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第１章 序論 

単為生殖性生物を材料とした研究の意義 

単為生殖とは有性生殖の一形態で、メスが単独で子を作ることを指し、未受精の生殖細胞か

ら子が発生する繁殖様式である。無性生殖と同義で用いられることもあるが、狭義の無性生殖は

減数分裂と接合をともなわず、子が親のクローンとなる場合、たとえば分裂や出芽、あるいは無

配生殖（アポミクシス）のみを指す。そのため、単為生殖は、狭義の無性生殖とは異なる概念と

いえる（Meeûs, and Agnew 2007）。 

一般に、単為生殖性の生物の研究には大きく２つの価値がある。ひとつは、単為生殖そのも

のの意義やメカニズムの解明であり、もう一つは、単為生殖の研究モデルとしての利点を活用し

た研究の展開である。第一に、単為生殖性の生物の研究は、なぜ性が進化し普遍的に維持されて

いるのかという進化生物学上の重要課題に直接的な検証の機会を与える。産雌性単為生殖は、増

殖に寄与しないオスを生産するコストが不要となるため、増殖率の観点から利益の大きい繁殖様

式といえる（Maynard Smith 1978）。ところが実際には、動物界の様々な系統において、産雌性単

為生殖の分布は散発的であり、進化的には持続的でないと考えられている（Judson and Normark 

1996）。その理由としては、有害遺伝子の蓄積（Muller 1964）や病原体との進化的軍拡競争におけ

る不利益（Van Valen 1973）などの仮説が提出されてきた。単為生殖による繁殖システムをもつ種

は、実際にそのような不利益が生じているのか、あるいはどのように不利益が回避されているの

かを検証する好材料といえ、生物における繁殖システムの進化に新たな見方をもたらす可能性を

秘めている。また、植物や菌類、群体生物などにおいては栄養生殖など受精をともなわない繁殖

システムをもつものが珍しくない（Taylor et al. 2015; Bittebiere et al. 2020）。さらには、体細胞分裂に

よって分裂するガン細胞にも突然変異によりサブクローンが生じ、自然選択によるクローン進化

が起こる（Pepper et al. 2009）。性をともなわない繁殖様式の知見を様々な種において蓄積してい

くことは、このような分類群とスケールを超えた生物の自己複製システムの理解への第一歩とい

える。 

また単為生殖の第二の価値として、単為生殖により実現される特殊な遺伝様式や、増殖が容



6 

 

易であることに由来する実験材料としての扱いやすさが、生物学の諸分野において活用されてい

る。たとえば単為生殖のなかでも、子が親の遺伝的クローンとみなせるような遺伝様式をもつ種

は、個体の発生学的な可塑性を検証するまたとない材料といえる（Dybdahl and Kane 2005; 

Henning-Lucass et al. 2016）。実験に用いる個体の遺伝的背景を均一化し、非遺伝的条件が形態や行

動に与える影響に焦点を絞ることが容易だからである。さらに、単為生殖メカニズムの理解は人

類に直接的な有用性ももたらす。有用な遺伝子型をそのまま次世代に残すことができる単為生殖

技術は、作物や家畜の系統維持の観点からはひとつの理想的手法といえる。一方で、単為生殖性

のコストの研究は、遺伝的多様性の乏しい資源に人類が依存することのリスクも示唆している

（Dalin 2009）。 

 

社会性昆虫における単為生殖 

複数の世代に属する個体が集団生活を営み、繁殖個体と非繁殖個体による分業をともなう生

活様式を真社会性という。真社会性の生物にとっては、単為生殖は包括適応度上の観点から利益

の大きい繁殖様式である。単為生殖を行なう生物は、しばしば単純なクローンからなる集団を形

成する。このような血縁構造をもつ集団では、個体間の血縁度がきわめて高くなるため、利他的

形質が進化しやすいと予測される（Hamilton 1964）。親が子の遺伝的クローンとなるアポミクシ

スという単為生殖メカニズムをもつアブラムシ類はその好例といえ、さまざまな昆虫の分類群の

なかでもっとも頻繁に真社会性を進化させた分類群と考えられている（Pike et al. 2007）。しかし

一方で、アブラムシの生活環には有性生殖世代も含まれており、雌雄をともなう繁殖システムは

失われていない。また、社会性を示す膜翅目昆虫やシロアリ類においても、ほとんどの種は主に

有性生殖で繁殖している。これらのグループではこの 10 年余りの間に、単為生殖を組み込んだ

繁殖システムが相次いで発見されてきたものの、その多くは有性生殖と単為生殖を巧みに使い分

けるメカニズムを合わせて獲得している（たとえば Pearcy et al. 2004; Matsuura et al. 2009; Yashiro et al. 

2014）。オスを喪失した絶対単為生殖の例はきわめてまれであり、シロアリ（約 3,000種）で１例、

ハナバチ（約 2,0000種）で１例、アリ（約 14,000種）で約 10例に過ぎず、カリバチ（約 1,000種）
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では報告されていない（Engel 2001; Yashiro et al. 2018; Anderson 1963; Yagound et al. 2020; Goudie and 

Oldroyd 2018）。この傾向は真社会性昆虫が、血縁度上高い利益をもたらしうる単為生殖よりも、

遺伝的多様性を高める有性生殖の方向に進化してきたこと（Hughes et al. 2008a）を裏付けており

興味深い。 

 

アリ類における産雌性単為生殖 

社会性昆虫において、単為生殖による繁殖システムの知見が最も蓄積されているのがアリ類

である。アリ類を含む膜翅目の昆虫は単数倍数性の性決定様式をもち、繁殖個体である女王は有

性生殖によって二倍体のメスを、産雄性単為生殖によって半数体のオスを生産する（Crozier 

1975）。この性決定システムは受精をともなわずに卵を発生させるメカニズムを必要とするため、

産雌性単為生殖の前適応となったという見方がある（Rabeling and Kronauer 2013）。実際、膜翅目

全体では 586 種にのぼる産雌性単為生殖の報告がある（Kooi et al. 2017）。アリ類においても、メ

スを単為生殖により生産する繁殖システムが発見されてきた。これらはコロニー内のどのカース

トが、どのカーストを産むのかという組み合わせパターンにより次の３つのタイプに類型されて

いる（表 1-1：Himler et al. 2009; Rabeling et al.2009）。 

第Ⅰ型はワーカーによる完全産雌性単為生殖で、メスのワーカーが産雌性単為生殖によって次

世代の女王とワーカーを生産する。アリのコロニーでは通常、ワーカーの繁殖能力は女王の存在

により抑制されているが、女王の死によりコロニーが孤児化すると、しばしばワーカーがオス卵

を産むことが知られている（Rabeling and Kronauer 2013）。さらにワーカーがメス卵も生産できる

ようになったのがこのタイプの単為生殖である。ワーカーが交尾を経ずに繁殖できるこのような

種では、巣内における繁殖者としての女王の意義が低下するため、しばしば女王カーストの喪失

がみられる（Goudie and Oldroyd 2018）。フタフシアリ亜科のアミメアリ（Pristomyrmex punctatus: 

Itow et al. 1984)、サスライアリ亜科のクビレハリアリ（Ooceraea biroi: Tsuji and Yamauchi 1995）、ハリ

アリ亜科のヒラバナハリアリ（Platythyrea punctata, Schilder et al. 1999a）の３種がこの様式を採用し

ている。 
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第Ⅱ型は、女王が産雌性単為生殖により女王を生産し、有性生殖によりワーカーを生産すると

いう使い分け単為生殖システムである。このシステムにより女王は、ワーカーの遺伝的多様性を

高めることでコロニーのパフォーマンスを高めると同時に、次世代の繁殖個体は自らのクローン

として生産することが可能である。興味深いことに、このタイプの繁殖システムでは、雌雄の繁

殖虫はしばしば遺伝的交流がない別系統となり、オスもクローン生産（androgenesis）を行なう。

その過程では受精卵からメスゲノムが除去されるという説や（Fournier et al. 2005）、メスが核のな

い卵を生産するという説（Foucaud et al. 2007）が提唱されている。コカミアリ（Wasmannia 

auropunctata）を用いた交配実験では、オスクローンの生産は女王アリ側の形質であることが示さ

れており（Rey et al. 2013）、女王アリがワーカーの遺伝的多様性を保つための戦略としてオスの存

在を許しているという見方ができる。使い分け単為生殖による繁殖システムはフタフシアリ亜科

の 4属（Fournier et al. 2005; Kobayashi et al. 2008; Okita and Tsuchida 2016; Lacy et al. 2019）と、ヤマアリ

亜科の 3属（Pearcy et al. 2004; Pearcy et al. 2011; Gruber et al. 2013）で知られている。 

そして第Ⅲ型は、女王が産雌性単為生殖により女王とワーカーを生産する絶対産雌性単為生殖

である。オスは生産されないか、あるいはごくまれにしか出現しない。現在のところフタフシア

リ亜科のみから報告されている繁殖システムで、イバラキノコアリ属（Fournier et al. 2005; Foucaud 

et al. 2005）、カドフシアリ属（Masuko 2014）、ウロコアリ属（Ito et al. 2010; Masuko 2013; Lee et al. 

2018）、ヒメアリ属（Ito et al. 2021）の４属から発見されている。 

なお、Goudie and Oldroyd（2018）は有性生殖を含むアリ類全体の繁殖システムを、女王の繁殖

様式とワーカーの繁殖様式の組み合わせに基づく９通りに区分した。その中では、産雌性単為生

殖を含む繁殖システムとして、女王は有性生殖を行なうが、ワーカーは単為生殖でメスを生産す

るという第４のカテゴリも設けられている。ヤマアリ亜科のウマアリ属（Timmermans et al. 2008; 

Leniaud et al. 2011; Aron et al. 2016; Amor et al. 2017）や、フタフシアリ亜科のクロナガアリ属（Grasso 

et al. 2000）でこれに該当する例が報告されている。 
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表 1-1. アリ類における産雌性単為生殖のタイプと分類群ごとの分布 

Himler et al. (2009); Rabeling et al. (2009); Goudie and Oldroyd (2018) に基づき作成。 

亜科名 種名 主な繁殖者 女王の繁殖様式 ワーカーの繁殖能力 単為生殖のタイプ 文献 

サスライアリ亜科 Ooceraea biroi ワーカー 該当せず 絶対産雌性単為生殖 Ⅰ型 Ravary and Jaisson 2004 

ハリアリ亜科 Platythyrea punctata ワーカー 該当せず 絶対産雌性単為生殖 Ⅰ型 Schilder et al. 1999a 

フタフシアリ亜科 Pristomyrmex punctatus ワーカー 該当せず 絶対産雌性単為生殖 Ⅰ型 Itow et al. 1984 

ヤマアリ亜科 Paratrechina longicornis 女王 使い分け単為生殖 不妊 Ⅱ型 Pearcy et al. 2011 

フタフシアリ亜科 Vollenhovia emeryi 女王 使い分け単為生殖 不妊 Ⅱ型 Kobayashi et al. 2008 

フタフシアリ亜科 Wasmannia auropunctata 女王 使い分け単為生殖 不妊 Ⅱ型 Fournier et al. 2005 

フタフシアリ亜科 Cardiocondyla kagutsuchi 女王 使い分け単為生殖 不妊 Ⅱ型 Okita and Tsuchida 2016 

フタフシアリ亜科 Solenopsis geminata 女王 使い分け単為生殖 不妊 Ⅱ型 Lacy et al. 2019 

ヤマアリ亜科 Anoplolepis gracilipes 女王 使い分け単為生殖 産雄性単為生殖 Ⅱ型 Gruber et al. 2013: Lee et al. 2017 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis cursor 女王 使い分け単為生殖 産雌性単為生殖 Ⅱ型 Pearcy et al. 2004 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis hispanica 女王 使い分け単為生殖 産雌性単為生殖 Ⅱ型 Leniaud et al. 2012 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis mauritanica 女王 使い分け単為生殖 産雌性単為生殖 Ⅱ型 Eyer et al. 2013 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis velox 女王 使い分け単為生殖 産雌性単為生殖 Ⅱ型 Eyer et al. 2013 

フタフシアリ亜科 Monomorium triviale 女王 絶対単為生殖 不妊 Ⅲ型 Gotoh et al. 2012 

フタフシアリ亜科 Mycocepurus smithii 女王 絶対単為生殖 不妊 Ⅲ型 Rabeling et al. 2009 

フタフシアリ亜科 Strumigenys membranifera 女王 絶対単為生殖 不妊 Ⅲ型 Ito et al. 2010 

フタフシアリ亜科 Strumigenys hexamera 女王 絶対単為生殖 不妊 Ⅲ型 Masuko 2013 

フタフシアリ亜科 Strumigenys rogeri 女王 絶対単為生殖 不妊 Ⅲ型 Lee et al. 2017 

フタフシアリ亜科 Monomorium hiten 女王 絶対単為生殖 不妊 Ⅲ型 Ito et al. 2021 

フタフシアリ亜科 Myrmecina nipponica 女王 絶対単為生殖 産雌性単為生殖 Ⅲ型 Masuko 2014, Masuko 2020 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis sabulosa 女王 有性生殖 産雌性単為生殖 IV 型 Timmermans et al. 2008 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis savignyi 女王 有性生殖 産雌性単為生殖 IV 型 Leniaud et al. 2011 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis viatica 女王 有性生殖 産雌性単為生殖 IV 型 Aron et al. 2013 

ヤマアリ亜科 Cataglyphis floricola 女王 有性生殖 産雌性単為生殖 IV 型 Amor et al. 2017 

フタフシアリ亜科 Messor capitatus 女王 有性生殖 産雌性単為生殖 IV 型 Grasso et al. 2000 
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それぞれのタイプの繁殖様式が属や亜科をまたいで確認されていることは、産雌性単

為生殖がアリ類において繰り返し進化してきたことを示している。しかし、ウマアリ属に

おける系統学的研究（Aron et al. 2016; reviewed in Doums and Monnin 2019）などの例があ

るものの、これらの特殊な繁殖様式がどのように進化してきたのかという進化史の復元に

は、統一的な見解は提出されていない（Kuhn et al. 2019）。また、ある種が産雌性単為生

殖を行なうかどうか検証するためには、厳密な飼育実験や個体の遺伝子型の調査が不可欠

である。14,000 種あまりが記載されているアリ類のうち、このような検証が行なわれてい

る種はごくわずかにすぎず、現在知られている産雌性単為生殖種のリストは氷山の一角に

過ぎないのかもしれない。幅広い種で繁殖システムの知見が蓄積されていくことで、アリ

類における産雌性単為生殖の進化パターンの輪郭が浮かび上がると期待される。 

 

繁殖システムとコロニーの血縁構造 

単為生殖の生態学的意義を議論する際には、コロニーの血縁構造が、個体レベルのみ

ならず細胞レベルや巣レベルのメカニズムによっても形作られることに注意する必要があ

る。社会性昆虫に限らず、単為生殖は必ずしもクローン繁殖を意味しない。生まれる子の

遺伝子型は、単為生殖がどのような細胞学的メカニズムによって行なわれるのかにより異

なるからである。二倍体生物の単為生殖では、体細胞分裂と同様の均等的分裂により、母

と子の遺伝子型が等しくなるアポミクシスと、減数分裂と核相回復をともない、組み換え

の影響を受けるオートミクシスという２つのメカニズムがある。オートミクシスはさらに

核相回復のタイミングにより中央融合型、末端融合型、生殖核倍加型に分けられる。生ま

れる子の遺伝子型は、中央融合型では組み換えが生じた遺伝子座を除きヘテロ接合、末端

融合型では組み換えが生じた遺伝子座を除きホモ接合となる。生殖核倍加型では組み換え

の影響を受けず、子の遺伝子型はすべての遺伝子座でホモ接合となる（Rabeling and 
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Kronauer 2013）。単為生殖システムをもつ社会性昆虫のなかでも、シロアリの使い分け単

為生殖は下等シロアリと高等シロアリで繰り返し進化してきたと考えられるが、その細胞

学的メカニズムと遺伝様式は種ごとに異なり、下等シロアリでは末端融合型オートミクシ

ス、高等シロアリでは中央融合型オートミクシスや生殖核倍加が採用されている

（Matsuura 2017）。これに対して、アリ類の単為生殖システムではヘテロ接合が維持され

る遺伝様式が優占しており、その細胞学的メカニズムは中央融合型オートミクシスかアポ

ミクシスであると推測されている（Rabeling and Kronauer 2013; Barros et al. 2022）。 

また、巣レベルの繁殖システムも、コロニーの遺伝構造に大きく影響する。単為生殖

により生産される子が親と同じ遺伝子型となるような遺伝様式の種でも、巣内で複数の個

体が繁殖者の座にある多女王制の場合、異なるクローン系統が共存しうるからである。ア

リ類における巣レベルの繁殖システムには、女王のみで新巣を立ち上げる独立創設と、女

王がワーカーとともに母巣を出て、分集団として新巣を開始する従属創設がある

（ Hölldobler and Wilson 1990 ）。独立創設はさらに女王 1 個体による単雌創設

（haplometrosis）と複数個体の女王が共同で営巣する多雌創設（pleometrosis）に分類でき

る。多雌創設による多女王制は一次的多女王制、単雌創設ののちに巣内で補充生殖虫が生

産されることによる多女王制は二次的多女王制と呼ばれ区別される。前者は必ずしも血縁

関係にない女王からなるのに対し、後者の女王は母娘あるいは姉妹関係にある。また従属

創設では、繁殖虫の生産と同調してごく少数の女王が巣を離れ、その後は巣間の交流が失

われるパターンと、機会的に巣の分裂が起こり、その後も巣間の交流が維持されて多女王

多巣性となるパターンが経験的に知られている（Cronin et al. 2013）。前者は分巣

（fission）、後者は出芽（budding）と呼ばれることが多いが、その定義は明確でない

（Peeters and Ito 2001）。 
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研究モデルとしての単為生殖性アリ 

アリ類における特殊な繁殖様式の発見は、コロニーや集団の例外的ともいえる血縁構

造や社会構造を利用した、社会生物学上の現象や仮説のユニークな検証を可能にしてきた

（Wenseleers and Oystaeyen 2011）。大きな利点のひとつは、個体間の血縁度上の対立を単

純に解釈できる点にある。たとえば、コロニー内のワーカー間血縁度が 1.0 となるヒラバ

ナハリアリやクビレハリアリでは、ワーカー間のポリシングが個体の無秩序な繁殖を抑制

し、集団の効率を高めることが検証された（Hartmann et al. 2003; Teseo et al. 2013）。また、

ウマアリの１種である Cataglyphis cursor では、女王間の血縁度が 1.0 であることを利用し

て、繁殖虫性投資比における局所的配偶競争の効果が検証された（Pearcy and Aron, 2006）。 

また、繁殖や行動の可塑性という、社会性昆虫に不可欠な分業システムの基盤を理解

するうえでも、コロニー内に遺伝的な差異がない単為生殖種はまたとない材料といえる。

女王が単為生殖によりワーカーを生産するトカラウロコアリ（Strumigenys membranifera）

では、遺伝的なクローンであるワーカー個体にも適応的な表現型のばらつきが生じること

が示された（Hasegawa et al. 2018）。クビレハリアリのクローン系統を用いた研究は、個

体の経験が分業システムの成立要因となりうることを示した（Ravary et al. 2007）。また本

種では、集団における分業の利益が小規模の集団サイズにおいても生じるという論理的予

測が裏付けられた（Ulrich et al. 2018）。カースト二型をもたないヒラバナハリアリでは、

分業システムにおいて繁殖力と寿命のトレードオフが打破されていることが示され、その

生理的メカニズムも解析されている（Hartmann and Heinze 2003; Bernadou et al. 2020）。ま

た産雌性単為生殖を行なうアリの分業システムをめぐっては、アミメアリで発見された繁

殖のみを行なう利己的な系統を用いて、コロニー全体の利益と個体の利益が対立する「公
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共財のジレンマ」がアリの社会でも生じることが確かめられた（Dobata et al. 2013）。また、

アリ類で初めてのゲノム編集技術がクビレハリアリにおいて確立される（Trible et al. 2017）

など、分子生物学的手法の発展とともに、単為生殖システムを利用した研究の可能性はさ

らに広がると期待される。 

 

本研究の目的とキイロヒメアリの特長 

社会性昆虫から報告されてきた特殊な単為生殖システムの理解を深めるうえで重要なの

は、単為生殖システムと他の生活史形質との関連である。アリ類は 14,000 種以上からな

る多様なグループであり（Bolton 2022）、その社会のありようは種や個体群によって大き

く異なる。コロニーの総個体数やカースト構成、コロニーあたりの繁殖者や巣の数などの

社会構造の多様性を近縁種間で比較することは、社会性昆虫の形質進化を検証する機会を

提供している（Heinze 2017）。また、社会進化の過程を議論する上で血縁選択の視点を欠

くことはできず（Hughes et al. 2008b）、コロニーや巣を構成する個体同士がどのような遺

伝的関係にあるのかという社会遺伝構造を解明することも重要である。しかし現在のとこ

ろ、特殊な単為生殖システムをもつアリにおいて、社会構造や社会遺伝構造が解明された

種はごくわずかであり、また特定の単為生殖タイプに偏っている。本研究の目的は、生活

史の知見がまだ蓄積されていない、女王による絶対産雌性単為生殖（Ⅲ型の産雌性単為生

殖）を行なうアリの繁殖システムと、社会構造および社会遺伝構造を明らかにし、社会性

昆虫の繁殖システムの多様性と進化の理解に貢献することである。 

これまで、絶対産雌性単為生殖種の研究は、女王カーストを喪失したⅠ型の単為生殖

システムをもつ種を中心に行なわれてきた。これらの種が示す遺伝的にも形態的にも単純

な社会構造は、他に類を見ないユニークな実験系といえる。しかし一方で、このような種

は真社会性昆虫の最も根本的な形質である繁殖カーストと不妊カーストの繁殖分業の研究

モデルとしては適さない。一方で、Ⅲ型の絶対単為生殖種は、遺伝的には同一でありなが
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ら大きな表現型可塑性を示し、労働個体と繁殖個体が生涯を通して分離している点で興味

深い材料といえる。ところが、このタイプの単為生殖を行なう種においてカーストの分化

プロセスやコロニーの社会遺伝構造など、研究モデル化に不可欠な情報が提供されている

種はなかった。そこで本研究では、キイロヒメアリ（Monomorium triviale: Wheeler 1906）

に着目した。本種は日本の本州と四国、朝鮮半島および中国大陸に分布するフタフシアリ

亜科のアリで（Guénard et al 2017）、コロニーは女王とワーカーのみからなり（図 1-1）、

オスや受精した女王が発見されていないことから、女王が単為生殖によりワーカーと次世

代の女王を生産するⅢ型の産雌性単為生殖種であると予測されてきた（Gotoh et al. 2012）。 

 

 

 
 

図 1-1. キイロヒメアリ Monomorium triviale におけるカースト二型 

コロニーは大型で単眼をもつ女王と、小型で単眼を欠くワーカーからなる。 

 

 

キイロヒメアリが属するヒメアリ属は、飼育の容易さや種間比較が行ないやすい点か

ら、好適な研究モデルといえる。特にイエヒメアリ（Monomomorium pharaonis）は、実

験室内で累代飼育が可能な数少ないアリのひとつであり（Schmidt et al. 2010）、古くから
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社会性昆虫研究におけるフェロモン研究（Jefford et al. 1991; Oliveira et al. 2020）や自己組

織化メカニズム（Beekman et al. 2001; Jackson et al. 2004; Robinson et al. 2005）のモデル生

物として研究されてきた歴史をもつ。近年では全ゲノム構造の決定（Gao et al. 2020）や

カースト分化機構の研究（Pontieri et al. 2020）も進んでおり、アリ類においてもっとも多

角的な知見が蓄積されている種のひとつである（Pontieri and Linksvayer 2019）。国内には

少なくとも５種の同属種が報告されており、これらには有性生殖種と単為生殖種の両者が

含まれることから（Ito et al. 2021）、近縁種との比較も可能である。このような特性をも

つ本種を用いれば、将来的には、各カーストにおける遺伝子の多面的発現や、利害対立の

ない社会で生じる個体間相互作用，カースト分化の制御メカニズム，種内・種間の継子実

験による形態や行動の可塑性などを検証することができると期待される。また、女王が単

為生殖によりワーカーと次世代の女王を生産するⅢ型の産雌性単為生殖種において、単為

生殖による遺伝様式や定量的な生活史情報が明らかになっているのはイバラキノコアリの

みである。キイロヒメアリの繁殖システムと社会構造を解明することは、アリ類の繁殖シ

ステムの進化パターンの理解に貢献するとともに、将来の社会生物学的な研究のための基

盤を提供する。 

 

本論文の構成 

本論文は本序論と総合考察を含めた５章からなる。まず第２章では、これまで明確な

根拠が提出されていなかったキイロヒメアリの産雌性単為生殖を多角的に検証し、女王に

よる絶対産雌性単為生殖の確証を得た。また、単為生殖を誘導する細胞内共生細菌への感

染や、ワーカーの妊性の有無についても調べた。そのうえで既知の単為生殖種との比較を

行ない、単為生殖種の進化パターンについて提唱されてきた仮説との整合性を議論した。

次に第３章では、絶対産雌性単為生殖を行なうアリにおいて、女王とワーカーという二型

のカーストの発生プロセスを初めて明らかにした。卵から幼虫を経て蛹にいたるまでの各
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発生段階を記載するとともに、本種の女王が無翅型であることを報告した。また、その過

程で女王幼虫に特異的な体表構造を発見し、アリ類の幼虫における新規カースト二型と位

置付けた。さらに第４章では、キイロヒメアリの集団遺伝構造と巣間の個体間相互作用に

着目し、本種が融合コロニー性という、類似の単為生殖システムをもつアリにはみられな

い特異な社会構造をもつことを明らかにした。その理由として繁殖個体の分散能力に着目

し、単為生殖システムの獲得から融合コロニー性に至るシナリオを提起した。最後に第５

章において、産雌性単為生殖を行なうアリを用いた研究の今後の展望を述べた。  
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第２章 女王による絶対産雌性単為生殖の多角的検証 

はじめに 

膜翅目昆虫は、受精卵から二倍体のメスを、未受精卵から半数体の雄を生産する、単

数倍数性の性決定システムを特徴としている（Rabeling and Kronauer 2013）。しかし例外

的に、未受精卵から二倍体の雌が生産される産雌性単為生殖も報告されてきた

（Engelstädter 2008）。このような単為生殖は、なぜ真核生物において普遍的に性が維持

されているのかという進化生物学上の問題を実証的に検証する機会を提供している

（Neiman and Schwander 2011）。近年、特に真社会性の膜翅目昆虫において、産雌性単為

生殖の報告が続いてきた（Goudie and Oldroyd 2018）。この繁殖システムを採用する種は

シンプルな生活環や遺伝様式を示すものが多く、社会性昆虫における行動生態学

（Hartmann et al. 2003; Ravary et al. 2007; Dobata et al. 2013）や社会性のゲノム基盤の解明

（Oxley et al. 2014）のモデル系として利用されている。 

序論において、アリ類における産雌性単為生殖が３つのタイプに分類されてきたこと

を述べた。本章では、キイロヒメアリ（M. triviale, Wheeler 1906）が、第Ⅲ型の単為生殖、

すなわち女王による絶対産雌性単為生殖を行なうことを包括的に検証する。ヒメアリ属は

アリ類のなかでも最も種数の多い属のひとつであり（Bolton 2022）、その分布は汎世界

的である（Guénard et al 2017）。しかし、重要な家屋害虫であるイエヒメアリ（M. 

pharaonis）を除き、ほとんどの種の生態は解明されていない（Pontieri and Linksvayer 

2019）。日本や韓国、中国を含む東アジアから報告されているキイロヒメアリは、オス

や受精した女王が発見されていないことから、さまざまな研究で産雌性単為生殖種として

言及されている（Rabeling and Kronauer 2013; Goudie and Oldroyd 2018; Rabeling et al. 2011; 
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Gotoh et al. 2012; Masuko 2013; Masuko 2014; Kooi and Schwander 2014; Lee et al. 2018）。

それにもかかわらず、本種が産雌性単為生殖を行なうことの直接的な証拠は提出されてこ

なかった。本研究では、野外で採集した女王の受精嚢の解剖と、未交尾女王による繁殖の

観察、母娘でのマイクロサテライトマーカーによる遺伝子型判定という複数のアプローチ

により、キイロヒメアリの産雌性単為生殖を多角的に検証した。さらに、単為生殖を誘導

する細胞内細菌の存在や、日本国内の個体群間の系統関係についても解析した。 

 

材料と方法 

巣のサンプリング 

日本国内の 14 か所の地域集団から、合計 333 個のキイロヒメアリの巣を採集した（図

2-1、表 2-1）。営巣場所は枯枝の中空部やカシ類のドングリの中など、植物の枯死体や腐

朽部であった。巣の規模は平均 200 頭程度であり、全体を容易に回収することができた。

また、野外調査の過程で、オス個体は一度も発見されなかった。採集された巣はできるだ

け早く実験室の人工巣に移し、実験に供するまで 25℃で維持した。また、生体の得られ

なかった３地点からは液浸標本の提供を受け、これらも解析に加えた（図 2-1，No.15-17）。 
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図 2-1. 日本における 14 のサンプリング地点（1-14）および液浸標本の提供を受けた 3 つ

