらしたのであろうという仮説である。本章ではこの点について，実際に親の巣を利用する方が有利  

かどうかについて，まず巣作りに要する時間および泥の急が，営巣する竹筒の切口の直径の逢いや，自分で巣作  

りするか空き巣にほいりこむかの逢いに．よってどう異なるかを示し，次に巣作りする場合と入り込む場合とで次  

世代成虫生産数がどう違っていたかについて述べる。Brockmann＆Dawkins（1979）はアナバチ料の－・種につい  

て同様な比較をおこない，単位時間当りの産卵数を適応度の指標とすることにより，自分で巣作りする場合と入  

り込む場合とで同程度の適応度が得られることを示した。本研究では，産卵後の子世代の生存率も親世代の巣役  

得法の彩轡を受ける可能性が高いと考え，適応度の指標として次世代成虫生産数を採用した。このように本章の  

目的の第一－・はオオカバフの巣狂得行動の決定機構とその適応性を探ることにある。   

親世代の巣を再利用するという性質は，本研究においては亜社会性であるオオカバフおよびカバフにおいて特  

徴的に認められたが，このような特性は集団営巣性をもたらし，一方で寄生者の集中をまねくことにより，その  

個体群動態の特性をも規定していた。また，親世代の巣の利用可能性の時間的，空間的変動にハチがどのように  

対処するかという点もハチ個体群の動態との関連で興味深い。しかし，これらの点については従来定盈的な指摘  

がまったくなされていない。以上のような観点から，中心点採餌性昆虫における巣の再利用と個体群動態との関  

連を探ることが本章の目的の第二点である。   
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5－2 調査方法  

5－2－1営巣中の行動  

1982年6月から10月にかけて，オオカバフとオ・オフタオビについて，雌成虫が営巣活動を開始する早朝から，  

活動を終える夕刻まで，後に述べる小生息場所において連続的に個体別の行動観察をおこなった。この観察は雨  

天の日などを除いて，基本的に毎日，ハチの営巣期間を通じておこなった。1981，1983，および1984年には，こ  

のような行動観察を日中（6時から16時の間）に，数時間（もっとも厚くても3時間）不定期におこなった。本  

調査は第4章の調査方法の節で説明したものとまったく同様にしておこなったので詳細は第4章を参照されたい。  

5－2－2 利用可能な営巣場所   

各種カリバチ類が営巣可能な竹筒の数を，毎年冬期にすべての小生息場所について竹筒の直径別に記録した。  

このうち，ハチの完成巣が存在する竹筒については内部の育児室数および泥の乾重量を計測した。  

1982年6月から10月にかけて，St71に存在する利用可能な竹筒，営巣中の竹筒，および営巣が完了した竹筒の  

数をそれぞれ約2～3日おきに調べた。  

5－2－3 営巣場所としての竹筒の特性   

オオカバフに利用された竹筒についてその内径，長さ，および内部に作られた巣数，育児室数についての調査  

を1986年11月に香川県木田郡三木町ニノ坂（標高約400m）においておこなった。同年4月に設置した人工竹100  

本，および10年以上継続的に設置されている稲城竹約100本について，同年11月までにオオカバフに利用された  

ものについて調査をおこなった。  

5－3 結果  

5－3－1営巣場所の種間比較   

本調査地においては，オオ・カバフ，オオフタオビ，カバフ，およびカバオビの4裡のドロバチ頼は，既存のあ  

るいは人為的に設置した竹筒の内部に営巣することが多かった。なお，以後「営巣」とは，雌成虫が巣作りをは  

じめてから産卵，資源採集をへて巣の入口を閉じた後，巣を去るまでの巣をめぐっておこなわれる雌成虫の行動  

全般をさすことにする。代表的な2種（オオカバフとオオフタオビ）の営巣スケジュールの典型例を図1－2に  

示した。オオフタオビなど，オオカバフ以外のドロバチ類は，竹筒の内部のゴミなどを大顎によって数回外へ捨  

てれば，すぐに産卵，採餌を始めることができるので，竹筒さえ発見すれば巣の狂得は非常に容易である。これ  

に対しオオカバフでは巣の構造上（囲1－1），より多くの泥を使って巣作りするため，その巣の果造に要する日  

数は4－9日間と，非常に長い（図1－2）。   

実際には，オオカバフほ2通りの巣狂得方法をとっていた。その第一Lは，自分で巣作りをする築造法であり，  

もう一つは成虫羽化後の穴があいている古い巣や，他の成虫が作った煙突のついている巣の中に入り，それを利  

用する入り込み放である。ここで∴稲城竹の切り口の内部にオオカバフの巣が形成されていく過程を述べる。ま  

ず，1頭の雌バチが泥を運び込んで第1巣を築造する（築造法）。次に第2の個体，またはさきの第1個体が，部  

分的に第1巣の泥も利用しながら，その横に第2巣を築造する（築造法）。あるいは，第1巣から羽化した個体，   
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またはよそから移動してきた個体が，第1巣内部の成虫が羽化した後の空室となった育児室を掃除して再利用し  

たり（入り込み法），すでに営巣している他個体を追い出して巣を乗っ取る（入り込み法）。いったんこのような  

複数の巣の集合体（複合巣）ができれば，その後は世代の交代のたびにハチやその寄生者の羽化穴があき，ハチ  

がそれを再利用することにより，その巣ほ何世代にもわたって使用されるようになる。小生息場所内にこ．のよう  

な複合巣が増えてくれば，ハチは巣を築造する努力を払わずに，羽化穴や他のハチの作った巣に入り込むほうが  

有利のようにみえる。本章ではおもにこのオ・オカバフの巣独得行動の決定機構とその適応性について詳しく述べ  

るが，ここではまず，4種のドロバチそれぞれの，調査地における竹筒の利用状況について述べて．■おく。   

まず，各種ドロバチ腰が選択した竹筒の内径を表5－1に示した。すでに第1章で述べたように本調査地には  

内径0．3′－5‖Ocm程度の竹筒が充分存在していた。オオカバフ以外の3種は種ごとに選ぶ内径がおおむね決まって  

おり，選択の範囲が狭いことがわかる。またこれら3種については内径の選好性がかなり重なっているといえる。  

これに対し，オオ・カバフでは細い竹筒（0，9cⅢ）から太い竹筒（34cm）までいろいろな太さの竹筒に営巣できる  

可塑性をそなえていることがわかる。  

表5－1ドロバチ4種が利用した竹筒の内径（皿）の比較。  

オオカバフスジ オオフタオビ カバフスジ カバオビ  

平均±95％信頼限界  20．0士3．4  10．5±0．．6  8．0士0－．8  8．．0士1．13  

範囲  9－34  7・－14  5、11  7、9  

サンプル数  20  29  24  3   

図1－1のドロバチの巣の内部構造から明らかなように，オオカバフ以外の3種は，育児室の内径が竹筒のそ  

れと一致して：いることから，1本の竹筒に1巣以上の巣が作られることはありえない。これに対し，オオカバフ  

では，内径約2い5cm以上の太い竹筒（稲城竹はほとんどがこの太さである）に営巣した場合，第1の巣の外壁と竹  

筒の内壁との間に間隙ができ，この部分に第2，第3の巣が作られることが多かった。－・方，オオカバフが人工  

竹（内径2．Ocm以下）に．営巣した場合にはすぺて1本の竹筒に1巣しか作らなかった。   

衷5－2には竹筒1本当りの育児室数を4種ドロバチ間で比較した。カバオビが竹筒を無駄なく利用すること  

により多数の育児室を設けるのに．対し，それ以外の3種では育児室間や巣の入口付近に空室を作ったり（オオフ  

タオビおよびカバフ），竹筒内部の－・部分しか営巣場所として利用しなかった（オオカバフ）ため，いずれも育児  

室は2～3室程度であった。各種とも育児室の長さは1～3c恥竹筒の長さは人工竹の場合10～30cm，オオ・カバ  

フのみが利用した稲城竹の場合3～10cm程度であった。  

表5－2 ドロバチ4種の巣あたり育児室数。  

オオカバフスジ  オオ  カバフスジ カバオビ  
フタオビ  

稲城竹  人工竹  

完成典 放棄巣● 完成典 放棄巣－  

育児審致 20士1．21．3土0．5 2い3士l31．2土0‖4 26±1一4 2．1±Llる．0士27  

（平均±SD）  

範珊  1－5   ト2  ト6  ト2  ト8  1＿4  5＿10  

サンプル致  36   12  娼  23   143  】3  3  

●：凍の完成以前に雌成虫が消失した巣   
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小生息場所ごとの竹筒の存在数と利用数を，図5－1，5－2，5－3に，それぞれ内径2cm以上，0・7～2…0  

Ⅷ，0．3～0．7cmの竹筒について示した。また，全小生息場所をひとまとめにした竹筒の利用状態を表5－3に示  

した。各小生息場所において利用されずに残っている竹筒がどの太さについても75％以上存在し，営巣場所の不  

足はほとんどなからた。表5－4には，小生息場所ごとの各ハチ魔の営巣数の頻度分布を示した。各ハチ種とも  

ある特定の場所に集中して営巣するのではなく，いろいろな場所に散在的に営巣していたことがわかる。以上の  

ようなハチ腰の低い営巣率の原因は，密度依存的な寄生圧，および密度非依存的にはたらく周囲の餌条件に・よる  

ものであった。これについては総合考察で詳しく述べる。  

甑
 
仰
 
臥
 
 

責
任
亡
 
 

68   

dO   

28  

ロ   

営巣可能竹間働  
′  

腎炎竹筒敬  

小生恩場所  

図5－1内径2．Ocm以上の竹筒の各小生息場所における利用状況（1983年，  
すべてオオカバフスジドロバチによる利用）  

小珪ロ場所  

図5－2 内径0．7～2小Ocmの竹筒の各小生息場所における利用状況（1983年）。口：オ  
オフタオビドロバチ，ロオオカバフスジドロバチ， ■：その他の営巣性ハチ  

類。  

＼＼営巣可俄常闇働   

＼ 

小生馬場朝  

図5－3 内径0．．3～0．．7cmの竹筒の各小生息場所における利用状況（1983年）。□：ジ  
ガパテモドキ属数種，ロ：チゼドロバチ，■：その他の営巣性ハチ腰。   
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表5－3 調査地に存在していた利用可能な竹筒数，およびそのうち各種ハチ  

類が利用した竹筒数（1983年，各サイズの利用可能竹筒数が10本以  

上の小生息場所について）。  

内径2cm以上  内径0．7一－2．Ocm  内径0‖3、0．7cm  

合封 平均士SD  合計 平均士SD  合計 平均±SD  

小生息場所数  135  24  55  

利用可能竹筒数   3554 26．3士186  718 299±17．6 3890 70．7士32．0  

営巣竹筒数合計  281 21士5．4 178 7．4士7い8  55010。．0士19．1  

竹筒利用率  79％  24．鍋  14．川   

オオか、■■7  281 21士 54   29 12士 54   
柑7拍ヒサ  122 51± 4．7   

ヒメヘ■－ッコウハ◆チ嬢  11 05士15   

オオγヤプ和シ■がハ●チ  6 03士1．2   

オか＼キリハさナ  5 02土 0．8   

コケ叩ナハ■チ  5 02士 05   

シ○がハ○チモトキ頬  193 3．5士 5‖7   

チヒ◆ドロハ●チ  113 乙1± 99   

ハキリハ■ナ頬  80 1‖5士 95   

ヤ7い＼ムシトロハ、チ  70 1．3士 4。0   
か＼■フドロ八－チ  4（； 0．．8土 4一3   

7タスシ■スス●ハ■チ  31 0．6士1．9   
机シ■がハさチ  12 0．2士1．0   

〃ハナハ●チ類  4 0．1士 05   

ナヒ、ムカシハナハー一輝  10．02士 0．1  

表5・－4 小生息場所あたりの各種ハチ類の利用竹筒数の頻度分布（1983年）。  

竹1勾往種名  

（cm）  

営巣竹数  合計  

0  0－2 2－4 4－6 6－8 8－1010－20 20－′ト生息場所数  

2－  オオか、●一7  

オオ7タオヒ■  

オオか＼◆フ  

0．7一 ヒノヘ◆ブコウハ●チ頬  

20 オオブヤクロシ●がハさf  

オわ、キリハ■ナ  

コク叩ナハ■ナ  

シ■がハ■チモト■キ甥  

チヒ●トロ八■チ  

ハキリハーチ額  

0．3－ ヤマトハムシドロハ■チ  

0∴7 か＼r－7ト、ロハ小チ  

■7タスシ’スス■八○チ  

ルリシ、が■ハチ  

〃ハナハ■ナ頬  

チヒ小ムカシハナハt一子斯  
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ト3－2 築造法による巣作りのコストと竹筒サイズの選択性   

オオカバフの築造法による巣作りのコスt・を明らかにするために，巣作りに使用された泥の乾窒息と，営巣場  

所である竹筒の内径との関係を分析した（囲5－4）。竹筒が太いはど使用される泥の盗も多いという傾向が全  

体として認められたが（n＝39，Ⅰ・＝0．．368，p＜0．02），この傾向は，竹筒の内径を20mm以下のものに限ってみ  

たときに特に顕著となった（n＝30，Ⅰ・＝0．697，p＜0．001）。これは，竹筒が約20mm以下の場合には竹筒内部全  

体を泥で覆って巣を作るのに対し，竹筒がそれ以上太くなると，竹筒の側面を一部利用しただけの塊状の泥巣を  

作るので，泥の必要量が内径20mmで最大になるためである。  
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30  40  

図5－4 オオカバフスジドロバチの巣作りに使用される泥重畳と竹筒の内径の関係  

次に，1卵のために投資する泥の盈についてみる。まず，図5－5は1巣当りの育児室数と竹筒の内径との関  

係を示したものである。両者には負の相関が認められた（n＝39，Ⅰ・＝0‥384，p＜0・02）。すなわち，太い竹筒  

はど育児室の数が少なかった。これは，掛こ内径25皿m以上の稲城竹の場合は竹筒の長さが3～10cmと短く，また  

内径20mm前後の人工竹では竹筒内部の一部分（長さ5～10cm）のみを用いて泥巣が作られていたためいずれも作  

成可能な育児室数が制限されていたのに対し，内径10～・15mmの人工竹では，竹筒の内部全体を利用して（長さ  

15～30cⅢ）育児室が作られていたためである。以上のような竹筒の内径と育児室数の負の相関関係の結果，1育  

児室当りに必要な泥の盈と竹筒の内径との間には1巣当りでみたとき（囲5－4）よりも高い相関関係が認めら  

れた（図5－6）（n＝39，Ⅰ・＝0．431，p＜0日005）。この場合も，内径20皿mでの泥の使用量が最大になる山型の  

関係がより顕著に．認められた。この囲5－6の結果から，他の条件が同じであればハチは内径10～15mm程度の竹  

筒に営巣するのがもっとも有利で，次善の策として25mm以上の太い竹筒を選ぶべきだということになる。  
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図5－5 オオカバフスジドロバチの1巣当りの育児室数と竹筒の内径の関係   
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図5－6 オオカバフスジドロバチの1育児室当りの泥使用数と竹筒の内径の関係   

図5－7に，利用可能な竹筒の内径の頻度分布を，1981年の調査地点のうちオオカバフの営巣が3巣以上みら  

れた場所について示し，図5－・8にはオオカバフが実際に利用した竹筒の内径の頻度分布を示した。また図5－  

9には内径別の竹筒の利用率を示した。これらの固から，オオカバフは利用できる竹筒の内径が広範囲に分布し  

ているにもかかわらず，内径15mm～30mmのもっとも巣作りのコストの大きい竹筒砿．もっとも多数営巣しているこ  

と，また10一～25皿mの内径の竹筒の利用率が高いことなどがわかる。  

200  

150  

纂100  

50  

0  

7－10 －15  －20 」－25  －30  －35  ⊥40  ヰ5  45一  

竹筒の内径（mm）  

図5－7 オオカバフスジドロバチにとって利用可能な竹筒の内径の頻度分布（1981年）  

60  
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0  

7－10 ・－15  －20  －25  －30  －35  －40 ・45  45一  

竹筒の内径（mm）   

図5－8 オオカバフスジドロバチに利用された竹筒の内径の頻度分布（1981年）   
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0．5  

0．4  

監 0．3  
有  

0．2  

0．1  

0  ．＿  

7－10  －15  －20  －25 ・・30  －35 ・・40 －45  45一  

竹筒の内径（mm）  

図5－－9 オオカバフスジドロバチによる竹筒の内径別利用率（利用数／利用  

可能竹筒数）  

5－3－3 3種類の巣獲得方法間での巣作りコストの比較   

以上述べたように集造法による巣作りのコストは非常に大きいことがわかった。では入り込み法を採用すれば  

巣作りのコストはどの程度軽減されるのだろうか。ここで，入り込み法による巣の獲得を便宜上2種類に分ける。  

その第1は巣の表面に閉口している穴へ入り込む場合で，もう1つはすでに他個体によっでつくられた煙突状の  

入口ができている巣へ入り込む場合である。穴への入り込みは以下の3種類の状態で起こる。1．．羽化個体が脱  

出Lた直後の巣でまだ営巣がおこなわれておらず，羽化穴だけがあいている状態。2．営巣していた個体が，煙  

突を作る前に巣を放棄したため巣の入口の穴だけが残っている状態。3．他個体が現に営巣しているが，まだ煙  

突を作ってこいない状態。以上の3つである。－－・方，煙突への入り込みは，1．他個体が営巣を放棄した巣。2 

他個体が営巣中の巣。の2種類の状態の巣に対しておこなわれた。このような「穴への入り込み法」，「煙突への  

入り込み法」，そして「築造法」のそれぞれについて巣作りのコストを以下，比較する。   

表5－5に，巣作りのための泥運搬回数，日数および巣を獲得するまでに要した日数が，巣の狂得法によりど  

うちがっているか，また巣の閉鎖についてはどうかについてまとめた。これらのパラメータは「穴への入り込み  

法」，「煙突への入り込み法」では同様の値を示した。しかし，「築造法」におけるこれらのパラメータの値は，こ  

れら2つの場合のどれとの間でも七検定によって有意な差が認められ（p＜0．01），入り込み法が巣作りのコス  

t・ほ小さくですむことが判明した。なお，竹筒の太さと泥の運搬回数との関係を図5－10～5－13に示した。図  

5－－10は，築造法によって巣を染得したときの泥の総運搬回数と，竹筒の内径との関係である。図5－4，5－  

6で示したのと同様に，内径が20mm以下では，正の相関が認められ（n＝8，Ⅰ＝0，．783，p＜0“05），全体とし  

て山型の関係があった。これに対し，穴への入り込み（図5－11），および煙突への入り込み（図5－12）をおこ  

なった場合の泥運搬回数と竹筒の内径との間には，一億の関係が認められなかった（n＝26，Ⅰ＝0‖089，p＞  

0‖1，およびn＝11，Ⅰ・＝0い446，p＞0＝1）。また図5－13に示した巣の閉鎖の場合にも，竹筒の太さと閉鎖に要  

する努力盈（泥運搬回数）との間に有意な関係は認められなかった（n＝15，Ⅰ＝0．071，p＞0．．1）。   
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表5－5 オオカバフスジドロバチが1つの巣を獲得，閉鎖するために要する  