の個体群（15-17）の位置関係 

サイト名、採取した巣の数、分析の内容は表 2-1 に示す。地図データはナチュラルアース

（http://www.naturalearthdata.com/）による。 
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表 2-1. キイロヒメアリのサンプリング地点と実施した実験内容 

海津市（地点番号 10）と飛島（地点番号 11）の巣は、大河原恭祐博士に提供を受けた。

東大阪市（No.7）と高島市（No.14）のサンプルはそれぞれ貞廣邦夫氏、野崎友成博士に

提供を受けた。観音寺市、各務原市、松江市（No.15～17）のエタノール保存試料は、伊

藤文紀博士に提供を受けた。それぞれの地点のサンプルが用いられた実験の内容は次のよ

うに略記されている。SP：野生女王の精嚢の解剖，VR：処女女王の生殖の観察，SEQ: 分

子系統解析。 

 

地点 ID 採集地名 緯度 経度 採集時期 巣の数 実験内容 

#1 京都府京都市 35.06 135.79 2017/4/19 から 

2017/11/27 まで

（24 回） 

176 SP、VR、

SEQ 

#2 茨城県土浦市 36.08 140.17 2017/6/20, 

2018/10/09 

28 SP、VR、

SEQ 

#3 東京都調布市 35.67 139.55 2017/6/16, 

2018/9/27 

28 SP、VR、

SEQ 

#4 茨城県つくば市 36.11 140.1 19/6/2017, 

08/10/2018 

26 SP、VR、

SEQ 

#5 滋賀県大津市 34.97 135.96 2017/6/17 26 SP、VR、

SEQ 

#6 千葉県松戸市 35.77 139.90 2017/6/19, 

2018/9/28 

22 SP、VR、

SEQ 

#7 大阪府東大阪市 34.67 135.67 2017/11/9 5 SP、SEQ 

#8 愛知県岡崎市 34.94 137.18 2017/9/3 1 SP、SEQ 

#9 兵庫県三田市 34.91 135.17 2017/5/9 1 VR、SEQ 

#10 岐阜県海津市 35.22 136.63 2018/6/6 1 SP 

#11 山形県酒田市飛島 39.19 139.55 2018/9/20 2 SP 

#12 香川県高松市 34.36 134.10 2017/6/17 16 SEQ 

#13 愛媛県松山市 33.84 132.77 2018/9/19 2 SEQ 

#14 滋賀県高島市 35.37 135.92 2017/5/30 1 SEQ 

#15 香川県観音寺市 34.12 133.66 実験室での飼育 該当なし SEQ 

#16 岐阜県各務原市 35.4 136.85 実験室での飼育 該当なし SEQ 

#17 島根県松江市 35.47 133.05 実験室での飼育 該当なし SEQ 

        合計 333   
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野生の女王の解剖 

野外における女王の繁殖ステータスを確認するため、採集後 6 ヶ月以内にキイロヒメア

リの 10 個体群の 38 巣から 63 個体を解剖した（表 2-2）。まず、女王を 70％エタノール

に 3 分間浸して固定した。その後、蒸留水を満たした 30 ㎜シャーレに体を移し、双眼実

体顕微鏡（SZ40; OLYMPUS Optical, Tokyo, Japan）下で精密ピンセットを用いて腹部末端

から生殖器官を引き抜いた。女王の交尾状態は、精子の貯蔵器官である受精嚢内の精子の

有無で判断した。また産卵経験の指標として、卵巣に黄体が蓄積されているかどうかを確

認した。また有性生殖種のポジティブコントロールとして，同属種であるヒメアリ（M. 

intrudens）の女王 11 頭を同様の方法で解剖した。 

 

未交尾女王の飼育実験 

野生から得られた巣を、底に石膏を敷いたプラスチック容器（68 × 39 × 15 mm）に移

して飼育することで、未交尾の新女王を得た。巣は実験室内で 25℃に保たれ、水と餌は

3 日ごとに補充された。巣には、約 5 mm の長さに切ったミールワーム（Tenebrio molitor）

の幼虫を与えた。2017 年 7 月から 8 月にかけて、7 個体群の 21 巣から合計 44 頭の女王ブ

ルード（幼虫または蛹）を生産した（表 2-3）。これらの女王ブルードを、プラスチック

容器（36 × 36 × 14 mm）内で 10 頭のワーカーとともに１個体ずつ隔離した。それぞれの

実験巣を供給元の巣と同じ条件下で 6 ヶ月間にわたり飼育し、未交尾女王がワーカーを生

産するかどうか観察した。最後に、生存していたすべての女王を解剖し、受精嚢内に精子

が存在しないことを確認した（表 2-4）。 
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表 2-2. 各地で採集された女王の解剖結果 

受精嚢内の精子の有無と、黄体の蓄積の有無ごとに個体数を示した。ポジティブコントロ

ールとして、有性生殖種であるヒメアリ（Monomorium intrudens）の解剖も実施した。 

    
受精の有無 黄体の有無 

地点 ID 採集地点 巣の数 女王数 あり なし あり なし 

#1 京都府京都市 3 10 0 10 9 1 

#2 茨城県土浦市 8 8 0 8 7 1 

#3 東京都調布市 8 8 0 8 5 3 

#4 茨城県つくば市 8 8 0 8 3 5 

#5 滋賀県大津市 2 9 0 9 9 0 

#6 千葉県松戸市 4 8 0 8 8 0 

#7 大阪府東大阪市 1 1 0 1 1 0 

#8 愛知県岡崎市 1 8 0 8 8 0 

#10 岐阜県海津市 1 1 0 1 1 0 

#11 山形県酒田市飛島 2 2 0 2 1 1  
合計 38 63 0 63 52 11 

- 京都府京都市 Monomorium intrudens 4 11 10 1 11 0 

 

表 2-3. 未交尾女王により生産されたワーカーの個体数 

地点 ID 採集場所 巣の数 
隔離された 

女王の個体数 

6 ヶ月間生存した 

女王の個体数 

生産された 

ワーカーの個体数 

#1 京都府京都市 6 10 6 17 

#2 茨城県土浦市 3 7 2 11 

#3 東京都調布市 3 5 5 26 

#4 茨城県つくば市 3 5 5 28 

#5 滋賀県大津市 3 8 8 52 

#6 千葉県松戸市 2 7 8 28 

#9 兵庫県三田市 1 2 2 15 

  合計 21 44 36 177 
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表 2-4. ワーカーを生産した未交尾女王の解剖結果 

   受精の有無 黄体の有無 

地点 ID 採集地 解剖された女王の数 あり なし あり なし 

#1 京都府京都市 0a - - - - 

#2 茨城県土浦市 2 0 2 2 0 

#3 東京都調布市 5 0 5 3 2 

#4 茨城県つくば市 5 0 5 2 3 

#5 滋賀県大津市 8 0 8 3 5 

#6 千葉県松戸市 7 0 7 2 5 

#9 兵庫県三田市 2 0 2 1 1 

  合計 29 0 29 13 16 

a京都の女王は解剖前に死亡したため、解剖していない。 

 

マイクロサテライトマーカーによる遺伝子型判定 

産雌性単為生殖の遺伝的証拠を得るために、飼育実験に用いた 33 頭の未交尾女王（7

個体群、17 巣；表 2-5）とその娘ワーカー（合計 174 個体）について、M. pharaonis にお

いて開発されたマイクロサテライト遺伝子座 Mp-1（f: GCCAATGGTTTAATCCCTCA; r: 

TCATACTGCGTGCCTTTC）で遺伝子型を決定した（Schmidt 2010）。各個体の胸部を破砕

し、100μL の DNA 抽出試薬（PrepMan Ultra Reagent, Applied Biosystems, Foster City, CA, 

USA）を入れた 0.2 mL マイクロチューブに入れた。PCR は、1μL の鋳型 DNA、0.3μL の

25mM MgCl2、0.3μL の 10mM dNTPs、1.5μL の 10×PCR Buffer、0.1μL  5U/μL Taq DNA 

Polymerase（QIAGEN, Valencia, CA, USA）, 0.2μL の U19 fluorescent dye と 1.0μL のプライ

マーペアに、蒸留水を加えて総量を 15.2 μL とした系で行なった。PCR プログラムは、最

初に 94℃で 180 秒間変性処理し、その後、94 ℃で 30 秒（変性処理）、57℃で 60 秒（ア

ニーリング）、72℃で 60 秒（伸長反応）を 35 サイクル行ない、最後に 72℃で 10 分ステ

ップから構成された。PCR 産物は Hi-Di formamide と GS-600 LIZ size standard と混合し、
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3500 Series Genetic Analyzer と GeneMapper 5.0 software（Applied Biosystems）を用いて解

析した。 

 

表 2-5. マイクロサテライト解析の結果 

それぞれの採集地点において、すべての個体が同じヘテロ接合の遺伝子型を示した（Mp-

1; Schmidt 2010）。女王が有性生殖により繁殖していると仮定した場合に、すべての娘ワ

ーカーがヘテロ接合である確率（= (1/2)^子の個体数）を計算した。 

地点 ID 採集地 巣の数 
女王の

個体数 

ワーカーの

個体数 
遺伝子型 

すべての子がヘテロ

接合体である確率 

#1 京都府京都市 4 4 15 222/234 3.05 ×10–5 

#2 茨城県土浦市 1 2 11 220/232 4.88 ×10–4 

#3 東京都調布市 3 5 26 222/232 1.49 ×10–8 

#4 茨城県つくば市 3 5 28 220/232 3.73 ×10–9 

#5 滋賀県大津市 3 8 52 220/228 2.22 ×10–16 

#6 千葉県松戸市 2 7 27 220/234 7.45 ×10–9 

#9 兵庫県三田市 1 2 15 222/238 3.05 ×10–5 

  合計 17 33 174 - 4.18 ×10–53 
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体内細菌叢の解析 

キイロヒメアリの産雌性単為生殖が細胞内細菌により誘導された可能性を評価するた

め、成虫の全身を用いたアンプリコンシークエンシングを行ない、膜翅目昆虫において産

雌性単為生殖を引き起こす細菌が検出されるかどうか調べた。2020 年 8 月、京都府京都

市の宝ヶ池公園（北緯 35.060087、東経 135.788488）において採集した 3 つの巣を用いた。

すべてのコロニーを底に石膏を敷いたプラスチック容器（68 × 39 × 30 mm）に移して

25℃で維持し、水の補充とミールワームの給餌を 3 日おきに行なった。2020 年 10 月に、

各巣から 10 頭の女王と 100 頭のワーカーを取り出し、巣ごと、カーストごとに分けてア

セトン中にて-30℃で固定した。各レプリケート中の全個体を風乾し、1.5mL プラスチッ

クチューブにプールし、QIAamp DNA Micro Kit（QIAGEN 社製）を用いて DNA を抽出し

た。グラム陽性菌の細胞壁を確実に溶解するために、プロトコルに熱サイクルとリゾチー

ムという追加ステップを設けた。虫体を 180μL の ATL バッファー中で破砕した後、プラ

スチックチューブ内で-80℃で 30 分と 50℃で 5 分という 2 サイクルを行なった。次に室

温下で、卵白由来のリゾチーム（ナカライテスク、京都、日本；20μg/μL TE buffer）2μL

をそれぞれのサンプルに加え、37℃で 30 分間インキュベーションした。 

16S rRNA アンプリコンシークエンスとその後のデータ解析は、生物技研（Sagamihara, 

Kanagawa, Japan）のワークフローに従って行なった。V4 領域は 1 ng の鋳型 DNA から

ExTaq HS（Takara Bio, Otsu, Shiga, Japan）polymerase と 515f-806r primer ペアを用いて増

幅した。配列は MiSeq reagent kit v3（Illumina, San Diego, CA, USA）を用いて MiSeq シス

テムで決定し、2×300-bp のペアードエンドリードを得た。Fastx toolkit（ver. 0.0.14, 

http://hannonlab.cshl.edu/fastx_toolkit/）と dada2 plugin for Qiime2（ver. 2020.8）（Bolyen et 
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al. 2019）を用いて、ペアエンドリードのデマルチプレックス、アダプタートリミング、

クオリティフィルタリング（phred score≥20; プライマー配列、両 3ʹ端 50 bp、ノイズおよ

びキメラリードを除去）し、代表配列と OTU（Operational taxonomic unit）のテーブルを

作成した。EzBioCloud 16S reference データベース（https://www.ezbiocloud.net/）上で、

Qiime2 の feature-classifier plugin のデフォルト設定を用いて、適切な分類群（信頼度 > 0.7）

の割り当てを実施した。 

 

系統解析 

キイロヒメアリの系統的位置を決定するとともに、単為生殖系統の種内多様性を明ら

かにするために、ミトコンドリアゲノムのチトクローム酸化酵素 I（COI）領域を用いた

系統解析を行なった。 LCO1490（GGTCAACAAATCATAAAGATTGG ）と  HCO2198

（TAAACTTCAGGTGACCAAAATCA）というプライマーの組み合わせによる PCR を行

ない、639 bp の配列を決定した（Folmer 1994）。キイロヒメアリの 15 の地域集団（表 2-1）

から無作為に選んだワーカー1 頭と、近縁種として三重県紀北町（北緯 34.21、東経

136.33）で採集したヒメアリ（M. intrudens）のワーカー1 頭について塩基配列を決定した。

DNA 抽出と PCR ミックスのプロトコルは、マイクロサテライト解析と同様であった。熱

サイクルは、94 ℃で 1 分間の初期変性を行なったのち、94 ℃で 30 秒間の変性処理、

50 ℃で 30 秒間のアニーリング、72 ℃で 60 秒間の伸長反応を 35 サイクル繰り返し、最後

に 72 ℃で 10 分間の最終伸長を設けた。PCR 産物をエタノール沈殿させ、3500 Series 

Genetic Analyzer（Applied Biosystems）上の BigDye Terminator v3.1 cycle sequencing kit を

使用して、塩基配列を決定した。得られた配列は日本 DNA データバンク（DDBJ）にア
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クセッション番号 LC592050 から LC592065 のもとに登録された（図 2-3）。また、

Myrmicinae 亜科の系統学上の位置づけを明らかにするため、同属種のイエヒメアリ（M. 

pharaonis: GenBank accession number GU710434）とかつてヒメアリ属とされていたカドヒ

メアリ （Syllophopsis sechellensis: EF609858）と  シワヒメアリ（Erromyrma latinodis: 

GU709833）を解析対象に追加した (Ward et al. 2014)。さらに外群として、ヒアリ

（Solenopsis invicta: HQ928672)の配列を使用した。キイロヒメアリおよびヒメアリの 16

配列に加えて、上記 4 種の配列を MEGA 10.0（Kumar et al. 2018）の ClustalW（Thompson 

et al. 1994）を用いてアラインメントした。最尤法系統樹の作成には MEGA 10.0 で実装さ

れている GTR+I+Γ モデルを用い、反復回数 1000 回でブートストラップ値を評価した。 
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結果 

野生の女王の解剖 

解剖の結果、野外において採集されたキイロヒメアリの 63 頭の女王は、すべて受精嚢

内に精子がみられなかった（図 2-2、表 2-2）。しかし、女王が産卵を経験していることを

示す黄体は、10 カ所のサンプリング地点すべてでみられ、合計 52 個体で確認された。一

方、ポジティブコントロールとして解剖したヒメアリ（M. intrudens）の女王は、11 個体

中 10 個体が精嚢内に精子を保有していた。また、キイロヒメアリのワーカーは卵巣を喪

失していることが確認され（第 2 章付録１），先行研究（Hölldobler and Wilson 1990; Ito 

and Yamane 2014）で報告されているように、完全に不妊であることが示唆された． 

 

 

図 2-2. キイロヒメアリ Monomorium triviale とヒメアリ M. intrudens の女王の生殖器官 

（a）キイロヒメアリ：半透明の（空の）受精嚢（spt）と、卵細胞および明らかな黄体

（yb）から，未交尾女王が性成熟して産卵していることが示唆される。（b）ヒメアリ:不

透明な（精子で満たされた）受精嚢は、女王が交尾済みであることを意味している。 
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飼育実験 

ワーカーを生産する前に死亡した 8 頭の女王を除き、7 つの地域集団から 36 頭の未交

尾女王が少なくとも 1 頭のワーカーを産んだ（表 2-3）．実験期間を通して、合計 177 頭

のワーカーが生産されたが、オスは全く生産されなかった。また、解剖したすべての女王

の精嚢は空であった（表 2-4）。また、すべての女王がワーカーの生産に至ったが、明瞭

な黄体を保有していた女王は 29 頭中 13 頭のみであった。 

 

マイクロサテライトマーカーによる遺伝子型判定 

33 頭の女王と 174 頭のワーカーを分析した結果、すべての個体が Mp-1 遺伝子座におい

てヘテロ接合であり、すべての娘ワーカーの遺伝子型は母親の遺伝子型と同一であること

がわかった（表 2-5）。また、同じ地域集団内の個体はすべて同じ遺伝子型を示していた。

母親である女王と、娘であるワーカーの遺伝子型を比較することで、有性生殖の発生確率

について推定することができる。もしも有性生殖が行なわれていた場合、ヘテロ接合体で

ある母親（遺伝子型 AB）と交尾するオスは、母親と同じ Mp-1 の対立遺伝子（A または

B）か、あるいはそれ以外の対立遺伝子をもつかのどちらかである。後者の可能性は娘の

遺伝子型から除外できる。前者の場合、母親が有性生殖により生産された娘たちは、1：

1 の割合で 2 つの遺伝子型を示すと期待される。一つは母親と同じ遺伝子型（AB）であ

り、もう一つは 2 つの母親対立遺伝子のどちらかでホモ接合である（父親の遺伝子型が A

であれば AA、B であれば BB）。つまり、有性生殖のもとでは、娘が母親と同じヘテロ接

合型に偏ることはきわめて稀であり、今回解析した個体が有性生殖により生産された可能

性は限りなく低いと考えられた。 



30 

 

体内細菌叢の解析 

MiSeq シーケンスと Qiime2 に基づく解析により、巣およびカーストによるレプリケー

トあたり 8364 から 46817 リードが得られ、合計 267 の OTU（第 2 章付録 2）が得られた。

そのうち、リードの 99.9%から 100%を占める 263 OTU が細菌に分類され、117 OTU（リ

ードの 92.4%から 99.5%、ただし巣 B の女王からのリードでは 54.7%、下記参照）は少な

くとも門レベルに分類された。また、Cardinium、Rickettsia、Wolbachia など、ハチ目昆虫

の単為生殖を誘導することが知られている細菌属（Rabeling and Kronauer 2013）には、リ

ードが割り当てられなかった。女王、ワーカーともに 3 レプリケート中、2 つの巣（A、

C）において、最も豊富なリードは Spiroplasma platyhelix に由来すると判別された（巣 A

の女王、ワーカーの複製からのリードはそれぞれ 88.4%、67.4%、巣 C はそれぞれ 91.5%、

91.1%）。巣 B から得られたレプリケートは、S. platyhelix の出現頻度について異なるパタ

ーンを示し、女王においては 0%、ワーカーでは 13.2%であった。巣 B の女王から S. 

platyhelix の配列が得られなかったのは、総リード数が比較的少なかった（ 8364 vs. 

>30,000, S2 Table）ことと関連していると考えられる。 

 

系統解析 

ミトコンドリアゲノムの COI 領域における 639 bp の配列は、キイロヒメアリ（M. 

triviale）の 15 個体群を代表するすべての個体で完全に一致した（図 2-3）。また、これら

の個体は、ヒメアリ（M. intrudens）、イエヒメアリ（M. pharaonis）とともに単系統群に

属することがわかった。近年、ヒメアリ属は多系統であることが指摘されているが
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（Ward et al. 2014; Sparks et al. 2019）、この結果はキイロヒメアリが狭義のヒメアリ属に

含まれることを示唆している。 

 

図 2-3. キイロヒメアリとその近縁種 COI 配列に基づく最尤法系統樹 

系統樹の各枝の数字はブートストラップ率（1000 回反復）を表す。分類群名・採集地名

の後には、GenBank アクセッション・コードを示している。スケールバーは座位あたり

置換数 0.1 を表している。 

 

考察 

本研究の多角的な検証により、キイロヒメアリが産雌性単為生殖を行なうことの明確

な根拠がもたらされた。また、その繁殖システムが女王による絶対産雌性単為生殖である

ことが、次の４つの証拠に基づいて確認された。①野外で採集された巣における雄や受精

した女王の不在、②実験室において確認された未交尾の女王によるワーカーの生産、③ワ

ーカーを生産した女王の受精嚢内に精子が存在しないこと、④母である女王と娘であるワ

ーカーの遺伝子型が同じであること。これらの特徴は検証を行なったすべての地域個体群
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で共通しており、少なくとも日本において、産雌性単為生殖はキイロヒメアリの優占的な

繁殖様式であることが示唆された。 

ただし、クビレハリアリ Ooceraea biroi （Kronauer et al. 2012）やアミメアリ

Pristomyrmex punctatus（Yamada et al. 2016）などの他の絶対産雌性単為生殖を行なうアリ

では、まれに雄が生産されることが報告されている。また、キイロヒメアリの受精嚢の構

造は有性生殖種であるヒメアリと比べて著しい退化は認められず、絶対産雌性単為生殖へ

の特殊化の程度は低いことが示唆されている（Gotoh et al. 2012）。さらに、イバラキノ

コアリ（Mycocepurus smithii）やカドフシアリ（Myrmecina nipponica），ヒラバナハリア

リ（Platythyrea punctata）など，いくつかの産雌性単為生殖種では、有性・単為生殖の地

理的変異が報告されている（Rabeling et al 2011; Masuko 2014; Kellner et al. 2013）。特に

日本以外の個体群において、キイロヒメアリが有性生殖を行なうかどうか、またその頻度

については、今後さらなる調査が必要である。 

キイロヒメアリの細菌群集の探索的な解析は、今後の宿主-共生関係研究のための基礎

情報を提供する。また、本種が単為生殖を誘発する細菌に感染している証拠は認められず、

アリ類において細菌によって産雌性単為生殖が誘発された例はないというこれまでの報告

（Himler et al. 2009; Wenseleers and Billen 2000; Kautz et al 2013）が裏付けられた。今回、

キイロヒメアリから多数検出された Spiroplasma は様々なアリで報告されており、その中

には同じく第Ⅲ型の単為生殖種であるイバラキノコアリも含まれる（Sen et al. 2009）。

また、ヒメアリ属に近縁のトフシアリ属（Solenopsis）では、Spiroplasma がアカカミアリ

（S. geminata）の成虫から検出されている（Ishak 2011）。興味深いことに、アカカミア

リの多雌性コロニーからは第Ⅱ型の使い分け単為生殖が発見されている（Lacy et al. 
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2019）。ショウジョウバエにおいては、Spiroplasma は性比歪曲因子として知られており

（Paredes et al. 2015）、アリの繁殖システムにおける役割の解明が望まれる。 

キイロヒメアリの国内の個体群を用いた系統解析では、COI 配列のきわめて低い多様性

が明らかとなり、近い過去に急速に分布が拡大したか、または選択的一掃が生じた可能性

を示唆している（Avise 2000）。昆虫類で報告されている 3.54%／My（Papadopoulou 2010）

という塩基置換率を仮定した場合、COI 配列の 639 bp に変異がないことから、推定分岐

年代は約 45,000 年以下であると推定できる。さらに、キイロヒメアリと他のヒメアリ類

との系統関係は、本種が狭義のヒメアリ属の一員であることを支持している。この結果は、

アリ類においてよく研究されてきたモデル系であるイエヒメアリで確立した研究デザイン

（Jefford et al. 1991; Jackson et al. 2004; Robinson et al. 2005; Warner et al. 2017; Oliveira et al. 

2020）が、将来の比較研究に適用できるという点で有利である。 

単為生殖はしばしば外来種や侵入種のアリに多くみられる形質と考えられている(Trible 

et al. 2020)。キイロヒメアリを侵略性のアリとみなす研究もあるが（Rabeling and 

Kronauer 2013; Kronauer et al. 2012）、これまでのところ自然分布域外からの報告はなく

（Guénard et al 2017）、本種が侵略性を示す根拠は十分ではない。さらに本種の分布域は、

イエヒメアリ（Wetterer et al. 2010a）やフタイロヒメアリ（Wetterer et al. 2010b）などの有

性生殖を行なう放浪性の種と比べて、はるかに限定されている。また、侵入アリに広く共

通される特徴として、攪乱の多い場所や都市部の生息地を好むことが挙げられる

（Rabitsch 2011）。Ito et al.（2010）は、キイロヒメアリをトカラウロコアリ Strumigenys 

membranifera やアミメアリ、クビレハリアリとともに「開放的な、攪乱の多い場所」でみ

られる産雌性単為生殖性のアリとして挙げている。しかし、キイロヒメアリの生活史に関

する定量的な記載は不足している。本研究では主に、落葉広葉樹が優占する雑木林におい
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てキイロヒメアリの巣が発見されたが、これは「開放的な攪乱地」としては典型的でない。

ただしこれらの情報は、キイロヒメアリが将来的に自然分布域外に侵入する可能性を否定

するものではない。本種の潜在的な侵入リスクを評価するためには、巣あたりの女王の数

や新巣の創設様式など、アリの侵略性との関連が指摘されているコロニーレベルの形質も

明らかにしていく必要がある。 
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第２章付録１ キイロヒメアリのワーカーの解剖 

方法 

キイロヒメアリのワーカーの繁殖能力を確かめるため、相対的に若齢と考えられる 100

頭の内勤個体を解剖した。このうち 80 頭は京都府で採集された８巣、20 頭は東京都から

採集された２巣の個体を用いた。それぞれの個体を 70％エタノールに３分間浸漬して固

定し、蒸留水を満たした 30 mm シャーレに沈めた。双眼実体顕微鏡（SZ40; OLYMPUS 

Optical, Tokyo, Japan）の下で、腹部末端から内部生殖器を取り出した。各個体について、

卵巣および各器官（そ嚢、中腸、直腸、毒腺）の有無を記録した。 

 

結果 

100 個体のうち 95 個体について、内部生殖器を損傷することなく観察することができ

た。すべてのワーカーにおいて、女王と相同の位置に卵巣は認められず、本種のワーカー

が完全に不妊であることが示唆された（図 2S-1-1）。 

 

 

図 2S-1-1. キイロヒメアリのワーカーと女王の解剖写真 

ワーカー（a）と女王（b）は通常の消化器官（そ嚢 crop, 中腸 midgut および直腸 rectum）

と毒腺（poison gland）を備えていた。生殖器官（卵巣 ovaries および受精嚢 spermatheca）

は、女王のみに認められた。 
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第２章付録２ キイロヒメアリの体内細菌叢 

表 2S-2-1. キイロヒメアリの女王とワーカーから検出された体内細菌叢の概要 

16S rRNA配列に基づき、カーストおよび巣ごとのレプリケートにおいて検出されたリード数とその同定結果（総リード数に対する割合）。 

巣 ID カースト フィルタリング後のリード数 界レベルで同定されたリードの割合[%] 門レベルで同定されたリードの割合[%] 

Nest A 女王 31290 99.95 92.45 

Nest B 女王 8364 100.00 54.66 

Nest C 女王 37789 99.90 96.99 

Nest A ワーカー 30913 99.97 95.29 

Nest B ワーカー 37494 100.00 99.21 

Nest C ワーカー 46817 100.00 99.52 

 

表 2S-2-1. キイロヒメアリの女王とワーカーから検出された細菌類とその相対的存在量[%] 

界 OUT数 門 綱 目 科 属 種 
MtriA 

女王 

MtriB 

女王 

MtriC 

女王 

MtriA 

ワーカー 

MtriB 

ワーカー 

MtriC 

ワーカー 

Bacteria 1 Acidobacteria Acidobacteriia Acidobacteriales Acidobacteriaceae Edaphobacter JF033699 s 0.000 0.000 0.191 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Acidobacteria Acidobacteriia Acidobacteriales Acidobacteriaceae Edaphobacter JUGR s 0.614 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Acidobacteria PAC001852 c PAC001852 o PAC001852 f PAC001852 g NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.032 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Actinomycet ales Actinomycetaceae Actinomyces 
Actinomyces 

dentalis 
0.032 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Corynebacteriales Mycobacteriaceae Mycobacterium NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.056 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Corynebacteriales Nocardiaceae Gordonia Gordonia didemni 0.000 12.793 0.000 0.278 0.024 0.034 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Corynebacteriales Nocardiaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.053 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Corynebacteriales Nocardiaceae Nocardia NA 0.387 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 
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界 OUT数 門 綱 目 科 属 種 
MtriA 

女王 

MtriB 

女王 

MtriC 

女王 

MtriA 

ワーカー 

MtriB 

ワーカー 

MtriC 

ワーカー 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Frankiales Antricoccus f Cumulibacter 
Cumulibacter 

manganitolerans 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.072 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Micrococcales Brevibacteriaceae Brevibacterium NA 0.438 10.904 0.000 1.666 3.403 0.000 