泥運搬のコスト（平均±95％信頼限界）。  

1泥運搬回琶汝 泥運搬所要日学汝 サンプル琶汝  

某穴入り込み法 563士194  123土0 23  
j凰の獲得 煙≦実入り込み接 68－3士463  】．82士090  

築造辛去  232．6士86．9   5．5（）±し05  

65．4士20．1  1．87＝土0 99  敗の間組  

0  10  20  30  40  

竹筒の内径（mm）   

図5－10 オオカバフスジドロバチが巣の築造を終えるまでに要した泥の運搬  

回数と竹筒の内径の関係（築造法をとった場合）  

3（X）  
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津 村  
璧 100  
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■   ■        －  ■ ＿＿上⊥二＿＿＿  

0  10  20  30  
竹筒の内径（mm）  

40  

図5－11オオカバフスジドロバチが巣の築造を終えるまでに要した泥の運搬  

回数と竹筒の内径の関係（巣穴への入り込み法をとった場合）  
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■     t  ＿     ＿  
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図5－12 オオカバフスジドロバチが巣の築造を終えるまでに要した泥の運搬  

回数と竹筒の内径の関係（煙突への入り込み法をとった場合）   
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図5－13 オすカバフスジドロバチが巣を閉鎖するのに要した泥の運搬回数と  

竹筒の内径の関係  

以上述べてきたように，オオ・カバフの巣作りは多くの泥運搬のためのエネルギーと日数を消費しなければなら  

ないという点で，彼らの生活を左右する重要な問題であることがわかった。そしてそれに要するコストは，営巣  

する竹筒の内径や巣の汲得力法によって異なることをみてきた。特に獲得方法については，明らかに築造法より  

も入り込み法の方が時間的なコストのかからない有利な方法と考えられた。つまり，オオカバフは営巣場所を探  

索する過程で，まず入り込みできる穴や煙突を探し，それを発見できなかった場合にやむをえず巣を築造するの  

であろうという仮説をたてることができる。   

ただし，入り込み法にもコストがある。すなわち，入り込みをする際に．先住者がいる場合には，侵入者は以下  

のような攻撃を受けることが観察された。   

① まず入り込もうとする時点で巣の入口において大顎によるつつき攻撃を受け，退去させられた。   

③ 先住名の留守中に巣内に入れても先住者が外役から帰ってきたら，多くの場合大顎で頭部をはさまれて引  

きずり出され，地面に落とされた。   

③ 先住者を追い出し，乗っ取りに成功してもそれ以後の先住者の執拗な攻撃により，数日後に巣を取り返さ  

れることがあった。   

このように，入り込み法には①，②のような物理的なダメージを与えられる可能性が高いということに加えて  

③の場合には時間的なコス†もかなり伴うことも確かである。これらのコストについては集造法のように時間に  

換算して算出することができなかった。しかし最終的には個体毎の各狂待法の選択比率とその個体の繁殖成功度  

（生涯次世代生産数）の関係をみることにより，どの方法がどのような状況下で時間的，および物理的なコスt・  

がより小さいかが評価できるだろう。  

ト3－4 3種類の巣獲得方法の決定過程   

表5－6はオオカバフの各巣獲得法の採用頻度を示したものである。合計154回の隆待方法の選択のうち，築  

造法が16回（10．4％），穴への入り込み法が46回（29．9％），煙突への入り込み法が92回（59．7％）であった。築  

造法を採用すれば利用することのできる竹筒は多数存在していたにもかかわらず，みずから巣を作ろうとしたも  

のが1割強と少ないことがわかる。しかしこのことだけから，ハチがまず入り込みをしようと試みてそれに失敗  

したら築造するという方策をとっていたとはいえない。また，この裏からわかるもう一つのことは，入り込みを  

する場合，先住者がいると独得成功率が低くなるが，先住者がいないと全く失政なく巣を生得できるということ  

である。ハチは，先住者がいるいないを見分けた上で，先住者のいない巣へ入り込む方がよいということになる。   

それでは以下，彼らがどのような基準で狂得方法の選択をおこなっていたかについて順に確かめていくことに  

する。   
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表5－6 オオカバフスジドロバチの巣生得方法（1982年，St71）。  

方法   先住者の有無 巣の獲得に成功＊  失敗  合封  

築造法   

巣穴への  有  

人り込み法   無   

塩突へ．の  有  

人り込み法  無  

16  0  16  

2  7  9  

37  0  37  

12  66  78  

14  0  14  

＊ 3時間以上巣を占有できたもの  

A。． 入り込みする際に先住者のいる巣といない巣は区別してこいなかった。   

まず最初に，彼らが入り込みをする際に，（Dとにかく入り込むということだけ決めているのか，②先住者のい  

る巣といない巣を見分けて後者へ優先的に入り込んでいるのか，③煙突のついている巣とついていない巣を区別  

して入り込んでいるのかという点を明らかにする。   

表5－7に，ハチが先住者のいる巣といない巣を見分けて，先住者のいない巣をより好んで選択しているかど  

うかを示した。巣穴だけの巣と煙突つきの巣に分けてみると，どちらの場合にも，先住慈がいるかいないかは  

まったく区別できていないことがわかる。  

表5－7 先住者のいる巣といない巣を見分けて入り込みをしているか？  

（1982年，St，71）入り込みした頻度を期待値（カツコ内）と比較する。  

先住者あり  先住者なし  方2  p  

巣穴だけの巣  9（9．3）  37（36．7）0…011 ＞0一．9  

煙突つきの巣  78（73い9） 14（18ul）ユ．．169 ＞0一．2  

Bい 巣穴だけの巣と煙突のついている巣を区別して，巣穴だけの巣へ好んで入り込んでいた。   

表5－8に，ハチが煙突のついている巣とついていない巣を見分けた上で入り込みをしているかどうかを調べ  

た。煙突のついて－いる巣とついていない巣にそれぞれ先住者がいる確率は，表中の期待値の部分を比赦すればわ  

かる。煙突のついている巣ほ先住者が営巣中である確率が高く，ついていない巣は先住者がいない確率が高い。  

ハチはなるべく先住者との争いを避けるべく煙突のついていない巣をより好むだろうとの仮説がたてられる。  

表5－8 巣穴だけの巣と煙突のついている巣を見分けて入り込みをしている  

か？（1982年，St，71）入り込みした頻度を期待値（カ・ブコ内）と比  

較する。  

巣穴だけの巣 煙突つきの巣  ズ2  p  

先住者ありの巣  9（3．0）  78（84，．0） 12‖07 ＜0．．001  

先住者なしの巣  37（18‖8）   14（32．2） 27い84 く0．001   

OLIVE 香川大学学術情報リポジトリ



－・136－   

結果は非常にはっきりしており，ハチは煙突がついているかいないかを区別して，ついていない巣穴だけの巣  

へ好んで入り込むことがわかった。   

以上の結果から，ノ＼チの巣獲得方法の選択肢としては築造法，巣穴への入り込み法，および煙突への入り込み  

法の3種類があることがあらためて明らかになったので，以下ではこの3種頬の方法の選択過程について述べる。  

なお，以下の解析では各個体の羽化時期がだいたい一億で，巣の利用可能性に関する条件が斉－・であると考えら  

れた第一世代のデータのみを用いた。   

C“ 個体ごとにどの方法を採るかが決まっているのではなかった。   

第1世代では，全部で126回の選択のうち，巣穴への入ノり込みが31回（24い6％），煙突への入り込みが81回  

（64．3％），残りの14回（11．1％）が築造であった。34個体の雌がこの126回の選択にかかわっていた（1個体あ  

たり平均3．7回）。これらの34個体は，それぞれ同じ割合で各投得法を選んでいたのか，それとも入り込みや築造  

はかりする専門家がいたのだろうか？この34個体の決定を34Ⅹ3の分割表にまとめ，カイニ乗検定をおこなった  

結見専門家は存在しないという結果が得られた（x2（for66“）＝7567，p＞0・1）。   

これで選択に関しての行動多塾の可能性が否定された。次に，ハチがなんらかの条件付き戦略を採っている可  

能性について検討していく。まず一つの可儲性として，体の大きさによって採用する巣獲得方法になんらかの傾  

向があるかどうかをみる。たとえば，小さい個体ほ入り込みをしても先住者がいた場合に追い払われるのはもち  

ろん，体にけがをおわせられたりする可能性が高いため，地道に築造法を採ったほうがよいというような仮説が  

たてられる。これは，「逆境の中で最善をつくす（makingthebestofabadjob）」とよばれる戦略でウシガエ  

ル，ハナバチの一種などで報告されている（Howard，1978；AIcock，Jones＆Buckmann，1977）。   

D．．体の大きさと巣穴入り込み，煙突入り込み，築造，および移出の選択との間に関係はなかった。   

ハチの前遡長は11てmmから15．7mmとかなりの変異が認められた。一つ一つの選択決定についてその決定をおこ  

なったハチの前遡長を調べ，これを狂得法間で比較した。平均前遡長（±95％CL）は巣穴入り込み，煙突入り込  

み，築造，移出のそれぞれについて14．，17±0”32mm（n＝38），14‖19±0”19mm（n＝82），14。13±0・35mm（n＝  

22），14‖04±045mm（n＝16）で，その差はきわめて小さく，有意差はなかった（Kruskal－Wallis検定，H＝  

0‖902，p＝0。825）。またScheffeの方法濫よる多重比較でもこの4種類の決定間のどの間においても有意差は認  

められなかった。なおここでの移出とは，ある小生息場所での営巣を終えた後，同じ小生息場所で巣を教得する  

ことをせずに，他の小生息場所で次の巣を狂得した場合をさしている。   

臥．体の大きさと，乗っ取りおよび乗っ取られの成否との間に関係はなかった。   

先住者がいる場合に入り込みが成功するか否か，また入り込まれた場合に乗っ取られるか否かということと，  

前週長の関係についても検討した。まず，乗っ取りが成功した場合，失敗した場合，および乗っ取りをおこなわ  

なかった場合のそれぞれの決定をおこなった個体の前遡長（平均±95％CL）ほそれぞれ14．19±0．57mm（n＝  

12），14．23±0，19mm（n＝57），および14‖11±0。24mm（n＝66）となり有意差は認められなかった（Kruskal  

－Wal1is検定，H＝0．464，P＝0．793）。   

営巣中に乗っ取られた場合，乗っ取られることなく巣の完成まで至った場合，および巣の放棄に終わった場合  

それぞれの個体の前遡長は，13，．69±0．56mm（n＝19），14‥19±0い23mm（n＝31），および14い35±0い37mm（n＝  

29）となりここでも有意差は認められなかった（Kruskal－Wallis検定，H＝3。678，P＝0．159）。ただこの場合，   
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乗っ取られる個体はやや小型である傾向がみられた。   

以上のように，あらゆる場合について体の大きさと決定間には関係が認められなかった。そこで条件付き戦略  

の次の可儲性として，前の営巣を終了して泥を使ってふたをした場合に．は，その次の営巣にかかるときにそのま  

ま泥を使って築造しやすいのではないかという仮説について検討する。   

F・直前の巣を完成して泥で閉鎖したハチはその次の巣を築造法で作りやすい，という傾向はなかった。   

すぐ前の営巣が巣の完成，閉鎖まで継続した場合（最後に泥を使用している）と，途中で他個体に乗っ取られ  

たり仁別の理由で営巣放棄したりして中絶した場合（最後に泥を使用していない）とで，その次の選択が入り込  

みになるか築造になるかを2Ⅹ2の分割表でみた。これに対してFisherの正確確率検定をおこなった結果は有意  

なものではなかった（p＝016）。すなわち，泥の使用による次の巣拉得法への条件付けはおこっていなかった。   

次に条件付き戦略の別の可儲性として，前の営巣で産卵に成功したら，その次も前回と同じ獲得法を選択して  

いるという一仮説を検討する。  

G． ある方法で成功したから次もその方法な採るということはなかった。   

まず，すべての獲得法の選択についてそれが前回の選択と同じであるか（続行，たとえば築造一築造），異なっ  

ているか（変更，たとえば築造一巣穴入り込み）によって分撰し，その決定が前回の営巣の成否と関係している  

かどうかをみた。帰無仮説は，獲得法の変更が起こる確率が営巣成功直後と失敗直後とで同じである，というも  

のである。「営巣失敗」ほ，育児室を－・つも完成できなかった場合とした。4つの可能性－（成功，続行），（成  

2  

功，変更），（失敗，続行），（失敗，変更）－－の2Ⅹ2分割表についてカイ検定をおこなったところ，X ＝  

3小21（p＝0い073）となり，ハチが前回の営巣の成軌失敗に反応して次回の選択をおこなうという有意な傾向は  

みとめられなかった。  

H． 同じ獲得法を連続して採用する傾向が若干認められた。   

もっと一般的な条件つき戦略として1「前回築造法をとったら次回は築造法，巣穴入り込み法，煙突入り込み法  

をそれぞれal，bl，Clの確率で，前回巣穴入り込み法を採った後は三つの方法をそれぞれa2，b2，C2の確率で‥‥…”選択  

せよ」というものがある。9つの可能性，すなわち築造一茶造∴艶造一巣穴入り込み，築造・一煙突入り込み，巣  

穴入り込み一築造，‥・・・・について，3Ⅹ3分割表にその頻鼠期待侶」x2億を示したのが表卜9である。全体  

としてのX2値（自由度は4）は，10瀾（p＝0‖031）で有意であった。表の実測値と期待値を比較してみると，  

同じ狂得法を連続して選択する傾向があることがわかる。しかし，個々の推移についての表中のX2値をみると  

有意なものは巣穴入り込み一巣穴入り込みの1つだけであり，獲得法を連続する傾向は，それほど強いものでほ  

ないことがわかる。   
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表5－9 前回採用した獲得法を次回も採用する傾向があるか？（1982年第1世代，    st71）数値は，頻度（期待数）x2債を表す。＊は5％水準で有意。  

以上に述べてきたようにいずれの条件つき戦略も，ハチの巣猿得法の選択行動を規定するメカニズムを充分説  

明できるものではなかった。では次に，はじめに予測した「巣穴や煙突への入り込みをまず読みよ，それでうま  

くいかなければ築造せよ」というプログラムにしたがってハチが行勤している可能性について検討する。これほ  

頻度依存的行動選択（frequency－dependentbehaviouralchoice）と呼ばれるもので（Brockmann＆Dawkins，  

1979），各個体が，個体群中の他個体の行動を見て「その時点で」どの選択をするのが有利かを判断する方法であ  

る。Dawkins（1980）はこれを調整可能な安定戦略（developmentallystablestrategy，DSS）と名づけた。オオカ  

バフの場合，他個体が入り込みばかりしているから築造法を採った方が有利であるという判断をしているとすれ  

ば，その一つの判断基準としてたとえば「まず入り込みできる巣を探せ，もしそれを時間七だけ試みてだめなら  

自分で築造せよ」というものがあるだろう。この可能性について検討する。   

Ⅰ．ハチはどれだけ長い間探索したかによって入り込みをするか築造をするかを決定していた。   

雌バチは，一つの巣での営巣を終えると，次の営巣場所を探すべく探索行動を開始する。もし彼女が上に仮定  

したプログラムにしたがって行動しているとすれば，最終的に築造をした場合の探索時間は，入り込みをした場  

合の探索時間よりも長くならなければならない。そこで，探索の結果①巣穴への入り込み②煙突への入り込み③  

築造④他の小生息場所への移動（雌成虫の死亡は含まない）のそれぞれの決定をした場合の探索時間を比較した。  

各決定に至った場合の探索時間（平均±95％C”L）は①30。9士9．7時間（n＝37）②52．7士13．4時間（n＝89）③  

123小8±49．．0時間（n＝14）④89小7±38．2時間（n＝22）となった。これをKruskal－Wallis検定で比較したとこ  

ろ，処理間での差が検出された（H＝19，15，p＝0‖0003）。次にScheffeの方法によって個々の処理間の多重比較  

をおこなったところ，①と③，②と③の間で有意差が認められた（p＜0，．01）。すなわち予測どおり，入り込み瀧  

よりも築造法が探索に時間を要していることが明らかとなった。このことは平均的にみた場合，まず入り込みを  

おこない，それでうまくいかなかった場合に築造法にくらがえしている可能性を示唆している。  

5－3－5 営巣場所の利用可能性および巣獲得方法の季節的変化   

前項の解析から判明したオオカバフの狂得法の選択基準は，  

①まず築造法よりも巣穴および煙突への入り込み法を優先して採用する（前項のⅠ）  

②入り込みのなかでは煙突よりも巣穴をより選好する（前項のB）   
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の二つにまとめられる。ここでは，このことをより明確に示すために，巣穴があいていたり，煙突がついていた  

りする巣の数が季節的にどう変化するか，またこれに対応して各獲得法の選択比率は季節的にどう変わるかにつ  

いて検討する。結論を先に簡単に述べると，巣穴の数が多い時期はど巣穴への入り込み率が増え∴築造率や煙突  

への入り込み率が減少していた。   

図5－14にstてlにおける1982年のオオカバフの営巣中の巣数および営巣しているハチのいない空き巣の数の  

季節変動を示した。営巣数は6月下旬（第一・世代）と8月下旬～9月上旬（第二世代）にごつのピークを持つこ  

と，空巣数は6月中旬と8月下旬の成虫羽化時期にこれもまた二つのピークがあることがわかる。  

図5－14 オいオカバフスジドロバチの営巣数および空巣数の季節変動（1982  

年，St71）   

囲5－15に示したのは営巣数のうちわけで，営巣している巣の中で煙突のついているものとついていないもの  

に分けて，おのおのの季節変動をみたものである。巣穴のみの巣（営巣開始直後の巣）ほ前述した第1および第  

2世代の羽化時期に集中していることがわかる。次に，図5－16ほ空巣を巣穴だけのものと煙突のついているも  

のに分けて示したものである。両者，変動様式も数のレベルもだいたい類似しているが，6月中・下旬に巣穴だ  

けの空巣が多いのが特徴的である。最後に，図5－17には，営巣しているといないとにかかわらず巣穴および煙  

突がどれだけこの小生息場所に存在していたかを示した（ハチ偲，先住者のいるいないを見分けられないので，  

実際はこの両パラメータを基準に教得法を選択していると考えられる。たとえ．ば巣穴も煙突もまったくなければ  

築造法をとらざるを待ない）。巣穴数は，6月中・下旬と8月下旬に特徴的に増加Lたのに対し，煙突数は常に高  

いレベルを保ちながら7月上旬と9月上旬にそのピークがみられた。  
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図5－15 オオカバフスジドロバチの営巣中の巣のうち巣穴のみの巣数および  

煙突がついている巣数の季節変動（1982年，Stて1）   
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図5－16 オ・オカバフスジドロバチの空巣のうち巣穴のみの巣数および煙突が  

ついている巣数の季節変動（1982年，St71）  

図5－17 オオカバフスジドロバチの巣穴のみの巣数および煙突がついている  

巣数の季節変動（1982年，St71）   

このような営巣場所の利用可能性の季節的変動に対して，ノ＼チの巣艶得法の選択率は，季節的にどのように変  

化したのだろうか。図5－18，5－19，および5－20はそれぞれ巣穴への入り込み，煙突への入り込み仁築造の  

決定をした比率の季節変動を示したものである。もレ、チの選択が巣穴入り込み→煙突入り込み・→築造の順にな  

されていたとすれば，まず巣穴の多い時期には巣穴入り込みの比率が多くなる憤向があるはずであろうし，次に  

煙突の多い時期には煙突入り込みが多くなる傾向があるだろう。これをみたのが表5－10である。巣穴数と選択  

率の関係ほ，予測通り巣穴入り込み率とは正の，煙突入り込み率および築造率とは負の相関関係が認められた。  

このことからハチはまず巣穴が多ければそこへ入り込もうとしていたことがわかる。次に煙突数との関係をみる  

と，いずれも有意ではないが，回帰直線の傾きは煙突入り込み率との間では正，築造率との間では負であり，煙  

突が多ければハチは自分で築造する前にまず煙突への入り込みをおこなおうとしていることがうかがえる。   
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囲5－18 オオカバフスジドロバチの巣穴への入り込み法を選択した比率の季  

節変動（1982年，Stて1）  
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図5－19 オオカバフスジドロバチの煙突への入り込み法を選択した比率の季  

節変動（1982年，St71）  
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囲5－20 オオカバフスジドロバチの築造法を選択した比率の季節変動（1982  

年，Stて1）   
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表5－10 小生息場所における巣穴，および煙突の存在数と役得法の選択率と  

の相関関係（1982年，St71）。  

Ⅹ  Y（各獲得法の 回帰直線の傾き  r・   p  

選択比率）  

巣穴数  巣穴入り込み  0．129  0．885 ＜0．02  

巣穴数  煙突入り込み  －0．074  －0．794 ＜0．1  

巣穴数  築造  蠣0．055  －0．752 ＜0．1  

煙突数  巣穴入り込み  0．0026  0．041＞0．1  

鹿突数  燈突入り込み  0．0089  0．222 ＞0．1  

煙突数  築造  －0．012  －0．367 ＞0．1   

以上より，季節的にみてもハチは巣穴へまず入り込み，ある時間それを試みてだめなら煙突へ入り込み，それ  

もうまくいかないときに初めて築造することが示された。   

これらの結果から推測されることは，あるハチが羽化してからの第1回目，2回目，3回目，……の獲得法の  

決定を考えたときに，はじめのはうの決定ほど，まだ羽化穴が残っている確率が高いので巣穴への入り込みが多  

く，次に煙突への入り込みが多くなり，後のほうの決定ほど空巣が埋まってきて築造の率が高まるだろうという  

ことである。表5－11に，決定の順番毎の各獲得法の頻度を示した。たとえば，1回目の決定では巣穴入り込  

み，煙突入り込み，築造のそれぞれの比率が，7／35＝0小20，27／35＝0．77，1／35＝0．．03であることがわかる。  

選択率と生まれてから何番目の選択であるかという順番との相関をみたところSpearmanの順位相関係数は巣穴  

へ．の入り込み率で－0‥286（N＝7，p＝0い51），煙突への入り込み率で－－0．．036（N＝7，p＝0．．96），築造率で  

0い691（N＝7，p＝0．．10）となり，有意性は認められなかったが，係数の値の傾向は予測を支持するものであっ  

た。  

表5－11羽化してから何回目の営巣かということが，獲得法の選択頻度に影  

響するか？（1982年第1世代，St．71）  
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5－3－6 巣獲得方法と繁殖成功度   

前小節で示された巣獲得法の選択順位から判断すると，ハチにとって巣穴入り込みがもっとも繁殖成功度が高  

く，煙突入り込み，築造の順にその成功度が落ちていくという予測ができる。ここではこの点について明らかに  

する。   

繁殖成功度を比改する場合，個体単位の生渡，あるいは時間当りの成功度を用いる場合と（たとえば，   
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Clutton－Brock，Albon＆Guinness（1988）），個体を限らずに，行動決定の種類ごとにそれらの億を計算する場合  

（たとえば，Br・OCkmann＆Dawkins（1979））が考えられる。Dawkins（1982）も指摘しているように，このどち  

らを採用するかは状況に応じて決めるべきであろう。ここではこの2通りのやり方をどちらも検討してみること  

にする。なお扱ったデータはすぺて標本数が充分得られた第1世代についてのものである。   

まず，個体単位での繁殖成功度と各個体の前週長との関係をみたのが表5－12である。結論として：は個体の大  

きさと繁殖成功度のさまざまなパラメ・－－タの間にほ有意な相関が認められなかった。  

蓑5－・12 前週長と繁殖成功度の相関はあるか？（1982年第1世代，St．71）  

成功度  N Spear、manの  p  

順位相関係数  

日当り産卵数  21   －0．357   0．095  

日当り次世代成虫生産数  21   －0．075   0．750  

寿命  12   －0．187   0．545  

生涯産卵数  12   －0．336   0．275  

生涯次世代成虫生産数  12   －0．306   0．332   

次に，生海の行動を追跡できた12個体が－生の間におこなった獲得法の決定のうち，それぞれの隆得法の占め  

る割合を個体ごとに計算し，これと繁殖成功度との相関をみた（表5－13）。どの生得法を多く選択したかは，そ  

表5－－13 ある個体がどの役得法をよく採用したかが繁殖成功度に影響する  

か？（1982年第1世代，Stて1）  

Ⅹ（繁殖成功度） Y（生涯における  N  Spear・皿anの  p  

獲得法の選択比率）  順位相関係数  

寿命  巣穴入り込み  

煙突入り込み  

築造   

生涯産卵数  巣穴入り込み  

煙突入り込み  

築造   

生涯次世代成虫  巣穴入り込み  

生産数  燵突入り込み  

築造  

12  －0‖434  0．16  

12  0．307   0．．32  

12  0い356   0．28  

12  －0…279   0巾38  

12  0一．126  0．．69  

ユ2  0…318   0．．33  

12  －・0．477  0．13  

12  0．347   0．27  

12  0．469  0．．15  

の個体の成功度とは有意な関係がなかった。ただし，巣穴入り込み法をとる比率が高い個体ほど，寿命が短くな  

り，その結果さまざまな成功度が下がるという憤向が若〒認められた。この理由は，巣穴つきの巣に入り込みを  

しても，煙突を作ってその巣の先任権を確立する前に頻繁に他個体の侵入を受け，激しい戦いになり，けがなど  

による寿命の短縮がおこるためと考えられる。このことは前項で述べた，巣穴入り込み法がハチの巣狂得法の中  

でもっとも選好収位の高い方法であるという事実と一見矛盾するようにみえる。しかし，ここで取り上げた個体  

毎の巣獲得法の選択比率と成功度の相関をとるという方法は，控得法自体の成功度を評価する上では不適切かも  

しれない。そこで次にハチがとった選択毎のエビソ・－ド（たとえばハチが－・生の間に，巣穴入り込み一巣穴入り   
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込み一案遷十煙突入り込みという選択をおこなったとすればハチは4回のエピソードを経験したことになる）に  

ついて解析する。この方法のほうが検出力は上がるであろう。   

どの獲得法がもっとも成功率が高いかを日当り産卵数および日当り次世代成虫生産数で比放したのが表5－14  

である。なおここでほ営巣開始直後になんらかの原因で営巣が中断されたデータを除き，7日以上の営巣がみら  

れたエピソードのみを扱った。また，各エピソードの所要時間は，直前に営巣していた巣から群れてから，現在  

営巣している巣を離れるまでとした。表から日当りの産卵数，次世代成虫生産数ともに巣穴入り込み，煙突入り  

込み，築造の順に高いことがわかる。ただし，巣穴入り込みと築造を比較しても，その差ほ産卵数で1“53倍，次  

世代成虫生産数で1．31倍とそれはど大きな差ではなかったといえる。  

衰5－14 狂得法ごとの繁殖成功度の比較（1982年第1世代，St71，全ここ・ピ  

ソードの合計）。  

獲得法  エビソ－ド 捻  日当り（総）日当り（稔）  

数  所要日数 産卵数   次世代成虫生産数  

0．089（32）  0．042（15）  

0．076（23）  0．040（12）  

0．058（9） 0．032（5）   

巣穴入り込み  31   359  

煙突入り込み  81   303  

築造  14   154  

上に述べた比較法は，教得法間の比較をおこなう上で正しい方法である（Brockmann，Grafen＆Dawkins，  

1979）。しかし，これでは統計的に有意差の検定をおこなうことができない。そこで，個々のエピソードにおける  

日当りの産卵数および次世代成虫生産数を求め，その平均値を獲得法間で比較する方法せとった。その結果が表  

5－15である。表5－14の結果と同様，成功度が高かったのは，巣穴入り込み，煙突入り込み，築造の順であっ  

衷5－15 獲得法ごとの繁殖成功度の比較（1982年凝1世代，St71，エピソー  

ドごとの平均値の比較）。  

獲得法  エビソ・－ド 平均日当り 平均日当り  

数   産卵数   次世代成虫生産数  

鵜穴入り込み  31  

煙突入り込み  81  

築造  14  

F他●  

p  

0い092  0．043  

0，085  0．039  

0．069  0、．026  

1‖69  0い41  

0．202  0．67  

●：攫得法内の分散に対する、獲得法間の分散の比率  

た。しかし一元分散分析の結果，成功度はいずれのパラメータについても既得法間で有意な差が認められなかっ  

た。このことを前小節で扱った選択の優先順位とあわせて考えると，成功度は独得法間でそれはど大幅に違って  

いるわけではないが，その有利さは巣穴入り込み，煙突入り込み，築造の順になっているので，ハチはこの順に  

好んで選択していることが示酸された。   
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5－3－7 小生息場所間の移動行動の決定過程   

オオカバフは巣作りをする前にその小生息場所で営巣するか他の小生息場所へ移動するかの決定をしなければ  

ならない。表5－16は，St・71における1982年のオオカバフの移出入状況を示したものである。この小生息場所で  

羽化した個体のうら約半分弱が死亡するまで移出することなく営巣していたことがわかる。表5－17はこの小生  

息場所に1日以上営巣した個体についてその滞在日数を示したものである。t検定の結果，移出個体と定着個体  

の滞在日数ほ有意な差が認められず∴移出個体もー・月営巣を始めたものはかなり長い間滞在した後，移出するこ  

とがわかる。一方定着個体の寿命ほ第2世代よりも第1世代のほうが長かった。このようにオオカバフは全体的  

にみて定着性が非常に強いことがわかった。では，移出行動はどのようなメカニズムにより決定されていたので  

あろうか。  

表5－16 オオカバフスジドロ′くチの小生息場所からの移出，移入状況（1982  

年，St71）。  

st．71で死亡するまで   移出  

営巣  

st．71で羽化した個体  22  

移入個体  2  

表5－17 オオカバフスジドロバチの小生息場所での平均滞在日数（平均±95％  

信頼限界（サンプル数），1982年，St71）。  

st．71で死亡するまで 移出した個体   

営巣した個体  

解1世代  a42．2±12て（12） b29．6士9‖6（11）  

第2牡代  （245±47（9）  d17小5士18．7（2）  

a－b，a－C，b－d，C－dの組合せのうちa－Cのみ有意差あり（t＝2．29，P＜0．．05）   

従来，個体群の密度調節機構として，密度依存的な移動が重要な要因であることが指摘されてきている（Stu－  

bbs，1977；巌，1981）。しかし，実際の動物が周囲の密度をどのように感知し，何を基準に移動行動をおこして  

いるかについては従来はとんど研究がなされていない。ここでは5－3－5における巣獲得法の選択行動の分析  

と同様の方法で移動行動の発現過程を検討する。ただし巣狂得法の場合と異なり移動行動については一度移出し  

た個体はそれ以後の行動がまったく追跡できないため，検討できる項目が限られる。  

A… 体の小さいハチほど移動しやすいということはなかった。   

5－3－5のD．で述べたように，移出した個体と定着個体との間に前週長の有志な差は認められなかった。  

すなわち，「逆境の中で叔善を尽くす」戦略をハチはとっていなかった。   

B．巣を狂得する試みに何回失敗したかによってその小生息場所にとどまるか移出するかを決定していた。  

巣の狂得法の部分でも述べたように，もしハチがまわりの状況を判断して移動行動の決定をおこなっていると   
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すれば，たとえば「まず，その小生息場所で巣を探せ，もしそれを時間七だけ試みてだめなら他の小生息場所へ  

移動せよ」というプログラムに．従っている可能性がある。しかし，これについてはすでに5－・3－5のⅠ．で検  

討したように，移動した場合と定着した場合の営巣場所探索時間を比較しても有意な差は認められなかった。   

そこで考えられるもう－・つの可能性として「巣を教得しようと試みて，n回失敗したら移動せよ」という戦略  

について検討してみる。①巣穴入り込み②煙突入り込み③集造④他の小生息場所への移出のそれぞれの決定に  

至った場合の，決定するまでの失敗試行回数（平均±95％信頼限界（n））は，①1．03±0い38回（37）②∴．25±  

0．35回（89）③1．．64±1，04回（14）④2．41土0．87回（22）となった。これをKruSkal，Wallis検定で比較したとこ  

ろ，処理間での差が検出された（H＝10．8，P＝0。013）。次にScheffeの方法によって個々の処理間の多重比較を  

おこなったところ，①と④の間（p＜0‖05）および②と④の閤（p＜0．01）で有意差が認められた。すなわち予  

測どおり，定着の決定，特に．入り込み法の決定よりも移出の決定のほうがそれまでの巣の教得に失敗した回数が  

多いことが明らかとなった。このことは平均的にみた場合，まず入り込みをおこない，それでうまくいかなかっ  

た場合に．築造法にくらがえし，そこでも巣の狂得に失敗した場合に移出の決定をおこなっている可能性を示酸し  

ている。特に，築造法をとるか，移出するかの決定について，5－3－5のⅠでみた探索時間の比較と，ここ  

でみた失敗回数の比較を合わせて考えると，失敗回数は少ないが探索には時間がかかったような場合，すなわち  

かなりの時間営巣し続けるのに成功した後乗っ取られたりした場合には，ハチは移出をせずに定着して築造法で  

巣を作ろうとしており，－・力，探索時間はそう長くないが，失敗回数が多いような場合，すなわちいくつも巣の  

獲得を試みたがどれもすぐに失敗に終わってしまったような場合には∴移出という決定をしていることがわかる。   

以上のことから，オオカバフほ営巣場所を産得しにくい時期に移出しやすいだろうという予測がなりたつ。こ  

れについて次に検討する。  

C． 空巣数の多い時期に．は移出率が減り，営巣個体数の多い時期には増える傾向が若干認められた。   

図5－21にst71における1982年のオオカバフの羽化，および移入個体数の季節的変化を示した。羽化は，6月  

下旬に第1世代の，8月下旬に第2世代のそれぞれピークがみられ，移入はほぼシーズンをとおして少しずつ見  

られることがわかる。これに対して死亡数と移出数の季節的変化をみたものが図5－22である。7月から9月に  

かけて死亡数は徐々に増えていくこと，また移出数は7月上旬に顕著なピーークがみられることがわかる。前にも  

述べたが，St－71に．は6月後半に羽化直前の桶を竹筒の中へ入れ，入口にゆるく泥を詰めた状態で自由に羽化させ  

た。合計13個体をこのようにして付加したことがこの小生点場所の密度を高め，7月上旬における多くの移出を  

ひきおこしたものと考えられる。この移出について移出の決定をする割合（移出率＝移出決定回数／（入り込み  

および築造決定回数＋移出決定回数））の季節的変化を図5－23に示した。7月前半および8月前半に移出の決  

定をする確率の高いことがわかる。   
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上旬 下旬 上旬 下旬 上旬 下旬 上旬 下旬  

6月  7月  8月  9月  

図5－21オオカバフスジドロバチの羽化，移入個体数の季節変動（1982年，  

st71）  

上旬 下旬 上旬 下旬 上旬 下旬 上旬 下旬  

6月  7月  ＄月  9月   

図5－22 オオカバフスジドロバチの死亡，移出個体数の季節変動（1982年，  

St71）  
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図5－・23 オオカバフスジドロバチの移出決定率（移出数／（入り込み数＋築  

造数＋移出数））の季節変動（1982年，Stて1）   
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表5－18に，各時期においてst71に存在する巣穴，および煙突の数と移出決定率の相関関係を示した。いずれ  

も有意ではないが，巣穴の多い時期には移出しにくく，逆に煙突の多い時期には移出しやすいことがわかる。前  

にも述べたように巣穴数と煙突数は，その時点での空巣数と営巣数とをそれぞれ近似的に表してこいると考えられ  

るので，ハチは空巣数が多いときには定着しやすく，営巣数が多いときには移出しやすいといえよう。  

表5－18 オオカバフスジドロバチの日当りの巣穴および煙突の平均存在数と  

移出決定率（移出数／（移出数＋入り込み数＋集造数））の一次回帰  

直線と相関係数（1982年，St71）。  

Ⅹ  Y  傾き  切片  N r P  

6－0‖424 ＞Oh1  

6 0．535 ＞0一1   

典穴存在致 移出決定率  －0．044 0．296  

煙突存在数 移出決定率  0．024 －0＝079  

以上の結果からオオカバフは巣穴あるいは煙突への入り込みを何回か試みることにより小生息場所の営巣密度  

を査定し，営巣密度が高い場合には移出していたことが明らかとなった。  

5－4 論議  

5－4－1竹筒サイズの選択性   

オオカバフほ営巣する竹筒の内径の選択において，「まず10～15mmの竹筒を探せ，もしなければ25mm以上のも  

のを選べ」というコストのかからない理想的な戦略をとっておらず，「見つけた10mm以上の竹筒の中でなるべく  

細い竹筒を選」んでいることが明らかとなった。彼らはなぜこのように巣作りにコスtがかかることを考慮しな  

いような戦略をとっていたのだろう。何かそれ以外の要因があるのだろうか。一つの可能性として他個体との干  

渉があげられる。隣りあって営巣しているハチ同士はときどき巣穴をまちがって帰巣したり，それにともなって  

巣を乗っ取られることがある。内径約25mm以下の竹筒であれば1本の竹筒に1巣しか作れないのでこの危険はほ  

とんどないのに対し，25mm以＿上であれば1本の竹筒に．複数の巣が作られることが多いため，隣接してこ営巣してい  

るハチとの相互干渉が頻繁に起こるようになる。これを避けるために，ハチはなるべく細い竹筒を選んでいた可  

能性がある。   

もう一つの疑問は，なぜこのハチほ泥の運搬をほとんど必要としないように，すなわち10mm前後の細い竹筒の  

みに営巣するいわゆる借坑型（rentingtype）へと進化しなかったのかということである。これについては，岩田  

（1971）が単独性カリバチの巣の設営法を比較考察して，借坑型は掘坑型（borrowingtype）や築坑型（building  

type）から二次的に進化してきたものであること，またその借坑型への進化は，べヅコウバチ上科で2回，アナ  

バチ上科で7回，スズメバチ・上科では2回，ハナバチ上科でほ3回，合計少なくとも14回独立に起こっているこ  

とを示唆し，このような頻繁な借坑型への進化は，借坑型が他の塾よりも労働の節約になるためであろうとして  

いる。しかし，これに関しては単純に巣作りのコストだけから借坑型が有利であると決めつけることはできない。  

すべてのカリバチ，ハナソくチ煩が借坑型であるような状況下では，営巣場所をめぐる競争が激しくなり，自分で  

巣を築造する突然変異個体がより多くの子孫を残せるだろう。すなわち，カリバチ・ハナ→べチ群集内において  

は，進化的に安定な借坑型種と築造型桂の比率が存在しており，現在オオカバフが借坑型になっていないのは，   
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かれらにとって鼻作りのコストよりも借坑塑になったときの営巣場所探索のコスt・のほうが大きいためと考えら  