Bacteria 2 Actinobacteria Actinobacteria c Micrococcales Dermabacteraceae Brachybacterium NA 0.000 0.000 0.000 0.052 0.821 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Micrococcales Microbacteriaceae Leucobacter NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.079 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Micrococcales Micrococcaceae Glutamicibacter NA 0.000 23.338 1.395 0.828 0.315 0.100 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Micrococcales Micrococcaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.059 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Micromonosporales Micromonosporaceae NA NA 0.000 0.000 0.127 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Actinobacteria c Propionibacteriales Nocardioidaceae Kribbella NA 0.339 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 2 Actinobacteria Actinobacteria c Propionibacteriales Nocardioidaceae Nocardioides NA 0.000 0.000 0.000 0.084 0.101 0.000 

Bacteria 2 Actinobacteria Actinobacteria c Pseudonocardiales Pseudonocardiaceae Pseudonocardia NA 0.000 0.717 0.000 0.120 0.027 0.000 

Bacteria 3 Actinobacteria Actinobacteria c Streptomycet ales Streptomycetaceae Streptomyces NA 0.000 2.009 0.114 0.252 32.568 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Rubrobacteria AB240334 o AB240334 f AB240334 g NA 0.000 0.000 0.339 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Rubrobacteria Gaiellales PAC000097 f PAC000097 g PAC000667 s 0.000 0.000 0.000 0.000 0.021 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Thermoleophilia Solirubrobacterales Conexibacteraceae Conexibacter NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.069 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Thermoleophilia Solirubrobacterales Solirubrobacteraceae Solirubrobacter NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.016 0.000 

Bacteria 1 Actinobacteria Thermoleophilia Thermoleophilales Thermoleophilaceae PAC000142 g NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.043 0.000 

Bacteria 1 Armatimonadetes Fimbriimonadia Fimbriimonadales Fimbriimonadaceae Fimbriimonas NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.040 0.000 

Bacteria 1 Bacteroidetes Flavobacteria Flavobacteriales Flavobacteriaceae Chryseobacterium NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.581 0.028 

Bacteria 5 Bacteroidetes Flavobacteria Flavobacteriales Flavobacteriaceae Myroides 
Myroides 

indicus 
0.000 0.000 0.000 5.933 1.198 0.070 

Bacteria 1 Bacteroidetes Sphingobacteriia Sphingobacteriales Sphingobacteriaceae Mucilaginibacter NA 0.000 0.000 0.593 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Bacteroidetes Sphingobacteriia Sphingobacteriales Sphingobacteriaceae Olivibacter NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.627 0.000 

Bacteria 3 Bacteroidetes Sphingobacteriia Sphingobacteriales Sphingobacteriaceae Sphingobacterium NA 0.000 0.000 0.000 0.000 3.409 0.000 
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界 OUT数 門 綱 目 科 属 種 
MtriA 

女王 

MtriB 

女王 

MtriC 

女王 

MtriA 

ワーカー 

MtriB 

ワーカー 

MtriC 

ワーカー 

Bacteria 1 Bacteroidetes Sphingobacteriia Sphingobacteriales Sphingobacteriaceae Sphingobacterium 
Sphingobacterium 

terrae 
0.000 0.000 0.000 0.259 0.000 0.000 

Bacteria 1 Chlamydiae Chlamydiae c Chlamydiales Parachlamydiaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.064 0.000 

Bacteria 1 Cyanobacteria NA NA NA NA NA 0.000 2.104 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Firmicutes Bacilli Bacillales Bacillaceae Bacillus NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.032 

Bacteria 1 Firmicutes Bacilli Bacillales Staphylococcaceae Staphylococcus NA 0.678 0.000 0.000 3.549 0.853 0.000 

Bacteria 1 Firmicutes Bacilli Lactobacillales Enterococcaceae Enterococcus NA 0.000 1.052 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Firmicutes Bacilli Lactobacillales Lactobacillaceae Pediococcus NA 0.000 0.000 0.000 0.453 0.000 0.000 

Bacteria 1 Firmicutes Tissierellia Tissierellales Peptoniphilaceae Anaerococcus 
Anaerococcus 

provencensis 
0.000 0.000 0.040 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 146 NA NA NA NA NA NA 7.498 45.337 2.726 4.674 0.795 0.481 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Caulobacterales Caulobacteraceae Brevundimonas 
Brevundimonas 

olei 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.789 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Micropepsales Micropepsaceae Rhizomicrobium NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.069 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Afifella f FOFG g NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.125 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Bauldia f Bauldia NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.115 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Beijerinckiaceae NA NA 0.294 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Bosea f Bosea 
Bosea 

robiniae 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.123 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Bradyrhizobiaceae Afipia NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.112 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Bradyrhizobiaceae Bradyrhizobium NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.456 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Bradyrhizobiaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.043 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Bradyrhizobiaceae Tardiphaga 
Tardiphaga 

robiniae 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.053 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Brucellaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.256 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Brucellaceae Ochrobactrum NA 0.000 0.000 0.344 0.983 6.737 0.000 
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界 OUT数 門 綱 目 科 属 種 
MtriA 

女王 

MtriB 

女王 

MtriC 

女王 

MtriA 

ワーカー 

MtriB 

ワーカー 

MtriC 

ワーカー 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Devosia f Devosia NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.072 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Labrys f Labrys NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.109 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Methylobacteriaceae Microvirga NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.120 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales NA NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.075 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Phyllobacteriaceae Mesorhizobium AVBN s 0.000 0.000 0.000 0.000 0.032 0.032 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Phyllobacteriaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.189 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Rhizobiaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.075 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhizobiales Rhizobiaceae Rhizobium NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.261 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Rhodospirillales Rhodospirillaceae Reyranella 
Reyranella 

aquatilis 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.093 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Sphingomonadales Sphingomonadaceae Novosphingobium 
Novosphingobium 

rosa 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.493 

Bacteria 1 Proteobacteria Alphaproteobacteria Sphingomonadales Sphingomonadaceae Sphingomonas NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.232 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Alcaligenaceae Alcaligenes NA 0.000 0.000 0.000 4.144 1.136 0.132 

Bacteria 1 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Alcaligenaceae Bordetella NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.285 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Alcaligenaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 1.397 2.486 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Alcaligenaceae Pigmentiphaga NA 0.000 0.000 0.000 0.000 11.250 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Alcaligenaceae Pusillimonas 
Pusillimonas 

noertemannii 
0.000 0.000 0.000 0.000 0.045 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Burkholderiaceae Burkholderia NA 0.000 0.000 0.000 0.097 0.000 0.066 

Bacteria 1 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Burkholderiaceae Caballeronia NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.061 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Burkholderiaceae NA NA 0.000 0.430 0.000 0.000 0.141 0.000 

Bacteria 3 Proteobacteria Betaproteobacteria Burkholderiales Burkholderiaceae Paraburkholderia NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.944 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Deltaproteobacteria Myxococcales Haliangiaceae PAC000245 g NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.053 0.000 
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界 OUT数 門 綱 目 科 属 種 
MtriA 

女王 

MtriB 

女王 

MtriC 

女王 

MtriA 

ワーカー 

MtriB 

ワーカー 

MtriC 

ワーカー 

Bacteria 3 Proteobacteria Gammaproteobacteria Carsonella o Carsonella f Carsonella NA 0.022 0.191 0.000 0.000 0.000 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Enterobacterales Morganellaceae Providencia NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.034 

Bacteria 2 Proteobacteria Gammaproteobacteria Enterobacterales NA NA NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.635 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Enterobacterales Yersiniaceae NA NA 0.000 0.000 0.000 7.735 9.676 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Legionellales Coxiellaceae Aquicella NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.125 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Gammaproteobacteria Pseudomonadales Moraxellaceae Acinetobacter NA 0.853 0.000 1.691 0.000 0.749 3.287 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Pseudomonadales Pseudomonadaceae Pseudomonas NA 0.246 0.000 0.228 0.000 0.000 0.205 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Steroidobacter o Steroidobacter f PAC000240 g PAC000728 s 0.000 0.000 0.000 0.000 0.059 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Xanthomonadales Xanthomonadaceae Dokdonella PAC000322 s 0.000 0.000 0.000 0.000 0.085 0.000 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Xanthomonadales Xanthomonadaceae Luteimonas NA 0.000 0.000 0.500 0.000 0.312 0.085 

Bacteria 1 Proteobacteria Gammaproteobacteria Xanthomonadales Xanthomonadaceae NA NA 0.000 0.000 0.116 0.000 0.083 0.000 

Bacteria 2 Proteobacteria Gammaproteobacteria Xanthomonadales Xanthomonadaceae Stenotrophomonas NA 0.000 0.000 0.000 0.000 0.464 0.000 

Bacteria 4 Proteobacteria NA NA NA NA NA 0.070 1.124 0.016 0.071 0.000 0.000 

Bacteria 1 Saccharibacteria TM7 Saccharimonas c Saccharimonas o Saccharimonas f Saccharimonas CP006915 s 0.000 0.000 0.000 0.000 0.035 0.000 

Bacteria 1 Tenericutes Mollicutes Entomoplasmatales Spiroplasmataceae f1 Spiroplasma g1 DQ163948 s 0.000 0.000 0.000 0.000 2.768 2.736 

Bacteria 2 Tenericutes Mollicutes Entomoplasmatales Spiroplasmataceae f2 Spiroplasma g2 
Spiroplasma 

platyhelix 
88.383 0.000 91.484 67.392 13.221 91.104 

Bacteria 1 Verrucomicrobia Verrucomicrobiae Methylacidiphilales LT629781 f EU680463 g NA 0.093 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Unassigned 4 NA NA NA NA NA NA 0.054 0.000 0.098 0.032 0.000 0.000 

              

NA: Not available.             
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第２章付録３ ミトコンドリアの全ゲノム構造決定 

著しい多様性を示すアリ亜科において、ヒメアリ属（Monomorium）はもっとも多く

の種を擁するグループのひとつであり、300 種以上が記載されている。その中には、フタ

イロヒメアリ（M. floricola）やムネアカヒメアリ（M. salomonis）、イエヒメアリ（M. 

pharaonis）などいくつかの成功した放浪種が含まれる（Pontieri and Linksvayer 2019）。し

かし、最近の研究（Ward 2015, Sparks 2019）により、本属が多系統であることが明らか

になってきた。このような分類学上の問題を解決するためには、ゲノムリソースが不可欠

である。 

東アジアに分布するキイロヒメアリ（M. triviale Wheeler, W.M. 1906）は、未交尾の女

王がワーカーと次世代女王を産む産雌性単為生殖を行なうことから、特に注目されている

（Gotoh et al.2012; Idogawa et al. 2021）。現在までにミトコンドリア DNA の部分配列

（COI, 639 bp）のみが報告されており、そのすべてが日本国内の個体群間で同一である

（Idogawa et al. 2021）。本稿では、本種のミトコンドリアの全ゲノム構造を決定し、さら

なる解析のための情報を提供する。また、日本国内の個体群間のミトコンドリアゲノムの

変異に基づき、キイロヒメアリの分岐年代推定も行なった。 

2017 年 9 月 9 日、京都府京都市の宝ヶ池公園（35.060087 N, 135.788488 E）において、

女王 1 頭を含むキイロヒメアリのコロニーを採集した。女王とその後に実験室で生産され

た単為生殖ブルード（幼虫と蛹、約 100 個体）を 99.5% EtOH で固定した。プールした個

体から DNeasy Blood and Tissue kit（Qiagen, Hilden, Germany)を用いてゲノム DNA を抽出

した。マクロジェン・ジャパン株式会社（東京）の HiSeq X シーケンサー（Illumina, San 

Diego, CA）で塩基配列を決定した。Trimmomatic v0.39 （Bolger et al. 2014）でアダプタ

ー配列を除去した後、NOVOPlasty v3.6（Dierckxsens et al. 2017）を用いて、ヒアリ
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（Solenopsis invicta）のミトゲノム配列（NCBI accession: NC_014672）をシード配列とし

て de novo アセンブリを実施した。4,327,159 個のペアエンド配列リードから、平均リード

カバレッジ 37,840 のアセンブル結果が得られた。GeSeq （Tillich et al. 2017）、MITOS

（Bernt et al. 2013）、NCBI ORF-finder（Rombel et al. 2002）、ARWEN（Laslett and Canbäck 

2008）を用いてタンパク質コード遺伝子（PCGs）、rRNA、tRNA のアノテーションを行な

った。配列情報は、日本 DNA データバンク（DDBJ）にアクセッション番号 LC605004 で

登録されている。 

キイロヒメアリのミトコンドリアゲノムの全長は 16,920 bp であり、他の既知のアリ

類のものと同程度であった。ヌクレオチド組成は AT に偏っていた（82％）。また、ほと

んどの後生動物に典型的にみられるように、ミトコンドリアゲノムは 13 のタンパク質コ

ード遺伝子（PCG）、2 つの rRNA、22 の tRNA から構成されていた。すべての PCG は、

開始コドンとして ATG または ATT を、停止コドンとして TAA または TAG を使用してい

た。tRNA のサイズは 59-74 bp で、他のアリ（54-90 bp）と同程度であった。コントロー

ル領域は、タンパク質をコードしない AT-rich 領域（569 bp、A+T 94%）が相当すると推

定された。キイロヒメアリのミトコンドリアゲノムにおける各遺伝子の順序は同属種のイ

エヒメアリ（NC_051486.1）と同じであった。注目すべきことに、ヒメアリ属の 2 種の遺

伝子順序には 2 つの遺伝子再配列が見いだされた。すなわち、trnP と ND1 間の逆位

（Myrmicinae, ND6-CYTB-trnS; Monomorium, trnS-CYTB-ND6; 下線は逆位遺伝子）、ND3 と

trnF 間の転座（Myrmicinae common, trnA-trnR-trnN-trnS-trnE; Monomorium, trnR-trnE-trnA-

trnN-trnS）である。この特徴は、フタフシアリ亜科にひろく共有されている遺伝子順序と

は異なり、ヒメアリ属に特有のものであると思われた（Babbucci et al.2014; Park 2020）。

このことは、塩基配列情報に加えて、狭義のヒメアリ属の同定に役立つと考えられる。 
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セイヨウミツバチ（Apis mellifera）を外群として、タンパク質をコードする 13 個の遺

伝子の塩基配列を連結したものを用いて、25 種のアリの系統関係を解析した。配列アラ

イメントは、MEGA-X （Kumar et al. 2018）に実装された ClustalW（Thompson et al. 2003）

を用いて構築した。ModelTest-NG v0.1.6（Darriba et al. 2020）により GTR + I + G モデル

を最適合モデルとして決定した。RAxML-NG v1.0.0（Kozlov et al. 2019）で作成した最尤

樹と MrBayes v3.2.7（Ronquist et al. 2012）で作成したベイズ推定樹は、いずれもフタフシ

アリ亜科におけるヒメアリ属の現在の系統的位置を一貫して支持していた（図 2S-3-1）。 

このように、キイロヒメアリのミトコンドリアゲノムは、分類学的に問題の多いヒメ

アリ属の系統的位置づけや、単為生殖性のアリの比較ゲノム解析のための新たなリソース

を提供するものである。 

さらに、本種の分岐年代を推定するため、日本国内の 9 つの個体群についても、ミト

コンドリア全ゲノム構造の決定を行なった。女王（島根県についてはワーカー：表 2S-3-

1）１個体から得たリシーケンスデータに基づき、京都個体のミトコンドリアゲノム配列

をレファレンスとして、京都個体と同様のパイプラインによりゲノム配列を決定した。そ

の結果、愛媛県のサンプルを除く８個体群で全ゲノム構造が決定され、その全長は 16291 

bp から 16306 bp であった。また、愛媛県のサンプルについても、Papadopoulou et al.

（2010）によって 100 万年あたりの変異率が推定されている COI 領域（3.54%／My）お

よび 16S rRNA 領域（1.06%／My）の配列を決定できた。これらの領域について、京都で

サンプリングされた個体のレファレンス配列を加えた１０個体群を用いて年代推定を行な

った。 
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図 2S-3-1. 最尤法（1,000 ブートストラップリピート）とベイズ推定（10 万世代）の解析

結果にもとづく、25 種のアリのミトコンドリアゲノムの系統関係 

外群としてミツバチ（Apis mellifera）を使用した。系統樹は最尤樹に基づいて作成された。

各枝の上の数字は、順に最尤樹のブートストラップサポート値と、ベイズ推定樹の事後確

率を示す。 

 

表 2S-3-1. 年代推定に用いた全国各地のキイロヒメアリのサンプル 

都道府県 市町村 ネスト ID カースト 緯度 経度 

茨城県 つくば市 Mtri_20161115_1 女王 36.100584 140.101497 

茨城県 土浦市 Mtri_20170620_3 女王 36.077921 140.165479 

千葉県 松戸市 Mtri_20170618_10 女王 35.774874 139.899289 

東京都 調布市 Mtri_20170616_16 女王 35.668231 139.549038 

大阪府 東大阪市 Mtri_20171109_4 女王 34.665748 135.671267 

島根県 松江市 MO14-34 ワーカー 35.468111 133.048528 

兵庫県 三田市 Mtri_20170509_1 女王 34.915276 135.166319 

香川県 高松市 Mtri_20170608_10 女王 34.364134 134.097999 

愛媛県 松山市 Mtri_20171111_1 女王 33.844603 132.771513 
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キイロヒメアリの COI 領域（1530 bp）における変異は、茨城県のつくば市と愛媛県の

サンプルにおいてそれぞれ１塩基が認められた。したがって、調査集団の分岐年代は、

(
1

1530
 [bp]) ÷ (

0.0354 [bp]

1000000 [year]
) ≒ 18500 [year] と計算された。また、16S rRNA 領域（1367 

bp）では、東京のサンプルにおいて５塩基の挿入が認められ、また兵庫のサンプルでは

塩基の種類が定まらないワイルドカードが３塩基存在した。これらを除外した 1359 bp に

は変異がみられなかった。１塩基の変異が生じた場合の分岐年代は、 

(
1

1359
 [bp]) ÷ (

0.0106 [bp]

1000000 [year]
) ≒ 69400 [year] と計算され、調査集団の分岐年代はこの値よ

りも浅いと考えられた。これらの結果は、第２章において計算された約 45,000 年以下と

いう分岐年代（COI，16 個体群，639 bp）とともに、Papadopoulou et al.（2010）の塩基置

換率を当てはめた場合、本種の単為生殖系統が国内において数万年（約 2~7 万年）の歴

史をもつことを示唆している。 
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第３章 発生ステージの記載とアリ類の幼虫における新規カースト二型 

はじめに 

アリ類の最大の特徴は、生殖能力を持つ女王と不妊のワーカーという２つの表現型の

メス個体による繁殖分業である（Hölldobler and Wilson 1990）。多くの種において、これ

ら２つのカーストは遺伝的背景を共有し、卵や幼虫といった発生過程における社会環境要

因に反応してエピジェネティックに分化する（Rajakumar et al.2018）。また、アリの幼虫

は餌を消化して巣仲間に栄養分を分配することで、コロニーの動態や生理的統合に重要な

役割を果たす（Dussutour and Simpson 2009; Schultner et al.2017; Masuko 2019）。そのため、

アリ類の幼虫における形態学的研究は、進化発生学や社会生理学の観点から重要である。

それにもかかわらず、幼虫の齢数、成長率、発育期間など、アリの未熟期に関する知識は

驚くほど少ない。観察が容易なワーカーカーストでさえ、現存する 14,000 種以上のうち、

幼虫の完全な記述があるのはわずか 0.5％にとどまる（Bharti et al.2019; Bolton 2021）。繁

殖カーストである女王や雄は、通常、限られた季節にのみ生産されるため、その発生過程

に関する情報はさらに少ない。 

本章では、アリ科の一種であるキイロヒメアリ（Monomorium triviale, Wheeler 1906）の

発生ステージについて、その幼虫期におけるカースト二型に注目し、詳細な記載を行なっ

た。ヒメアリ属（Monomorium）は、きわめて多様性の高いフタフシアリ亜科のなかでも

最も種数の多い属のひとつであり、汎世界的な分布を示す。近年の系統学的研究によって

多くの種が別属に移されたが（Ward et al. 2015; Sparks et al. 2019）、約 300 種を擁し、多

数の未記載種が残されている（Pontieri and Linksvayer 2019）。本属では 11 種から幼虫の形

態が記載されているが（Wheeler and Wheeler 1955, 1973, 1980; Bernard 1955; Ettershank 

1965）、イエヒメアリ（M. pharaonis: Alvares et al. 1993; Pontieri et al. bioRxiv）とフタイロ
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ヒメアリ（M. floricola: Solis et al. 2010a）を除き、幼虫の齢数は明らかとなっていない。

東アジア産に分布するキイロヒメアリは、産雌性単為生殖を行なうヒメアリ属の１種であ

る（Gotoh et al. 2012; Idogawa et al. 2021; Ito et al. 2021）。本種のオスはこれまで報告され

ておらず、女王は未交尾のままワーカーと次世代の女王を生産する。本研究では、体長の

分布パターンと体毛の形質から、キイロヒメアリの幼虫の齢数を推定した。また、各齢に

おける幼虫の形態的特徴を光学顕微鏡および走査型電子顕微鏡で観察した。さらに、その

過程で発見された女王特異的な体表構造について組織学的観察を行なった。最後に、各ス

テージに必要な発育期間を飼育実験により調べた。 

 

材料と方法 

サンプリング 

2017 年から 2021 年にかけて、京都府京都市にある落葉広葉樹を主体とした雑木林（北緯

35°03'33"、東経 135°47'01"、高度 90m）においてキイロヒメアリの巣を採取した。すべて

の発生ステージを得るため、コロニーを底に石膏を敷いたプラスチック容器（68 × 39 × 

15 mm）内に移し、25℃の実験室内で保管した。水と餌（ミールワーム（Tenebrio molitor）

の幼虫を約 5 mm の長さに切ったもの）は 3 日おきに補充した。 

 

幼虫の齢数の判定 

アリ類の幼虫における先行研究では、頭幅のサイズ分布パターンから幼虫の齢数を推定し

ているものが多い（例：Parra and Haddad 1989）。しかし Masuko（2017）は、サイズに基

づく推定では、出現頻度の少ない齢期（特に 1 齢）を見落とす可能性があると指摘してい

る。ヒメアリ属では、体毛の形状や分布が幼虫の齢期の識別に有用であることが報告され
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ている（Solis et al.2010a）。そこで、キイロヒメアリの幼虫の齢期を各部のサイズという

量的形質と体毛のタイプや数という質的特徴の組み合わせにより推定した。 

また、1 齢と最終齢に属する個体は、次の方法で明示的に同定することができた。１齢

幼虫を得るために、巣内の卵塊の中から 62 頭の卵膜の付着した幼虫（孵化直後＝間違い

なく 1 齢）を採集した。また、蛹化直前の前蛹（間違いなく最終齢）も 35 頭採集した。

これらの幼虫をデジタル顕微鏡（VHX-900；キーエンス）で撮影し、ImageJ ソフトウェ

ア（Schneider et al.2012）を用いて頭部の最大幅を測定した。次に、無作為に選んだ 582

頭の幼虫を測定し、頭幅の分布パターンをヒストグラムにプロットした。ヒストグラムの

明瞭なピークを検出し、１齢と最終齢の間の中間的な齢を探し出した。その後、各ピーク

を代表する 5 個体以上を抽出し、体毛の数や種類などの形態的な差異を調べた。最終的に、

質的形質と量的形質のコンセンサスにより、幼虫の齢数を決定した。データの計算と可視

化には R ver.4.0.0 ソフトウェア（R Core Team 2021）を用いて行なった。 

この測定の過程で、一般的なワーカーの終齢幼虫よりも明らかに大きな幼虫が発見さ

れた。これらの幼虫（約 50 個体）を実験室で羽化するまで飼育したところ、女王カース

トであることを確認した。本種のコロニーは初夏にごく少数の女王幼虫（1-10 個体）し

か生産しないため、ワーカーと同様の方法で女王幼虫の齢数を推定することはできなかっ

た。 

 

各齢の形態学的観察 

それぞれの発生ステージを特徴づけるために、双眼実体顕微鏡（SZ40; OLYMPUS 

Optical, Tokyo, Japan）、デジタル顕微鏡（VHX-900; Keyence, Osaka, Japan）、および走査電

子顕微鏡（SEM: VE-8800; Keyence, Osaka, Japan）で外部形態を観察した。双眼実体顕微
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鏡およびデジタル顕微鏡観察を用いた観察では、生体を粘着性のある滑り止めゲルパッド

（セイワプロ，大阪，日本）によりスライドグラス上に注意深く固定した。SEM 観察で

は、新鮮な試料を-20℃のディープフリーザーで 15 分間凍結し、導電性カーボン両面テー

プでアルミニウムステージに素早く取り付けた。観察および写真撮影は、試料の準備後、

できるだけ早く行なった。幼虫の記述に用いる用語はすべて Wheeler and Wheeler（1976)

と Solis et al.に従った。カースト二型の比較のために，日本で入手可能なヒメアリ属 3 種、

ヒメアリ（M. intrudens）とクロヒメアリ（M. chinense），フタモンヒメアリ（M. hiten）に

ついても同様の方法で追加観察を行なった。 

 

女王特異的な体表構造の組織学的観察 

最終齢幼虫の外部形態にカースト二型がみられたため、女王幼虫の組織学的特徴を調

べた。幼虫は FAA（純エタノール：ホルムアルデヒド：酢酸＝16：6：1）で 24 時間固定

し、パラフィンに包埋する前に段階的なエタノール系列で脱水した。切片は 4 μm で切断

し、Gotoh ら（2016）の手法にしたがってヘマトキシリンとエオシンで染色した。組織学

的観察は、Leica DM IL LED 倒立顕微鏡および Leica MC 170 HD カメラ（Leica 

Microsystems, Wetzlar, Germany）を用いて行なった。 

 

発育期間 

キイロヒメアリのワーカーについて、各発生ステージの発育期間を決定するために飼

育実験を行なった。なお、1 齢幼虫と 2 齢幼虫の区別が難しいため、これらのステージは

「若齢幼虫」として扱った。まず卵を得るため、野外で採集した 18 個の巣から、女王 1
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個体とワーカー10 個体を人工巣に分離して産卵させた。50 日間、新たに産み落とされた

卵と孵化した幼虫を計数し、孵化までの日数を求めた。 

幼虫期と蛹期の判定は、対象ステージの直前（若齢幼虫は卵、終齢幼虫は若齢幼虫、

蛹は終齢幼虫）の個体を 10 頭ずつ母巣から取り出し、ワーカー10 頭とともに分離した。

各ステージに属する個体数を毎日数えた。野外採集した 11 個の巣から、若齢幼虫のため

に 7 巣、終齢幼虫のために 8 巣、蛹のために 7 巣の繰り返しを設けた。観察は、すべての

個体が次のステージに脱皮するか死亡するまで、最長 1 ヶ月間継続した。実験巣はすべて

底に石膏を敷いたプラスチック容器（36 × 36 × 14 mm）内に隔離し、25℃の実験室内で

保管した。水と餌（ミールワーム（Tenebrio molitor）の幼虫を約 5 mm の長さに切ったも

の）は 3 日おきに補充した。 

 

結果 

幼虫の齢数の判定 

頭幅の計測の結果、孵化直後の幼虫（初齢幼虫、n = 62, mean ± SD = 0.123 ± 0.007 mm）

と前蛹（終齢幼虫、n = 35, 0.173 ± 0.006 mm）は、無作為に計測した幼虫の頭幅の下限と

上限に相当することがわかった。また、幼虫の頭幅のヒストグラム（n = 590, bin width = 

0.005 mm）では、0.135-0.140 mm 付近に中間的なピークがあり、もう 1 つの幼虫齢の存在

が示唆された。さらに、これら 3 つの頭幅の範囲における幼虫の毛の数や形状は明らかに

異なっており、初齢：100-150 本の単純な毛、中間齢: 500-600 本の単純な毛、終齢：400-

500 本の錨状に分岐した毛という特徴を示した（表 3-1）。体サイズの量的特徴と体毛の質

的特徴のコンセンサスにより、キイロヒメアリのワーカー幼虫は 3 齢であると推定された。
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1 齢幼虫（0.122 ± 0.006 mm, range: 0.107-0.137 mm, n = 84）、2 齢幼虫（0.137 ± 0.006 mm, 

range: 0.124-0.152 mm, n = 226）、3 齢幼虫（0.175 ± 0.008 mm, range: 0.146-0.191 mm, n = 

116）の頭幅の範囲は重複していた（図 3-1)。齢間の頭幅の成長率は平均 1.20（1 齢と 2

齢の間は 1.12、2 齢と 3 齢の間は 1.27）であった。 

 

表 3-1. キイロヒメアリの幼虫の各齢における形態学的特徴 

幼生期 頭幅（mm） 体長（mm） 体毛数 体毛のタイプ 突起物 

1 齢 
0.122 ± 0.006 

(0.107-0.137) 

0.328 ± 0.036 

(0.237-0.416) 
100-150 直毛 なし 

2 齢 
0.137 ± 0.006 

(0.124-0.152) 

0.459 ± 0.074 

(0.281-0.593) 
500-600 直毛 なし 

3 齢のワーカー 
0.175 ± 0.008 

(0.146-0.191) 