れる。これほ，種間頻度依存淘汰によって維持される共進化的に安定な群集（CSC：Coevolutionarily Stable  

Community）（Roughgarden，1979，1983；松田，1989）の好例であろう。  

5－4－2 社会性進化の前適応としての巣獲得行動の可塑性   

オオカバフは巣の麓得法の選択に際して，可塑性に富んだ行動をとっていることが明らかとなった。小生息場  

所における各時点での巣穴数，煙突数を逐次モニターしながらそれをもとに行動決定をおこなっていたからであ  

る。Brockmann＆Dawkins（1979）によれば，単独性カリバチのN・種，キンモウアナバチ（アナバチ科）は，や  

ほり入り込み法と掘坑法（自分で巣穴を地面に掘る）の二種類の巣盤得法をもって：いるが，このノ、チは「各個体  

とも7：3の割合で入り込みと掘坑をおこなえ」というプログラムにしたがって投得法を決定することが明らか  

にされている。このように各個体が2種顆の行動をある決まった比率でおこなうような戦略は，進化的に安定な  

混合戦略（miⅩedESS）と呼ばれるもので（Maynard Smith＆Price，1973），オオカバフがとっていたような条  

件付き戦略とは異なり，可塑性に欠ける決まりきった行動様式である。条件付き戦略は，環境の時間的空間的な  

変勒に対して可塑的な対応ができるという意味において進化的に．はキンモウアナソくチのとっていたような定型的  

な戦略よりも優れた行動パターンであるといわねばならない。系統的にみてドロパテ科がアナバチ科よりも上位  

に位置していることも考慮すると，このような巣狂得行動の可塑性の進化のあとがこの2種間の比較によってあ  

る程度蕉推できる。   

ここで特に注目したいのほ，社会性の進化と行動の可塑性の進化との関連についてである。系統的にみてドロ  

バチ科のすぐ上に位置しているスズメバチ科においてはほとんどすべて．■の種が貴社会性である（Wilson，1971）。  

社会性の進化を促す要因として∴近年注目を受けているのは，血縁選択による4分の3仮説（Hamilton，1964）や  

外敵などの攻撃からの集団防衛の利点（Lin＆Michener，1972；Evans，1977；West－Eberhard，1978；伊藤，  

1986），および親による子の操作仮説（Alexander，1974；Charnov，1978）などである。これらの諸説は互いに対立  

するものではなく，むしろ相乗的に作用することに．よって社会性の進化をうながしてきたという理解が現在では  

N・般的である（Andersson，1984；Brochmann，1984；伊藤，1986：Krebs＆Davies，1987）。しかし，ここでは社  

会性行動を可能にするための前適応としての行動の可塑性の重要性を指摘したい。   

Brockmann＆Dawkins（1979）は前記のアナバチのデータをもとに，単独性カリバチから社会性カリバチへの  

進化が生じる条件を考察するための数理ヰデルをつくり，入り込み行動および掘坑行動それぞれのコストとべネ  

フィッ†の億をいろいろ変化ざせて検討している。そして，もし相互の攻撃性が小さく，入り込みすることによ  

るメリットが充分大きければ，ハチは協同で営巣するようになり，やがて－社会性が進化するだろうという結論を  

導いている。しかし，この議論ほ明らかに循環論法である。ハチが協同営巣する（ハチの協同営巣性（quasトso－  

Ciality）が進化する）とすればそのような条件（相互の攻撃性が小さく，協同営巣するメリットが充分大きい）が  

整った場合に決まっているからである。問題は，そのような相互の攻撃性の減少がどのような状況でおこるかで  

あろう。  

共存することのメリット，デメリットによってESSとしての集団行動が進化したと考えられるものとしてたと  

えば集合性昆虫や群れ生活をおくる脊椎動物の例があげられる（Bertram，1978；Pulliam，Pyke＆Caraco，198  

2）。この場合には，もともと同種個体間での排他性もそれほど大きくなく，また共同といっても互いに近接して  

集団になっているというだけで，相互の干渉も協力する必要性もそれほどない。このような場合には単独性から  

集合性へのESSの変化による連続的な進化を考えることも可能だろう。しかし，Brockmann＆Dawkins（1979）   
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がいうような，ハチの協同営巣性の進化もこのように連続的なESSの変化だけで説明できるとする説には疑問が  

残る。まず，単独牲のハチ類ほ，雌成虫が独力で巣を作り各育児室へ餌を貯蔵するため，巣に対する投資盈が非  

常に大きい。このため単独性から協同営巣性への変化に際して要求される他個体に対する許容度の増大が，集合  

性昆虫などとほ比べものにならないくらい大きいということがある。また，許容したとしてこも，複数個体が，カ  

ストの成立していない状況でまったく干渉しあうことなく資源採集や産卵をおこなうことに・よって，単独でいる  

よりも高い繁殖成功度を得ることはたいへん難しいだろう。協同営巣性の進化が起こるためにはこれが必要条件  

である。実際，Brockmann＆Dawkins（1979）も2個体のアナバチが相互に気づかずに数日間にわたって1つの  

育児室に給餌した例をあげているが，そこでの繁殖効率は，2個体合わせても1個体で単独営巣する場合より  

劣っていた。   

単独牲から協同営巣性への進化がお＝，つたのは，Brockmannらの扱ったアナバチのような，あるステレオタイ  

プ化された行動パターンが遺伝するような昆虫においでではなく，もう－・歩進んで行動の可塑性を狂得した昆虫  

であっただろう。少なくともオオカバフはそのような行動の可塑性の萌芽を示していた。たまたま同じ巣で営巣  

せざるを得なくなったときに，単にJ攻撃しあうだけでなく，弱い方，あるいほ小型の個体が甘んじてワーカー的  

な役割を演じるような融通がき桝ま，血縁選択の効果とあわせて協同営巣性の進化の可能性がでてくる。残念な  

がらオオ・カバフの場合は，同じ巣で出会ったときにこのような寛容性を示す行動は確認できなかったが，  

Sakagami＆Maeta（1977，1982）がしらべた，基本的には単独性のツヤハナバチの・一層ではまったくいま述べた  

のと同様な「状況に応じて単独性になったり，協同営巣性になったりする」行動が確認されており，融通性のあ  

る条件付き戦略がとれることが社会性の進化の上で必要欠くべからざる条件であることを示唆している（Miche－  

neI，1985；Yanega，1988も参照）。もちろんこのような「可塑的社会性」とでもいえる段階を経て，其社会性が確  

立してしまえば，それ以後は協同営巣性の圧倒的な有利さのために，社会性がESSとしてその種に定着するだろ  

う。   

このような膜週目における可塑的行動の発達過程は多くの研究者によりすでに指摘されているところである  

（たとえば，岩臥1971）。しかしその発達の理由や，その結果として社会性の進化が促されるであろうという見  

解については従来述べられていない。このような論点についての検討が必要である理由は，同じカリバチ，およ  

びハナバチ類でも，スズメバチ上科やコハナバチ科においては頻繁に社会性が進化しているのに対し，基本的に  

は同様な生活様式をもっているアナバチ上科，ベッコウバチ上科，およびヒメハナバチ科などでは，まったくと  

いってよいほど社会性が認められないことの説明がこの点を考慮しないかぎり困難だからである。たとえば，ア  

ナバチ上科においてはしばしば同一・巣に2個体が偶然に共存することがあるが，Brockmann＆Dawkins（1979）  

によれば，従来の研究においてこのような共存が観察された42種のアナバチの中で協同営巣をおこなっていたも  

のは2種にすぎなかった。   

高等ハチ撰のなかである分類群だけに社会性が発達した理由については，たとえばSeger（1983）が，コハナソミ  

チ科における生活環の特異性をとりあげている。すなわち，部分的年2世代という生活環が，季節的に雌にかた  

よった性比をもたらし，これが血最適択に有利にはたらくことにより社会性の進化を可能にしたというのである。  

しかし，この論理はスズメバチ上科やケブカハナバチ科などには適用できないし，またほとんどの社会性ハチ類  

が，このような生活環を持ち得ない熱帯地域においてもっとも適応放散している事実も説明できない。むしろ，  

この仮説はコハナバチ科に限って適用できるものとみるべきであろう。   

これに比べて，行動の可塑性の程度と社会性の発達窄度はほとんどの高等ハチ類の分類群においてパラレルな  

現象になっている。このことは，単独性ハチ類の比較習性学的研究によって示されてきた多くの事例をみれば明   
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らかなことである（たとえば，Tsuneki，1956，1957，1958；Evans，1966；岩田，1971；Evans＆0’Neil，1988な  

ど）。これは，社会性が発達したから可塑的な行動がとれるようになったのではなく，同じ単独牲種を比較して  

も，たとえばカリバチ腰の中でもっとも系統的に下に位置するべッコウバチ科よりもドロバチ科のほうがはるか  

に融通のきく行動をとっているのである（Iwata，1942）。また，系統上この二つの科の中間に位置するアナバチ  

科では，行動の種類匿よっては一億の可塑的な行動をとる場合があることが知られている。たとえば，アナ・バチ  

科のハチが巣への侵入者に対して攻撃する程度は，それまでに鄭こ対して「払ったコスt・（Dawkins＆Brockma－  

nn，1980）や巣内の餌の貯蔵塵（P董enning＆Reeve，1989）に応じて変化することが報告されている。   

高等ハチ煩は巣をつくり，そこへ子の餌を収集してくるという生活様式を進化的に選んだ。とくに巣へ資源を  

持ら帰るという行動を選んだことが，彼らの可塑的行動の進化を急速に早めたもっとも大きな要因であろう。巣  

の場所および優良な資源採集場所を地形的に記憶し，状況によってはいぐつかの資源採集場所の資源の豊富さも  

常にモニターしながらなるべく有利な場所，時刻（たとえば花の蜜分泌時刻など）に．おいて採集するような行動  

が淘汰されていったと考えられる（Pyke，1979；Heinrich，1979a）。この点にLおいて高等ハチ類は，きわめて複雑  

な行動決定機構の発達を運命づけられていたといわねばならない。社会性昆虫のワーカーや女まにおいて，その  

可塑的行動を可能にする複雑な行勒パターン命令システムがいろいろな局面において発揮されていることほ，多  

くの研究から明らかである（たとえば，マルハナバチの採餌戦略（Heimich，1979b）やミツバチ・のダンス言語読  

み取り能力（Frisch，1967）など）。   

このような，可塑的行動が前適応となることにより，進化の速度や方向が大きく影響を受けるという考え方自  

体は，新しいものでほない（Wcislo，1989；WesトEberhard，1989）。しかし，ハチ類における社会性の進化を考え  

る上で，以上述べてきた論点が必要不可欠であるということをここでは強調しておきたい。   

可塑的な条件付き戦略は他の昆虫類においてもいくつかの報告がある。雌の産卵行動についてはたとえば  

Ohgushi＆Sawada（1985）がヤマt・アザミテントウで，寄主植物上の密度が高くなると雌が産卵抑制をおこな  

い，卵を再吸収して翌年の繁殖に備えることをしめした。採餌行動についてほ，たとえばInoue＆Matsura  

（1983）のカマキリについての研究がある。餌との出会いの頻度に応じてカマキリは待ち伏せ行動と探索行動と  

をうまく切り替えていた。雄の雌探索行動については多くの例があるが，たとえばハッチヨウトンボでは，雄は  

縄張りを作る行動と縄張りを作らず産卵に訪れた雌を措まえて交尾する行動を，個体群密度に応じて使い分けて  

いた（Tsubaki＆Ono，1987）。これらの可塑的な行動をする昆虫に対して，多くの昆虫のはとんどの行動は尭全  

に生まれたときから決められた－・定のパターンにしたがっているという理解が一腰的である。しかし，上にあげ  

た産卵，採餌，雌探索，移動，および巣教得行動などについては今後も条件付き戦略が多く発見されると考えら  

れる。なぜなら，それらの行動決定における最適性の淘汰がおこるとすれば，定型的な行動様式よりも，条件に  

応じて軌術をかえられるやり方のはうカ㍉はるかに高い適応度を得られると考えられるからである。なお，ここ  

で付け加えておきたいのは，このような条件戦略をとる昆虫類において社会性が発達しなかった理由についでで  

ある。これまで述べてきたように，社会性の進化ほハチ煩の迫伝的，生態的な特性によっておもにうながされた  

のであり，倍数性でしかも巣を作らないその他の分類群の昆虫類では，－・定の可塑的な行動が発達していてもそ  

れが社会性の進化につながる確率は低かったと考えられる。  

5－Jト3 移動分散行動を誘発する要因   

オオカバフの小生点場所からの移出行動は，入り込みを何回か試行し，それに失敗した後におこることが示唆  

された。これは仁短時間内に入り込みが成功すればそれによって∴典範待のためのコストが大きく軽減されるた   
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め，ハチはまずその可能性を探っていたものと解釈できる。しかし，移出行動を規定する安国はこれだけではな  

いだろう。営巣開始後の，周囲の餌資源の獲得効率および外敵による攻撃頻度によっても移出の確率は変化する  

ものと考えられる。その－つの傍証として，一億時間営巣した後に巣を乗っ取られたような場合には，ハチは移  

出よりも築造を選好したという事実（5－3－5）をあげることができる。小生息場所の餌および外敵にかかわ  

る環境条件が好適であるという情報を得た後は，ハチはその小生息場所にとどまろうとしたのであろう。   

すなわち，巣役得方法の選択に際しては，小生息場所内における巣狂得コストを最小限にすることだけが目的  

であったのに対し，移出するか香かという問題は，小生息場所自体の全体的な評価をもとに決定されていたと考  

えられる。この意味において，巣狂得行動と移出行動それぞれの決定メカニズムは異なったレベルで論じられる  

べきものであろう。移出行動については，ハチの営巣開始後の餌獲得効率および外敵による攻撃率との関連から  

総合的に検討することが必要である。  

5－4－4 個体群動態とのかかわり   

オオカバ7にとってこの営巣場所，特に巣穴および煙突のついている古巣の利用可能性は，かれらの個体群動態  

にとって少なからぬ影響を与えていた。まず，各個体を個々にとりあげれば，古巣に入り込んで再利用できる  

か，もしくは自分で新しい巣を作るかによってその産卵数は大きく異なることが示唆された。しかし，各小生息  

場所における部分個体群全体としては，古巣を利用することによる巣作りコストの軽減と，古巣をめぐる同種個  

体間での争い，乗っ取り合いによるコストの増大とがほぼつりあうことによって産卵数は同程度になっていた。  

このことから，個々の小生息場所において一億の比率で古巣が存在することがハチの部分個体群における総産卵  

数のレベルを規定し，ひいてこは部分個体群密度レベルを決める一つの要困になっていたことになる。   

古巣の再利用をおこなうというオオカバフの特性は，かれらの移動分散性に・も大きな影響をおよぼしていた。  

入り込みをおこなうメリットが大きいため，オオカバフが羽化した小生息場所にとどまる比率はオオフタオビな  

どにくらべて非常に高かった。また小生息場所からの移出頻度の季節性も，利用できる古巣数の季節的な変動性  

に大きく左右されていた。ただし，移動分散性は餌の利用可能性および外敵による寄生圧によっても影響を受け  

てこいた。   

古巣を再利用することに起因する彼らの帰郷性の高さは，上記の過程を通じて結局集団営巣性につながってい  

た。これは，寄生性昆虫類による寄生圧を高めること匿．なり，彼らの成長段階における生存率に大きな影響を与  

えた。またそればかりでなく，対寄生者適応としての亜社会性を進化させる結果となり，個体群としては少産・  

高生存率という特徴をもたらしたのである。   
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第6章 総合考察  

6・－1空間的に散在する個体群の動態における外敵，餌，および営巣場所の役割   

Elton（1949，1966）は，植物および動物一般における自然条件下での個体群の存在様式は空間的に散在したも  

のであることを豊富な実例をあげることにより指摘した。本研究はこの点に関して，空間的に散在した分布をも  

つカリバチ類各種の各小生息場所における個体数が，①小生息場所への外敵の攻撃様式，②小生息場所周辺の餌  

資源の豊富さ，の2つの要因によって大きく左右されて．■いることを示した。   

本研究であつかった借坑性および築造性カリバチ類の自然状態での営巣場所は，木本炉の幹部や枝部濫開口し  

ている甲虫頬の脱出坑，およびイネ科植物などの折れた茎内部などであり，本調査他におけるカリバチ類の小生  

息場所の空間分布は，自然状態でのかれらの小生息場所の分布とおおむね同様であったものと考えられる。   

空間的に．散在した小生息場所を動物がどのように選択するかについては，Fretwell＆Lucas（1970）および  

Fretwe11（1972）によってはじめて定式化された。彼らのモデルは，小生息場所の好適度が密度依存的に悪化する  

ような状況では，個体ほ移動分散することによって，より好適度の高い小生息場所を選択しようとするという仮  

定にもとづいている。。この結果，各小生息場所における個体の適応度ほ同じになるはずであることをかれらは  

予測した？このようなことは，定性的にはすでに森下（1952）やKluiiver＆Tinbergen（1953）らによっても指摘  

されていたことである。最近，Fretwe11らの仮説を検証する研究がいくつか報告されているが（たとえば  

Whitham，1978；Messier，Virgl＆Marinelli，1990など），それらはいずれも小生息場所の好適度の密度依存的な悪  

化が資源をめぐる種内競争による場合をあつかっており，本研究のように寄生圧が密度依存的な悪化をもたらし  

ている場合についてこは従来報告がない。そこでここでは，まず各小生息場所におけるカリバチの個体数に対し  

て，寄生圧および餌資源急がそれぞれどのような影響をおよぼしていたかについて，より一般的な観点から検討  

してみたい。   

第3章において詳しく述べたように，外敵による攻撃は各小生息場所におけるカリバチ個体数に対しておおむ  

ね密度依存的に働いていた。この結果，5種9世代中4種7世代で，卵から羽化成虫までの生存率は，密度依存  

的に低下していた（表3－17，3－19，および3－21を参照）。また，各小生息場所におけるハチ雌成虫の採餌効  

率は，周囲の餌条件によっておもに規定される－・方で，営巣個体数が増えると採餌効率が下がるというような密  

度依存性ほ認められなかった（表4－12および図4－26を参照）。   

この二つの要因がカリバチ煩の個体群動態におよぼす複合作用について検討するために，図6－1に餌条件の  

異なる3種焦の小生息場所におけるカリバチ類の営巣個体数と，生渡産卵数，卵から成虫までの生存率，および  

純増殖率との関係を模式的に示した。まず，餌条件のよい場所ほど1卵に給餌するための餌を集めきってしまう  

までの時間が短かかったことから，そのような場所での生海産卵数は多いことが期待できる。ただし，これには  

雌成虫の産卵能力自体によって上限が存在することはいうまでもない。次に，どの小生息場所においてもカリパ  

テ・頬の営巣個体数が増えるほど寄生率が増大し，生存率は下がっていた。この結果，生海産卵数と卵から成虫ま  

での生存率を乗じた純増確率Roと営巣個体数との関係は図の右のようになり，Fretwell＆Lucas（1970）の理想  

自由分布を表わす図と同じものになった。各小生息場所における平衡個体数ElおよびE2はRo＝1の直線との交点  

であり，実際の営巣個体数はこの平衡個体数のまわりで変動していたものと考えられる。Emaxは，ハチの産卵速  

度に上限があるため，餌条件がどんなによい場所でも，また営巣場所（竹）がどれだけたくさんある場所でも，  

これ以上の平衡個体数は得られないことを示しているも   
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図6－－1 餌条件の異なる3種類の小生息場所における営巣個体数と，産卵  

数，生存率および純増殖率との関係。本文参照。   

Fretwell＆Lucas（1970）のモデルがそうであったように，ここでもハチはその小生息場所の価値に関して全  

知であることが仮定されている。すなわち，小生息場所の周囲の餌条件および小生息場所における外敵の攻撃頻  

度についての情報をすべて知った上でハチは生息場所を選択していることが期待されている。しかし，実際には  

ハチが巣を作り始める前に周囲を探索することによりこれらの情報を収集している徽供は認められなかった。お  

そらく，ハチは営巣を始めてから数日の間に，経験的に小生息場所の好適度を認識するのであろう。つまり，図  

6－1に示したようなメカニズムで小生息場所選択がおこなわれるのは，実際にはハチが営巣をはじめてしばら  

くたってからであろう。小生息場所の好適度が低い場合，具体的には，①餌あるいは外敵に関する条件がきわめ  

て悪いため，営巣途中で巣を放棄して移出したり，②巣への産卵および給餌終了後，次の巣は別の小生息場所で  

作ったりする，などの選択がなされるであろう。実際に，①がおこったと思われる例は，特に周囲の餌条件が悪  

い場所で認められ，泥で巣を築造した直後巣を放棄する場合や，給餌途中の巣を放棄する場合が多く観察された。  

また，寄生者の産卵を受けた場合，育児室の内容物をすべて巣外へ捨てた後，巣自体を放棄し，移出する例もオ 

オフタオビにおいて認められた。同じ例は，岩田（1975）によっても報告されている。②に関しては，囲2－28  

で顕著に認められたように，営巣個体数の少ない（餌条件の悪い）小生息場所ほど連続して営巣がおこなわれる  

確率が低かった。   

以上のモデルから予測されることとして，ハチの各小生息場所における平衡個体数はその場所の餌条件に応じ  

てさまざまの億をとるということがあげられる。図6－2は，オオカバフの各小生息場所における1年間の累療  

産卵数の頻度分布を示したものである。各小生息場所は，数十年にわたって継続的に稲城竹が存在している場所   
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完成育児室数  

図6－2 オオカバフスジドロバチの各小生息場所における完成育児室数の頻  

度分布（1983年）。  

であった。羊のことと，1978年に設定された小生息場所（st8）において，約6年間で営巣数が平衡点近くまで達  

したこと（図2－14および2－15），および小生息場所ごとの年次的な個体数変動幅は小さかったこと（囲2－1  

4および2－15を参照）などから，図6－2に示されたオオカバフの営巣数は各小生息場所における平衡個体数  

をほぼあらわしているものと考えられる。さて，この図をみると，年間累積産卵数のレベルによって小生息場所  

はいくつかのグル・－プに分けられることがわかる。まず，ほとんどの小生息場所は産卵数が5以下のグループに  

属していた。このような小生息場所は，第4章でみたようにほとんど周囲に広葉樹林が存在していない，餌条件  

の悪い場所であった。営巣を始めてもハチはすぐに移出したものと思われる。産卵数が5～25程度の小生息場所  

は餌条件が多少とも良好で例年ハチの営巣がみられたが，寄生老の密度依存的作用のためにこれ以上の個体数レ  

ベルには到達し得なかった場所である。－・方，注目すべきは，産卵数が25以上であった5ヶ所の小生息場所であ  

る。これらの場所はいずれも共通した特徴をもっていた。すなわち，①稲城竹小屋内における稲城竹の設置のし  

かたが，竹の切口（オオ・カバフの営巣場所）がほぼ同じ平面にそろうような－般的な置きかたではなく，切口が  

小屋内で3次元的に散らばった形で設際してあるか，もしくは（診設置してある稲城竹の切口周辺に草本植物がお  

おいかぶさるように繁茂していた。このような状況下では，寄生者の攻撃は空間的に分断され，その寄生圧のか  

かりかたは，あたかもいくつかのハチの小生息場所が近接して存在しているときのようなものであったものと予  

想される。この結果，これらの小生息場所ではハチの個体数が通常の小生息場所よりも高いレベルまで到達して  

いたのであろう。以上のように，図6－1から予測された平衡個体数の場所間での変異は実際にも認められたこ  

とになる。   

次に，オオカバフの地域個体群全体の個体数を規定する要因としての小生息場所数の問題について触れる。図  

6－2から予測されるように，地域内，特に餌条件のよい場所にもっと多くの小生息場所が存在すると仮定すれ   
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ば，地域全体のハチの個体数レベルはその分だけ増加するに違いない。植食性昆虫類などでは，昆虫の生息場所  

と餌資源の空間分布が大幅に重役している場合が多いため，生息場所の蓋および餌資源の還が個体数におよばす  

影響についてそれぞれ分離して解析することが困難である。その点，中心点採餌性動物の場合はこの二つの資源  

の空間分布が異なっているのが普通なので，それぞれの分布状態が動物の個体群動態におよぼす影響について  

ほ，個々に区別して分析する必要がある。   

しかし，中心点採餌性動物に1矧する従来の研究においてこは，特に小生息場所の数がかれらの地域全体の個体数  

レベルを決める上で重要な役割を果たしていることは看過されがちであった。鳥類においては，Village（1982，  

1983）が，チョウゲソボウの一層ダαgC・0わ花花祝乃C㍑g弘Sの個体群において，営巣場所の不足が個体数を制限する要因  

になって．し、ることを示したが，それ以外の鳥類の個体群動態に関する研究は営巣場所が充分にあるとの仮定のも  

とで，テリーリー，食物不足，および捕食者の攻撃圧などによる個体群密度の調節に着目したものが多い（Lac－  

k，1954，1966；Watson＆Moss，1970；Newton，1980など）。たしかに，，鳥類，中でもテリtリーをつくる種では  

営巣可能な場所の数よりもテリーリー形成可能な空間の数の力が少ない場合がはとんどなのであろう。しかし，  

カリバチ煩およびハナバチ類に関しては，営巣に好適な小生息場所の分布状態がその種の個体群の空間分布を規  

定している場合のほうがむしろ普通である（Evans，1957，1970；Michener et al，1958；Richards，1978；  

Brockmann，1979；Endo，1981）。しかし，この現象は従来の研究においては，営巣に好適な場所がなければその  

種は生活しえないという単純な視点でしか理解されてこなかった。   

本研究の結果は，この点に関してもう一歩進んだ理解が必要であることを示している。たとえば，本調査地域  

内に小生息場所（稲城竹小屋）が100倍の数に増えた状況を想定すれは，ハチの個体数ほ大幅に増大し，餌資源量  

に対して過剰になることによって，餌をめくける競争関係が生じるであろう。その結果，ハチ個体数の調節機構が  

現在のものとは異なってくる可優性が高い。このように考えると，複数種煩の資源の空間分布状態ほ，複合的に  

作用することによって，生物の個体数の調節機構そのものまでも可変的なものにしていることが明らかである。   

ハチの営巣場所がその個体群動態にあたえる彩管については，もう－点ふれておかなければならない論点があ  

る。それは，営巣場所の探索および巣の築造（もしくは掘坑）に多大のエネルギーおよび時間を費やす種（たと  

えばオオカバフ）において．■ほ，営巣場所や巣をめぐって乗っ取りや入り込みが起こり，それが営巣時間のロスや  

個体の移出などを通じて個体群動態に影響しているという点である。このような営巣場所をめく√る種内寄生は，  

単独性のカリバチ煩およびハナバチ頬について広く認められる現象である（Eberhard，1972；Brockmann，1979，  

1980b，1985；Coville＆Covi11e，1980；Endo，1981；Field，1989a，b）。しかし，その頻度は必ずしも高くはないこと  

もまた事実である（Endo，1981；Field，1989a）。この理由は，第5章でも示した通り侵入者が巣の艶得に成功する  

確率が非常に低いことによるものであろう。巣の所有者はすでに巣に対してかなりの投資をおこなっているた  

め，侵入者よりも巣の確保に固執する結果，ほとんどの場合所有者が勝利する（Dawkins＆Brockmann，1980；  

Krebs，1982；Pfenning＆Reeve，1989）。このことから，カリバチ類およびハナバチ類にみられる種内寄生は，  

乗っ取りを目的としたものというよりも，空巣への入り込みをする過程で偶然生じたものである可儲性が高い。   

いずれにしてもオオカバフが営巣場所を決める過程において，まず他の巣への入り込みをおこなおうとし，そ  

れに失敗した個体，特にその小生息場所において営巣した経験の少ないものが移出する頻度が高いことが第5章  

で示された。すなわち，小生息場所における入り込み可能な巣穴および煙突の数が，その世代の営巣個体数の上  

限を・ある程度決めていたといえよう。しかし，入り込み可儲な巣穴および煙突の数はその世代の羽化個体数に比  

例していたことから考えると，羽化個体数が多いほど入り込みできずに移出する個体数が増えるというような密  

度依存的な作用はほとんどもっていなかったものと考え．られる。   
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パッチ状の環境で生活する動物の個体群動態を左右しているおもな要因はパッチ間の移動分散であることが，  

生命表を用いた多くの野外研究の結果をふまえて指摘されている（巌，1981：Kareiva，1986；Priceetal，1990）。  

一九移動分散行動の進化をうながすための生態的な条件，および移動分散が個体群動態におよぼす影響に関す  

る，数学モデルを用いた理論的解析もおこなわれるようになった（Gadgil，1971；Roff，1974a，b，1975；Hamilton  

＆May，1977，Commins，Hamilton＆May，1980；Kuno，1981）。しかし，このような移動分散行動をうながしてい  

る生態学的な究極要因が実際にどのようなものであるかについては，これまで餌資源の質の悪化（岸本，1965），  

餌資源の枯渇の事前回避（Ohgushi＆Sawada，1985）などの可儲性が示酸されてきたのみで，ほとんどの場合は  

密度が上界すると移動分散性が増大するというようなデモグデフィックな形での現象としてしかとりあげられて  

こなかった。本研究ではこの点について，特に広食性捕食寄生者の密度依存的攻撃がドロバチ類の移動分散行動  

をうながす究極要因としてもっとも重要であることを示唆し，またオオカバフについては，具体的な移動分散行  

動の決定過程について行動生態学的に詳しい解析をおこなった。   

6－2 中心点採餌性昆虫の有効利用への示唆   

農林業の経営上，植食性昆虫の加害による損失は深刻なものがあり，それに対する対策が人史はじまって以来  

いろいろな形で談じられてきた（斉藤ら，1986）。特に，今世紀の中ごろからほ，害虫を撲滅するための切り札と  

して合成殺虫剤の大鼓使用がおこなわれた（斉藤ら，1986）。しかし，これらの努力にもかかわらず，作物および  

林木に害を与える昆虫類の種数および個体数は総体的にみて大幅に減ったとは言いがたい。確かに，往年のよう  

な大被害にいたることは未然に回避しうるようになったが，たとえば稲の作付面掛こ対する虫害被害面贋の比率  

は1973年から1983年の平均で約23％に達している（斉藤ら，1986）。なぜ植食性害虫の数ほ減らせないのだろう  

か。   

生態的に複雑な構造をもつ自然生態系においては仁植食性昆虫の数が低レベルで安定しているという事実が最  

近多くの研究によって明らかにされてきている（たとえば伊藤（1990）を参照）。この低密度安定化を可能にして  

いる要因が，多様な生物による給食や寄生によるものなのか，．それとも植食性昆虫と植物との相互適応的な関係  

によるものなのか（たとえば，昆虫の可食部分は植物体の－・部にすぎないというFeeny（1970）およびStrong，  

Lawton＆Southwood（1984）の見解を参照）については第2章に述べたようにまだ意見の－L致がみられていな  

い。もちろん，この前者と後老は互いに相反するものではなく，真理はその中庸にあるというべきであろう。植  

物の抵抗性と，緒食老や寄生者のはたらきのどちらかが絶対的に楷食性昆虫の個体数を制限しているのではな  

く，種により，生息環境によってその相対的な重要性が変化するものと思われる。   

ぎて，もし捕食老や寄生竃のほたらきを重要視する前者の立場に立つならば，害虫の数を減らすためにほ，栽  

培環境における生物種の多様性を高めれはよいと考えられる。多様な描食者，寄生者を維持するために混作や粗  

放的な栽培様式を採用し，合成殺虫剤の使用などを制限するべきであろう。一方，後者の，植物側の抵抗性を重  

視する立場にたてば，人類が品種改良により人間にとって（昆虫にとっても）食べやすい栽培植物を創出したこ  

と自体が害虫の大発生を誘発していると考えられるので，農耕地における上記のような生物的防除のみによる防  

除効果には究極的に限界があり，それ以外のなんらかの人為的な方策により，発生した害虫を除去する必要があ  

ることになる。   

現在おこなわれている害虫防除法としては，残効性が低く種特異的にはたらく殺虫剤の使用，天敵の有効利  

用，および耕種的防除法などを害虫の発生捌こ応じて適宜組み合わせておこなう総合防除法がもっとも現実的  

で，より安全な方策であると考えられている（深谷・桐谷，1973；vanEmden，1974；Stiling，1985）。これは，ど   
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ちらかというと後者の立場にたった害虫除去の考え方である。u方卜毅近日鷹・中筋（1990）をま，前者の立場か  

ら，無農薬農法による水稲栽培田において害虫および天敵の動態を調べ，最少限の適切な管理をほどこせば農生  

態系における生物群集は害虫の大発生を抑えうることを示唆した。ただし，日腐らは，単なる粗放的な栽培では  

なく∴常に栽培者が適切に手を加えていくことによってのみ，無農薬農法は可能であるとしており，彼らの結論  

は必ずしも総合防除の考え方と相反するものではない。   

ざて，本研究で得られた結果は，以上述べてきたような文脈の中でどのように位置づけられるであろうか。従  

来，アシナガバチ腰などの中心点採餌性昆虫による掃食が害虫の数を減らす上で－・定の役割を果たしていること  

はくりかえし指摘されてきた（アナバチ頼：LaRivers，1945。ドロバチ頬：Jennings＆Houseweart，1984。アシ  

ナガバチ類：古田，1968；Ito＆Miyashita，1968；蓮井，1977；Hirose et al”，1980。スズメバチ＼析：Steward，  

Smith＆Stephen，1988。アリ類：Jones，1987；Jonesetal．リ1987。）。また，その具体的な害虫防除への利用につ  

いてもおもに試験的に図られてきた（Rabb＆Lawson，1957；守本，1960；Lawson et al，1961；Nakasuji，  

Yamanaka＆Kiritani，1976；Gould＆Jeanne，1984）。しかし，広瀬（1981）が指摘しているように特にアシナガ  

バチ腰について．■は，その実用的な利用に関してほ必ずしも成功しているとはいいがたい。この原因は，これら従  

来の研究がいずれも緒食者の人為的な導入（たとえば営巣場所の確保や巣の移植など）による，その零虫に対す  

る直接的な防除効果のみを評価しようとするものであったためと思われる。すなわち，描食者と害虫の－・対一・の  

関係のみに着目して実験をおこなったため，巣周辺における餌の不足による巣の壊滅や，あるいは代替餌へのス  

イッチングなどによってその防除効果は低いものになっていた。中心点採餌性昆虫類の害虫防除への奄効利用を  

異に追求するのならば，まずかれらの基本的な生活様式，特に採餌行動および巣の周囲の害虫および代替餌の供  

給盈とかれらの個体群動態との関係を生態学的におさえることが必須であろう。この点において，本研究は単独  

性のカリバチをあつかったものであるが，中心点採餌をおこなう給食老≠・般に適用できる情報を提供している。   

描食性天敵および花粉媒介者として中心点箋采餌陸島虫を利用する際に，もっとも問題になるのは，対象とする  

害虫をどれだけ多く，また効果的に給食させるか，あるいは対象作物の送粉をいかに効率よくおこなわせるかと  

いう点である。この目的のためには，対象作物の栽培圃場内，およびその周辺に適切な数の中心点採餅性昆虫を  

「常に」生息させてトおくことが必要である。なぜなら，害虫の発生時期および作物の開花時期のみにこれらの昆  

虫を導入することほ人的コストがかかりすぎるため，実用的ではないからである。以上のような意味から，中心  

点採餌怪鳥虫の生息個体数を決定する生態学的な制限要因は何かということが，その有効利用を考える上でもっ  

とも重要な問題であることが明白である。   

本研究の結果によれば，餌資源，外敵，および営巣場所という3つの要素がからみあうことによって単独性お  

よび亜社会性カリバチ腰の個体数レベルが競走されていた。ハナバチ煩，社会性カリバチ類，およびアリ類にお  

いても，程度の差こそあれこの3つの安国が，本研究でみたのとおおむね同様の作用様式によってその個体数レ  

ベルを決めていると考えても大きなまちがいはないであろう。さて，これら昆虫類の個体数を圃場周辺で常に高  

いレベルに維持する上において，周辺の環境条件はどのようなものが理想的か，またどのような人為的な操作を  

はどこす必要があるのだろうか。   

まず，営巣場所および巣の人為的な付加ほ不可欠であろう。しかも，その巣の設置のしかたは1ヶ所に集中的  

におこなうのではなく，多数の小生息場所に分散させるほうが，餌資源の枯渇を防ぐ意味でも，また外敵による  

密度依存的な攻撃を多数の場所に分散させる意味でも有効であることが本研究の結果より示酸される。   

次に外敵に対して有効な回避行動をおこなわない種については，外敵の攻撃を防ぐための装置を人為的に設置  

したり，あるいは寄生をうけた巣から寄生者を除去してやることが必要であろう。しかしこれにはコストを要す   
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るので，できれば亜社会性以上の社会性を有する種を導入するほうが個体群を長期間存続させておく上では有効  