0.847 ± 0.192 

(0.414-1.20) 
400-500 分岐・錨型 なし 

最終齢の女王 
0.187 ± 0.013 

(0.16-0.220) 

1.756 ± 0.329 

(0.742-2.291) 
ほとんど無毛 直毛 あり 
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図 3-1. キイロヒメアリの幼虫の頭幅（mm）と体長（mm）の関係 

1 齢（オレンジ色・円、n = 84）、2 齢（青色・三角形、n = 226）、3 齢（緑色・四角形、n 

= 164）、終齢女王（茶色・十字形、n = 116）幼虫の齢は形態と体毛の特長によって決定さ

れた。頭幅と体長のヒストグラムのビン幅はそれぞれ 0.005 mm と 0.1 mm である。 

 

キイロヒメアリの発生ステージの記載 

卵 

卵は楕円形で、乳白色で半透明の卵殻に覆われている（図 3-2a）。長径は 0.31 ± 0.02 

mm（0.24 - 0.35 mm）、短径は 0.19 ± 0.01 mm（0.16 - 0.022 mm）であった（すべて n = 

183）。卵の長径：短径の比率は平均して 1.62 であった。 
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１齢幼虫 

全身 白色で、Wheeler and Wheeler（1976）の定義する“pheidoloid”型の形態を示す。

すなわち、側面から見て腹部は短く直線的で、前胸部は短く，末端は腹側に丸みを帯びる

（図 3-2b）；腹面から見て体節は明瞭であり、頭部は亜円形（subcircular）を呈し、肛門

は末端近くに位置する（図 3-2c）。体長は 0.328 ± 0.036 mm （0.237-0.416 mm, n = 84）、体

幅は 0.161 ± 0.014 mm （0.123-0.20 mm, n = 84）。気門を通る長さ（Length through spiracles）

は 0.44 ± 0.34 mm（n = 6）。体毛は長さ 8.4 ± 2.0 µm（5 個体の n = 25）で枝分かれせず、1

個体あたりの本数は 100-150 本である（n = 5）。隣接する 2 本の毛の間隔は 25.6 ± 9.1 µm

（5 個体にもとづく，n = 25，図 3-2d）。10 個の気門があり、気門間の距離は 29.2 ± 9.0 

μm（n = 5）であった。気門に縁取りはなく、第 1 気門の直径は 0.8 ± 0.3 μm、その他の気

門の直径は 0.5 ± 0.2 μm（n = 5）であった。 

頭部 頭蓋は亜円形で、長さ 0.125 ± 0.011 mm（0.091-0.149 mm, n = 84）、幅 0.122 ± 

0.006 mm （0.107-0.137 mm, n = 84）、頭蓋指数（cranium index，length / width × 100; Bharti 

et al. 2019）は 102.3 ± 9.6 であった。頭部表面は滑らかで、26 本の分枝しない毛をそなえ

ていた：頭盾の腹縁に沿って 4 本、頬部（gena）に 12 本、額部（frons）に 4 本、頭頂部

（vertex）に 2 本、後頭部の縁に沿って 4 本。毛の長さは 8.7 ± 1.9 μm（5 個体中 n = 25）

であった。 

口器 頭盾（clypeus）は明瞭で感覚子をもたない（図 3-2e）。上唇（labrum）は二葉型

（bilobed）で前面に 6 個の感覚子をもち、幅は 62.1 ± 1.7 µm（n = 5）であった。大顎

（mandibles）は亜三角形（subtriangular）で底部は広く、内歯を欠く（図 3-2e）。長さは

0.034 ± 0.002 mm（0.029-0.038 mm，n = 9）である。小顎（maxilla）は円錐形で、幅 36.1 

± 2.1 μm（n = 10）であった。外葉（galea）には 2 個の感覚子が付属する。小顎肢
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（maxillary palp）は 2 個の感覚子をともなう。下唇（Labium）は楕円形で、幅 52.3 ± 2.8 

μm（n = 5）であった。下唇肢（labial palp）は上部に感覚子をそなえる。 

 

 

図 3-2. キイロヒメアリの卵と 1 齢幼虫 

（a）卵の側面図。（b）側面から見た 1 齢幼虫。（c）腹面から見た 1 齢幼虫。（d）胸部第

2-3 節（T2-T3）と腹部第 1 節（A1）の気門（白矢印）と体毛（黒矢印）。（e）1 齢幼虫の

口器：上唇（lr），小顎（mx），大顎（M），下唇（lb），下唇肢（pl）。スケールバーは、

33.3 μm（a, b, c）あるいは 14.2 μm（d, e）を示す。 

 

２齢幼虫 

全身 白色で、“pheidoloid”型の形態を示す（図 3-3a）。腹面から見て体節は明瞭であ

り、頭部は亜円形を呈し、肛門は末端近くに位置する（図 3-3b）。体長は 0.459 ± 0.074 
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mm（0.281-0.593 mm, n = 226）、体幅 0.189 ± 0.021 mm（0.149-0.250 mm, n = 226）。気門を

通る長さは 0.77 ± 0.18 mm（n = 5）。体毛は枝分かれせず、長さは 6.8 ± 2.0 µm（5 個体の

n = 25）で、1 個体あたり 500-600 本（n = 5）。隣り合う 2 本の毛の間隔は 13.8 ± 2.9 µm

（5 個体の n = 25，図 3-3c）であった。10 個の気門をもち、気門間の距離は 46.8 ± 4.8 μm

（n = 5）であった。気門に縁取りはなく、第 1 気門の直径は 2.1 ± 0.3，その他の気門の直

径は 0.6 ± 0.1 μm（n = 5）であった。 

 

頭部 頭蓋は亜円形で、長さ 0.146 ± 0.016 mm（0.108-0.189 mm, n = 226）、幅 0.137 ± 

0.006 mm（0.124-0.152 mm, n = 226）、頭蓋指数は 106.4 ± 10.5 であった。頭部表面は滑ら

かで，26 本の 26 本の分枝しない毛をそなえていた。頭部表面は滑らかで、26 本の分枝し

ない毛をそなえていた：頭盾の腹縁に沿って 4 本、頬部に 12 本、額部に 4 本、頭頂部に

2 本、後頭部の縁に沿って 4 本。毛の長さは 12.9 ± 3.3 μm（5 個体の n = 25）であった。 

 

口器 上唇は二葉型で前面に 6 個の感覚子をもち、幅は 67.3 ± 1.3 µm（n = 5, 図 3-3d）

であった。大顎は Wheeler and Wheeler（1976）の定義によれば“ectatommoid”、すなわち

「亜三角形で、内側に 1-2 個の歯をもち、先端は内側に曲がって歯を形成する」で、少な

くとも 2 個の歯をもち、長さは 0.042 ± 0.002 mm（0.039-0.046 mm, n = 13）である。小顎

は円錐形で、幅は 40.1 ± 1.6 μm（n = 8）である。外葉には 2 個の感覚子が付属する。小

顎肢は 2 個の感覚子をそなえる。下唇は楕円形で、幅 51.5 ± 2.5 μm（n = 5）。下唇肢は上

部に感覚子をともなう。 
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図 3-3. キイロヒメアリの 2 齢幼虫 

（a）側面。（b）腹面。（c）胸部第 2-3 節（T2-T3）と腹部第 1 節（A1）の気門（白矢印）

と体毛（黒矢印）。（d）口器：上唇（lr），小顎（mx），下唇（lb）， 小顎肢（pm）と下唇

肢（pl）．スケールバーは、50 μm（a, b）あるいは 14.2 μm（c, d）を示す。 

 

３齢幼虫（ワーカー） 

全身 白色で、“pheidoloid”型の形態を示す（図 3-4a）。腹面から見て体節は明瞭であ

り（図 3-4b）、頭部は亜円形を呈し（図 3-4c）、肛門は末端近くに位置する。体長は 0.847 

± 0.192 mm（0.414-1.20 mm, n = 164）、幅は 0.360 ± 0.087 mm（0.192-0.608 mm, n = 164）。

気門を通る長さは 0.95 ± 0.05 mm（n = 5）。体毛は深く分岐して錨型となり、長さは 32.5 

± 4.4 µm（5 個体の n = 25）で、1 個体あたり 400-500 本（n = 5）。隣り合う 2 本の毛の間

隔は 26.4 ± 5.3 µm（5 個体の n = 25，図 3-4d）であった。10 個の気門をもち、気門間の距

離は 57.8 ± 9.2 μm（n = 5）。気門に縁取りはなく、第 1 気門の直径は 2.2 ± 0.4，その他の

気門の直径は 0.7 ± 0.2 μm（n = 5, 図 3-4e）であった。 
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頭部 頭蓋は亜円形で、長さ 0.189 ± 0.017 mm（0.134-0.227 mm, n = 164）、幅 0.175 ± 

0.008 mm （0.146-0.191 mm, n = 164）; 頭蓋指数は 108.3 ± 8.0 であった。頭部表面は滑ら

かで，26 本の分枝した毛をそなえていた：頭盾の腹縁に沿って 4 本、頬部に 12 本、額部

に 4 本、頭頂部に 2 本、後頭部の縁に沿って 4 本。毛の長さは 12.9 ± 3.3 μm（5 個体中 n 

= 25）であった。 

口器 頭盾は明瞭で感覚子をともなわない（図 3-4d）。上唇は二葉型で前面に 6 個の感

覚子をもち、幅は 65.5 ± 1.3 µm（n = 5）であった。大顎は“ectatommoid”で 3 歯をもち、

2 齢のものより硬く、長さは 0.067 ± 0.003 mm（0.063-0.071 mm, n = 5）であった。小顎は

円錐形で、幅は 46.9 ± 1.2 μm（n = 8）であった。外葉には 2 個の感覚子が付属する。小

顎肢は 2 個の感覚子をそなえる。下唇は楕円形で幅は 55.5 ± 4.2 μm（n = 5）。下唇肢は上

部に感覚子をもつ。 
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図 3-4. キイロヒメアリの 3 齢幼虫 

（a）側面。（b）腹面。（c）頭部および口器：触角（an），頭盾（cl），上唇（lr），小顎

（mx），下唇（lb），小顎肢（pm），下唇肢（pl）。（d）胸部背面の錨状の体毛。（e）胸部

第 2-3 節（T2-T3）と腹部第 1 節（A1）節の気門（黒矢印）を示す。スケールバーは 100 

μm（a, b）あるいは 25 μm（c, d, e）を示す。 

 

終齢幼虫（女王） 

全身 白色で、胸部と腹部の間がくびれており（図 3-5a）、Wheeler and Wheeler（1976）

の定義する“aphaenogastroid”の形態を示す。；腹面から見て体節は明瞭であり、頭部は

亜円形を呈し、肛門は末端近くに位置する（図 3-5b）。体長は 1.756 ± 0.329 mm（0.742-

2.291 mm, n = 116）、幅は 0.873 ± 0.194 mm（0.408-1.214 mm, n = 116）、気門を通る長さは

1.8-2.1 mm（n = 2）であった。腹部体節は無毛（図 3-5a-c）であり、前胸部には分岐しな
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い長さ 52.8 ± 14.9µm（2 個体の n = 20，図 3-5d, e）の体毛が 1 個体あたり 50-70 本生えて

いた（n = 2）。隣り合う 2 本の毛の間の距離は 25.3 ± 5.9µm（2 個体の n = 20）であった。

10 個の気門があり、気門間の距離は 118.5-213.4 μm（n = 6）だった。気門に縁取りはな

く、第 1 気門の直径は 2.7-3.1 μm（n = 4），その他の気門の直径は 1.3-1.8 μm（n = 2）で

あった。 

頭部 頭蓋は亜円形（図 3-5d）で，長さ 0.194 ± 0.027 mm（0.096-0.256 mm, n = 116）、

幅 0.187 ± 0.013 mm（0.16-0.220 mm, n = 116）、頭蓋指数は 103.9 ± 12.7 であった。頭部表

面は滑らかで、26 本の分枝しない毛をそなえていた：頭盾の腹縁に沿って 4 本、頬部

（gena）に 12 本、額部（frons）に 4 本、頭頂部（vertex）に 2 本、後頭部の縁に沿って 4

本。毛の長さは 28.3 ± 9.3 μm（2 個体の n = 20）であった。 

口器 上唇は二葉型で前面に 6 個の感覚子をもち、幅は 77.5 ± 2.2 µm（n = 5）であっ

た。大顎は“ectatommoid”で 3 歯をもち、長さは 0.069-0.070 mm（n = 2）であった。小

顎は円錐形で、幅は 51.8 ± 3.4 μm（n = 8）であった。下顎骨には 2 個の感覚子がある。

外葉には 2 個の感覚子が付属する。小顎肢は 2 個の感覚子をそなえていた。下唇は楕円形

で幅は 59.1 ± 2.2 μm（n = 5）。下唇肢は上部に感覚子をもつ。 

突起構造 背面に 9 対、側面に 6 対、腹面に 7 個という、合計 37 個の突起が発見

された（表 3-2）。背面には、胸部 2-3 節と腹部 1-4 節に一対のドアノブ状の背面突起があ

り、直径は 72.3 ± 9.4 μm、長さは 134.0 ± 52.7 μm（n = 12）であった。体の側面には、胸

部 2-3 節と腹部 1-7 節にドアノブ状の突起があり、直径 73.4 ± 9.9 μm、長さ 103.7 ± 33.9 

μm（n = 36）であった。腹部の突起は Wheeler and Wheeler （1976）の定義による

“bosses”、すなわち「丸い末端を持つ隆起した構造」であった。胸部第 3 節と腹部第 1-3

節の前部 4 個の突起は、幅 260.7 ± 95.0 μm、長さ 105.4 ± 40.5 μm、高さ 116.5 ± 35.9 μm
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であり、明確な輪郭をもつ（n = 8）。腹部 4-6 節目の後方 3 つの突起は体からわずかに隆

起し、明瞭な境界をもたない。すべての突起の表面には、微細な乳頭状の凹凸がみられた

（図 3-5f, g）。それぞれの突起の表面には、開口部や分泌器官のような構造は認められな

かった。  
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図 3-5. キイロヒメアリの女王の終齢幼虫 

（a）側面。（b）腹面。（c）背面。（d）頭部と口器：触角（an），頭盾（cl），上唇（lr），

小顎（mx），下唇（lb），小顎肢（pm）と下唇肢（pl）。（e）体毛。（f）ドアノブ状の突起。

（g）腹部の突起構造。スケールバーはそれぞれ 142 μm（a, b, c）; 20 μm （d, e, f, g）を

示す。 
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表 3-2. キイロヒメアリの女王の終齢幼虫から発見された突起構造の位置とサイズ 

  
体側の突起サイズ

（μm） 

背面の突起サイズ

（μm） 
腹面の突起サイズ（μm） 

体節 直径 長さ 直径 長さ 幅 長さ 高さ 

胸部第 1 節 なし なし なし なし なし なし なし 

胸部第 2 節 61-76 116-141 80-95 184-210 なし なし なし 

胸部第 3 節 77-87 102-120 67-82 160-210 101-217 52-75 43-79 

腹部第 1 節 60-86 130-161 70-73 135-173 181-277 66-109 116-122 

腹部第 2 節 66-93 119-168 69-73 113-135 238-349 89-138 123-152 

腹部第 3 節 68-92 107-127 62-69 82-95 293-430 134-180 137-159 

腹部第 4 節 73-82 92-111 59-67 46-65 不明瞭 不明瞭 不明瞭 

腹部第 5 節 66-81 79-90 なし なし 不明瞭 不明瞭 不明瞭 

腹部第 6 節 55-75 54-70 なし なし 不明瞭 不明瞭 不明瞭 

腹部第 7 節 55-66 38-58 なし なし なし なし なし 

腹部第 8 節 なし なし なし なし なし なし なし 

腹部第 9 節 なし なし なし なし なし なし なし 

腹部第 10 節 なし なし なし なし なし なし なし 

 

蛹 

繭を作らない裸蛹である。体長は、ワーカーで 0.99–1.12 mm（n = 10、図 3-6a）、女王で

は 2.20-2.49 mm（n = 2、図 3-6b）であった。蛹化直後は乳白色で、羽化が近づくにつれ

て、複眼は黒く、体は黄褐色となる。女王の胸部には翅が形成されていなかった。（図 3-

6c）。  



63 

 

 

図 3-6. キイロヒメアリの蛹 

（a）側面から見たワーカーの蛹。（b）側面から見た女王の蛹。（c）背面から見た女王蛹

の胸部。スケールバーは 200 μm を示す。 

 

同属種におけるカーストの二型性 

フタモンヒメアリ（M. hiten）とヒメアリ（M. intrudens），クロヒメアリ（M. chinense）

の 3 種の終齢幼虫は、腹面から見た明瞭な体節、亜円形の頭部、末端付近に位置する肛門

という形態的特徴を共有していた。ワーカーの幼虫は 3 種とも“pheidoloid”型であり、

胸部と腹部の体節には錨状の毛が見られた（図 3-7a~c）。また、フタモンヒメアリでは、

生殖期のオスや女王の幼虫も“pheidoloid”型であった（図 3-7d）。しかし、ヒメアリ（図

3-7e）とクロヒメアリ（図 3-7f）では、生殖幼虫は Wheeler and Wheeler（1976）が定義す

る“attoid”型（上唇から肛門までの距離と直径がほぼ等しい）を示していた。3 種とも

に、生殖幼虫には錨状の分岐した毛は見られなかった。  
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図 3-7. 腹面から見たヒメアリ属の最終齢幼虫の形態 

（a）フタモンヒメアリ（M. hiten）ワーカー。（b）ヒメアリ（M. intrudens）ワーカー。

（c）クロヒメアリ（M. chinense）ワーカー。（d）フタモンヒメアリ生殖虫。（e）ヒメア

リ生殖虫。（f）クロヒメアリ生殖虫。スケールバーは 200 μm を示す。 
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女王の終齢幼虫の内部形態 

女王の終齢幼虫を組織学的に観察したところ、背面と体側面のドアノブ状の突起（図

3-8a~b）と腹面の隆起（図 3-8c~d）は、表皮とクチクラが伸長した構造であった。これら

の構造の内部には、筋肉や神経は認められなかった。ドアノブ状の突起では、クチクラの

厚さは 8.6 ± 1.8 μm（n = 7）、表皮の厚さは 11.6 ± 3.3 μm（n = 7）で、他の部位における

クチクラ（4.2 ± 0.2 μm, n = 9）や表皮（4.9 ± 1.0 μm, n = 9）と比較して 2 倍程度厚かった。

腹面の隆起は、やや厚いクチクラ（5.78 ± 1.11 μm, n = 5）と著しく厚い表皮（16.42 ± 4.09 

μm, n = 5）で形成されていた。また、腹面の隆起には、表皮に囲まれた小さな細胞（脂肪

体の可能性がある）が観察された（図 3-8d）。ドアノブ状の突起や腹面の隆起において、

特殊な分泌細胞や開口部のような構造は見いだせなかった。 

 

発育期間 

53 日間の実験期間中に、211 個の卵が産下され、166 頭の 1 齢幼虫が巣内に出現した

（表 3-3）。産卵からふ化までの平均期間は 13.39 ± 2.28 日と推定された。また、若齢幼虫

（＝1 齢および 2 齢）については、導入された 70 個の卵のうち、孵化した 32 頭すべてが

終齢幼虫となり、平均期間は 7.31 ± 1.00 日と算出された。終齢幼虫の処理区では、80 頭

の若齢幼虫のうち 72 頭が脱皮し、そのうち 51 頭が蛹化に至った。終齢幼虫の期間は 4.43 

± 1.10 日と推定された。蛹の処理区では、70 頭の最終齢幼虫のうち 33 頭が蛹になり、22

頭がワーカーとして羽化した。羽化までに要する蛹期間は 16.87 ± 1.55 日と計算できた。

このことから、キイロヒメアリのワーカーの卵から成虫に至るまでの発育期間は合計 59

日と推定された。 
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図 3-8. キイロヒメアリの女王の終齢幼虫における突起構造の組織学的観察 

（a）背面ドアノブ状突起の断面図。（b）側面ドアノブ状突起の断面図。（c）腹部の楕円

状突起の縦断面。（d）腹部楕円状突起の断面図。スケールバーはすべて 50 μm を示す。

また、表皮（ep）とクチクラ（cu）を矢印で示す。 

 

 

表 3-3. キイロヒメアリの未成熟期の発育期間と各期の観察個体数 

      発育期間（日） 

発生ステージ 使用した巣の数 観察個体数 平均値 ± SD 範囲 

卵 18 166 13.39 ± 2.28 8-22 

若齢幼虫 7 32 7.31 ± 1.00 6-9 

老齢幼虫 8 51 18.31 ± 3.29 13-26 

前蛹 8 51 4.43 ± 1.10 1-7 

蛹 7 23 16.87 ± 1.55 13-20 

 

考察 

キイロヒメアリの幼虫は、体長の分布パターンと体毛タイプの組み合わせから、3 齢を

経て蛹に至ると推定された。これは一般にアリ科で最も少ない幼虫齢数であり、サスライ

アリ亜科（ Dorylinae ）、デコメハリアリ亜科 （ Ectatomminae ）、ヤマアリ亜科
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（Formicinae）、フタフシアリ亜科（Myrmicinae）の 4 亜科から報告されている（Solis et 

al.2010a）。フタフシアリ亜科では、ヒメアリ属のイエヒメアリとフタイロヒメアリを含む

16 種から 3 齢の幼虫が知られている（Solis et al. 2010a; Bharti and Gill 2011; Bharti et al. 

2019）。キイロヒメアリにおいて計算された各齢の間の成長率は、脱皮による成長の比率

が 1.1~1.9 で一定であるという Dyar の法則と一致する（Parra and Haddad, 1989）。キイロ

ヒメアリの幼虫の成長率は 1.19 で、フタイロヒメアリ（1.23; Solis et al. 2010a）やイエヒ

メアリ（1.36; Alvares et al. 1993）に比べて小さいことがわかった。これは成虫の体長が、

キイロヒメアリでは約 1.5 mm、フタイロヒメアリでは 1.7-2.0 mm（Wetterer 2010a）、イ

エヒメアリでは 2.2-2.4 mm（Wetterer 2010b）と異なることを反映しているのかもしれな

い。 

キイロヒメアリの全発生期間は約 59 日（卵：13 日＋幼虫：29 日＋蛹：17 日）と推定

された。この結果は、熱帯に分布する同属種のイエヒメアリ（egg: 11 days + larva: 22 days 

+ pupa: 12 days, 27°C; Pontieri et al. bioRxiv）やフタモンヒメアリ（egg: 12 days + larva: 17 

days + pupa: 20 days, 24°C; Ito et al. 2021）よりもやや長い。なお、キイロヒメアリは日本

の温帯地域に分布し、越冬時には幼虫が発育を停止するため、自然条件下では幼虫期間が

延長される可能性がある。 

Adams ら（2021）は、アリの幼虫の性やカーストの識別には、量的形質と質的形質の

組み合わせが有効であることを示唆した。今回の結果から、キイロヒメアリにおいてもこ

の手法が効果的であることが示された。各齢の体サイズは重複していたものの（図 3-1）、

体毛の数や形状を考慮することで区別できた（表 3-1）。ヒメアリ属のいくつかの種では、

幼虫が深く枝分かれした錨状の体毛をもつことが報告されている（Solis et al. 2010a; 

Penick et al. 2012）。キイロヒメアリにおいても、3 齢のワーカー幼虫はこの錨状の体毛を
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全身に保有していた。これに対して、女王の終齢幼虫は前胸部にのみ単純な体毛をもつ。

同属のヒメアリとクロヒメアリ，フタモンヒメアリの 3 種でも、ワーカー幼虫には枝分か

れした体毛があり、繁殖虫の幼虫にはほとんど毛がないという、カースト特異的なパター

ンが共有されていた。このような体毛のカースト二型は、同属種である M. minimum

（Wheeler and Wheeler 1955）やイエヒメアリ（Edwards 1991）で以前から知られていた。

このパターンはヒメアリ属で広く共有されており、幼虫のカーストを識別するために有用

な形質であると考えられる。 

キイロヒメアリの終齢幼虫のカースト二型は、観察された他の近縁種よりもさらに顕

著であった。キイロヒメアリの女王幼虫は“aphaenogastroid”型で、胸部と腹部の背面と

側面にはドアノブ状の突起が並んでおり、また腹部の腹面には楕円形の隆起がある。これ

らの構造が側方、背方、腹方で明確に区分され、特に胸部の第 1 節と腹部末端に存在しな

いというパターンがみられた（表 3-2）。胸部の第１節（Keller et al. 2014）と腹部の末端

（Lieberman et al. 2021）は特にカースト分化において顕著な差異がみられる部位として知

られており、カースト特異的な発生過程を調べるよい機会を提供している。 

また、キイロヒメアリの女王の蛹は、胸部に翅をもたない無翅型であった。無翅女王

の報告は、本種のように女王が絶対産雌性単為生殖を行なうアリでは初となる（４章およ

び５章にて詳述）。 

アリの幼虫では、様々な亜科から特異な形態が報告されている（表 3-4）。フタフシア

リでは、キイロヒメアリに類似したカースト二型がシリアゲアリ属（Crematogaster）で

報告されている。C. rivai var. luctuosa や C. scutellari の老齢幼虫には、腹部側面に突起構

造の列があり（Menozzi 1930; Eidmann 1926）、それらの個体は女王への分化が推測される

という（Casevitz-Weulersse 1984）。一方、カタアリ亜科（Dolichoderinae）の中には、ワ
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ーカー幼虫にしか突起がみられないものもある（Solis et al.2010b など）。これらの突起構

造の発生学的な相同性は不明であるものの、このような系統樹上の分布は幼虫における収

斂進化を示唆している。 

Wheeler and Wheeler（1976）は、アリの幼虫における突起の機能として、（1）姿勢の維

持、（2）幼虫どうしの共食いに対する防御、（3）巣の天井や壁への付着、（4）成虫との

栄養交換のための器官、（5）体表に餌を保持するための構造、の 5 つを提唱した。これら

の仮説は、Masuko（2019）、Fox ら（2017）など一部の例外を除き、十分に検証されてい

ない。今回の形態学的・組織学的観察では、キイロヒメアリの女王幼虫の突起に開口部や

分泌細胞などの特殊な構造は認められなかった。他の多くの事例と同様に、キイロヒメア

リ幼虫の女王特異的な突起構造の機能は、現時点ではまだ不明である。この女王幼虫が巣

内の他個体とどのような相互作用をもつのか、行動学的な解析を行なう必要がある。この

ような特殊な幼虫の機能をさらに詳しく調べることで、複雑なアリ社会で幼虫が果たして

いる、隠れた本質的な役割を理解することができるだろう。 
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表 3-4.これまでに報告されたアリ類の幼虫における特殊な体表構造 

引用した文献は次の通り。1, Masuko 1989; 2, Masuko 2019; 3, Taylor 1965; 4, Wheeler 1918; 5, Villet et al. 1990; 6, Petralia and Vinson; 1979; 7, 

Taylor 1967; 8, Wheeler and Wheeler 1971; 9, Peeters and Hölldobler 1992; 10, Fox et al.2017; 11, Wheeler and Wheeler 1966; 12, Shattuck 1992; 13, 

Solis et al. 2010b; 14, Eidmann 1926; 15, Menozzi 1930; 16, Casevitz-Weulersse 1984. 