と思われる。   

最後にもっとも困難な課題は，餌資源の恒常的な供給の問題である。これまで中心点採餌性昆虫の人為的な導  

入における失敗例のほとんどは，この餌供給の問題がその失敗の原因となっていた。すなわら，個体群を維持す  

るためには，まず通常の時期には代替餌が充分周辺に存在していること，そして害虫の発生時期および作物の開  

花時期になれば採餌活動場所を周辺部からおもに圃場内へと移すこと，の二つの条件がともに満たされない限  

り，その有効利用は望めないのである。   

代替餌の恒常的な供給に関しては，まずできるだけ食性の幅の広い昆虫種を選定することが必要である。中国  

における柑橘類の害虫防除に舌代からツムギアリが利用され，－－・定の成功をおさめてきたのは（村上，1981），か  

れらの広い食性が，害虫の発生時期以外においても個体群の維持を可能にしていたためであろう。また，その－・  

方でなるべく行動範囲の広い昆虫（たとえば，ミツバチ類やスズメバチ類など）を利用することも必要である。  

この理由は，代替餌の生息場所が中心点採餌性昆虫の行動範囲内にどの程度存在するかがその個体群維持にとっ  

て重要だからである。最後に，囲場周辺の植生をなるべく多様な植物（特に，代替餌が生息している植物や代替  

餌となる花を咲かせる植物）が存在するように調節する必要がある。Myers（1931）は，中米のセント・ヴィンセ  

ント島でのアシナガバチの一種A兢sfe5C宣乃C亡乱5によるワタの害虫であるヤガの－種AJαあαmααrgよggαCeαの防除が  

自然状態において達成されていた理由として，この島ではワタ畑周辺に雑木林が広く存在していた点をあげてい  

る。このような意味において混作をおこなうことや防風林の存在などは望ましいことであるが，そこへ栽植する  

植物種の選定については，上記の点を考慮して充分な吟味をおこなうべきであろう。   

中心点採餅性昆虫類による採餌場所をうまく圃場内へと移行させることは，もっとも困難な問題である。一斉  

に開花する作物の花粉媒介に関しては，ハナバチ腰が餌選好性のスイッチングをおこなうことが容易に期待でき  

るが（Heinrich，1976b，1979b），カリバチ類による害虫防除の場合には，採餌場所を変更させることは容易でほな  

いであろう（Nakasujiet al”，1976）。しかし，中心点採餌性昆虫にと、つてはなるべく巣に近い場所で採供する方  

が有利であること，およびかれらが餌の匂いに．しばしば条件付けられること（Hirose＆Takagi，19鋸）などを考  

慮すると，巣を圃場内部に設置し，かつ必要に応じて巣周辺の害虫を切断するなどによりその匂いを発散させる  

などの若干の人為的な操作をおこなうことにより，その防除効果ほ上がるものと考えられる。   

桐谷・中筋（1973）および桐谷（1981）は，鵬年生作物を栽培している農生態系においてこは，寄主特異性の高  

い寄生性天敵は害虫より遅れて侵入してくるためその防除効果が期待できないのに対し，常に周辺部に生息して  

いる広食性捕食者は害虫の侵入に即時的に反応するため，より高い効果が期待できるとした。この指摘は，今後  

の害虫の総合防除を考える上において示唆的である。すなわち，われわれは農生態系がもともと自然を破壊する  

ことにより成立した人為的なものであることを再認識した上で，どのような人為的な操作によって戯生態系が群  

集としてより安定な構造を維持しうるかを探究していかなければならない。中心点採餌性昆虫は，その行動範囲  

が閲場以外にもおよび‥農生態系と周囲の自然生態系をとりむすぶという意味において，このような人為的操作  

をデザインしていく上でもっとも重要な役割を果たしうるといっても過言ではないだろう。   

6－3 繁殖様式の種間差と個体数の調節機構との関係   

本節では，議論をオオカバフおよびオオフタオビの2饉に限り，まずその繁殖様式の種間差，特に多産／移動  

および少産／定着の差がどのような要因によって生じていたのかについて論議する。次に，それぞれの種がとっ  

ていた繁殖様式の結果として，個体群動態がどのように特徴づけられていたかについて考察を加えたい。   
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市野（1986）は，オオカバフが少産・保護／定着戦略を，オオフタオビが多産／移動戦略をそれぞれとってい  

た理由について二つの仮説をたてた。第一・の仮説は，以下のような過程を経てオオカバフの少産・保護／定着戦  

略が淘汰されてきたとするものである。   

1－A．． オオフタオビは巣を発見したらすぐに産卵，給餌を始めることができるのに対し，オオカバフは巣の  

築造に約5日間を要するため，羽化した小生息場所にとどまってそこに存在する古巣を利用することによって得  

られる利益がオオフタオゼよりも大きい。このためオオカバフほ定着性を発達させた。  

1－Bり この結果オオ・カバフでは集団営巣性が－・般的となった。しかし，集団営巣場所には寄生老が集中し，  

寄生圧が高まった。  

1－C． 寄生を回避するため，育児期間を延長して子を保護するような個体が有利となり，個体群内に少産・  

保護戦略として定着した。   

次に第二の仮説は，巣の価傾が高い（1－A）ことから直接少産・保護戦略が進化したとするものである。す  

なわち，オオカバフでは産卵および給餌を始める時点においてすでに約5日間のコストを巣に対して払っている。  

このコストに見合うだけの報酬を得るためにほ，短期間で産卵，給餌を終えてしまうよりも育児期間を延長する  

ことにより子の生存率を上げるはうが有利となる可能性が高い（MaynardSmith（1977，1982）も参照）。図6－  

3は，最適な育児期間の長さを判定するためのグデフモデルをあらわしている。まず，任意の育児期間に対して  

卵から成虫までの子の生存率がどのような億をとるかを右上がりの曲線であらわした。これを保護曲線と呼ぶこ  

とにする。ハチが産卵をおこなうまでに要した期間だけ原点からⅩ軸上を左へ移動した点から，上記の保護曲線  

に向かって：ひいた麿線の傾きは，次世代成虫生産数／所要日数となり，これは1日あたり次世代成虫生産数を表  

わしている。この傾きが最大になるのは保護曲線に接するように直線を引いた場合であり，この時の接点のⅩ座  

標が最適な育児期間を表わすものと考えられる。   

1育児室を準備するための所要期間  育児期閉   

園6－3 最適な育児期間をもとめるためのグラフモデル。直線の傾き（tan  

α）は，「卵が成虫になる確率／卵のために消費した日数」となり，  

日あたり次世代成虫生産数をあらわす。   

図6－4および6－5は，オオフタオビおよびオオカバフの育児日数の予測最適値およびその実測値を示した  

ものである。それぞれの種の保護曲線は，両種の生命表を参考にして，育児日数を増減させた場合に期待される  

子の生存率の増減を算出してもとめた。この結果，育児日数の最適値は，いずれの種においても1．5日程度と短  

く，オオフタオビについては実測値と－・致したが，オオカバフでは実測値と大きく食い違っていた。この原因   

OLIVE 香川大学学術情報リポジトリ



－161－   

は，オオカバフの保護曲線の推定が，－・部オオフタオ・どの生命表をもとにしていることによると思われる。オオ  

フタオビの営巣していた人工竹は，オオカバフがおもに営巣していた稲城竹に比べて，ハチの営巣密度が低いた  

め，寄生老の時間的∴空間的な集中の程度が小さかった（第2章および第3章を参照）。このことから，オオカバ  

フがおもに営巣していた稲城竹において，もしオオカバフが育児期間を短縮すれば，子の生存率は図6－－5にみ  

られる保護曲線よりも低下することが予想される。すなわち，この囲で示されたオオカバフの最適な育児日数は  

過小評価になっているものと考えられる。  

l 1  

10  

図6－4 オオーオフタオビドロバチの保護曲線および最適育児期間。育児期間  

が約5。．5日間の場合の子の生存率は，オオ・カバフスジドロバチ第二  

世代のノミバェおよびドロバチャドリニクバェによる寄生率をもと  

に推定した。  

5  

育児期間  1育児室を準備するための所要期間  

図6－5 オオカバフスジドロバチの保護曲線および叔適育児期間。育児期間  

が約15日間の場合の子の生存率は，オオフタオビドロバチのノミ  

バェおよびドロバチャドリニクバェによる寄生率をもとに推定した。   
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以上述べた二つの仮説は，たしかに．オオカバフとオオフタオビの対比に閲してはある程度つじつまのあうもの  

であった。しかし，それ以外のハチ類における亜社会性もこれと同様の過程をふんで進化してきたと確かにいえ  

るであろうか。たとえば，カバフの場合，借坑性であるために巣の獲得にオオカバフはどの日数ほ要しなかった  

にもかかわらず，5日程度の長い育児期間をもち，しかも移動性が小さかった。   

表6－1に，ハチ類のなかで現在亜社会性の種を含んでいる科について，重科ごと，および巣の獲得様式ごと  

の亜社会性種の割合を，岩田（1971）のデータをもとにしてまとめた。なお，表中「借坑性a」は巣をありあわ  

せの素材（土，石，木屑等）によって閉塞する原始的な充填閉塞型の場合を，借坑性bは可塑材を用いて巣を閉  

塞することから築造性や掘坑性のハチから二次的に進化してきたと考えられる場合をそれぞれ示している（岩田  

（1971）による）。この裏から，巣の役得により大きいコスtのかかる掘坑性および築造性のハチほど∴亜社会性  

を発達させやすい傾向があることが示唆される。すなわち，上記の市野（1986）による仮説が部分的に支持され  

た。また，二次的に借坑性を数得した種で亜社会性の比率が低かったことから，いったん艶得した亜社会性の性  

質がまた単独性へと変化する可能性も示唆された。ただし，掘坑性および築造性のハチがすべて車社会性を有し  

ているわけではなかったことも銘記しておくべきであろう。このことは，最適な育児日数を規定する要因とし  

て，外敵の攻撃圧および餌資源の利用可能性などの，巣獲得のためのコスト以外の生態的な要因が関与している  

可能性，および行動が最適化原理以外の要因，たとえば系統的な制約などによって規定されている可能性を示険  

している。  

表6－1車社会性種が現存するハチ類の科に．おける重科別の亜社会性種のし  

める割合（亜社会性種数／全種数）と巣生得様式との関係（岩田，  

1971による）。  

巣獲得様式  分類群   

借坑性a■ 掘坑性  築造性  借坑性b■  

カリバチ類   

アナバチ科  

アナバチ亜科  0／6  7／48  0／9  

コシがソ1アナハ寸・チ亜科  2／29  

ドロハ○チモドキ亜科  

その他の亜科   

ドロパチ科  

ドロハすず儲科   

17タスゾスス◆ハ●チ亜科  

ハナバチ類   

ケプカハナバチ科  

ケアハ◆チ亜科  

合計  

38／72  

0／26  0／286  0／ 8   0／27  

1／12   3／25  1／60  

3／ 4  1／ 6  

10／‘～  

0／32   48／447… 6／46  2／93  

（0％）   （11％） （13％）  （2％）  

＊：「借坑性b」は掘坑性および築造低から二次的に進化したものを、「借坑性a」は原  

始的なものをそれぞれあらわす。本文参照。  
＝∵′、ナバチ類のデータを除く。   
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一方，巣の狂得に要するコスt・の大きさの相違に．よって定着性（philopatry）が進化してこきたとする市野  

（1986）の前述の1番目の仮説についても，巣の姓得にコス†・のかかる掘坑性および築造性のハチ煩において，  

とくに集団営巣をおこなう種が広く認められることから（Iwata，1942；岩田，1971），ハチ類全般における定着  

性の進化にこの仮説が適用できる可能性が高い。これと関連して最近Wcislo，Low＆Karr（1985），Toft（1987）  

およびYanega（1990）らは，掘坑性のハチ兢において羽化場所からの移出率がきわめて低いことを定盈的に示し  

ている。   

ここまでにおいては，少産・保護／定着性の進化にかかわる生態的な要因として，巣狂得のためのコストの大  

きさが重要な役割を果たしているこ．とを指摘してきた。では，なぜコストのかかる巣狂得法を採用する種が出現  

したのであろう。これについてこは，借坑性のハチが利用できる営巣場所数が自然界において：限定されていたた  

め，それをめぐる競争が進化的なタイムスケールでおこり，種間でのニッチェ分割がうながされたためと思われ  

る。掘坑性および築造性のハチの出現後，各巣獲得方法をとるハチの種の比率が共進化的な安定状態になって現  

在にいたっているとみるべきであろう。   

定着性と社会性との関連については，本研究以外にGadgil，Joshi＆Gadgil（1983）が，定着性と協同性とが互  

いに正のフィードバックをくり返しながら共進化してきたという仮説を提出し，理論的に考察している。彼らの  

モデルは，各パッチにおいて資源が制約された状況下で，定着性，移動性，協同性および利己性の各退伝子型の  

頻度がどのように変化するかをさまざまな初期条件下で比較したものである。結果ほ明解なもので，生態的な条  

件が，定着性に有利（不利）にはたらく場合には，より高い協同性（利己性）が進化し，－－・方，生態的条件が協  

同性（利己性）に宥利に．はたらく場合には，より高い定着性（移動性）をもつ退伝子塑が残るというものであっ  

た。彼らの結論は，ハチ現における半社会性（協同営巣性，Semisociality）が，定着性との共進化によって達成さ  

れてきたことを示唆するものであり，ハチ頬において亜社会性と定着性とが平行的に進化してきたとする本研究  

の結論との関連において興味深い。   

次に，視点を変えてオオカバフが少産・保護／定着戦略を，オオフタオビが多産／移動戦略を採用していたこ  

とにより，その個体群動態にどのような特質が生まれていたかについて考察する。   

表6－2にこの2種の個体群特性を比較した。寄生圧がオオカバフの個体群動態に重要な役割を果たしている  

ことがわかる。これに対して，オ・オフタオビでは寄生圧は具体的な変動および調節要因としては検出されなかっ  

た。しかし，第3章において他のカリバチ類と比較しながら論じたように，オオフタオビは潜在的に寄生者の密  

度依存作用をきわめて受けやすいため，他個体の営巣している小生息場所から必ず移出する性質をもっていた。  

このために個体群パラメータが寄生圧と表面上無関係であるかのように見えていたにすぎない。実際にほ寄生腰  

の影響をむしろオオカバフ以上に大きく受けていたとみるべきであろう。  

表6－2 ドロバチ2種の個体群特性の比較。  

オオカバ7スジドロバナ オオフタオビドロパケ  

巣の獲得様式  築適性  借坑性  

産卵数  少  多  

移助性  低  高  

移動距離  ′ト  大  

個体数の年次変動幅  小  大  

変動主要因  寄生庄  成虫の産卵過程  

密度保有過程  寄生圧、成虫の産卵過程 成虫の産卵過程  

個体数調節粒構  成虫の移動分散  成虫の移動分散   
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さて∴個体群の調節機構はいずれの種においても成虫期の移動分散であった。すでに第2章などで指摘してき  

たように，この移動分散性が，どのような生態的な究極要因に対して進化してきたかという点こそが重要である。  

この2種のドロバチについてはいずれも小生息場所に対して密度依存的に作用する寄生圧が，移動分散性の主要  

な原因となっていた。ハチ各個体ほ囲6－1に示したシュマにしたがって小生息場所選択をおこなう結果，密度  

依存的な寄生圧を避ける形で移動をおこなっていたものと考えられる。すなわち，ここで明らかになった論点は  

以下のようなものである。「互いに近縁な2種を比較した場合，おのおのの種の繁殖行動および移動行動に関す  

るパラメ－タが異なり，またその結果として個体群パラメータが異なっていても，2種の個体群にはたらく生態  

的な過程がほとんど同一であるような場合が存在する」。   

これを逆にみれば，生態的に．ほとんど同様の条件下で生活している2種でも，巣を築造法によって作るか，借  

坑法によって得るかというような系統上の制約などによって，多産一少産，移動一定着というような行動パラメ  

ータの変化は容易に起こりうるともいえる。ドロバチ2種の個体群パラメータは，通常予測されるように，少産  

種で個体数の変動幅が小さく，多産種では寄生圧による撹乱を受け，個体数変動幅が大きかった。しかし，この  

ような個体群パラメータの相違は単に少産一一多産という繁殖行動の差のみによるものであり，個体群自体に働く  

生態的な諸要因の作用様式は，基本的に両種に共通であった。   

生物界全体をみわたせば，少産一多産の性質がある特定の生態的環境のもとで発達しているように見えること  

は事実であるが，近縁種の比較において：は，環境要因よりもむしろ各種のとっている生活様式の微細な相違点が  

少産一多産を決めているのであろう。個体群動態における種間差は，このような行動の差によってもたらされた  

単なる結果にすぎないということを最後にくりかえしておきたい。   
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要  約  

自然界における動物の行動パターンは、それを取り囲むさまざまな栄養段轡の生物とのかかわりにおいてほじ  

めて理解できる。行動の結果としての個体群動態もまた、競争老個体群、餌生物個体群、および天敵個体群との  

種間関係のなかで包括的にとらえられなければならない。本研究では、竹筒内に作った巣を中心として生活を営  

む単独性および亜社会性のドロバチ煩4種を・とりあげ、競争者としての同種および異種のカリバチ類、巣の周辺  

に生息する餌昆虫類、および巣に攻撃を加える天敵類との種内および種開梱互作用のなかで、その行動と個体群  

動態の実態をとらえ、解析した。調査地ほ、京都市北部の約10km四方に散在する約150ヶ所のハチの小生息場所と  

その周辺である。4年間にわたり、ドロバチ類とそれをめぐる生物群の群集動態に関する調査（のベ150日間）、  

およびかれらの行動に関する調査（のベ800時間）をそれぞれ野外においておこなった。ドロバチ4種のうち、オ 

オカバフスジドロバチOrα乃ぐ左肘OCer弘Sdrew、Se花i（以下オオカバフ）は、泥を用いて巣を作る築造性のハチで、各  

小生息場所に数十本ずつ、数十年間以上にわたって継続的に設置されて－いる竹竿（稲城竹）の切り口内部に営巣  

した。－・力、調査地域内で竹筒内に営巣がみられたそれ以外のドロバチ3種を含むすべてのカリバチ頼はいずれ  

も既存坑を利用して巣を設ける借坑性のハチで、各小生息場所に約100本ずつ人為的に設置した竹筒（人工竹）の  

内部に営巣した。得られた結果は以下のように要約される。  

1．ドロパテ頼4種の雌成虫はおもに巻菓性の麟週目幼虫を狩り、それを幼虫の餌として与えた。単独性ドロ  

バチ2種（オオフタオビドロバチA乃とβrゐy乃Cんよ祝m／Jαぴ07花αrgま花α土祝m、以下オオフタオビ、およびカバオビドロ  

バチβ㍑0♂γ乃gr祝5dα花子宣cよ、以下カバオビ）は餌を貯めた後、卵が貯化する前に育児室を閉鎖した。一方、亜社会  

性ドロバチ2種（オオカバフ、およびカバフスジドロバチPαrαrγゐγ花Cんま祝∽Or乃αfαm、以下カバフ）では卵が貯  

化した後も数日間幼虫に対して給餌を続けた。4種はいずれも前桶態で越冬し、翌年6月から10月の間に1世  

代もしくは2世代の雌成虫が営巣活動をおこなった。活動時期は種間で大幅に重複していた。（第1章および  

第2章）  

2オオカバフの4年間8世代にわたる個体数の年次変動幅は1．．23～2．08倍と小さく、その変動パターンは小  

生息場所間で多少とも同調していた。変動主要国ほ卵から成虫までの生存率であり、個体数調節要因は成虫期  

の移動分散であった。オオフタオビでは4年間4世代の年次変動幅ほ1．89～230倍であった。変動主要因およ  

び調節要因ともに成虫期の移動分散であった。これら2種における移動分散をうながしていた生態的な要因を  

明らかにするため、以下、営巣場所（3、4）、天敵（5、6）、および餅（7、8）という三つの観点からそ  

れぞれ検討した。（第2章）  

3．調査地域全体における竹筒の利用率は、稲城竹で8％、人工竹で14～25％であった。稲城竹ではオオカバフ  

のみが営巣した。－－・万人工竹では16種以上のカリバチ、ハナバチ類が営巣したが、オオフタオビ、オオカ／くフ、  

およびジガ バチ・モドキ属数穐Trγ♪0エツJo7Z Sppがそれぞれ優先種となっていた。種内および種閤での営巣場所  

をめく♪る直接的な闘争は、オオカバフ個体間で若干認められるにとどまった。（第1章および第5草）  

4．営巣場所として選択する竹筒のサイズは、借坑性カリバチ種間で大幅に重複していた。－・力、築造性のオオ  

カバフはこれらよりも太い竹筒を利用し、三通りの巣狂得方法をとっていた。すなわち、自分で巣を作る築造   
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法、入口の穴だけ開いている巣（おもに空巣）へ入り込み、その巣を再利用する巣穴入り込み法、および煙突  