亜科 属 体節 位置 構造 カースト 齢 機能 文献 

Leptanillinae Leptanilla 腹部 背面 ダクト状の 

開口部 

NA 終齢 栄養交換 1 

Proceratiinae Probolomyrmex 腹部 後背面 吸盤のような 

付属物 

NA - 壁や天井

への付着 

3 

Proceratiinae Proceratium 腹部 背面 スリット状の 

開口部 

NA 終齢 栄養交換 2 

Pseudomyrmecinae Tetraponera 胸部,腹部 腹面 大きな突起構造 NA すべての齢 栄養交換 4 
Ponerinae Odontomachus, Pachycondyla, 

 Leptogenys 
腹部 背面 突起構造 NA - 餌の保持 6 

Ponerinae Brachyponera, Cryptopone, 

 Hypoponera, Odontomachus, Ponera, 

Myopias, Simopelta, Belonopelta 

腹部 背面 対をなすドアノブ

状の突起 

NA 種ごとに 

異なる 

姿勢の維

持，付着 

7, 8, 

9, 10 

Ponerinae Platythyrea 腹部 腹面 単一の円錐状の 

突起 

ワーカー 終齢 栄養交換 5 

Dolichoderinae Tapinoma 腹部 後背面 単一の突起 ワーカー NA NA 11, 12 
Dolichoderinae Froggattella 腹部 背面 対をなさない突起 ワーカー すべての齢 NA 11, 12 
Dolichoderinae Linepithema 腹部 背面 単一の突起 ワーカー すべての齢 NA 12, 13 
Myrmecinae Monomorium 胸部,腹部 側面，

背面 

対をなすドアノブ

状の突起 

女王 終齢 NA 本研究 

Myrmecinae Monomorium 胸部,腹部 腹面 楕円状の隆起 女王 終齢 NA 本研究 
Myrmecinae Crematogaster 腹部 側面 よく発達した 

伸長構造 

女王？ 終齢 NA 14, 

15, 16 
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第４章 巣レベルの自己複製システムと社会遺伝構造 

はじめに 

アリ類は 14,000 種以上からなる多様なグループであり（Bolton 2022）、その社会のあり

ようは種や個体群によって大きく異なる。コロニーの総個体数やカースト構成、コロニー

あたりの繁殖者や巣の数などの社会構造の多様性は、集団レベルの生活史形質がいかに進

化してきたのかを検証する機会を提供している（Heinze 2017）。また、社会進化の過程を

議論する上で血縁選択の視点を欠くことはできず（Hughes et al. 2008a）、コロニーや巣を

構成する個体同士がどのような遺伝的関係にあるのかという社会遺伝構造を解明すること

も重要である。社会構造や社会遺伝構造は、各カーストの形態やサイズ、遺伝様式や交尾

回数などの個体に帰属する要因と、新巣の創設様式やカースト分化の社会的制御機構、巣

仲間認識機構などコロニーレベルの要因の組み合わせにより形作られる。 

産雌性単為生殖を行なうアリは、コロニー集団に単純な社会遺伝構造をもたらしうる点

で興味深い個体レベルの繁殖システムである。アリ類の産雌性単為生殖システムには、Ⅰ

型：ワーカーによる絶対産雌性単為生殖、Ⅱ型：女王による使い分け産雌性単為生殖、Ⅲ

型：女王による絶対産雌性単為生殖の３つのタイプがある（Fournier et al. 2005; Foucaud et 

al. 2005，１章を参照）。いずれのシステムにおいても、遺伝様式が明らかになっている種

では母と娘が同じヘテロ接合の遺伝子型となることが知られている（Rabeling and 

Kronauer 2013; Barros et al. 2022）。とりわけⅠ型およびⅢ型の絶対産雌性単為生殖を採用す

る種では、コロニーのすべての個体が単為生殖により生産されるため、単一クローンから

なる極端な社会遺伝構造が出現しうる。実際、ワーカーが産雌性単為生殖を行なうクビレ

ハリアリ（Ooceraea biroi）では、コロニー内の血縁度は 0.996 と高い値を示す（Oxley et 

al. 2014）。しかし一方で、絶対産雌性単為生殖が必ずしも高い血縁度に帰結しない例もあ

る。クビレハリアリと同じ単為生殖システムをもつアミメアリ（Pristomyrmex punctatus）

やヒラバナハリアリ（Platythyrea punctata）では、しばしば一つのコロニー内に複数のク

ローン系統がみられる（Schilder et al. 1999b; Dobata et al. 2009）。これらの種では越冬時や
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巣場所の不足時にコロニーが融合すると考えらえており（Kellner et al. 2010; Satow et al. 

2013）、単為生殖種の社会遺伝構造を調べるうえでコロニーレベルの生活史に注目する必

要性を強調している。 

これらのⅠ型の単為生殖種とは対照的に、女王が絶対産雌性単為生殖を行なうⅢ型の単

為生殖システムをもつアリの社会遺伝構造に関するデータは不足している。これまでに、

単一のマイクロサテライト遺伝子座を用いたイバラキノコアリ（Mycocepurus smithii）の

例（54 個体／9 巣；Himler et al. 2009）と、RAPD 法によりトカラウロコアリ（Strumigenys 

membranifera）を調べた例（10 個体／実験室内で累代飼育された 1 巣：Hasegawa et al. 

2018）のみが報告されている。このタイプの単為生殖種の社会遺伝構造を議論するために

は、より解像度の高いデータセットが必要となる。 

そこで、女王が絶対産雌性単為生殖を行なうⅢ型の単為生殖であるキイロヒメアリ

（ Monomorium triviale ）の社会構造と遺伝構造を明らかにした。ヒメアリ属

（Monomorium）は本種とフタモンヒメアリ（M. hiten）の 2 種においてⅢ型の単為生殖シ

ステムが独立に獲得されたことが示唆されている注目すべき属であるとともに、多様なコ

ロニーレベルの生活史形質が知られている。特にコロニーの分散戦略は属内で繰り返し進

化してきたと考えられ、女王が有翅型（通常、女王が単独で独立創設）の種と無翅型（通

常、女王がワーカーをともなって従属創設）の種、あるいは種内で二型性を示す種が報告

されている（Johnson and Overson 2017）。また、イエヒメアリ（M. pharaonis）やフタイロ

ヒメアリ（M. floricola）は、種内において個体間の敵対性が失われた融合コロニー性とみ

なされている（Helantera et al. 2009）。 

本研究では、キイロヒメアリの社会構造を明らかにするために、野外調査を行なって巣

を構成する女王とワーカーの個体数を調べた。また、ワーカーと女王の中間的な個体や、

女王内のサイズ多型の有無を確かめるために、ワーカーと女王のサイズ分布を調べた。さ

らに、巣内で発見された複数の女王のうち、実際に繁殖に関与している個体の内訳を調べ

るために、解剖により繁殖ステータスを確認した。そのうえで、本種の社会遺伝構造を解
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明するために集団遺伝学的解析を行ない、社会構造の調査結果との整合性を確かめた。ま

た、本種の短距離分散性から予想される距離による隔離（Isolation by distance: IBD）のパ

ターンが遺伝的距離にみられるかどうか検証した。さらに、本種は女王の形態から従属創

設による短距離分散を行なうと考えられ、母巣と娘巣がごく近い距離にあると予想された。

そこで巣間の相互作用に着目し、異なる巣のワーカー間において敵対的な行動がみられる

か調べた。 

 

材料と方法 

巣内のカースト構成 

キイロヒメアリの巣のカースト構成を明らかにするため、2017 年から 2021 年にかけて、

京都府京都市の宝ヶ池公園（北緯 35.060087、東経 135.788488）において、キイロヒメア

リの巣を 350 個採集した（巻末付録２）。営巣場所は枯枝の中空部やカシ類のドングリの

中、シダ類の枯れ葉の葉柄の中など、植物の枯死体や腐朽部であり、全体を容易に回収す

ることができた。各巣の採集地点を、GPS ロガー（MAP64scJ, GARMIN, USA）により記

録した。採集した巣を実験室に持ち帰り、30 ㎜シャーレに全個体を取り出して、女王と

ワーカー，および各カーストのブルード（幼虫と蛹）を計数した。巣の女王数がワーカー

数に与える効果を調べるため、ワーカーの個体数を応答変数に、女王数およびカテゴリ化

した採集月・採集年を説明変数に、巣の ID をランダム効果として、ポアソン分布を仮定

した GLMM を用いた。説明変数の効果が有意かを調べるために尤度比検定を行なった。

また野外調査の結果、夏季（2017 年 7 月 18 日から 8 月 19 日，2019 年 7 月 24 日，2020年

7 月 12 日から 8 月 1 日，2021 年 6 月 28 日と 7 月 6 日）に採集した巣において女王の幼虫

や蛹がみられたため、この期間に得られた 109 巣を繁殖時季の巣として抽出し、巣の女王

数やワーカー数がブルードの総生産数やブルードのカースト分化運命（女王ブルードとワ

ーカーブルードの比率）に与える影響を解析した。ブルードの総個体数や総個体数に占め

る女王ブルードの割合を応答変数に、女王数とワーカー数を説明変数に、巣の ID をラン
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ダム効果として、ブルードの総生産数にはポアソン分布、女王ブルードとワーカーブルー

ドの比率には二項分布を仮定した GLMM を用いた。説明変数の効果が有意かを調べるた

めに尤度比検定を実施した。 

 

カーストのサイズ分布 

キイロヒメアリにサブカーストや中間カーストが存在するかどうかを調べるため、カー

ストごとのサイズ分布を調べた。2017 年から 2020 年にかけて採集した 30 巣から得た、

形態的に女王と考えられる 104 頭，ワーカーと考えられる 48 頭をデジタル顕微鏡（VHX-

900；キーエンス）で撮影し、体サイズの指標として、頭部の最大幅を ImageJ（Schneider 

et al.2012）を用いて測定した。それぞれのカーストの頭幅の分布が正規性を満たすかどう

か、Shapiro-Wilk 検定により調べた。また、女王の潜在的な繁殖能力の指標として、卵巣

小管数を解剖により調べた（方法は次項にて述べる）。女王の体サイズと潜在的な繁殖能

力卵巣小管数の関係を調べるため、個体の卵巣小管関数を従属変数に、頭幅を説明変数に、

巣の ID をランダム効果として、正規分布を仮定した GLMM を用いた。説明変数（頭幅）

の効果が有意かを調べるために尤度比検定を用いた。 

 

巣内の女王における繁殖の偏り 

巣内から得られた女王の繁殖ステータスを調べるため、2020 年に得られた 16 巣から 41

個体を取り出し、内部生殖器を解剖した。まず、女王を 70％エタノールに３分間浸して

固定した。その後、蒸留水を満たした 30 ㎜シャーレに体を移し、双眼実体顕微鏡（SZ40; 

OLYMPUS Optical, Tokyo, Japan）下で精密ピンセットを用いて腹部末端から生殖器官を引

き抜いた。各個体の卵巣小管を計数するとともに、産卵経験の指標として、卵巣に黄体が

蓄積されているかどうかを確認した。 
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社会遺伝構造 

サンプリング 

2020 年から 2021 年にかけて、京都府京都市の山林においてキイロヒメアリの巣を採集

した。巣ごとの遺伝構造を調べるために、生息地内の約 400 m 離れた２つの採集サイトか

ら、構成個体数にばらつきのある６巣ずつを選んだ。それぞれの採集サイトは約 10×5 m

の連続したササの茂みからなる。キイロヒメアリは、地表に落ちていたササの枯枝に営巣

していた。各巣からはワーカーを８個体，女王を１から８個体取り出し、解析に供した。

また、調査集団における遺伝子頻度のレファレンスとするために、33 巣から１個体ずつ

取り出した女王個体も用いた。さらに京都集団の単系統性を検証するため、京都以外の国

内 10 産地から得た 10 個体も加え、合計 192 個体から DNA を抽出した（表 4-1）。 

 

DNA 配列データの取得 

全ての個体を 99.5％エタノールで固定したのち、QIAamp DNA Micro Kit 50（QIAGEN, 

Valencia, CA,USA）で全身からゲノム DNA を抽出した。得られた DNA 収量を Qubit 4 

Fluorometer（Thermo Fisher Scientific）により測定したところ、十分量（20ng/uL×5uL）に

達していなかったため、GenomiPhi DNA Amplification Kit（Amersham Biosciences, NJ, USA）

を用いて全ゲノム増幅を行なった。RAD-Seq 用ライブラリーは Etter et al（2011）の方法

に従って作成した。制限酵素として EcoRI および BglII を用い、 Illumina HiSeq X

（Illumina, San Diego, CA, USA）の 150 bp ペアードエンドリードで配列を決定した。 

 

SNP 多型の検出 

FASTQ 形式の塩基配列データから、Trimmomatic v0.39（Bolger et al. 2014）を用いてア

ダプター配列を除去した。各個体の配列について、Bowtie 2 version 2.4.5（Langmead and 

Salzberg, 2012）によりキイロヒメアリのドラフトゲノム（Dobata unpublished）へのマッ

ピングを行なった。これにより得られた BAM 形式のマッピング結果ファイルから、
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Stacks 2（Catchen et al. 2011; 2013; Rochette 2019）を用いて SNP コールを行なった。全個

体数のうち 80％で遺伝子型が決定されている座位を抽出し、以降の解析に用いた。 

 

表 4-1. 集団遺伝学的解析に用いた個体の内訳とフィルタリングの結果 

  

  

  

  

  

  

サンプリング 

個体数 

フィルタリング 

通過個体数 

処理区 個体群 巣の ID 女王 ワーカー 女王 ワーカー 

巣の遺伝構造の解析 京都 Mtri_20210628_02 3 8 3 7 

〃 〃 Mtri_20210628_04 8 8 8 8 

〃 〃 Mtri_20210628_05 8 8 8 7 

〃 〃 Mtri_20210628_06 7 8 7 2 

〃 〃 Mtri_20210628_07 1 8 1 8 

〃 〃 Mtri_20210628_09 8 8 8 8 

〃 〃 Mtri_20210706_02 6 8 5 5 

〃 〃 Mtri_20210706_05 4 8 3 3 

〃 〃 Mtri_20210706_06 2 8 2 4 

〃 〃 Mtri_20210706_07 3 8 3 2 

〃 〃 Mtri_20210706_08 2 8 1 7 

〃 〃 Mtri_20210706_10 1 8 0 4 

コンセンサス配列決定の 京都 Mtri_20200604_01 33 0 23*1 0 

ためのレファレンス個体   ほか 33 巣         

外群 島根 MO_37 0 1 0 0 

〃 岐阜 MO15-33 0 1 0 0 

〃 千葉 Mtri_20170618_14 1 0 0 0 

〃 大阪 Mtri_20171109_02 1 0 0 0 

〃 香川 Mtri_20210630_09 1 0 1 0 

〃 愛媛 Mtri_20210701_01 1 0 1 0 

〃 茨城 Mtri_20210709_33 1 0 1 0 

〃 東京 Mtri_20210710_04 1 0 1 0 

〃 愛知 Mtri_20210711_09 1 0 1 0 

〃 滋賀 Mtri_20210716_01 1 0 0 0 

*1: 2 段階のフィルタリングのうち、最初のステップを通過したもの 
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SNP データのフィルタリング 

RADseq データセットからは数千の SNP が得られるが、その中には低クオリティのサン

プルに由来する配列や、カバレッジが異常に高い、あるいは低いデータによるジェノタイ

ピングエラーが含まれ、適切なフィルタリングを行なう必要がある（O'Leary et al 2018）。

とりわけ、今回のように全ゲノム増幅により得られたデータセットでは、対立アリルの一

方が異常に増幅されることにより誤ってホモ接合と判別されるおそれがある（de Medeiros 

and Farrell 2018）。このジェノタイピングエラーを除去するため、大きく２つのステップ

からなるフィルタリングスキームを採用した。まず、SNP データのカバレッジに基づく

厳格なフィルタリングにより、京都集団におけるコンセンサス配列を決定した。そのうえ

で各個体において、コンセンサス配列との異同を考慮した SNP データのフィルタリング

を実施した。コンセンサス配列の決定と、個体の SNP データのフィルタリングの具体的

な手順を以下に述べる。 

京都集団におけるコンセンサス配列を決定するために、まず個体ごとに各 SNP サイト

のカバレッジを集計した。各個体において、カバレッジが上位 10％以上と下位 10％以下

の SNP は、過剰または過少なデータとして欠測値とみなした。さらにカバレッジが 15 に

満たない SNP も欠測値とした。その上で、マイナーアリル頻度が５％に満たない SNP サ

イトを除去した。また、１個体のみで検出された稀なジェノタイプ（シングルトン）も欠

測値とした。最後に、全個体数のうち欠測個体数が３割を超える SNP サイトを除去する

とともに、全 SNP サイト数のうち欠測サイト数が３割を超える個体を除去した。これら

のフィルタリングにより、136 個体，1117 SNPs からなるデータセットを得た。このデー

タセットのうち、京都集団のレファレンスとするために各巣から１個体ずつ取り出した女

王 23 個体を抽出した。これらの個体において多数を占める遺伝子型を調べ、コンセンサ

ス配列を決定した。なお、それぞれの SNP 座位において、多数を占める遺伝子型の遺伝

子頻度は 1.0 から 0.68 であった。 

上記のフィルタリングにより得られたコンセンサス配列をもとに、個体の SNP データ
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のフィルタリングを行なった。まず各個体において、コンセンサス配列と整合する SNP

座位については、カバレッジが５に満たないデータのみを欠測値とした。これに対して、

コンセンサス配列とは異なる遺伝子型を示すデータについてはより厳しいフィルタリング

基準を設け、各個体において、カバレッジが上位 10％以上と下位 10％以下の SNP は欠測

値とみなすとともに、カバレッジが 15 に満たない SNP も欠測値とした。その後、全 SNP

サイト数のうち欠測サイト数が１割を超える個体を除去した。一連のフィルタリングを通

過した京都集団の 12 巣から得られた 114 個体と、京都以外の産地から得られた５個体を、

以下の解析に用いた（表 4-1）。 

 

集団遺伝学的解析 

集団遺伝学的解析には、SNP 間の連鎖不平衡が集団構造や系統解析にもたらすバイア

スを避けるため、1 遺伝子座につきランダムな SNP を 1 つだけ保持し、合計 805 SNPs か

らなるデータセット（欠測率 1.98％）を用いた。２つの採集サイト間および巣間の遺伝構

造を調べるため、統計解析ソフト R v4.1.2（R Core Team 2021）を用いて次の解析を行な

った。パッケージ hierfstat（Goudet 2005）により、各巣をサブ集団として、全集団の F 統

計量を求めた。採集サイトおよび巣ごとに遺伝的なまとまりがみられるか調べるため、パ

ッケージ adegenet（Jombart 2008）を用いて主成分分析（PCA）を行なった。また、個体

間の系統関係を明らかにするための遺伝的距離を計算するにあたり、キイロヒメアリの単

為生殖性を鑑みて、個体間のホモ接合の共有に注目した。多くの単為生殖性の生物では世

代ごとにヘテロ接合性の喪失（Loss of heterozygosity: LOH）が生じるため、ある個体どう

しがホモ接合性を共有していることは、個別のアリルを共有していること以上に系統的な

近縁性を反映していると考えられたからである。そこで、すべての個体の組み合わせに対

して、個体間の接合性共有率を算出し、これを１から差し引いた接合性共有距離

（Zygosity sharing distance）を個体間の遺伝的距離の指標に用いた。なお計算に際しては、

データセットに含まれる欠測値が接合性共有距離の計算にもたらす影響を抑えるために、
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各座位における欠測値を集団全体の平均値に置き換えた。 

これにより得られた個体間の距離行列をもとに、パッケージ ape（Paradis and Schliep 

2019）により、近隣結合法による系統樹を描画した。外群には、茨城県および東京都、愛

知県、香川県、愛媛県から得られた各１個体の女王を用いた。また、各枝のブートストラ

ップ支持確率を 100 回の反復試行により求めた。さらに系統樹とは異なるアプローチとし

て、コンセンサス配列を祖先状態とみなし、個体間の接合性共有距離に基づいて、ランダ

ム化最小全域ネットワーク（randomized minimum spanning tree, Paradis 2017）を作成した。

計算には、パッケージ pegas（Paradis et al. 2021）を用いた。また、巣間の遺伝的な距離を

調べるため、Chakraborty and Jin（1993）による集団間のアリル共有距離の算出法を参考

に、２巣間の接合性共有距離を求めた。これによって得られた距離行列をもとに、巣間の

系統関係を明らかにするため、近隣結合法による無根系統樹を作成した。枝のブートスト

ラップ支持確率を 100 回の反復試行により求めた。 

キイロヒメアリの空間遺伝構造が距離による隔離（Isolation by distance）のパターンに

当てはまるか調べるために、個体間および巣間の接合性共有距離と、採集サイト間の地理

的距離との相関関係について、パッケージ vegan（Oksanen et al. 2013）を用いたマンテル

検定（ピアソンの積率相関係数，並べ替え検定＝9999 回）を実行した。また、巣仲間と

非巣仲間の組み合わせによって遺伝的距離が異なるかどうかを調べるため、同じ採集サイ

トから得られた個体間の組み合わせについて、巣仲間どうしを距離０、非巣仲間どうしを

距離１と置き換え、接合性共有距離との相関をマンテル検定により求めた。 

社会性昆虫のコロニーにおける遺伝的な不均一性は、個体間の血縁度上の利害対立をも

たらしうる一方で、分業の効率化や病原体への抵抗性の向上といった観点から集団のパフ

ォーマンスを高める可能性もある。そこで各巣の個体間における接合性共有距離の平均値

や分散が、巣あたりのブルードや新女王の生産パフォーマンスに与える影響を調べた。巣

内から得られた幼虫や蛹における各カーストの個体数や比率を従属変数に、個体間の接合

性共有距離の平均値や分散、また巣の女王数とワーカー数を説明変数に、巣の ID をラン
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ダム効果として、ポアソン分布あるいは二項分布を仮定した GLMM を用いた。説明変数

（個体間の接合性共有距離の平均値や分散）の効果が有意かを調べるために尤度比検定を

用いた。 

 

巣間の敵対性試験 

異なる巣に属する個体間の相互作用を調べるため、ワーカーを 1 対 1 で対峙させる敵対

性試験を行なった。敵対性試験は、近縁種イエヒメアリにおいて行なわれた Schmidt ら

（2010）の手順を参考に、次のように実施した。行動観察用のアリーナは、ガラス板（ス

ライドガラス）と厚さ 0.3 ㎜のシリコン樹脂製のマットからなる。マットにパンチホール

で直径５㎜の孔をあけ、アリが動き回ることができる空間を設けた。実験ではこのユニッ

トを２つ用意し、マット内の空間にキイロヒメアリのワーカー1 頭を入れ、透明な樹脂フ

ィルムで蓋をして 5 分間馴致させた。次に、2 つのユニットを蝶番のように向かい合せ、

マット内の空間が同じ位置となるように重ねた。その後、透明な樹脂フィルムを慎重に引

き抜くことで、２個体のワーカーが接触できるようにした（図 4-1）。フィルム除去後か

ら 6 分間、2 個体の相互作用をシングルボードコンピュータ（Raspberry Pi 3B+, Raspberry 

Pi Foundation, UK）で録画した。個体間の相互作用を、0 から 5 のスケールで区別して記

録した：0＝無視、1＝アンテネーション、2＝逃避、3＝腹を上げて威嚇、4＝噛みつく、5

＝継続的な戦闘。観察したそれぞれのペアについて、観察されたもっとも高いスケールを

敵対性スコアとして記録した。なお、事前知識による観察結果のバイアスを避けるため、

スコアリングは動画ファイルのファイル名をブラインド化したうえで実施した。また、す

べての個体は 1 回のみ実験に使用された。以下の５つの処理区を設けた：①京都市宝ヶ池

個体群の同じ巣から取り出した巣仲間どうし（ネガティブコントロール）、②京都市宝ヶ

池個体群の同じ採集サイトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし、③京都市宝ヶ池個

体群の異なる採集サイトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし、④京都市宝ヶ池個体

群と、日本各地の別個体群からの巣から取り出した非巣仲間どうし、⑤同属種であるヒメ
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アリ（Monomorium intrudens: ポジティブコントロール，ヒメアリ側から敵対行動が生じな

いよう、触角の鞭節を切除した）。①および⑤の条件では３巣から５ペアずつ、②では３

地点から５ペアずつの各 15 繰り返しを観察した（表 4-2）。また、③の条件では乱数を用

いて無作為に選んだ 30 ペアを用いた。④の条件では、京都府京都市の宝ヶ池公園の 18 巣

から得られた個体と、日本国内の５つの個体群（茨城，東京，愛知，滋賀，香川）の 47

巣から得られた個体からなる 47 ペアを対戦させた。①②③⑤の条件では、2020 年の 6 月

4 日に、京都府京都市の宝ヶ池公園の最低 80 m、最大 700 m離れた７か所のササ群生地か

ら採集した 14 巣の個体を用いた。④の条件では、2021 年の６月から７月にかけて各地の

個体群から得た 65 巣の個体を用いた。合計 122 ペアの相互作用を記録し、統計解析ソフ

ト R v4.1.2（R Core Team 2021）によって結果の解析を行なった。 

 

 

図 4-1. 観察用アリーナ内のキイロヒメアリのワーカー 

直径 5 mm、高さ 0.3 mm の空間にアリを 1 個体ずつ入れ、２つ重ね合わせたのちに間仕

切りを取り除くことで両個体を遭遇させた。 
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表 4-2. 敵対性試験に用いた個体の内訳 

処理区はそれぞれ、次の組み合わせで個体１と個体２を対戦させたことを表す：①京都市宝ヶ池個体群の同じ巣から取り出した巣仲間どう

し（ネガティブコントロール）、②京都市宝ヶ池個体群の同じ採集サイトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし、③京都市宝ヶ池個体

群の異なる採集サイトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし、④京都市宝ヶ池個体群と、日本各地の別個体群からの巣から取り出した

非巣仲間どうし、⑤同属種であるヒメアリ（Monomorium intrudens）との対戦。 
 個体１ 個体２    

処理区 個体群 供試巣数 採集日 個体群 供試巣数 採集日 供試サイト数 距離[ｍ] 観察ペア数 

① 同巣個体 京都 3 2020/6/4 京都（個体１と同巣） 3 2020/6/4 3 0 15 

② 同サイト 京都 6 2020/6/4 京都（個体１と同サイト） 6 2020/6/4 3 > 10 15 

③ 別サイト 京都 9 2020/6/4 京都（個体１と別サイト） 12 2020/6/4 7 82 - 714 30 

④ 別個体群 京都 7 

2021/6/28 

あるいは 

2021/7/6 

滋賀 10 2021/7/15 1 19,000 10 

〃 〃 6 〃 愛知 9 2021/7/11 1 127,000 9 

〃 〃 4 〃 香川 8 2021/6/30 1 173,000 8 

〃 〃 7 〃 東京 10 2021/7/10 1 348,000 10 

〃 〃 5 〃 茨城 10 2021/7/9 1 408,000 10 

⑤ 同属別種 
(M. intrudens) 

京都 3 2020/6/4 京都 データなし データなし データなし データなし 15 
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結果 

巣内のカースト構成 

巣内の女王個体数は 6.02 ± 5.78 頭（n = 350, mean ± SD）で、最小 0 頭から最大 34 頭ま

でばらついていた。このうち、女王をもたない巣は 13 巣（全体の 3.71％）、1 頭のみの巣

は 40 巣（同 11.42％）のみであった。ワーカーの個体数は 135.70 ± 134.10（n = 350）頭で、

最も少ない巣では 1 頭、最も多い巣では 1128 頭であった。ワーカー個体数に対して、女

王個体数は有意な正の効果をもっていた（図 4-2，GLMM with Poisson error; number of 

queens: slope ± SEM = 0.062 ± 0.0067; LRT, 1 df, 𝜒2 = 75.27, p < 0.001, n = 350）。 

 

繁殖時季における巣の構成とブルード生産 

繁殖時季に採集された 109 巣のうち、女王ブルードを生産していた巣は全体の 34.9％に

あたる 38 巣だった。女王ブルードを生産していた巣では、１巣あたり平均 4.18 ± 4.87 頭

（n = 38, mean ± SD）が生産されており、最大で 22 頭の女王ブルードがみられた。また、

女王ブルードを生産していた巣の女王数は 4.32 ± 5.20 頭（n = 38）、ワーカー数は 216.92 ± 

191.12 頭（n = 38）だった。これに対して、女王ブルードを生産していなかった巣の女王

数は 6.17 ± 6.18 頭（n = 71）、ワーカー数は 146.96 ± 119.52 頭（n = 71）であった。 

この期間に採集されたすべての巣を用いた尤度比検定の結果、ブルードの総生産数に対

しては、巣内の女王数はいずれも有意な正の効果をもつことが認められた（GLMM with 

Poisson error; number of queens: slope ± SEM = 0.092 ± 0.009; LRT, 1 df, 𝜒2 = 106.35, p < 0.001, 

n = 109;  number of workers: slope ± SEM = 0.326 ± 0.007; LRT, 1 df, 𝜒2 = 2264.6, p < 0.001, n = 

109）。一方で、ブルードの女王分化率（総ブルード数に占める女王ブルードの割合）に対

しては、巣内の女王数は負の、ワーカー数は正の効果をもっていた（GLMM with binomial 

error; number of queens: slope ± SEM = -2.624 ± 0.295; LRT, 1 df, 𝜒2 = 175.44, p < 0.001, n = 109; 

number of workers: slope ± SEM = 0.852 ± 0.195; LRT, 1 df, 𝜒2 = 48.537, p < 0.001, n = 109）。 
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図 4-2. 野外から採集された 350 巣における女王数とワーカー数の関係 

尤度比検定の結果、ワーカー個体数に対して女王個体数は有意な正の効果をもっていた

（GLMM with Poisson error; number of queens: slope ± SEM = 0.062 ± 0.0067; LRT, 1 df, 𝜒2 = 

75.27, p < 0.001, n = 350）。 

 

カーストのサイズ分布 

形態計測の結果、ワーカーの頭幅は 0.323 ± 0.007 mm（n = 48, mean ± SD）で、最小

0.308 mm、最大 0.344 mm だった（図 4-3）。これに対して、女王の頭幅は 0.442 ± 0.007 

mm（n = 104）であり、最小 0.423 mm、最大 0.458 mm であり、カースト間のオーバーラ

ップはみられなかった。Shapiro-Wilk 検定の結果、ワーカー（W = 0.986, p = 0.815）と女
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王（W = 0.992, p = 0.829）のいずれにおいても、頭幅の分布が正規分布に従うという帰

無仮説は棄却されなかった。また、女王の卵巣小管数は 17.28 ± 2.23 本（n = 81）で、最

小値は 11 本、最大値は 24 本であった。尤度比検定の結果、女王の頭幅は卵巣小管数に

有意な効果をもっていなかった（図 4-4，GLMM, 尤度比検定，𝜒2 = 0.008, p = 0.928, n = 

76）。 

 