状の入口がついている巣（おもに他個体が営巣中の巣）へ入り込む煙突入り込み法である。かれらは、まず巣  

穴入り込み法を－・定時聞こころみた後、巣が得られない場合には煙突入り込み法に転じ、それにも失敗した場  

合にほじめて築造法を採用することが明らかとなった。雌成虫の日当たり次世代成虫生産数を各獲得法間で比  

較したところ、多いものから順に、巣穴入り込み法、煙突入り込み法、築造法となった。（第5章）  

5い カリバチ顆9種の生命表を作成したところ、合計18の死亡要因が見いだされた。このうち、ドロバチャドソ  

ニクバェA椚0あ豆αdゴ一頭Orfα（以下ニクバェ）およびノミバェ科の一・種Aオ♂gα録英一αSp．による寄生が、ほとんどのカ  

リバチ種に対して主要な死亡要因となっていた。特にニクバェは、その寄主範囲の広さ（6種）、寄生率の高さ  

（6種の平均で15．7％）、時間的空間的な変動主要因として：のはたらき、および一番した空間的な密度依存的作  

用と、すべての面にわたってカリバチ群集の卵期から成虫期憎での個体群動態に重要な影響をおよぼしていた。  

カリバチ各種ほ、この寄生圧に対して少産・保護または頻繁な移動分散というこ通りの対抗戦略を二者択一・的  

に採用してこいた。（第3章）  

6．小生息場所あたりの営巣個体数が多かったカリバチ3種（オオカバフ、チビドロバチ、ジガバチモドキ類）  

では、寄生老の密度依存的な攻撃により、卵期から成虫期にかけて空間分布が－・様化していた。Ⅶ・方、小生息  

場所あたり営巣個体数が少なかったカリバチ3饉（オオフタオビ、ヤマトハムシドロバチ、フタスジスズバ  

チ）では、卵期から成虫期にかけての空間分布の－・様化が認められなかった。この3種では雌成虫の移動性が  

高かった。（第2章および第3章）  

7‖ オオカバフおよびオオフタオビは、それぞれ72種（1，622個体）および27種（1，135個体）の餌昆虫（解題目  

幼虫）を採集していた。このうち21％（332個体）および55％（627個体）は両種に共通に狩られていた10瑳に  

属していた。両種の狩る餌1個体あたりの重盈には種間で有意な差が認められなかった。－・方、オオカバフの  

採餌効率は小生息場所におけるハチ密度が増加しても低下することがなかった。これらの事実は、餌をめぐる  

兢争関係がさはど強いものではなく、しかもドロバチ個体群に対して密度依存的には機能していないことを示  

している。（第4章）  

8‖ オオ・カバフの各小生息場所における個体数レベルは、餌昆虫のおもな生息場所である落葉広葉樹林が周囲  

にどの程度存在するかによって大きく左右されていた。餌条件の悪い小生息場所では採餌効率が悪く、また移  

出率が高くなっていた。（第2費および第4草）  

9．結論として、巣から周囲へ資源採集にでかける中心点採餌性昆虫としてのドロバチ頼の個体群動態は、以  

下のように特徴づけられる。①各小生息場所の好適度（そこにおけるハチの純増殖率）は、小生息場所周辺の  

餌条件によってまずその絶対的なレベルが決まり、次に寄生圧の作用に．よらてその値が密度依存的に低下して  

いった。②小生息場所ごとのハチの平衡密度は、ハチの純増殖率が密度依存的に低下していってちょうど1に  

なる時点での密度であると予測される。すなわち、平衡密度レベルはこの場合、周囲の飼条件と寄生者の密度  

依存的攻撃との複合作用により決定されていた。③平衡密度周辺における具体的な密度調節機構は、寄生者に  

よる密度依存的攻撃による死亡、およびそれを回避するためのハチの移動分散行動であった。④地域全体とし   

OLIVE 香川大学学術情報リポジトリ



ー167－   

てこのハチ・の個体数レベルほ、ハチが生息可能な小生息場所の地域内における存在数によって決定づけられてい  

た。（第6章）  

10り 以上の結果をふまえ、①中心点採餌性昆虫類を害虫の描食性天敵として有効利用するための生態学的な条   

件、および②ハチ煉における少産・保護戦略の進化をうながした生態的要因、についてそれぞれ論議した。（第   

6章）   
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Comparative Behavioral Ecology and Population Dynamics 
of Eumenid Wasps 

Takao ITINO 

Summary 

The pattern of animal behavior can only be understood with due regard to interactions with intra- and 

interspecific organisms Population dynamics, a consequence of such behavior, should also be viewed in the 

light of interactions with surrounding organisms, such as  competitors, prey and enemies This study deals 

with four species of solitary and subsocial eumenid wasps which make nests in tubular cavities I 

investigated their behavior and population dynamics with special references to the interacting competitors, 

prey insects, and enemy parasitoids Field censuses were conducted in the northern suburbs of Kyoto city 

(ca 10 d), where about 150 wasp habitats were dispersed patchily For four years, population dynamics of 

the wasps and the associated organisms were surveyed And also, direct observations on wasp behavior 

were carried out at  some of the wasp habitats Among the four eumenid wasp species, Oranctstrocerus 

drewsenz is a nest-builder which build its own nest using mud It exclusively used the cut ends of bamboo 

poles as  nest sites Regional farmers set dozens of such bamboo poles in a bundle ('wasp habitat') at  edges 

of paddy field, and keep it there for decades of years On the other hand, the other three wasp species are 

cavity-renters that use existing tubular cavities as  their nest sites They used the cut-end cavities of about 

100 bamboo tubes (much thinner than the bamboo poles) which were set at each wasp habitat The 

conclusions of this study are summarized as  follows 

1 Females of the four eumenid wasps hunt leaf-rolling lepidopteran larvae and give them to their larvae 

as  diet In the two solitary eumenids (Anterhynchtum flavomargtnatum and Euodynerus danttct), once a 

mother wasp accumulates necessary number of prey in a brood cell, she closes the cell using mud before 

the wasp egg hutches On the other hand, the two subsocial eumenids (0 drewsent and Pararrhynchtum 

ornatum) progressively provision the cell with prey for several days even after the egg hutches Adults of 

the four eumenids are active sometime between June and October (one or two generations) The active 

period of the four eumenids overlapped much (chapters 1 and 2) 

2 In 0 drewsenz, the generation-to-generation fluctuation pattern of population size was more or less 

synchronized among different wasp habitats The magnitude of year-to-year fluctuation of population size 

was 1 23-2 08 fold Key factor of population fluctuation is developmental mortality, and regulating factor is 

adult dispersal In A flavornargznatum, the magnitude of year-to-year fluctuation of population size was 

189-2 30 fold, and adult dispersal is key and regulating factor of population To  see what factor promotes 

adult dispersal, I analyzed field data in the light of three viewpoints: nest site availability (sections 3 and 4 
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in this summary), enemy pressure (section 5 and 6) and food resource availability (section 7 and 8) 

(chapter 2) 

3 The  percentages of tubular cavities used by wasps as  nest sites were 8 % in bamboo poles (nest sites 

for 0 drewsenz) and 14-25 % in bamboo tubes More than 16 species of wasps and bees nested in 

bamboo tubes, dominant species being A flavomargznatum, 0 drewsenz, and Trypoxylon spp Inter-and 

intraspecific direct interference for nest sites were merely observed The  inner diameter of the bamboos 

selected as  nest sites were largely overlapped among wasp species (chapters 1 and 5) 

4 Nest-site selection behavior of 0 drewsenz was investigated They adopted one of three methods LO get 

a nest One is building method in which female wasps build their own nests The  second method is to 

enter and re-use the existent nest of which the entrance mud tunnel is lacking, which means the nest 

owner is most probably absent The  third method is to enter and re-use the tunnel-present nest, of which 

the owner is often present The  time and energy cost for nest construction was so large for wasps that it 

was predicted that wasps would adopt a conditional strategy as  follows; they would first try to use 

method 3 mentioned above, then if failed to get nests, would try to use method 2, and if failed again, 

then they would make nests by themselves (method 1) They actually proved to behave as  such The 

lifetime reproductive success decreased in the order method 3, method 2, method 1 (chapter 5) 

5. Life tables of nine wasp species were constructed Eighteen kinds of mortality factors were detected 

Among them, parasitisms by a tachinid fly Amobza dzstorta and by a phorid fly Megaselza sp were the 

most prevailing mortality factors in most of the wasp species Especially, the tachinid fly played an 

important role to wasp community dynamics due to its wide host range (6 wasp species), high parasitizing 

ratio (15 7 % in average to each wasp species), and its contribution as a key factor to spatio-temporal 

population dynamics of its host wasp species To  avoid such parasitoid pressures, wasps used two 

alternative avoidance behavior: parental care or frequent dispersal (chapter 3) 

6 Density-dependent parasitisms were detected in wasp species such as 0 drewsenz, Stenodynerus 

frauenfeldz and Trypoxylon s p p ,  which usually nest in an aggregation at  each habitat In these wasps, 

the spatial patterns in the whole study area were more uniform in pupal stage than in egg stage On the 

contrary, low-density-nesting species like A flavomargznatum, Symmorphus apzczornatus and Dtscoelzus 

laponzcus suffer no density-dependent parasitism These wasps dispersed very frequently among different 

wasp habitats (chapters 2 and 3) 

7 0 drewsent and A flavomargznatum preyed on 72 and 27 lepidopteran species (1622 and 1135 

individuals), respectively Among them, 10 lepidopteran species were hunted by the two wasps in common 

(comprising 21 % and 55 % of the total prey individuals hunted by 0 drewsenz and A flavomargznat- 

um, respectively) The two wasp species hunted similar-sized lepidopteran larva And, even when the 
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wasp density was tremendously high, foraging efficiency of 0 drewseni did not decline These facts 

support the hypothesis that the competition for food resource is not so immense or it does not function 

density-dependently to the wasp populations (chapter 4) 

8 In 0 drewsenz, the abundance of nesting wasps at  each habitat is largely affected by the degree of 

deciduous forest coverings around the wasp habitat The  smaller the forest, the fewer the prey 

lepidopteran larvae, and in such habitats, wasps tend to fail in their foragings and are apt to emigrate to 

other habitats (chapters 2 and 4) 

9 In conclusion, the population dynamics of central-foraging eumenid wasps can be summarized as 

follows (1) Suitability of each habitat (measured by wasp's net reproductive rate) is primarily determined 

by food availability (but no competitions), and secondarily by density-dependent parasitoid pressures (2) It 

is shown graphically that the equilibrium level of wasp abundance at  each habitat is determined by the 

interplay between food availability and enemy pressures (3) Actual regulation mechanisms of wasp 

population were, on one hand, the direct mortality caused by density-dependent parasitism, and on the 

other hand, wasp's dispersal behavior to avoid the parasitoid pressures (and the resultant density-depende- 

nt loss of fecundities) (4) Abundance of wasps in a wider area is, of course, determined by the numbers 

of wasp habitats in that area (chapter 6) 

10 Based on these results, two ecological aspects of wasps are discussed: (1) how and in what ecological 

situations can we take advantage of central-place foraging insect predators as  natural enemies of pest 

insects; (2) what kind of ecological factors promoted the evolution of parental care in wasps 
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付録1生命表を作成した9種のカリバチの生活様式の概略  

第3章において二生命表を作成した9種のカリバチについて、従来記録されている寄生老の種名をあげ、特に寄  

生回避のためとみられる諸行動に触れる。またオオカバフ、オオフタオビ、カバフを除いた6種についてはかれ  

らの生活様式の概略についてこも述べる。いずれの種も竹筒内部などの中空部分に営巣する借坑性カリバチである  

という点は共通であり、またオオカバフ、カバフ以外の7種は、基本的には単独性と考えられるが、フタスジス  

ズバチについては雌成虫と幼虫が出会うことがまれに認められている（岩田，1975）。なお、本調査他における各  

種カリバチの竹筒の直径別の営巣頻度については表1－1を、またかれらの活動時期については表2－1をそれ  

ぞれ参照されたい。   

A． オオカバフスジドロバチOrancistrocerus drewseni（Eumenidae）   

雌成虫の体長は12．5～16．5皿である（Yamane，1990）。亜社会性であり、育児室は1－4個、育児室の間には  

空室を設けるこ．とは少ないが、入口近くに数個の空室を必ず作る。寄生者として、スズバチネジレバネ  

Pseudo2：enO5iwatai（Strepsiptera，Stylopidae）（Iwata，1938a；岩田，1983）が、緒食寄生老としては、ツリアブ  

科の－・種Anthra2：Sp（Diptera，Bombyliidae）、ドロバチャドリニクバェAmobia distorta（Diptera，  

Sarcophagidae）、ノミバ1エ・科の－・種Megaselia sp”（Diptera，Phoridae）、キアシオナガTガリヒメバチ  

AcroYicnusambulator（Hymenoptera，Ichneumonidae）、セイボウ科の一層（Hymenoptera，Chrysididae）、およ  

びムモソオオハナノミMacro，5iagonnasutum（Coleoptera，Rhipiphoridae）が、それぞれ記録されている（Iwa－  

ta，1938a；Itino，1986）。   

B． オオフタオビドロバチAnteYhynchiumflavomarginatum（Eumenidae）   

雌成虫の体長は12‖5～17．0皿である（Yamane，1990）。育児室は1－5個、育児室の間、および入口近くに数  

個の空室を作る。育児室、空室ともに必要以上に大きいことが普通で、空間を無駄に利用する傾向がある。寄生  

者として∴ スズバチネジレ バネPseudo2：enO．Siwatai一（Strepsiptera，Stylopidae）（Iwata，1938b）が、捕食寄生者と  

してほ、ドロバチャドリニクバェAmobia distorla（Diptera，Sarcophagidae）、ノミバ工科の一種Mega5elia sp  

（Diptera，Phoridae）、キアシオナガトガリヒメバチAcroYicnusambulator（Hymenoptera，Ichneumonidae）、ヒメ  

バチ科の－種Nematopodius sp．（Hymenoptera，Ichneumonidae）、ヒメコバチ科の－∵種Melittobia acasta  

（Hymenoptera，Eulophidae）、リンネセイボウChrySi．si女nita（Hymenoptera，Chrysididae）、およびム・モンオオハ  

ナノミMacrosiagon nasutum（Coleoptera，Rhipiphoridae）が、それぞれ記録されている（Iwata，1938b；  

Tsuneki，1970；Itino，1986；Yamane，1990）。   

C カバフスジドロバチPararrhynchiumornatum（Eumenidae）   

雌成虫の体長は12．0～14いOmmである（Yamane，1990）。育児室は3－8個、竹筒の奥から順に無駄なく育児室  

を直列し、入口近くに1個の空室を作る。捕食寄生者としては、ツリアブ科の嶋∵種Anthra2：Sp（Diptera，  

Bombyliidae）、ドロバチャドリニクバェAmobiadiStOrta（Diptera，Sarcophagidae）、アシブt・コバチ科の－∵種  

（Hymenoptera，Chalcididae）、およびムモソオオハナノミMacrosiagonnasutum（Coleoptera，Rhipiphoridae）  

が、それぞれ記録されている（Iwata，1938a；岩田，1975）。   
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I）．． チゼドロバチStenodynerus fraue71feldi（Eumenidae）   

雌成虫の体長ほ7．0～8．5mmである（Yamane，1990）。その生活様式、習性についてはIwata（1938b）、岩田  

（1963，1980）、Tsuneki（1961）、および常木（1969）に詳しい。育児室に産卵後、潜薬性の小蛾顆（ハモグリガ  

科、キバガ科、ホソガ科）の幼虫を13～76個体貯蔵し、泥で隔壁を封じる。1本の竹筒には1～3の育児室を設  

け、育児室の間、および入口近くに2－6個の空室を作る。オオフタオビと同様巣内の空間利用のしかたは無駄  

が多い。寄生老としてはチビネジレバネPseudo、2：e花OS minor（Strepsiptera，Stylopidae）（Kifune＆Maeta，1978）  

が、描食寄生老としては、ノミバェ科の－種（Diptera，Phoridae）、ドロバチャドリニクバェAmobiadistOrla  

（Diptera，Sarcophagidae）、およびツマムラサキセイボウChrγSiSViridula（Hymenoptera，Chrysididae）がそれぞ  

れ記録されている（Iwata，1938b；Kurahashi，1973）。   

E． ヤマトハムシドロバチSymmorphusdecens（Eumenidae）   

雌成虫の体長は7“0～9．5mⅢである（Yamane，1990）。Iwata（1938b）および岩田（1978b）によれば、本種は体  

長5－8mのフジハムシの幼虫を各育児室に5－8個体貯蔵し、泥で隔壁を封じる。日本でよく営巣の見られる  

のは農家の麦藁ぶきの屋根の庇の麦藁の切口で、1本の麦藁にほ1－4の育児室しか設けず、育児室問および筒  

口付近に3－7個の空室を設ける。描食寄生者としては、ハムシドロバチャドリバェぶγ∽∽0ゆゐ07花γよα  

katayamai（Diptera，Tachinidae）、およびナミノ、セイボウChrγSis japonica（Hymenoptera，Chrysididae）  