巣内の繁殖者数 

解剖した 41 頭の女王のうち、卵巣に黄体の蓄積がみられない女王は 3 頭のみで、全体

の 92％にあたる 38 頭から黄体が確認された。また、17 巣すべてにおいて、複数の女王が

黄体を保有していた（表 4-3）。 
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図 4-3. キイロヒメアリの女王とワーカーにおける頭幅のヒストグラム 

灰色がワーカー（n = 48）、黒が女王（n = 104）を表す。ヒストグラムのビン幅は 0.01 mm。 

 
 

 
図 4-4. キイロヒメアリの女王における頭幅と卵巣小管数の関係 

尤度比検定の結果、女王の頭幅は卵巣小管数に有意な効果をもたなかった（GLMM, 尤度

比検定，𝜒2 = 0.008, p = 0.928, n = 76）。 
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表 4-3. 野外の巣から取り出した女王の解剖結果 

      黄体の有無 

巣の ID 巣内の女王の個体数 解剖した女王の個体数 あり なし 

Mtri_20200615_02 8 3 2 1 

Mtri_20200615_04 17 3 3 0 

Mtri_20200615_09 3 2 2 0 

Mtri_20200615_10 3 2 2 0 

Mtri_20200615_11 6 3 3 0 

Mtri_20200708_01 9 3 2 1 

Mtri_20200708_04 2 2 2 0 

Mtri_20200712_01 3 3 3 0 

Mtri_20200712_02 4 3 2 1 

Mtri_20200730_02 2 2 2 0 

Mtri_20200730_06 3 2 2 0 

Mtri_20200730_07 8 3 3 0 

Mtri_20200730_10 7 3 3 0 

Mtri_20200801_03 6 3 3 0 

Mtri_20200801_04 3 2 2 0 

Mtri_20200801_09 2 2 2 0 

合計 86 41 38 3 
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集団遺伝学的解析 

12 巣、114 個体から得られた 805 個の SNP 座位のうち、83.4％を占める 642 座位におい

て、欠測個体を除くすべての個体がヘテロ接合であった。その結果、近交係数 FIS は-

0.9914 と著しく低かった。各巣をサブ集団とみなした解析の結果、全集団の遺伝的分化を

示す FSTも 0.0004 と低い値を示した。また、個体間の遺伝的距離の指標として算出された

接合性共有距離は最小で 0.00002（805 座位のうち、0.019 個の変異に相当），最大で

0.02999（24.14 個の変異に相当）であった。 

主成分分析（PCA）では、第四主成分までを用いて二次元平面に結果を示した（図 4-

5）。第一主成分（PC1）の寄与率と固有値はそれぞれ 9.70％と 0.171、第二主成分（PC2）

の寄与率と固有値はそれぞれ 9.61％と 0.169、第三主成分の寄与率と固有値は 7.11％と

0.125、第四主成分の寄与率と固有値は 5.88％と 0.104 であった。各採集サイトから得られ

た個体の二次元平面上における分布パターンを調べると、PC1 によりサイト 0628 の一部

の個体が大きく分離されるとともに、他のサイト 0628 とサイト 0706 の個体もわずかに分

離されるパターンがみられた（図 4-5a）。PC2 と PC3 においてはサイト間の明瞭なパター

ンはみられなかったが（図 4-5c）、PC4 においてサイト 0628 とサイト 0706 の分離が示さ

れた（図 4-5e）。さらに二次元平面上における各巣から得られた個体の分布パターンを調

べたところ、PC1 により巣 0628N04 および 0628N02 の一部の個体が分離したが（図 4-5b）、

全体として巣ごとの明瞭なクラスターはみられなかった（図 4-5d, f）。 

個体間の接合性共有距離に基づく近隣結合法系統樹では、トポロジーを支持するブート

ストラップ値は全体的に低いものの、主成分分析と矛盾しない分岐パターンがみられた。

外群として京都以外の５産地から得られた個体を加えた系統樹において、京都で採集され

た個体はブートストラップ値=64 で支持される単系統群を形成していた（図 4-6）。京都個

体群の中では、巣 0628N04 の一部の個体からなるクレードがまず分岐し、その後に分岐

したクレードには、採集サイトごとにある程度のまとまりがみられた。しかし、巣

0628N04 の一部の個体を除いて、巣ごとのクレードのまとまりはみられなかった。なお、
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巣間の接合性共有距離に基づく近隣結合法系統樹では、12 個の巣が２つの採集サイトに

よってまとまったクレードを示した（図 4-7）。 

マンテル検定の結果、個体間の接合性共有距離と、２巣間の地理的距離との間には弱い

相関が認められた（図 4-8, Mantel test, permutations=9999, r = 0.1281, p = 0.0005）。しかし、

同じ採集サイト内から得られた巣の個体のみを用いた検定では、いずれの採集サイトでも

有意な相関はみられなかった（Mantel test with Bonferroni correction, permutations=9999, site 

0628: 6 nest, 75 individuals, r = 0.015, p = 1, site 0706: 6 nest, 39 individuals, r = 0.06648, p = 

0.4024）。２巣間の接合性共有距離も同様のパターンを示し、巣間の地理的距離と有意な

相関が検出されたものの（図 4-9, Mantel test, permutations=9999, r = 0.5306, p = 0.0017）、同

じ採集サイト内から得られた巣の組み合わせのみでは有意な相関はみられなかった

（Mantel test with Bonferroni correction, permutations=9999, site 0628: 6 nest, r = -0.09649, p = 1, 

site 0706: 6 nest, r = 0.07948, p = 0.66112）。 

接合性共有距離に基づいてランダム化最小全域ネットワークを作成したところ、個体間

を接続するエッジは１つのループを除いて一意に定まった（図 4-10）。コンセンサス配列

をルート（根）とみなしたとき、トポロジーは高さ（末端までの最大エッジ数）10 の木

構造をとった。採集サイト 0706 の個体はこのネットワークの末端付近に位置する傾向に

あり、高さ０（=末端）のノードに 30 個体、１のノードが６個体、２のノードに３個体

が配置されていた（図 4-10a）。２つの採集サイトによる明瞭なクラスターの分離はみら

れなかったが、一部の部分木において採集サイトごとのまとまりがみられた。さらに、ネ

ットワーク上における各巣の個体の配置を調べると、同じ巣に属する個体のまとまった配

置はみられず、トポロジー内の離れた位置に散らばっていた（図 4-10b~m）。 

それぞれの採集サイトについて、巣仲間どうしの組み合わせを距離０、非巣仲間どうし

の組み合わせを距離１と置き換えたうえでマンテル検定を実行し、接合性共有距離との相

関を調べたところ、いずれの採集サイトにおいても有意な関係は認められなかった（図 4-

11, Mantel test with Bonferroni correction, permutations=9999, site 0628: 6 nest, 75 individuals, r = 
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0.03275, p = 0.0984, site 0706: 6 nest, 39 individuals, r = 0.01416, p = 0.6864）。 

解析に用いた 12 巣について、巣の遺伝構造が巣あたりのブルード生産性に与える影響

を調べた結果、有意な効果は検出されなかった。GLMM を用いた尤度比検定の結果、巣

内の個体間平均接合性共有距離はワーカーブルードの生産個体数（GLMM with Poisson 

error; mean zygosity sharing distance between nestmates: slope ± SEM = -0.01952 ± 0.09568; LRT, 

1 df, 𝜒2 = 0.0413, p = 0.8389, n = 12）や新女王生産個体数（GLMM with Poisson error; mean 

zygosity sharing distance between nestmates: slope ± SEM = -0.2484 ± 0.5371; LRT, 1 df, 𝜒2 = 

0.2191, p = 0.6397, n = 12）、全ブルード個体数に占める新女王の割合（GLMM with 

binomial error; mean zygosity sharing distance between nestmates: slope ± SEM = -0.1543 ± 

0.4978; LRT, 1 df, 𝜒2 = 0.0981, p = 0.7541, n = 12）に有意な効果をもたなかった。また、巣

内における個体間の接合性共有距離の分散も、ワーカーブルードの生産個体数（GLMM 

with binomial error; variance of zygosity sharing distance between nestmates: slope ± SEM = -

0.13392 ± 0.09558; LRT, 1 df, 𝜒2 = 1.7851, p = 0.1815, n = 12）と新女王生産個体数（GLMM 

with binomial error; variance of zygosity sharing distance between nestmates: slope ± SEM = -

0.2156 ± 0.5509; LRT, 1 df, 𝜒2 = 0.1534, p = 0.6953, n = 12）、および全ブルード個体数に占め

る新女王の割合（GLMM with binomial error; variance of zygosity sharing distance between 

nestmates: slope ± SEM = 0.3444 ± 0.4854; LRT, 1 df, 𝜒2 = 0.496, p = 0.4813, n = 12）に有意な

効果をもっていなかった。 
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図 4-5. キイロヒメアリの京都集団における SNP データの主成分分析の結果 

第一主成分（寄与率 9.7％）と第二主成分（寄与率 9.61％）、第三主成分（寄与率 7.11％）、第四主成分（寄与

率 5.88％）を用いた。（a）および（b）では第一主成分と第二主成分の関係を、（c）および（d）では第二主

成分と第三主成分の関係を、（e）および（f）では第三主成分と第四主成分の関係を表している。また、（a）

および（c）、（e）は２か所の採集サイトごと、（b）および（d）、（f）は 12 個の巣ごとに異なる色でプロット

されている。 
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図 4-6. 京都市左京区の生息地にて採集されたキイロヒメアリの系統関係 

京都市左京区にて採集された 114 個体と、外群として京都以外の産地から得た５個体を用いた。系統樹は 805 座位の SNP データから、Zygosity sharing distance に基

づく近隣結合法で作成した。分岐上の数値はブートストラップ値（100 回）。各個体が所属する巣を図の右側に示した。垂直線は 12 個の巣を表しており、線上に並

んだ個体が同じ巣に属することを意味している。プロット内のアルファベットは個体のカースト（女王：Q，ワーカー：W）を表している。
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図 4-7. 京都市左京区の生息地にて採集されたキイロヒメアリの巣の系統関係 

京都市左京区の生息地にて採集された 12 巣を用いた。系統樹は 805 座位の SNP データをもとに、Zygosity 

sharing distance に基づく近隣結合法で作成した。各枝上の数値はブートストラップ値（100 回）。各巣の ID は、

２か所の採集サイト（サイト 0628：赤，サイト 0706：青）で色分けされている。 
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図 4-8. 京都市左京区の生息地におけるキイロヒメアリの個体間の遺伝的距離と地理的距離の関係 

横軸は対数軸で巣間の地理的距離（m）を表し、縦軸には 2 個体間の遺伝的距離（接合性共有距離）を示して

いる。マンテル検定の結果、地理的距離と遺伝的距離の間に有意な相関関係が認められた（Mantel test, 

permutations=9999, r = 0.1281, p = 0.0005）。 

 

 
図 4-9. 京都市左京区の生息地におけるキイロヒメアリの巣間の遺伝的距離と地理的距離の関係 

横軸は対数軸で巣間の地理的距離（m）を表し、縦軸には２巣間の遺伝的距離（接合性共有距離）を示してい

る。マンテル検定の結果、地理的距離と遺伝的距離の間に有意な相関関係が認められた（Mantel test, 

permutations=9999, r = 0.5306, p = 0.0017）。 
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i                                                                                                                                           j 
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k                                                                                                                                           l 
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m 

 

図 4-10. 接合性共有距離に基づいて作成されたランダム化最小全域ネットワーク 

京都市左京区の生息地にて採集された 114 個体を用いた。各枝の太さは個体間の距離を表している。円の中のアルファベットは個体のカーストを表し、（a）は２か

所の採集サイトごと、（b ~ m）は 12 個の巣ごとに色分けされている。 
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図 4-11. 京都市左京区の各採集サイトにおけるキイロヒメアリの巣仲間どうしと非巣仲間

どうしの遺伝的距離 

横軸は個体の組み合わせ（巣仲間どうし＝距離０，非巣仲間どうし＝距離１）を表し、縦

軸には２個体間の遺伝的距離（接合性共有距離）を示している。マンテル検定の結果、個

体の組み合わせが巣仲間同士の組み合わせであるかどうかと遺伝的距離の間に有意な相関

関係は認められなかった（Mantel test with Bonferroni correction, permutations=9999, site 

0628: 6 nest, 75 individuals, r = 0.03275, p = 0.0984, site 0706: 6 nest, 39 individuals, r = 0.01416, 

p = 0.6864）。 
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巣間の敵対性 

観察した 122 ペアのすべてにおいて個体間の接触が観察され、敵対性スコアが記録され

た。それぞれの処理区における敵対性スコアは、①同じ巣から取り出した巣仲間どうし

（n = 15，ネガティブコントロール）ではすべて１で、アンテネーションのみが観察され

た。②同じ採集サイトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし（n = 15）では１ペアで

４（噛みつき）、２ペアで３（腹を曲げて威嚇）が記録されたが、残るペアではアンテネ

ーションのみが観察された（図 4-12）。③異なる採集サイトの異なる巣から取り出した非

巣仲間どうし（n = 30）では２ペアでのみ３（腹を曲げて威嚇）が記録され、残る 28 ペ

アではアンテネーションのみが観察された。④異なる個体群の巣から取り出した非巣仲間

どうし（n = 47）では３ペアで５（継続的な戦闘）、１ペアで４（噛みつき）、１ペアで３

（腹を曲げて威嚇）が記録されたものの、残る 42 ペアではアンテネーションのみがみら

れた。これに対して、⑤同属種であるヒメアリとの対戦（n = 15，ポジティブコントロー

ル）では 10 ペアで５（継続的な戦闘）、１ペアで２（逃避）が記録され、アンテネーショ

ンのみを示したのは３ペアにとどまった。なお、１ペアはスコア０（無反応）であった。

Kruskal-Wallis 検定の結果、敵対性スコアに対する処理区の有意な効果が検出され（𝜒2 = 

28.451, df = 4, p < 0.001）、⑤同属種であるヒメアリとの対戦で記録された敵対性スコアは

他の処理区より有意に高かった（Wilcoxon rank sum test, Holm–Bonferroni method, df = 4, p 

< 0.05, 図 4-12）。 
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図 4-12. 敵対性試験の結果 

横軸は処理区を表し、左から順に１．同じ巣から取り出した巣仲間どうし（n = 15）、２．

同じ採集サイトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし（n = 15）、３．異なる採集サ

イトの異なる巣から取り出した非巣仲間どうし（n = 30）、４．異なる個体群から取り出

した非巣仲間どうし（n = 47）、５．同属種であるヒメアリ（Monomorium intrudens）との

対戦（n = 15）を表す。縦軸は 1 回の観察で記録された最大の敵対性スコアを表し、プロ

ットの円の大きさはそのスコアを記録したペアの数を表す。異なるアルファベット間で有

意差が認められた（Wilcoxon rank sum test, Holm–Bonferroni method, df =, p < 0.05）。 

 

 

考察 

巣内における繁殖者数とその制御要因 

本研究はキイロヒメアリの巣のカースト構成や新女王の生産様式といった基礎的な生活

史情報を定量的に明らかにした。野外調査の結果、キイロヒメアリの巣の大部分は複数の
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女王をもつ多女王制であった。また内部生殖器の観察から、巣内の女王のほとんどで黄体

の蓄積がみられ、産卵経験をもつことが示唆された。これらの結果は、本種が複数の繁殖

者からなる機能的多女王制の社会構造をもつことを示している。多女王制はヒメアリ属の

多数の種において報告されており（Bhatkar 1992; Stringer and Lester 2007; Peeters and Tinaut 

2014; Pontieri and Linksvayer 2019; Ito et al. 2021）、本属で広く共有されている社会的形質と

いえる。また、ヒメアリ属の一部の種では女王とワーカーの中間的なカースト（インター

カースト）や女王カーストの二型が発見されてきた（reviewed in Johnson and Overson 

2017）。しかし、キイロヒメアリの女王とワーカーのサイズ分布は完全に分離しており、

女王のサイズ分布も正規分布に従っていた。そのため、本種において繁殖を担うのは単型

の女王であり、インターカーストや女王の多型は存在しないと考えられた。 

本種の女王は蛹化時から機能的な翅をもたず（Idogawa et al. 2022；第３章を参照）、新

巣を創設する際にはワーカーとともに近傍へと移動する従属創設を行なうと考えられる。

このような分散様式を採用する種は、女王による独立創設を行なう種よりも繁殖虫の生産

数が少ないことが知られている（Cronin et al. 2013）。繁殖時季である夏季の巣の調査にお

いて、キイロヒメアリでも女王ブルードがごく少数しか生産されていなかったことは、こ

のパターンと合致する。なお夏季の調査において、京都集団全体で採集された女王は 602

個体であったが、生産されていた女王ブルードの総数は 159 個体にとどまり、当年に生ま

れる新女王は既存女王数より少ないと考えられた。したがって、本種の女王は複数年にわ

たって生存し繁殖を担うと推測された。 

また、女王ブルードの生産数に対しては、既存の女王個体数は負の効果を、ワーカー個

体数は正の効果をもっていた。このようなパターンは本種と同様に従属創設を行なうアシ

ナガアリの 1 種，Aphaenogaster senilis でも観察されており、コロニーサイズ（ワーカー

数）の大きな巣でより多くの繁殖虫が生産され、女王の存在下では繁殖虫の生産が抑制さ

れていた（Boulay et al. 2007）。また、女王による繁殖カースト生産の抑制は、同属種のイ

エヒメアリにおいても報告されており（Tay et al. 2014; Boonen and Billen 2017）、女王特異
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的化合物であるネオセンブレンが繁殖虫の生産抑制フェロモンとして機能することが明ら

かになっている（Oliveira et al. 2020）。ネオセンブレンはヒメアリ属の他種においても広

く女王特異的化合物として報告されていることから（Zhao et al. 2018）、キイロヒメアリも

イエヒメアリと同様の女王ブルード生産の制御メカニズムをもつ可能性がある。 

本研究は、アリ類における個体レベルの繁殖システムと巣レベルの繁殖システムの新た

な組み合わせを提示している。キイロヒメアリにおいて機能的な翅をもたない女王が少数

のみ生産されることは、集団遺伝学的解析により示された距離による隔離（Isolation by 

distance）のパターンと併せて、本種の巣レベルの繁殖が従属創設によって行なわれるこ

とを示唆している。女王による絶対産雌性単為生殖は、キイロヒメアリを含めて７種のア

リから報告されているが（Ito et al. 2021）、キイロヒメアリ以外のすべての種が有翅女王

を生産しており、いくつかの種では独立創設が可能であることが実験的に確かめられてい

る（Fang et al. 2020; Ito et al. 2010; Ito et al. 2021）。 

 

集団遺伝構造と融合コロニー性 

本研究はさらに遺伝構造と社会行動の観点から、キイロヒメアリが巣レベルのコロニー

の境界性を失っていることを明らかにした。集団遺伝学的解析において、調査集団から得

られた SNP データセットは、集団中の全個体でヘテロ接合を示す固定ヘテロ接合座位の

多さと、きわめて低い FISおよび FST値によって特徴づけられた。近交係数 FISは、集団が

完全にクローナルな繁殖のみを行なうとき、最低値である-1 となる（Balloux et al. 2003）。

今回の解析で得られた FIS値はこれに近い-0.9942 であり、調査集団で有性生殖が生じてい

る可能性は著しく低いことが示唆された。この結果により、本種の単為生殖性が集団遺伝

学的にも支持された。また、サブ集団間の遺伝的分化の指標である FSTは 0.0004 と低く、

今回の分析におけるサブ集団である巣間の遺伝的分化はごくわずかであると考えられた。 

また主成分分析や接合性共有距離に基づく解析は、２か所の採集サイトごとにある程度

の分化がみられるものの、巣ごとのまとまりは明瞭でないという一貫したパターンを示し
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ていた。個体間や巣間の接合性共有距離については、地理的距離が離れるほど遺伝的分化

の程度は大きくなるという距離による隔離（Isolation by distance: IBD）のパターンがみら

れた。これはキイロヒメアリの女王が機能的な翅をもたず、長距離分散できないことによ

り生じた空間遺伝構造であると考えられる。本種と同様に従属創設により短距離分散し、

使い分け単為生殖で新女王を生産するウマアリ（Cataglyphis cursor）においても、数百メ

ートルのスケールで遺伝的分化が認められている（Clémencet et al. 2005）。 

一方で、２地点の採集サイト内のスケール（約 10×5 m）では、地理的距離と有意な相

関は認められなかった。また、近隣結合法系統樹やランダム化最小全域ネットワークにお

ける巣ごとの個体の分布パターンは、巣内に遺伝的距離の離れた個体が混在していること

を示している。さらに、それぞれの採集サイト内において、ある個体のペアが巣仲間かそ

うでないかは、個体間の遺伝的距離に有意な効果をもたなかった。これらの一連の結果に

より、キイロヒメアリの巣の遺伝構造は、巣ごとの遺伝的分化が小さく、かつ巣内に遺伝

的に遠縁な個体が混在するという特徴をもつことが明らかになった。 

さらに敵対性試験の結果、本種のワーカーは別種であるヒメアリには敵対的行動をとっ

た一方で、非巣仲間の同種ワーカーに対しては有意な敵対性を示さないことがわかった。

敵対性の欠如は、同じ採集サイト内で近接する巣間だけでなく、ワーカー（体長約 1.5 

mm）の往来が困難と考えられる、80~700 m 離れた異なる採集サイト間でも一貫していた。

そればかりか、京都の個体群と最大約 400 km 離れた他個体群から取り出した個体のペア

においても有意な敵対性は認められなかった。 

本研究により、キイロヒメアリは巣ごとに分化した遺伝構造や他巣個体への敵対性をも

たないことが明らかになった。この結果は、離れた巣の個体同士の直接的な相互作用が不

可能なほどの地理的スケールにおいて、単一のコロニーとみなすことができる個体群や種

の状態（Helanterä et al. 2009; Helanterä 2022）という融合コロニー性の定義に当てはまる。

少なくとも京都の調査個体群において、キイロヒメアリは融合コロニー的であると考えら

れた。この発見は、絶対産雌性単為生殖を行なうアリにおける、融合コロニー性の初めて
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の報告と位置付けられる。 

本種においては、絶対産雌性単為生殖と従属創設による短距離分散の組み合わせが融合

コロニー性を誘導したというシナリオを提唱する。この繁殖システムの下では、隣り合う

巣間の遺伝的距離がきわめて近くなり、巣仲間識別の標識となる遺伝子座の対立遺伝子の

多様性が失われることで、種内における敵対性の消失に至ると考えられる。融合コロニー

性の出現プロセスとしては、主に侵略的外来種において、人為的な移入によるボトルネッ

ク（Helanterä et al. 2009）によって巣仲間識別の標識となる遺伝子座の対立遺伝子の多様

性が失われるという仮説が提出されてきた。キイロヒメアリにおいて提起した新たなシナ

リオは、小規模コロニーの融合（Steiner et al. 2007）などとともに、自然条件下において

融合コロニー性が生じうる道筋を示している。 

現在のところ、女王が絶対産雌性単為生殖を行なう他の種における融合コロニー性の検

証は行なわれていない。これらの種は有翅女王をともない、独立創設によって単女王制か

（Masuko 2013; Masuko 2014）、あるいは単女王制を経る二次的多女王制にいたると考えら

れている（Fang et al. 2020; Ito et al. 2010; Ito et al. 2021）。生活史、とりわけ分散能力の異

なる絶対産雌性単為生殖種が融合コロニー性を示すかどうか明らかにすることで、上記の

シナリオの妥当性を検討できると期待される。特に同属種でありながら分散戦略の異なる

フタモンヒメアリとの比較は重要である。 
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第５章 総合考察 

動物や植物の大多数は有性生殖を行ない、アリやハチ、シロアリなどの真社会性昆虫

もその例外ではない。しかしこの 10 年余りの間に、真社会性昆虫において単為生殖を組

み込んだ特殊な繁殖システムが相次いで報告されてきた（Wenseleers and Oystaeyen 2011）。

これらの発見は、なぜ性が進化し普遍的に維持されているのかという進化生物学上の重要

課題に社会性昆虫ならではの検証の機会を与えてきた（Pearcy 2004; Matsuura et al. 2009）。

またそれだけでなく、単為生殖の結果として生じる個体間やコロニー内の特殊な遺伝構造

は、社会性昆虫の研究者にとってユニークなモデル系をもたらした。その最大の利点は、

巣仲間における血縁度上の利害対立の解釈が容易なことや、遺伝的に均一な個体が多数得

られることである。実際にいくつかの単為生殖種を用いて、真社会性の基盤ともいえる分

業システムや発生の可塑性の研究が発表され続けている（Ulrich et al. 2018; Chandra et al. 

2018; Bernadou et al. 2018）。 

しかし社会性昆虫のほとんどの種において、繁殖システムの詳細な調査は行なわれて

いない。相対的に研究の進んでいる日本に生息するアリでは、11 種から何らかのタイプ

の産雌性単為生殖が報告されており、これは日本産アリ類（約 300 種）のおよそ 3.7％に

あたる。全世界では約 14,000 種のアリが記載されていることを踏まえると（Bolton 2022）、

産雌性単為生殖をともなう繁殖様式はかなり多いと予想される。個別の種における繁殖生

態の解明は、アリ類の繁殖システムの多様性と進化パターンを浮かび上がらせるために避

けて通れないステップといえる。 

現在のところ、代表的な社会性昆虫であるアリ類において、産雌性単為生殖をともな

う繁殖システムは、Ⅰ型：ワーカーによる絶対産雌性単為生殖、Ⅱ型：女王による使い分け

産雌性単為生殖、Ⅲ型：女王による絶対産雌性単為生殖の３つのタイプに大別されている

（Fournier et al. 2005; Foucaud et al. 2005）。とりわけⅢ型の繁殖システムは、遺伝的に同

一な女王とワーカーが生産される点で興味深い材料といえる。しかし、このタイプの単為

生殖を行なう種におけるカースト発生の過程や巣内におけるカースト構成、コロニーの遺
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伝構造などのデータは不足しており、研究モデルとして扱うことが困難であった。 

本学位論文では、オスが発見されておらず、女王が絶対産雌性単為生殖によりワーカ

ーと次世代の女王を生産するⅢ型の単為生殖システムをもつと考えられてきたキイロヒメ

アリ Monomorium triviale に着目し、その生活史を包括的に解明することを目的とした。

その結果、キイロヒメアリの単為生殖種システムと生活史は次のように特徴づけられた。 

まず、本種は国内のすべての調査個体群において完全産雌性単為生殖を行なっており、

有性生殖個体群と単為生殖個体群が認められる地理的単為生殖種ではないと考えられた。

なお、国内におけるミトコンドリアゲノム配列の多様性は低く、それぞれの調査個体群は

数万年以内に分岐したと推定された。また、膜翅目昆虫において単為生殖を誘導すること

が知られている細菌は検出されず、本種の単為生殖は内因性である可能性が高い。母個体

がヘテロ接合を示す遺伝子座は娘個体においてもヘテロ接合であり、親子が同じ遺伝子型

となる遺伝様式をもつと考えられた。カーストは単型で機能的な翅をもたない女王と、卵

巣をもたず完全不妊のワーカーからなり、本種が従属創設により新巣を立ち上げることが

示唆された。なお、女王の終齢幼虫からは特異的な突起状の体表構造が発見された。野外

から採集された巣には複数の女王がみられ、かつそのほとんどが繁殖に関与する機能的多

女王制であった。また、巣内に遺伝的距離の離れた個体を含む社会遺伝構造が見いだされ、

非巣仲間の同種個体に対しても敵対性を示さないことも明らかになったことから、本種は

融合コロニー性を示すと考えられた。 

女王が絶対産雌性単為生殖によりワーカーと次世代の女王を生産する、Ⅲ型の単為生殖

システムをもつアリにおいて、このような包括的な生活史情報がもたらされたのは初めて

である。これらの知見は、本種を社会生物学の新規モデルとして研究を展開していくため

の基盤を提供している。 

本論文の第２章で明らかになった、本種の絶対産雌性単為生殖システムの実態は、こ

れまでに発見されてきたアリ類の単為生殖種が示す２つのパターンと一致している。第一

に、単為生殖を誘導する細胞内細菌が存在しないことが挙げられる（Wenseleers and 
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Billen 2000）。その理由として、ボルバキアなどの細菌は子がホモ接合となる生殖核倍加