（Iwata，1938b；岩乱1978b；Mesnil＆Shima，1977）が記録されている。   

F． フタスジスズバチDiscoelius japonicus（Eumenidae）   

雌成虫の体長は120～15．Ommである（Yamane，1990）。日本における本種の生括様式は、桝田（1937）、  

Tsuneki（1970）、および岩田（1975）に詳しい。本種は、本研究で扱ったドロバチ科の中で唯一フタスジスズバ  

チ亜科に属しており、植物の菓を噛みつぶして自分の唾液とまぜあわせ練り上げた可腰材を隔壁の材料とする点  

が特色である。1本の竹筒乾は3～6の育児室が作られることが多く、育児室間、および入口付近に3－・8個の  

空室を作る。1つの育児室には平均5．4個体の餌が貯蔵される。餌とLてはハマキガ科、ホソハマキガ科などの幼  

虫が狩られる。捕食寄生老としては、ニクバェ科の脚層Amobia signata（Diptera，Sarcophagidae）、ツリアブ科  

の－種（Dipt，era，Bombyliidae）、ヒメコバチ科の一種MeliuobiaacαSfa（Hymenoptera，Eulophidae）、セイボウ科  

の－・種Chrysis zetterstedii（Hymenoptera，Chrysididae）、ムツバセイポウCdaPhne（Hymenoptera，  

Chrysididae）、リンネセイボウCignita（Hymenoptera，Chrysididae）、およびオオハナノ ミ科の－・種  

Macroゞiagonsp（Coleoptera，Rhipiphoridae）が、記録されている（桝田，1937；Yamane，1990）。   

G， オオツヤクロジガバチPisOnStrandi（Sphecidae，Trypoxylonini）   

雌成虫の体長は約14．0皿である（安松・朝比奈・石原，1965）。本種はアナバチ科、ジガバチモドキ族に属す  

る。その生活様式は、桝田（1939）、Iwata（1964）、および岩田（1978b）に詳しい。1本の竹筒には約10の育児  

室が作られ、1つの育児室には平均155個体のカニグ・モ科を中心とするクモ類が餌として貯蔵される。空室ほ入  

口付近に1個のみ設けられる。雌成虫はほとんど貯食を完了してから入口に近いクモに産卵する。本種の行動で  

特筆すべきは雄バチの見張り行動である。雄バチは雌の巣に入って、自分の栄養をとるために外出する以外は常  

に巣の入口で頭部を外にむけてその飴の所有者である雌以外の昆虫の侵入を阻止する。   
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H． ルリジガバチSceliphronjaponicum（Sphecidae，Sceliphronini）   

雌成虫の体長は18－20mである（安松・朝比奈・石原，1965）。本種はアナバチ科、キゴンジガバチ族に属し、  

コガネグ・モ科やヒメグモ科せ中心とするクモ煩を狩る。その生活様式は、山本（1959）および岩田（1975）に詳  

しい。1本の竹筒には1－4の育児室（ほとんど1育児室）が作られ、1つの育児室には3－64個体の餌が貯蔵  

される。空室は認められず、育児室は非常に大きくなるのが常である。雌成虫はある程度餌を貯食した後、クモ  

の体の上に産卵する。輪食寄生老としては、ミドリセイボウChry5i．slusca（Hymenoptera，Chrysididae）、フタオ  

ビオオハナノミMacrociagonbipmctatus（Coleoptera，Rhipiphoridae）が記録されている（岩田，1939，ユ975：  

山本，1959）  

Ⅰ小 ジガバチモドキ属数種Trypo．2：ylon spp（Sphecidae，Trypoxylonini）   

本属は、アナバチ科、ジガバチモドキ族に属し、日本に33種が慶する（平嶋監修，1989）。種名を完成巣の内部  

の状態から判別することが困難なので、本研究にトおいてはこれらをすべて一括して扱うことにした。ただし、岩  

田（1975）によれば、西日本の低山地帯で細い竹筒をしかけた場合に営巣が見られる本属のハチは、ほとんどが  

ナミジガ′くチモドキr タe古壷ogα吉保椚で、それに少数のオオジガバチモドキr∽αJα壷ゞe壷が混じるのが普通であるこ  

と、および本研究で営巣のみられた雌成虫ほいずれも本属のハチとしては大型（体長12′、ノ1血m）であったことか  

ら、本研究で得られた結果もおおむねこの2種についてのものと考えられる。本属の分類についてほ常木  

（1956，1973）に、また生態については南部（1966，1967）にそれぞれ詳しい。雌成虫の体長は約13…0Ⅶmである  

（安松・朝比奈・石原，1965）。餌としてほ、ハエトリグ・モ科（ナミジガバチモドキ）、コガネグモ科（オオジガ  

バチモドキ）などを中心とするクモ類を狩る。1本の竹筒には2－・6の育児室が作られ、入口付近および育児室  

間に．1－4個の空室を設ける。1つの育児室には平均5（ナミ）－8（オオ）個体の餌が貯蔵される。捕食寄生  

老としては、ドロバチャドリニクバl＝Amobiadistorta（Diptera，Sarcophagidae）（ナミ、オオ）、ノミバェ科の叫  

種Megaselia sp（Diptera，Phoridae）（ナミ）、アナソミチクロヒラタコバチMeliuobia japonica（Hymenoptera，  

Eulophidae）（ジガバチモドキ属諸種）、ハラナガハネマダラアシブトコバチHockeria．yoshiokai（Hymenoptera，  

Chalcididae）（ジガバチモドキ属諸種）、ミツバセイポウChrysi二ゞCyanea（Hymenoptera，Chrysididae）（オオ）が  

記録されている（南部，1966，1967；岩田，1975，1978a）。  

付録2 9種のカリバチに対する各死亡要因の作用様式  

9種のカリバチに作用していた合計18の死亡要因について、その作用様式を本研究における観察結果および岩  

田（1975，1978a，b，1979，1980，1983）にもとづいて以下にまとめた。  

A．． 酵化失敗  

なんらかの理由によって卵が鮮化しなかった場合で、本調査ではヤマトハムシドロバチのみに少数認められた。   

臥 ノミバェの一層〟聯∫♂Jゴム＄pによる給食   

体長約2Ⅲmほどの雌成虫は、寄主の巣の育児室がまだ閉じられないうちに潜入し、寄主の卵および餌とともに  

育児室内に封じこめられる。雌成虫ほまず寄主の卵から吸汁し、腹を肥大させてから育児室内に数百卵を座下す   
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る。貯化した幼虫は育児室内の餌体内に穿孔し、その内部を食べる。この後、ハエ幼虫は多くの場合はより入口  

に近い育児室へと移動をおこなった後、もっとも外側の育児室内で囲嫡を形成する。このため産卵をうけた育児  

室よりも外側の育児室内に存在するすべての寄主の卵、幼虫なども描食をうけることが多い。9種のカリバチの  

うち7種で本死亡要因が認められ、うち4種では主要な死亡要因となっていた（表3－6）。   

C‖トビイPシリアゲアリ Cre∽αわg‘ZS古er・J8あorio∫αによる描食   

体長1～2皿ほどの本種ワーカーが、多くの場合完成したばかりの巣の入口に穿孔し、多数が内部へ侵入、捕  

食をおこなった。本死亡要因は9種中7種に認められたが、隔壁が比較的脆弱なカバフ以外の種では重要な死亡  

要因とはなっていなかった（表3－6）。本死亡要田は必ずしも卵期に特異的に作用するとほ限らないが、巣の完  

成直後に攻撃することが多かったため、卵期の死亡安国として分類した。   

D． 卵の枯渇   

育児室内に充分な餌が貯蔵されていたにもかかわらず、卵が育児室内に認められなかった場合をここに分類し  

た。しかし、成熟卵の卵圧によって雌成虫の営巣行動が誘導されるという仮説（Evans＆WesトEberhard，  

1970を参照）が正しいとすれば、このケースは産卵がおこなわれなかったのではなく、卵から貯化した1令幼虫  

が餌に食いつけずに死亡したという可能性もある。9種の中でオオ・ツヤクロジガバチとジガバチモドキのみにこ  

の死亡要因が認められた。   

E．ドロバチャドリニクバユノ如蹴血αd去■頭07・fαによる描食寄生、および労働寄生   

体長3～7皿の雌成虫は、カリバチが帰巣する際に．そのあとを2～3cmの間隔を保ちつつ追跡飛行してくる。  

遠方の空中においてもハチを追跡するノ＼こ工・が認められたことから、この追跡は巣から遠く離れた、餌探索場所か  

ら始まっている場合があることが示唆される。いったん小生息場所に到着したハエ・は、最初の寄主への寄生行動  

を終えた後もしばらく営巣場所周辺にとどまり、次の追跡の機会をうかがうのが一腰的であった。帰巣したハチ  

が巣内に姿を消すとハエは巣の入口周辺で待機し、ハチが次の外役に出かけるやいなや巣内に侵入する。数秒か  

ら十数秒の間に巣内に数卵を座下したハエは、また待機場所に戻って次の機会を待つ。卵が座下されるとすぐに  

そこから1令幼虫が僻化し、育児室内のハチの餌の間に隠れるため、カリバチほそれに気づかないまま貯食を完  

了し、育児室を封じる。   

その後、ハエ・幼虫は育児室内の鱗遡目幼虫およびハチの幼虫を区別することなくランダムに捕食するようで、  

ハチ幼虫は食い殺される場合が多かった。しかし、生き残って輪化する場合も若干認められた（オオカバフ：  

20…0％（14／70），オオフクオビ：2・5％（3／121），カバフ：0％（0／1），チビドロバチ：0％（0／15），  

フタスジスズバチ：38い5％（5／13），オオツヤクロジガバチ：0％（0／1），ジガバチモドキ属数種：0％  

（0／279））。オオカバフとフタスジスズバチでハチ・幼虫が生き残る確率が比較的高かったのは、オオカバフの場  

合は亜社会性のためハチ幼虫がかなり成長してからハエ・が侵入することがあり、このような場合にはハエの若令  

幼虫がノ、チ幼虫に食いつく前にハチが外皮のかたい前輪態になってしまったのであろう。フタスジスズバチにつ  

いても、岩田（1975）が完成直後の巣内で若令幼虫が摂食をおこなっているのを観察しており、この種でもなん  

らかの環境条件の悪化により給餌が遅延し、雌バチと幼虫が対面するものと思われる。このため、オオカバフと  

同様なメカニズムによってハチ幼虫の生存が許されたのであろう。ただし、このように生き残ったハチ幼虫もハ  

エ幼虫との餌をめくトる競争のために小型化するのが普通で、オオカバフの前嫡期の生体重で比較すると、ハエの   
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労働寄生を受けなかったものは315”0±61”9mg（m士SD，N＝63）であったのに対し、寄生を受けたものは226．2±  

73い2ng（N＝13）であった。このような小型化した雌成虫は、本調査地においてまれにしか営巣が認められな  

かったことから、非常に不利な形質とみられるので、本研究の解析においてはこれらの労働寄生もー応ハチの死  

亡要因に含めた。   

ハエ幼虫ほ、ノミバェ・と同様、－・番外例の育児室に．隔壁を破って移動した上で囲嫡を形成するため、寄生を受  

けた育児室よりも外側に位置するすべての育児室内の発育段階のハチは捕食を受けることが多かった。本死亡要  

因は9種のうちルリジガバチとヤマレ＼ムシドロバチを除く7種で認められ、うち5種では主要な死亡要因と  

なって：いた（表3－6）。なお、Yamane＆Maeta（unpubl，inYamane，1990）によればフタスジスズバチに対  

しては同属のA∽0あ土αS料闇ねが寄生するとされており、本研究におけるフタスジスズバチの寄生者はこの種であ  

る可能性も残されている。しかし、その具体的な寄生様式は不明であり、ここでは－・括して扱った。   

F． ハムシドロバチャドリバェぶγmmOゆゐomγまα烏α£α．γα椚α葎こよる捕食寄生   

本種による寄生は、ヤマトハムシドロバチでのみ見られた。本種はハチが狩猟から帰巣するのを尾行し、ハチ  

が再度巣を離れた直後巣内に侵入して産卵する点において前種と同様の寄生法をもっている。しかし、産卵が  

もっとも外側の空室に必ず1卵ずつおこなわれる点、および卵が座下されて．■すく√には幼虫が醇化しない点におい  

て前種と異なっている。ハエ幼虫は育児室内のフジハムシおよびハチの幼虫を捕食する。ハチ幼虫が生き残る場  

合は観察されなかった。幼虫は前種同様、育児室間を移動し、いくつかの育児室に被害をおよぼすのが普通で  

あった。   

G． ナミハセイボウCゐry．s宣sメαク0′Z去cαによる捕食寄生   

本種も前種と同様ヤマトハムシドロバチのみを攻撃する。雌成虫は、巣の周辺に待放し、ハチが外出すると巣  

内に侵入し、もっとも外側の育児室に充分餌が貯食されているとその間に1卵を隠すように産下する。酵化した  

幼虫は貯食されてこいる餌、および寄主幼虫を食べて蝋化する。  

H．リンネセイボウCんγ叩よ5まg′ヱま亡αによる描食寄生  

オオフタオビに1回のみ寄生がみられた。前種と同様の寄生様式をもってこいるものと思われる。   

Ⅰ キアシオナガーガリヒメバチAcγOrよc花弘Sα∽あ祝Jαねrによる描食寄生   

本種はおもにトックリバチ属（E払椚例那ゞ）に広く寄坐するハチである（岩田，1975）。本研究においてはオオカ  

バフおよびオオフタオビに対して若干の寄生が認められた。雌成虫ほ完成した巣の入口の外側から長い産卵管を  

貫通させて巣内の成熟幼虫の外皮に産卵する。  

J，． ヒメバチ科の－・種C（‡刑タ0タ′g£Spによる偶然の描食   

本属は元来鱗週目幼虫に捕食寄生するヒメバチ類である（桃井、私信）。オオフタオビで数例みられた本要因に  

よる死亡はおそらく餌である麟題目幼虫から脱出した本種幼虫がドロバチ幼虫を措食したか、もしくは傷つけた  

ためにおこったものと考えられる。  

K‖ 餌不足による死亡   
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ヤマトハムシドロバチにおいて、育児室内の餌が食い尽くされた後、幼虫が隣の空室へ壁を破って移勤した上  

で死亡していた場合をここに分類した。   

1． 不明死亡   

幼虫期、前輪期、婦期において体が白色、茶色、黒色などに変色して死亡していたものをここにいれた。おそ  

らくなんらかの病原体による死亡であろう。   

M．． ツリアブ科の一種A花王んrαZ Spによる捕食寄生   

本種は、単独性のカリバチ、ハナバチ類に広く寄生するツリアブとしてすでによく知られているコウヤツリア  

ブ（岩田，1975）とおそらく同じものであるが、久松（私信）によればこの種については現在分類が混乱してい  

るため、ここではA7Z亡んr・αヱSpとする。本種の雌成虫は寄主の営巣場所に飛来し、巣の入口周辺に卵を産み散ら  

す。1令幼虫は歩いて巣内に侵入し、ハチが前蛸になるまで待機した後前桶の体表から吸血し、成熟する。オオ  

カバフのみで本種による若干の寄生が認められた。   

N．． ムキンオオハナノミ 〟αCrOCiαgO乃花α．S弘紘川融による描食寄生   

岩田（1975）によれば本種はドロバチ科の7種に寄生することが知られている。花上などに待機している1令  

幼虫は、訪花した寄主の体に付着し、寄主の巣内へ運搬される。寄主幼虫が成熟するのを待って本種1令幼虫は  

その体内へ穿孔し、2令幼虫期以降ほ体外から吸血し、育児室内で蝋となる。   

9種のうちオオカバフではかなり高い寄生率が認められ、オオフタオビでも若干の寄生があった。   

0． カツオブシムシ科の－・種による描食   

本種は元来、乾燥した動物質を食するものであり、ハチやその餌の死骸を食べるためになんらかの方法で巣内  

に侵入するものと思われる。その際育児室内にまだ生きているハチ（多くは越冬中の前輪）がいる場合は、おそ  

らくそれに傷をつけたり緒食することにより死亡させるのであろう。9種中4種でこの死亡が若干数認められた。   

P． ヒメコバチ科の－・種凡才eg血0あまαSpによる描食寄生   

9種中6種でこの死亡要因が認められた。特にルリジガバチでほ主要な死亡要因となっていた。本属の寄生は  

アナソミチクロヒラタコバチ〟ブαタ07Zまcαがジガバチモトキ属に、〟αCdSfαがオオフタオビとフタスジスズバチに  

それぞれ寄生することが記録されているが、岩田（1975）に従えばこれらは同じ種である可能性が高い。ここで  

は一・括して扱う。本種の雌成虫は完成した巣の外側から壁に穿孔し、巣内に侵入した後、育児室内の寄主前輪の  

体表に数百卵を産む。   

Q． 羽化失敗   

オオカバフとオオフタオビでは、嫡期の死亡要因についても調査をおこなったが（表3－3および蓑3－4）、  

本死亡要因による死亡率は、それぞれ16。5％および9．8％とかなり高かった。嫡の内部では成虫の形態ができあ  

がっているのに全く脱皮できず死亡したり、また羽化の際に体表面の薄膜が最後まではがれずに遡がのびず、飛  

翔が不可能になったりしたものである。これらはなんらかの病気による疾患である可能性も否定できないが、多  

くほ飼育条件下（サンプル管内）での乾燥状態が羽化に不適当であったことが大きな理由と考えられる。   
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R． スズバチネジレバネタ紺肋如．ヱ♂乃0S去wα孟α宣による寄生   

本種はドロバチ、トタクリバチ、およびアナバチ掛こ広く寄生することが知られている（岩田，1978a）。本種  

はムモソオオハナノミと同様に花上で寄主に便乗した1令幼虫が巣内の寄主卵内に侵入することにより寄生する。  

寄主体内で成長した後、羽化後しばらく経った寄主成虫の腹部背面の環節の聞から輌が頭部をのぞかせるのでそ  

の寄生が判明する。本研究では羽化したハチ成虫は基本的にすぐに・調査地で放逐したので、本種の寄生の有無を  

調べることができたのは少数例にとどまった。これらはハチ成虫羽化後5日間以上、そのままサンプル管内で成  

虫を放置しておいた場合のもので、オオカバフでは0％（0／9）、オオフタオビでほ7．0％（5／71）の寄生が  

認められた。   

以上、18の死亡要因について述べたが、このうちドロバチャドリニクバェおよびヒメコバチ科の一種について  

は、従来複数の研究者の閤で、若干の分頬上の混乱が生じていると思われる。ドロバチャドリニクバェについて  

は、Yamane（1990）がフタスジスズバチの寄生老として二A∽0あiαゐわrfαではなくA海関加をあげているし、  

また南部（1967）はナ・ミジガバチモドキの主要な寄生者としてA∽0みiαdi5わr古αではなくヤドリバユ・科（Tachini－  

dae）のPachyophthalmussignatusをあげている。しかし、Kurahashi（1973）および岩田（1975，1978a）によれ  

ばA．成sわr土αはドロバチ科、およびアナバチ科の竹筒に営巣する桂に広く寄生するとされている（ナミジガバチ  

モドキを含む。しかし、フタスジスズバチについてほ記録されていない）。   

一斉、ヒメコバチ科の一層についてほYamane（1990）がオオフタオビとフタスジスズバチの寄生名としてニ  

〟β肋。ぁまαα。α．S£αをあげている－方で、岩田（1975）ほジガバチモドキの寄生者として〟メα♪0乃まcdをあげ、この  

種が他のアナバチ科、およびドロバチ科の巣を広く攻撃することも示険してこいる。この二つの例に・おいてほ寄主  

間の寄生著名の相違に同定上の誤りが介在している可能性が高い。   

また、ツリアブ科の－種A乃f九rαヱSp．はこれまで岩田（1975）などによりコウヤツリアブとされてきたが、久松  

（私信）によればオオカバフとオオフタオビの寄生者のツリアブの中に複数種が含まれている可能性があり、再  

検討を要する。これと同様のことはノミバェ科の一層についても有り得ると思われる。   
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