型の単為生殖を誘発するため、真社会性膜翅目の性決定遺伝子座 CSD による性決定シス

テムと相容れないことが指摘されている（Rabeling and Kronauer 2013）。一部のアリは

CSD ホモログをもたないという報告もある（Gao et al. 2020）が、当該論文では同属種イ

エヒメアリ（M. pharaonis）から CSD が検出されており、この見解と矛盾しない。ただし

キイロヒメアリからは、ショウジョウバエの性比歪曲因子として知られる Spiroplasma

（Paredes et al. 2015）が検出された。一般に、社会性膜翅目昆虫の産雌性単為生殖におけ

る細胞内共生細菌の役割は、単為生殖種から細菌が検出されたかどうかというパターンを

もとに議論されてきた。抗生物質の投与による細胞内共生細菌の除去や、人為的な導入と

いった操作実験は、産雌性単為生殖の起源やメカニズムの解明に貢献しうると考えられる。 

第二に、女王による絶対産雌性単為生殖はワーカーが完全不妊である種でのみ進化し

うるという予測（Goudie and Oldroyd 2018）があり、キイロヒメアリはこのパターンに当

てはまる。この予測によれば、ワーカーの繁殖能力が失われていない種において女王の産

雌性単為生殖能力が獲得されると、ワーカーも産雌性単為生殖能力が可能となり、女王カ

ーストの喪失を招くという。しかし最近、女王が絶対産雌性単為生殖を行なうカドフシア

リ（Myrmecina nipponica）において、ワーカーも単為生殖によりワーカーを生産できるこ

とが報告された（Masuko 2020）。この観察は女王が死亡した孤児コロニーで行なわれて

おり、女王存在下でワーカーの繁殖が抑制されているのかどうかは不明である。カドフシ

アリの女王カーストがなぜ維持されているのかは、この予測を検証する鍵となるかもしれ

ない。女王による絶対産雌性単為生殖は、これまでフタフシアリ亜科のみで報告されてい

る（Goudie and Oldroyd 2018）。ワーカーが完全不妊の種は特にフタフシアリ亜科で数多

く報告されているが（Nonacs and Tobin 1992, Peeters and Ito 2015）、ハリアリ亜科やサスラ

イアリ亜科（Bourke and Franks 1995）でも確認されている。これら複数の分類群におけ

る検証も必要となるだろう。 

第３章では、キイロヒメアリの女王とワーカーの発生過程を明らかにし、特に女王の
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終齢幼虫において特異な体表構造を報告した。これは、完全産雌性単為生殖を行なうアリ

における初めての両カーストへの発生過程の記載である。遺伝的に同一であるはずの単為

生殖卵から生じる著しい形態の可塑性は、生態発生学的に興味深い現象といえる。特に女

王の終齢幼虫のみでみられた突起状の構造は、アリ類の幼虫における新たなカースト二型

と位置付けられた。興味深いことに、この突起構造は胸部前方と腹部末端という、アリの

女王において翅や生殖器が形成される体節（Keller et al. 2014; Lieberman et al. 2021）には

存在しなかった。この体節上の配置パターンは本種に対する生態発生学的な関心を際立た

せている。イエヒメアリでは、女王の終齢幼虫において RNAi を行ない、女王分化をキャ

ナライズする Freja 遺伝子をノックアウトすると、成虫の胸部と生殖器官が退縮すること

が確かめられた（Qiu et al. Research Square）。キイロヒメアリの女王特異的な突起は、カ

ースト分化を制御する発生学的な機構を明らかにするための目印として利用できるかもし

れない。 

さらに発生過程の観察からは、女王個体の蛹化時に機能的な翅が形成されないことも

明らかとなった。これはⅢ型の単為生殖システムをもつアリでは本種のみにみられる形質

であり、本種の女王はワーカーをともなって短距離分散すると考えられた。絶対産雌性単

為生殖と無翅女王による従属創設の組み合わせはアリ類における個体レベルと巣レベルの

繁殖システムの新たなパターンの発見と位置付けられる。基本的に固着性の生活史をもち、

次世代の生産と移動分散を同時に行なうという点において、社会性昆虫と植物の繁殖は類

似している。次世代の生産に性を用いるかどうか、長距離分散か短距離分散かという繁殖

システムの多様性は植物にもみることができる。アリの女王と植物の散布体を比較すると、

キイロヒメアリの繁殖システムは、無性的に繁殖し、短距離分散を行なうという点におい

て、イチゴやタケにみられるような栄養繁殖に特に似ている。一方で、有翅女王を生産す

る絶対産雌性単為生殖種は、アポミクシスで無性的に種子を生産し、風散布を行なうタン

ポポのような戦略とみなすことができる。したがって、植物の繁殖システムと空間遺伝構

造について蓄積されてきた知見は、アリの研究においてもよい道標となるだろう。ただし、
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アリと植物のシステムには相違点もある。アリを含めた社会性昆虫の繁殖システムは個体

の生産と新たなコロニー創設という階層の異なる２つのプロセスからなる。一方で、植物

の繁殖システムにおいて、散布体の生産には社会性昆虫のような階層性はみられない。ア

リと植物の繁殖システムの比較は、生物における生活史戦略の多様性と、分類群を超えた

普遍性を示している。 

また第 4 章では、巣ごとの遺伝的分化の程度がごく小さく、さらに他巣の個体に対する

敵対性を示さないことから、キイロヒメアリが融合コロニー性の社会をもつと結論付けた。

本種の社会遺伝構造が形成されたプロセスには、３つの仮説が考えられる。第一に、従属

創設の際に複数個体の女王が移動して、母巣の遺伝的多様性が娘巣でも保たれるというパ

ターンが挙げられる。また第二に、アミメアリやヒラバナハリアリで知られているような、

季節や営巣場所の制約によって複数の巣が融合する（Schilder et al. 1999b; Dobata et al. 

2009）ことも考えられる。そして第三の仮説は、異なる巣間を継続的に個体が往来する

多巣性による遺伝子流動であり、これは融合コロニー性と矛盾しない。３つの仮説は互い

に排他的でなく、それぞれの可能性を集中的なフィールドワークによって検証する必要が

ある。いずれにしろ、Ⅲ型の単為生殖システムをもつアリの社会遺伝構造が解明されたの

は初めてであり、今後、他種との比較が待たれる。特に同属でありながら女王の分散様式

が異なるフタモンヒメアリ（M. hiten）との対比は、絶対産雌性単為生殖と従属創設の組

み合わせにより融合コロニー性が獲得されたという本研究の予測を確かめる機会となるだ

ろう。 

アリのコロニーは女王やワーカーといったモジュールから構成されるシステムとみな

すことができ、同じくモジュール性を示す群体生物やクローナル植物との生活史戦略の類

似性が指摘されてきた（López et al. 1994; Stuefer 1998）。クローナル植物では、独立に生

存可能なモジュールであるラメットがクローン成長により繰り返し生産され、遺伝的な個

体であるジェネットを構成する。それぞれのラメットは地下茎や走出枝といったスペーサ

ーで互いに接続されており、水分や同化産物などをジェネット内でやりとりする生理的統
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合（physiological integration，Pitelka and Ashmun 1985）を行なう。キイロヒメアリの生活

史においては、従属創設により再生産され、互いに敵対性をもたないそれぞれの巣もまた、

コロニーを構成するモジュールとみなすことができる。クローナル植物のジェネット―ラ

メット構造のように、キイロヒメアリの巣間でも個体の移動がスペーサーの役割を果たし、

栄養や労働力が融通されているかもしれない。またクローナル植物では、ジェネットのう

ち一部のラメットのみが有性生殖を行なうという繁殖分業が知られている（Stuefer 1998; 

Wang et al. 2017）。キイロヒメアリにおいて一部の巣でのみ女王ブルードが生産されてい

たことは、これに類似している。融合コロニーにおける巣間の相互作用、特に個体の移動

によりもたらされる栄養学的な交流や、巣仲間の遺伝的多様性の増加が巣の生産性にもた

らす効果は興味深いテーマである。 

なお、本研究により明らかになったキイロヒメアリの生活史形質は、本種が自然分布

域外に移入された場合の潜在的なリスクも示唆している。絶対単為生殖性で、少数の個体

から急速に増殖可能であること、ワーカーをともなって分散するため、新巣を創設する際

の死亡率が低いこと、多女王制であるため卵生産能力が高く、また繁殖個体を喪失しにく

いこと、融合コロニー性で、在来種との種間競争に強い可能性があることなどの形質は、

移入先において有利となりうることが指摘されている（Eyer and Vargo 2021）。このよう

に在来性のアリの生活史を解明することは、将来の侵略リスクの評価と未然防止に貢献す

ると考えられる。 

一連の研究により、キイロヒメアリは女王による絶対産雌性単為生殖で個体を生産し、

従属創設により新巣を生産することで、融合コロニー性の社会を形成することが明らかに

なった。現時点において、これは他のアリに類をみない繁殖システムと社会構造の組み合

わせといえ、その意味で本学位論文はアリ類の社会進化に新しいパターンを示したといえ

る。しかし、ヒメアリ属において、絶対産雌性単為生殖や従属創設が複数種で進化してき

た（Ito et al. 2021; Johnson and Overson 2017）ことを考えると、本種と同様のパターンを

示す種は少なくないと予測される。ヒメアリ属はこれまでに考えられてきた以上に多様で
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あることが近年明らかになりつつある。たとえば、オーストラリアに生息する M. nigrius

種群からは１種のみが記載されているが、実際には 300 種以上の隠蔽種を含むと推定され

た（Andersen et al. 2022）。これは現在記載されているヒメアリ属の種数に匹敵する

（Bolton 2022）。また、社会性昆虫の研究モデルとして古い歴史をもつイエヒメアリにお

いては、染色体レベルの全ゲノム構造の決定（Gao et al. 2020）や女王フェロモンの同定

（Oliveira et al. 2020）、胚発生からカースト分化に至るまでの全発生プロセスの解明

（Pontieri et al. bioRxiv）、発生初期からカースト分化をキャナライズする遺伝子群の特定

（Qiu et al. Research Square）など、最近重要な発見が続いている。このような状況は、モ

デル生物と注目すべき生態学的特徴をそなえた近縁種で展開されている比較ゲノミクス的

アプローチ（Koenig and Weigel 2015）の好機といえる。キイロヒメアリを含む単為生殖

性のヒメアリ類は、その有望な材料である。このアプローチのためには、生活史形質の多

様性の地道な解明と、分野横断的に新たな手法を取り入れて研究を進めることが重要とな

るだろう。  
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要約 

多くの動物は雌雄の配偶子を接合させる有性生殖により繁殖している。増殖に直接貢

献しないオスの生産はコストであるにもかかわらず、メスのみで繁殖する単為生殖を行な

う種は少ない。とりわけ社会性昆虫においては、単為生殖は家族集団の血縁度を高めるた

め、包括適応度の観点から社会性昆虫に高い利益をもたらしうる。しかし、代表的な社会

性昆虫であるアリ類において、オスをともなわない絶対産雌性単為生殖が報告されている

種は全体の 0.01%に満たない。このような種の生活史を明らかにすることは、なぜ性が進

化し普遍的に維持されているのかという問いに検証の材料を与える。また、単為生殖の結

果として生じる個体間やコロニー内の特殊な遺伝構造は、真社会性の基盤をなす分業シス

テムや発生の可塑性のユニークなモデル系として利用できる。本研究では、オスが発見さ

れておらず、女王が絶対産雌性単為生殖によりワーカーと次世代の女王を生産すると考え

られるキイロヒメアリ Monomorium triviale に着目し、その生活史を包括的に解明するこ

とを目的とした。本論文は以下のように要約される。 

第１章では、単為生殖性の生物を対象とした研究の意義について述べるとともに、社

会性昆虫から報告されてきた単為生殖を組み込んだ繁殖システムの類型を概観した。さら

に単為生殖性の社会性昆虫が研究モデルとして有用であることを示したうえで、新規モデ

ルとしてキイロヒメアリに着目する理由を述べた。 

第２章では、キイロヒメアリの女王による絶対産雌性単為生殖を多角的に検証した。

国内の分布域をカバーする全国各地の個体群を用いて、飼育実験とマイクロサテライトマ

ーカーによるジェノタイピングを行なった結果、すべての調査個体群が絶対産雌性単為生

殖を行なうと考えられた。また、各個体群のミトコンドリア DNA 配列に基づく年代推定

を行なったところ、個体群間の変異は小さく、２～７万年以内に生じうる程度のものであ
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ると推定された。このことから、本種の単為生殖系統が国内において急速に分布を拡大し

たことが示唆された。さらに産雌性単為生殖の起源に着目し、キイロヒメアリの体内細菌

叢を解析したところ、膜翅目において単為生殖を誘導する細胞内共生細菌は検出されず、

本種の産雌性単為生殖能力は内因性であると考えられた。なお解剖学的観察の結果、ワー

カーは卵巣を喪失しており、女王による絶対産雌性単為生殖はワーカーが完全不妊の種か

らのみ進化するという先行研究の見解と一致した。 

第３章では、キイロヒメアリのカースト発生に着目し、女王とワーカーの発生段階を

記載した。形態計測と飼育実験の結果、将来女王となる終齢幼虫は特異的な突起状の体表

構造をもつことが分かった。このような女王特異的な構造はこれまで報告されておらず、

アリ類の幼虫における新奇カースト二型として位置付けられた。さらに発生過程の観察か

らは、女王個体の蛹化時に機能的な翅が形成されないことも明らかとなった。このことか

ら、本種の女王は飛行能力をもたず、歩行によって分散し新巣を創設すると考えられた。

長距離分散できない無翅女王の発見は、絶対産雌性単為生殖を行なうアリにおいて初めて

であり、アリ類における個体レベルと巣レベルの繁殖システムの新たな組み合わせを見出

した。 

第４章では、絶対産雌性単為生殖という個体レベルの繁殖システムと、無翅女王によ

る短距離分散という巣レベルの繁殖システムの組み合わせがもたらす空間遺伝構造に着目

した。京都府内の集団について RAD-seq 法を用いて SNP 多型を検出し、集団遺伝学的解

析を行なったところ、異なる採集サイト間で遺伝的分化が認められた。この結果は、本種

が長距離分散できないことを反映していると考えられた。一方で、各採集サイト内におけ

る巣間の遺伝的分化は小さく、それぞれの巣には遺伝的に均一でない個体が含まれていた。

さらに行動観察により、本種のワーカーは異なる巣の同種個体にも敵対行動を示さないこ
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とも確かめられた。一連の結果は、離れた巣の個体同士の直接的な相互作用が不可能なほ

どの地理的スケールにおいて、単一のコロニーとみなすことができる個体群や種の状態と

いう融合コロニー性の定義に当てはまる。この結果は、絶対産雌性単為生殖を行なうアリ

における、融合コロニー性の初めての報告と位置付けられた。女王アリが絶対産雌性単為

生殖を行ない、かつ長距離分散できない本種では、隣り合う巣の遺伝的距離がきわめて近

くなり、巣仲間識別の標識となる対立遺伝子座の多様性が失われた結果、この特殊な社会

構造が獲得されたというシナリオを提起した。 

第５章では本研究の総合考察と、産雌性単為生殖を行なうアリを用いた研究の今後の

展望を述べた。  
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巻末付録１ ヒメアリ類のブルードを専食するクロクビレハリアリのコロニー構造と生

活史 

はじめに 

サスライアリ亜科（Dorylinae）は、主に熱帯・亜熱帯地域に分布する単系統の捕食性ア

リのグループである（Brady et al 2014; Guénard et al 2017）。本亜科には、いわゆる軍隊ア

リと略奪アリが包まれる。ヒサスライアリ属（Aenictus）、グンタイアリ属（Eciton）、サ

スライアリ属（Dorylus）などの一部の軍隊アリ類は、放浪的な生活史、極端な女王・ワ

ーカーの二型、特殊な集団捕食など、しばしば“軍隊アリシンドローム”と総称される特異

な形質群を共有する（Schneirla 1971; Gotwald 1995）。その社会システムは、“超個体”の典

型例として広く研究されている（Camazine et al.2001）。近年では、クビレハリアリ

（Ooceraea biroi: 以前は Cerapachyinae 亜科の Cerapachys biroi とされていた）のドラフト

ゲノム配列が決定され（Oxley et al. 2014）、この亜科は分子機構から社会組織まで網羅す

る統合生物学の新しいモデルシステムとなっている（Kronauer 2009）。 

この亜科の多様性をより深く理解するためには、比較研究のアプローチが欠かせない。種

の生態や系統関係の詳細な情報は、その特異な生活史の適応的意義や多様化の進化史に洞

察をもたらすはずである。最近の分類学的改訂（Borowiec 2016）と大規模な分子系統学

的研究（Brady et al.2014; Borowiec 2019）がこれを可能にしている。 

クロクビレハリアリ属（Lioponera）は Mayr（1879）によって記載されたのち、

Cerapachys 属の亜属に格下げされた（Brown 1975）。最近、（Borowiec 2016）により分子

系統学に基づくサスライアリ亜科の属として分類学的地位が復活した（Brady et al.2014）。

Lioponera 属はサスライアリ亜科の中で系統的に最も古くから分岐したグループの 1 つで

あり（Borowiec 2019）、既知の種はすべてアリの専門的捕食者である（Borowiec 2016）。
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またこのグループは、旧世界に分布する狭義の軍隊アリ（Borowiec 2016）以外では、最

も種数が多いグループである。本稿では、サスライアリ亜科のなかでも最北に分布する

（Terayama 1996; Guénard et al 2017）クロクビレハリアリ（L. daikoku）の基本的な生活史

情報を報告する。コロニー構成、コロニーサイズ、営巣基質、繁殖虫の季節的生産、餌と

なる生物について報告する。また、本種の雄について形態学的特徴を記載する。 

 

材料と方法 

調査地は、京都市左京区に位置する落葉広葉樹を主体とする雑木林（北緯 35°03'33"、

東経 135°47'01"、高度 90m）である。2017 年 5 月 5 日から 11 月 27 日に実施した野外調査

において、ササ類の枯枝の空洞に営巣するクロクビレハリアリと、その他のアリ類を採集

した。巣内の各カースト（女王、ワーカー、有翅女王、雄）の個体数を、採集後すぐに実

験室で記録した。Lioponera 属におけるいくつかの先行研究は、本属の種が他のアリの専

門的な捕食者であることを示唆している（Wilson 1958; Hölldobler 1982）。そのため、調査

地のアリ相を明らかにするために、調査の過程で採集された他のアリ類を、寺山ら

（2014）の検索表を用いて同定した。また 8 月 8 日から 11 月 27 日にかけて採集された巣

は、デジタルノギス（精度 0.1 mm、DT-150、新潟精機）を用いて巣材であるササの枯枝

の直径を測定し、得られたすべてのアリ種について営巣場所の選好性を調査した。 

クロクビレハリアリのカースト間の形態の差を明らかにするために、それぞれのカー

ストの成虫をデジタル顕微鏡（VHX-900；キーエンス社）で撮影した。体サイズの指標

として、頭部、胸部、腹部の幅を ImageJ ソフトウェア（Open Source: http://imagej. nih. 

gov/ij/）を用いて測定した。一部の女王とワーカーは双眼実体顕微鏡（SZ40; OLYMPUS）
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のもとで解剖し、卵巣小管の数を記録した。統計学的検定は、すべて R ソフトウェア

（ver.3.3.1; R Development Core Team 2013）を用いて実施した。 

 

結果 

コロニー構成 

5 月 5 日から 9 月 30 日の間に 23 のコロニーを採集した（表 S-1）。平均コロニーサイズ

はワーカー12.74 ± 12.60 頭（mean ± SD, n = 23）で、1 頭（創設女王）から 44 頭までばら

ついていた。23 コロニーのうち、19 コロニー（82.6%）で 1 頭のみの女王、3 コロニー

（13.0%）で複数の女王がみられ、1 コロニー（4.3%）では女王がみられなかった（表 S-

1）。また、コロニー内には異なるステージのブルードが共存していた。5 月 16 日に採集

した 2 つのコロニーで有翅虫が初めて観察され、最後にクロクビレハリアリのコロニーを

採集した 9 月 30 日まで、継続して有翅虫が採集された。有翅虫を生産していたコロニー

の個体数は 5-44 個体であった。また、コロニーサイズと有翅虫生産数の間に関係はみら

れなかった（ポアソン回帰、尤度比検定、χ2 = 0.279, df = 1, p = 0.598, n = 9；図 S-1）。こ

れらのコロニーの多くは、コロニーサイズよりも多くの有性生殖体を生産していた（図

S-1）。また、有翅女王を 1 個体だけ生産していたコロニーが 2 つあり（表 S-1: #10 および 

#14）、この 2 つのコロニーを除くと、コロニーサイズと有翅虫生産数の間に有意に正の関

係が検出された（ポアソン回帰、尤度比検定、χ2 = 23.985, df = 1, p < 0.001, n = 7）。有翅

虫全体に占める雄の割合は 0-0.65 で、平均値は 0.30 であった。5 月 27 日，6 月 3 日，7 月

2 日に単独の女王（ブルードをともなわず、創設初期と思われる）が確認された。これら

の女王はササの枯枝の中空部に営巣した。 
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表 S-1. クロクビレハリアリのコロニー構成と、巣内から発見されたヒメアリ属のブルー

ドの個体数 

 

    クロクビレハリアリ Monomorium spp. 

コロニーID 日付 女王 ワーカー オス 有翅女王 蛹 幼虫 卵 幼虫 蛹 

#1 2017/5/5 1 2 0 0 0 0 0 0 0 

#2 2017/5/11 1 13 0 0 0 0 0 0 0 

#3 2017/5/11 1 1 0 0 0 0 0 0 0 

#4 2017/5/16 1 15 0 0 0 0 0 0 0 

#5 2017/5/16 1 34 30 16 0 0 0 60 0 

#6 2017/5/16 1 20 16 32 0 1 1 202 0 

#7 2017/5/20 1 29 0 0 0 30 4 70 0 

#8 2017/5/27 1 0 0 0 0 0 0 0 0 

#9 2017/5/27 1 0 0 0 0 0 0 20 0 

#10 2017/5/27 1 44 0 1 0 29 0 150 0 

#11 2017/6/3 1 0 0 0 0 0 0 0 0 

#12 2017/7/2 1 0 0 0 0 0 0 10 1 

#13 2017/7/2 3 14 0 0 0 6 7 102 40 

#14 2017/7/2 2 24 0 1 14 36 29 42 0 

#15 2017/7/2 1 20 0 0 3 27 13 112 34 

#16 2017/7/25 5 0 0 0 33 39 35 105 5 

#17 2017/7/25 1 3 0 0 10 4 6 59 14 

#18 2017/8/8 1 18 0 23 47 23 10 177 0 

#19 2017/8/19 0 5 2 3 4 0 0 1 0 

#20 2017/9/19 1 27 14 31 0 58 5 123 0 

#21 2017/9/30 1 9 14 17 0 14 0 53 0 

#22 2017/9/30 1 3 0 0 4 12 2 7 14 

#23 2017/9/30 1 12 20 15 0 47 4 108 4 
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図 S-1. コロニーサイズと有翅虫の生産数の関係 

ほとんどのコロニーで、ワーカーの数に比べて生殖虫数が多い（つまり、破線より上にプ

ロットされる）。 

 

カースト二型 

女王とワーカーの間には、以下の部位において有意なサイズ二型が観察された。頭

幅：女王の頭幅は 0.50 ± 0.02 mm（mean ± SD, n = 43, 0.45-0.56 mm）、ワーカーは 0.48 ± 

0.02 mm（mean ± SD, n = 48, 0.44-0.51 mm; Welch's t test, t = -5.38, df = 69.41, p = 0.001 ）；

胸幅：女王は 0.45 ± 0.03 mm（mean ± SD, n = 43, 0.40-0.53 mm）、ワーカーで 0.37 ± 0.02 
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mm（mean ± SD, n = 48, 0.34-0.41 mm; Welch's t test, t = -15.77, df = 63.40, p = 0.001 ）；腹

幅：女王は 0.57 ± 0.03 mm（mean ± SD, n = 43, 0.52-0.66 mm）、ワーカー 0.52 ± 0.02

（mean ± SD, n = 48, 0.46-0.56 mm; Welch's t test、t = -8.95, df = 68.36, p = 0.001）であった。

また、成虫の胸部構造には女王とワーカーの顕著な違いがみられた（図 S-2a, b）。女王の

胸部には前胸部、中胸部、後胸部の間に明確な境界線（縫合線）があり（図 S-3a, c）、翅

は退化しておらず、中胸部および後胸部に付着していた。一方で、ワーカーの胸部背面は

完全に融合していた（図 S-3b, d）。女王（n = 43）は卵巣小管の数が 4 つ（2 + 2）である

のに対し、1 頭を除くすべてのワーカー（n = 48）は 2 つ（1 + 1）であった。外部形態か

ら「ワーカー」と判断された 1 頭は卵巣小管を 4 つ（2 + 2）保有していた。 
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図 S-2. 背面から見たクロクビレハリアリの両カースト 

（a）女王。（b）ワーカー。スケールバーは 1.0 mm を示す。 
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図 S-3. クロクビレハリアリの両カーストの胸部構造 

（a）女王の背面図（翅を除去している）。（b）ワーカーの背面図。（b）女王の側面図。

（d）ワーカーの側面図。スケールバーは 0.5 mm を示す。 

 

営巣と食性 

調査地において、ササの枯枝の中には 6 種のアリが営巣していた。キイロヒメアリ

（Monomorium triviale: 32 巣）、ヤマヨツボシオオアリ（Camponotus yamaokai: 22 巣）、ム

ネボソアリ類（ Temnothorax spp.: 20 巣）、テラニシシリアゲアリ（Crematogaster 

teranishii: 9 巣）、シベリアカタアリ（Dolichoderus sibiricus: 3 巣）、ヒメアリ（M. 

intrudens: 1 巣）とクロクビレハリアリ 6 巣を含む。最も多い 3 種が巣の大部分を占めて

いた（74/87 = 85%）。巣として利用されていた枯枝の直径は、ヤマヨツボシオオアリがク
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ロクビレハリアリを含む他の種に比べて有意に大きく（Tukey-Kramer 検定，p≦0.0046）、

他の種の間で有意な差は認められなかった（p≧0.252；図 S-4）。 

また、野外調査を通じて、クロクビレハリアリの巣からヒメアリ属のアリの幼虫や蛹

が発見された（表 S-1、図 S-5）。これらのヒメアリ類は、同所的に採集されたヒメアリや

キイロヒメアリである可能性が高い。また、実験室で行なった摂食実験では、クロクビレ

ハリアリのワーカーはヒメアリとキイロヒメアリの幼虫を針で刺し、巣に持ち帰ったが

（図 S-6）、ヤマヨツボシオオアリとムネボソアリ属の幼虫を与えた場合には、そのよう

な行動はみられなかった。 

 

 

 

図 S-4. クロクビレハリアリを含む 7 種のアリが営巣していたササの枯枝の直径 

箱ひげ図には、上下 4 分位、最大値、最小値、中央値（太線）が示されている。種名の下

の括弧内の数字は、測定された巣の総数を示す。異なる文字は有意差を示す（Tukey-

Kramer 検定、p < 0.05）。  
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図 S-5. 野外で採集された巣の中でクロクビレハリアリの幼虫とともに見つかったヒメア

リ属の幼虫 

ヒメアリ属の幼虫（白い矢印）は数週間で姿を消したため、クロクビレハリアリの成虫ま

たは幼虫（黒い矢印）に摂食されたと思われる。 
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図 S-6. 実験室におけるクロクビレハリアリのワーカーの採食行動 

クロクビレハリアリのワーカーは、人為的に与えたキイロヒメアリの幼虫を噛んだり、刺

したりしていた。 

 

オスの形態 

12 個体の標本にもとづき、各部について以下の計測値を得た。体長：2.94 ± 0.17 mm

（2.63-3.26 mm）。頭部（図 S-7a）：頭幅 0.51 ± 0.01 mm（0.49-0.53 mm）；頭部長 0.56 ± 

0.02 mm（0.54-0.58 mm）；眼幅 0.19 ± 0.01 mm（0.16-0.22 mm）；眼長 0.25 ± 0.02 mm

（0.21-0.29 mm）；柄節長 0.20 ± 0.01 mm（0.18-0.21 mm）。胸部および腹部（図 S-7b、

c）：背方から見た胸部の幅は 0.55 ± 0.02 mm（0.52-0.58 mm）、胸部長は 1.04 ± 0.05 mm

（0.94-1.10 mm）、胸部高は 0.47 ± 0.0.02 mm（0.44-0.51 mm）背方から見た腹柄節の幅は

0.32 ± 0.02 mm（0.28-0.35 mm）そして腹柄節の長さは 0.27 ± 0.03 mm（0.23-0.33 mm）腹
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柄節の高さは 0.28 ± 0.02 mm（0.26-0.34 mm）.右翅（図 S-7d、e）：前翅の幅、0.67 ± 0.02 

mm（0.63-0.69 mm）；前翅の長さ、2.23 ± 0.05 mm（2.13-2.35 mm）；後翅の幅、0.40 ± 

0.01 mm（0.38-0.42 mm）；そして後翅の長さは 1.75 ± 0.06 mm（1.60-1.83 mm）。 

クロクビレハリアリ属のオスは、（1）触角が 13 節であること、（2）前翅に前縁脈

（costal vein）がないこと、（3）前翅に径脈（stigmal vein）があることが特徴である

（Borowiec, 2016）。これらの形質はすべてクロクビレハリアリの雄にも共通していた。

また、他のクロクビレハリアリ属の種と同様に、大顎は無歯であり、脛節には 1 本の突起

があり、前翅には大きな褐色の斑紋があった。体の大部分は黒色で、大顎と触角、脚は黄

褐色であり、翅脈はきわめて淡かった。本種のオスは本属のタイプ種である L. longitarsus

に似るが、中胸背板に V 字型の溝（=notaulus）があり、体色が黒いことで区別される。 
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図 S-7. クロクビレハリアリのオス 

（a）頭部正面図。（b）側面。（c）背面。（d）右前翅（e）右後翅。スケールバーは 1.0 

mm を示す。 

 

考察 

サスライアリ亜科（Dorylinae）のコロニーサイズ（ワーカー数）は種によって著しく

異なり、ツチクビレハリアリ（Syscia humicola）の 9.1 個体（Masuko 2006）から、クビレ

ハリアリの 150-600 個体（Tsuji and Yamauchi 1995）、グンタイアリ属（Dorylus）の 2000

万個体以上（たとえば Vosseler 1905, Raignier and Boven 1955）まで知られている。クロク

ビレハリアリのコロニーサイズは平均 10 個体程度と、これまでのクロクビレハリアリ属

の記録（Clark 1924; Wilson 1958, 数十個）の中では最も小さく、サスライアリ亜科におけ

る本種の祖先的な地位を考える上でも興味深い。クロクビレハリアリの社会構造は単女王
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制が優占していた。しかし、23 コロニーのうち 3 コロニーでは、繁殖ステータスが不明

な棄翅女王が複数個体存在していた。そのうち 1 つは 2017 年 7 月 25 日に採集されたもの

（コロニー16）で、ワーカーがいないにもかかわらず、5 頭の棄翅女王と多くのブルード

を有していた（表 S-1）。これらの女王は解剖されなかったが、これは多雌創設の可能性

を示唆するものである。Clark（1924）や Hölldobler（1982）は、クロクビレハリアリ属の

他の種で多女王制を報告しており、種内・種間の社会構造の多様性が存在することを示唆

している。また、クロクビレハリアリではブルードの同期的な成長が観察されず、本種は

非周期的に繁殖を行なうことが示された（Ito et al. 2018 も参照）。Gotwald（1988）は、軍

隊アリや略奪アリの周期的な生活様式は、非周期的な祖先から二次的に進化したと議論し

ている。最新の系統学的研究樹（Borowiec 2019）とクロクビレハリアリ属の生活環の研

究（reviewed in Borowiec 2016）は、この仮説を支持している。本研究では、有翅虫は 8

月に清算され、翌年の 5 月に交尾飛行が行なわれることが示唆された。野外では脱翅女王

が単独で発見され、本種は独立創設を採用していると考えられた。本属の中には無翅女王

をもち、コロニー分裂によって繁殖する種があるため（Borowiec 2016）、本属の新巣の創

設様式の比較研究は興味深いテーマである。 

野外および実験室での観察からクロクビレハリアリは他種のアリの幼虫、特にヒメア

リ属を専門に捕食することが強く示唆された。クロクビレハリアリ属はアリを専門に捕食

するグループとして知られているが、捕食するアリの発達段階は種によって様々である。

Hölldobler（1982）と Brown（1975）は、クロクビレハリアリ属のワーカーがオオズアリ

属（Pheidole）の成虫と幼虫のいずれも捕食することを報告している。今回観察されたク

ロクビレハリアリにおいては、ワーカーがヒメアリ類の成虫を毒針で刺して殺すものの、

食べずに捨ててしまうことから、幼虫と蛹のみを捕食していることが示唆される。また、
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調査地ではクロクビレハリアリよりも成虫の体サイズが小さいのはヒメアリ属のみであり、

本属が選好される理由となっている可能性がある。調査地には 2 種のヒメアリ属が生息し

ているが、キイロヒメアリ，M. triviale が相対的に多く、コロニーサイズも小さいため、

クロクビレハリアリの主要な餌であると推定される。なお、クロクビレハリアリの採餌行

動を野外で観察することはできなかった。佐藤俊幸博士（私信）によれば、本種のワーカ

ーは樹上の枝の上で行列を作り、集団で採餌を行なうという。他の同属種の研究でも、集

団採餌が報告されている（reviewed in Borowiec 2016）。興味深いことに、クロクビレハリ

アリの巣にあるヒメアリ属の幼虫や蛹の数は、ワーカーが一度に運搬できる個体数をはる

かに超えているようだった（表 S-1）。タイに生息する Cerapachys sp.では、餌となるアリ

の巣にコロニーが移動し、巣内に残っているブルードを捕食することが観察されている

（水野, 私信）。クロクビレハリアリをはじめとする祖先的なサスライアリ亜科の採餌行

動については、さらなる研究が必要である。  

最後に、クロクビレハリアリでは女王と働き手の間の二形性が小さく、ワーカーは単

型であった。これはサスライアリ亜科の祖先的なグループに共有された特徴である。今回

発見された、ワーカーと同じ外部形態で、女王と同数の卵巣小管をもつメス個体はインタ

ーカーストと区分される（Peeters 1991, Molet et al. 2012）。同様の個体は同属の L. clarki 

（Clark 1924）でも報告されており、このグループのカースト二型性の小ささを反映して

いるのかもしれない。 
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巻末付録２ キイロヒメアリの巣のデモグラフィックデータ 

巣の採集者は、NI（Naoto Idogawa），AY(Aki Yoshioka)，CT(Chihiro Tamaki)，FI(Fuminori Ito)，HS(Hiroyuki Shimoji)，KL(Liu 

kunpeng)，KO(Kyosuke Ohkawara)，KS(Kunio Sadahiro)，KT(Kazuya Takeda)，SD(Shigeto Dobata)，SO(Sakito Okamoto)，TN(Tomonari 

Nozaki)を示している。NAはデータが得られていないことを表す。 

 

              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

Mtri_20161115_01 2016/11/15 茨城県 つくば市 NA NA リタ―内 2 120 NA NA NI 

Mtri_20161116_01 2016/11/16 茨城県 つくば市 NA NA ドングリ 2 400 NA NA NI 

Mtri_20161118_01 2016/11/18 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 3 100 NA NA NI 

Mtri_20161118_02 2016/11/18 茨城県 つくば市 NA NA リタ―内 4 150 NA NA NI 

Mtri_20161118_03 2016/11/18 茨城県 つくば市 NA NA リタ―内 1 10 NA NA NI 

Mtri_20170419_01 2017/4/19 京都府 京都市 35.0595 135.78431 ササ枯枝 1 268 94 0 NI 

Mtri_20170419_02 2017/4/19 京都府 京都市 35.05952 135.78431 ササ枯枝 4 153 178 0 NI 

Mtri_20170419_03 2017/4/19 京都府 京都市 35.05955 135.78431 ササ枯枝 8 465 450 0 NI 

Mtri_20170503_01 2017/5/3 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 3 20 22 0 NI 

Mtri_20170503_02 2017/5/3 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 1 36 23 0 NI 

Mtri_20170503_03 2017/5/3 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 5 99 NA NA NI 

Mtri_20170503_04 2017/5/3 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 8 1 0 0 NI 

Mtri_20170503_05 2017/5/3 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 23 81 31 0 NI 

Mtri_20170503_06 2017/5/3 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 2 117 167 0 NI 

Mtri_20170505_01 2017/5/5 京都府 京都市 NA NA ドングリ 2 77 98 0 NI 

Mtri_20170505_02 2017/5/5 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 8 70 101 0 NI 

Mtri_20170509_01 2017/5/9 兵庫県 三田市 NA NA 木本枯枝 NA NA NA NA HS 

Mtri_20170511_01 2017/5/11 京都府 京都市 35.058993 135.783312 ササ枯枝 20 77 163 0 NI 

Mtri_20170511_02 2017/5/11 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 4 40 10 0 NI 

Mtri_20170511_03 2017/5/11 京都府 京都市 35.058974 135.783318 ササ枯枝 3 70 160 0 NI 

Mtri_20170511_04 2017/5/11 京都府 京都市 35.059066 135.783203 ササ枯枝 6 23 49 0 NI 

Mtri_20170511_05 2017/5/11 京都府 京都市 35.05886 135.783458 ササ枯枝 7 17 55 0 NI 

Mtri_20170511_06 2017/5/11 京都府 京都市 35.059354 135.78317 ササ枯枝 4 132 141 0 NI 
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              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

Mtri_20170511_07 2017/5/11 京都府 京都市 35.059284 135.783162 ササ枯枝 1 8 31 0 NI 

Mtri_20170511_08 2017/5/11 京都府 京都市 35.058938 135.783256 ササ枯枝 3 12 5 0 NI 

Mtri_20170511_09 2017/5/11 京都府 京都市 35.059175 135.78337 ササ枯枝 7 110 57 0 NI 

Mtri_20170511_10 2017/5/11 京都府 京都市 35.059145 135.783355 ササ枯枝 2 101 200 0 NI 

Mtri_20170513_01 2017/5/13 京都府 京都市 35.059025 135.783556 ササ枯枝 17 126 127 0 NI 

Mtri_20170513_02 2017/5/13 京都府 京都市 35.059332 135.783438 ササ枯枝 6 190 129 0 NI 

Mtri_20170513_03 2017/5/13 京都府 京都市 35.060014 135.783539 ササ枯枝 2 61 19 0 NI 

Mtri_20170513_04 2017/5/13 京都府 京都市 35.059596 135.78338 ササ枯枝 6 111 179 0 NI 

Mtri_20170513_05 2017/5/13 京都府 京都市 35.059452 135.783272 ササ枯枝 12 674 384 0 NI 

Mtri_20170513_06 2017/5/13 京都府 京都市 35.059452 135.783272 ササ枯枝 14 225 209 0 NI 

Mtri_20170513_07 2017/5/13 京都府 京都市 35.059556 135.783508 ササ枯枝 8 278 304 0 NI 

Mtri_20170516_01 2017/5/16 京都府 京都市 35.059394 135.783367 ササ枯枝 21 60 16 NA NI 

Mtri_20170516_02 2017/5/16 京都府 京都市 35.059397 135.783626 ササ枯枝 11 41 85 NA NI 

Mtri_20170516_03 2017/5/16 京都府 京都市 35.059418 135.783402 ササ枯枝 15 39 67 4 NI 

Mtri_20170516_04 2017/5/16 京都府 京都市 35.059411 135.7834 ササ枯枝 8 53 116 0 NI 

Mtri_20170516_05 2017/5/16 京都府 京都市 35.059375 135.783381 ササ枯枝 0 20 79 0 NI 

Mtri_20170516_06 2017/5/16 京都府 京都市 35.058761 135.783624 ササ枯枝 14 103 182 0 NI 

Mtri_20170516_07 2017/5/16 京都府 京都市 35.059363 135.783458 ササ枯枝 0 35 24 2 NI 

Mtri_20170516_08 2017/5/16 京都府 京都市 35.059407 135.783431 ササ枯枝 6 17 20 0 NI 

Mtri_20170516_09 2017/5/16 京都府 京都市 35.059447 135.783407 ササ枯枝 2 61 24 0 NI 

Mtri_20170516_10 2017/5/16 京都府 京都市 35.059457 135.783359 ササ枯枝 14 26 4 0 NI 

Mtri_20170516_11 2017/5/16 京都府 京都市 35.059238 135.783563 ササ枯枝 4 20 9 0 NI 

Mtri_20170516_12 2017/5/16 京都府 京都市 35.059238 135.783563 ササ枯枝 10 37 79 0 NI 

Mtri_20170516_13 2017/5/16 京都府 京都市 35.059421 135.783411 ササ枯枝 15 182 273 NA NI 

Mtri_20170516_14 2017/5/16 京都府 京都市 35.059486 135.783634 ササ枯枝 12 74 216 0 NI 

Mtri_20170516_15 2017/5/16 京都府 京都市 35.059447 135.783528 ササ枯枝 4 118 28 0 NI 

Mtri_20170516_16 2017/5/16 京都府 京都市 35.059479 135.783504 ササ枯枝 7 57 199 0 NI 

Mtri_20170516_17 2017/5/16 京都府 京都市 35.059451 135.783452 ササ枯枝 9 87 24 0 NI 

Mtri_20170516_18 2017/5/16 京都府 京都市 35.059534 135.78363 ササ枯枝 4 158 174 0 NI 

Mtri_20170520_01 2017/5/20 京都府 京都市 35.059473 135.783363 ササ枯枝 3 27 33 NA NI 
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              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

Mtri_20170520_02 2017/5/20 京都府 京都市 35.059548 135.783495 ササ枯枝 5 161 179 NA NI 

Mtri_20170520_03 2017/5/20 京都府 京都市 35.059492 135.783508 ササ枯枝 7 90 122 NA NI 

Mtri_20170520_04 2017/5/20 京都府 京都市 35.059496 135.783515 ササ枯枝 1 34 47 NA NI 

Mtri_20170520_05 2017/5/20 京都府 京都市 35.059518 135.783364 ササ枯枝 15 203 434 NA NI 

Mtri_20170520_06 2017/5/20 京都府 京都市 35.059538 135.783377 ササ枯枝 3 85 94 NA NI 

Mtri_20170520_07 2017/5/20 京都府 京都市 35.059602 135.783346 ササ枯枝 24 271 660 NA NI 

Mtri_20170520_08 2017/5/20 京都府 京都市 35.059573 135.783346 ササ枯枝 6 121 280 NA NI 

Mtri_20170520_09 2017/5/20 京都府 京都市 35.059559 135.78337 ササ枯枝 10 203 253 NA NI 

Mtri_20170520_10 2017/5/20 京都府 京都市 35.059597 135.783348 ササ枯枝 19 195 275 NA NI 

Mtri_20170520_11 2017/5/20 京都府 京都市 35.059594 135.783351 ササ枯枝 6 43 136 NA NI 

Mtri_20170520_12 2017/5/20 京都府 京都市 35.059594 135.783362 ササ枯枝 4 46 82 NA NI 

Mtri_20170520_13 2017/5/20 京都府 京都市 35.059555 135.783419 ササ枯枝 8 70 98 NA NI 

Mtri_20170520_14 2017/5/20 京都府 京都市 35.05955 135.783435 ササ枯枝 5 126 186 NA NI 

Mtri_20170520_15 2017/5/20 京都府 京都市 35.059559 135.783434 ササ枯枝 7 99 205 NA NI 

Mtri_20170520_16 2017/5/20 京都府 京都市 35.059516 135.783297 ササ枯枝 5 63 94 NA NI 

Mtri_20170520_17 2017/5/20 京都府 京都市 35.059543 135.783359 ササ枯枝 6 61 117 NA NI 

Mtri_20170520_18 2017/5/20 京都府 京都市 35.059592 135.783356 ササ枯枝 29 517 90 NA NI 

Mtri_20170520_19 2017/5/20 京都府 京都市 35.05952 135.783352 ササ枯枝 6 190 189 NA NI 

Mtri_20170520_20 2017/5/20 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 3 44 91 NA NI 

Mtri_20170527_01 2017/5/27 京都府 京都市 35.060125 135.784656 ササ枯枝 4 104 175 6 NI 

Mtri_20170527_02 2017/5/27 京都府 京都市 35.060077 135.784709 ドングリ 6 84 23 0 NI 

Mtri_20170527_03 2017/5/27 京都府 京都市 35.060074 135.784673 ササ枯枝 3 83 176 0 NI 

Mtri_20170527_04 2017/5/27 京都府 京都市 35.060227 135.784462 ササ枯枝 9 129 221 5 NI 

Mtri_20170527_05 2017/5/27 京都府 京都市 35.060227 135.784462 ササ枯枝 4 12 8 0 NI 

Mtri_20170527_06 2017/5/27 京都府 京都市 35.060227 135.784462 ササ枯枝 7 31 36 0 NI 

Mtri_20170527_07 2017/5/27 京都府 京都市 35.059528 135.783364 ササ枯枝 3 54 73 NA NI 

Mtri_20170527_08 2017/5/27 京都府 京都市 35.059528 135.783364 ササ枯枝 4 9 1 0 NI 

Mtri_20170527_09 2017/5/27 京都府 京都市 35.05829 135.783999 ササ枯枝 1 7 37 0 NI 

Mtri_20170527_10 2017/5/27 京都府 京都市 35.058931 135.783033 ササ枯枝 3 75 204 24 NI 

Mtri_20170527_11 2017/5/27 京都府 京都市 35.059977 135.784533 ササ枯枝 5 52 45 11 NI 
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              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

Mtri_20170530_01 2017/5/30 滋賀県 高島市 35.3677 135.91685 スギ朽木 12 NA NA NA TN 

Mtri_20170603_01 2017/6/3 京都府 京都市 35.059984 135.784589 ササ枯枝 16 131 84 41 NI 

Mtri_20170603_02 2017/6/3 京都府 京都市 35.05946 135.784262 ササ枯枝 11 60 44 126 NI 

Mtri_20170603_03 2017/6/3 京都府 京都市 35.059616 135.783399 ササ枯枝 6 72 26 63 NI 

Mtri_20170603_04 2017/6/3 京都府 京都市 35.059577 135.783305 ササ枯枝 9 121 62 80 NI 

Mtri_20170603_05 2017/6/3 京都府 京都市 35.059605 135.783319 ササ枯枝 3 90 112 68 NI 

Mtri_20170603_06 2017/6/3 京都府 京都市 35.059612 135.783343 ササ枯枝 1 55 94 94 NI 

Mtri_20170603_07 2017/6/3 京都府 京都市 35.059619 135.783354 ササ枯枝 4 149 248 74 NI 

Mtri_20170603_08 2017/6/3 京都府 京都市 35.059617 135.783356 ササ枯枝 12 160 141 141 NI 

Mtri_20170608_01 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 2 28 10 0 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_02 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 ササ枯枝 5 44 64 14 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_03 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 ササ枯枝 5 82 129 16 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_04 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 1 65 72 5 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_05 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 8 153 261 27 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_06 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 2 59 98 0 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_07 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 2 80 53 9 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_08 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 4 79 118 37 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_09 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 2 47 5 12 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_10 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 1 14 18 3 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_11 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 13 18 40 5 NI, SD, 
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              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

FI, KS 

Mtri_20170608_12 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 5 28 35 1 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_13 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 2 90 93 8 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_14 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 3 37 29 0 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_15 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 4 81 131 8 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170608_16 2017/6/8 香川県 高松市 34.364349 134.098205 シダ類枯葉柄 4 103 112 2 
NI, SD, 

FI, KS 

Mtri_20170610_01 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970262 135.956026 つる植物枯枝 1 98 88 17 NI 

Mtri_20170610_02 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970274 135.956056 ササ枯枝 0 2 0 0 KT 

Mtri_20170610_03 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970296 135.956027 つる植物枯枝 3 104 94 22 NI 

Mtri_20170610_04 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970293 135.956058 ササ枯枝 1 62 114 3 KT 

Mtri_20170610_05 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.97027 135.956114 つる植物枯枝 4 133 95 29 NI 

Mtri_20170610_06 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970251 135.956073 つる植物枯枝 5 48 85 3 NI 

Mtri_20170610_07 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970333 135.956114 つる植物枯枝 2 71 51 4 KT 

Mtri_20170610_08 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970184 135.956124 ササ枯枝 7 117 154 13 NI 

Mtri_20170610_09 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970332 135.956116 つる植物枯枝 1 100 24 14 NI 

Mtri_20170610_10 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970349 135.956147 ササ枯枝 8 72 117 37 KT 

Mtri_20170610_11 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970321 135.956111 つる植物枯枝 1 64 114 17 NI 

Mtri_20170610_12 2017/6/10 滋賀県 大津市 NA NA つる植物枯枝 2 118 102 27 NI 

Mtri_20170610_13 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970269 135.956073 つる植物枯枝 9 246 96 26 NI 

Mtri_20170610_14 2017/6/10 滋賀県 大津市 NA NA つる植物枯枝 4 204 189 36 NI 

Mtri_20170610_15 2017/6/10 滋賀県 大津市 NA NA つる植物枯枝 6 87 21 4 NI 

Mtri_20170610_16 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970259 135.956072 つる植物枯枝 19 250 135 22 NI 

Mtri_20170610_17 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970283 135.956093 つる植物枯枝 9 197 95 4 NI 

Mtri_20170610_18 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.97029 135.95611 ササ枯枝 2 16 7 0 NI 

Mtri_20170610_19 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970212 135.956101 つる植物枯枝 8 105 180 24 NI 



145 

 

              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

Mtri_20170610_20 2017/6/10 滋賀県 大津市 NA NA つる植物枯枝 1 21 22 0 KT 

Mtri_20170610_21 2017/6/10 滋賀県 大津市 NA NA つる植物枯枝 1 109 127 51 NI 

Mtri_20170610_22 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970309 135.956114 つる植物枯枝 11 344 392 107 NI 

Mtri_20170610_23 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.97023 135.956143 つる植物枯枝 4 148 64 0 NI 

Mtri_20170610_24 2017/6/10 滋賀県 大津市 NA NA つる植物枯枝 8 193 82 24 NI 

Mtri_20170610_25 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.97026 135.956109 つる植物枯枝 12 308 100 45 NI 

Mtri_20170610_26 2017/6/10 滋賀県 大津市 34.970433 135.956109 つる植物枯枝 1 24 11 4 NI 

Mtri_20170615_01 2017/6/15 京都府 京都市 35.059679 135.783353 ササ枯枝 26 333 165 63 NI 

Mtri_20170615_02 2017/6/15 京都府 京都市 35.059666 135.783353 ササ枯枝 1 40 11 30 NI 

Mtri_20170616_01 2017/6/16 東京都 調布市 35.668294 139.549026 朽木 4 82 61 39 NI 

Mtri_20170616_02 2017/6/16 東京都 調布市 35.668198 139.548978 朽木 3 141 80 40 NI 

Mtri_20170616_03 2017/6/16 東京都 調布市 35.668181 139.549041 ササ枯枝 6 84 71 38 NI 

Mtri_20170616_04 2017/6/16 東京都 調布市 35.668049 139.548745 ササ枯枝 5 7 11 106 NI 

Mtri_20170616_05 2017/6/16 東京都 調布市 35.668136 139.548704 ササ枯枝 24 28 115 182 NI 

Mtri_20170616_06 2017/6/16 東京都 調布市 35.66812 139.548706 ササ枯枝 18 106 222 177 NI 

Mtri_20170616_07 2017/6/16 東京都 調布市 35.668111 139.548714 ササ枯枝 4 146 165 190 NI 

Mtri_20170616_08 2017/6/16 東京都 調布市 35.668129 139.548717 ササ枯枝 2 66 32 131 NI 

Mtri_20170616_09 2017/6/16 東京都 調布市 35.668079 139.548694 ササ枯枝 0 39 21 0 NI 

Mtri_20170616_10 2017/6/16 東京都 調布市 35.668101 139.548724 ササ枯枝 2 24 13 87 NI 

Mtri_20170616_11 2017/6/16 東京都 調布市 35.668101 139.548724 ササ枯枝 12 102 209 412 NI 

Mtri_20170616_12 2017/6/16 東京都 調布市 35.667974 139.54879 ササ枯枝 0 0 0 0 NI 

Mtri_20170616_13 2017/6/16 東京都 調布市 35.667974 139.54879 ササ枯枝 3 117 278 430 NI 

Mtri_20170616_14 2017/6/16 東京都 調布市 35.667974 139.54879 ササ枯枝 38 247 437 668 NI 

Mtri_20170616_15 2017/6/16 東京都 調布市 35.668115 139.548549 ササ枯枝 6 263 261 478 NI 

Mtri_20170616_16 2017/6/16 東京都 調布市 35.668187 139.548663 ササ枯枝 40 273 350 354 NI 

Mtri_20170616_17 2017/6/16 東京都 調布市 35.668228 139.548641 ササ枯枝 11 184 161 221 NI 

Mtri_20170616_18 2017/6/16 東京都 調布市 NA NA ササ枯枝 6 81 22 51 NI 

Mtri_20170618_01 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.775516 139.899895 ササ枯枝 16 138 NA NA NI 

Mtri_20170618_02 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774654 139.898726 ササ枯枝 4 0 NA NA NI 

Mtri_20170618_03 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.773614 139.899376 ササ枯枝 2 44 NA NA NI 
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Mtri_20170618_04 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.77484 139.899331 ササ枯枝 5 57 NA NA NI 

Mtri_20170618_05 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774898 139.899258 常緑樹枯枝 0 17 NA NA NI 

Mtri_20170618_06 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774829 139.899331 常緑樹枯枝 7 92 NA NA NI 

Mtri_20170618_07 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774799 139.89948 常緑樹枯枝 51 364 NA NA NI 

Mtri_20170618_08 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774884 139.899419 常緑樹枯枝 2 28 NA NA NI 

Mtri_20170618_09 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774839 139.89941 常緑樹枯枝 8 185 NA NA NI 

Mtri_20170618_10 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774839 139.89941 常緑樹枯枝 11 139 NA NA NI 

Mtri_20170618_11 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774816 139.899277 常緑樹枯枝 9 11 NA NA NI 

Mtri_20170618_12 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774855 139.899209 常緑樹枯枝 1 9 NA NA NI 

Mtri_20170618_13 2017/6/18 千葉県 松戸市 NA NA ササ枯枝 10 134 NA NA NI 

Mtri_20170618_14 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774874 139.899289 常緑樹枯枝 8 36 NA NA NI 

Mtri_20170618_15 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774794 139.899262 常緑樹枯枝 3 166 NA NA NI 

Mtri_20170618_16 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.774816 139.899265 常緑樹枯枝 4 77 NA NA NI 

Mtri_20170618_17 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.775678 139.899135 ササ枯枝 4 323 NA NA NI 

Mtri_20170618_18 2017/6/18 千葉県 松戸市 35.775671 139.899136 ササ枯枝 12 495 NA NA NI 

Mtri_20170619_01 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100348 140.101505 ササ枯枝 2 15 NA NA NI 

Mtri_20170619_02 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100176 140.101718 ササ枯枝 2 34 NA NA NI 

Mtri_20170619_03 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100283 140.101679 ササ枯枝 5 77 NA NA NI 

Mtri_20170619_04 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100877 140.102279 ササ枯枝 13 492 NA NA NI 

Mtri_20170619_05 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100319 140.101507 ササ枯枝 42 235 NA NA NI 

Mtri_20170619_06 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100308 140.101508 ササ枯枝 13 131 NA NA NI 

Mtri_20170619_07 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.10047 140.101578 ササ枯枝 3 97 NA NA NI 

Mtri_20170619_08 2017/6/19 茨城県 つくば市 NA NA ササ枯枝 4 62 NA NA NI 

Mtri_20170619_09 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100415 140.101297 ササ枯枝 1 27 NA NA NI 

Mtri_20170619_10 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100561 140.101299 木本枯枝 11 199 NA NA NI 

Mtri_20170619_11 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.098593 140.101921 木本枯枝 9 52 NA NA NI 

Mtri_20170619_12 2017/6/19 茨城県 つくば市 NA NA ササ枯枝 4 268 NA NA NI 

Mtri_20170619_13 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100205 140.101637 ササ枯枝 0 49 NA NA NI 

Mtri_20170619_14 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100208 140.101639 ササ枯枝 8 37 NA NA NI 

Mtri_20170619_15 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100222 140.101533 ササ枯枝 10 53 NA NA NI 
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Mtri_20170619_16 2017/6/19 茨城県 つくば市 36.100208 140.101531 ササ枯枝 10 128 NA NA NI 

Mtri_20170620_01 2017/6/20 茨城県 土浦市 NA NA 朽木 9 84 NA NA NI 

Mtri_20170620_02 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077436 140.165469 ササ枯枝 16 97 NA NA NI 

Mtri_20170620_03 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077568 140.165464 ササ枯枝 11 54 NA NA NI 

Mtri_20170620_04 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077568 140.165464 ササ枯枝 1 27 NA NA NI 

Mtri_20170620_05 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077568 140.165464 ササ枯枝 3 25 NA NA NI 

Mtri_20170620_06 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077973 140.16543 ササ枯枝 7 69 NA NA NI 

Mtri_20170620_07 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077927 140.165472 ササ枯枝 7 54 NA NA NI 

Mtri_20170620_08 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077927 140.165472 ササ枯枝 4 51 NA NA NI 

Mtri_20170620_09 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077927 140.165473 ササ枯枝 1 68 NA NA NI 

Mtri_20170620_10 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077921 140.165479 ササ枯枝 6 75 NA NA NI 

Mtri_20170620_11 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077921 140.165479 ササ枯枝 16 30 NA NA NI 

Mtri_20170620_12 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.077866 140.165327 ササ枯枝 6 97 NA NA NI 

Mtri_20170620_13 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.07791 140.165419 ササ枯枝 3 70 NA NA NI 

Mtri_20170620_14 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.07791 140.165419 ササ枯枝 4 80 NA NA NI 

Mtri_20170620_15 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.07791 140.165419 ササ枯枝 8 220 NA NA NI 

Mtri_20170620_16 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.07791 140.165419 ササ枯枝 9 200 NA NA NI 

Mtri_20170620_17 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.07791 140.165419 朽木 21 124 NA NA NI 

Mtri_20170620_18 2017/6/20 茨城県 土浦市 36.07791 140.165515 ササ枯枝 33 126 NA NA NI 

Mtri_20170702_01 2017/7/2 京都府 京都市 35.060064 135.788199 ササ枯枝 3 70 71 19 NI 

Mtri_20170702_02 2017/7/2 京都府 京都市 35.060037 135.788205 シダ類枯葉柄 2 73 92 5 NI 

Mtri_20170702_03 2017/7/2 京都府 京都市 35.060054 135.78823 ササ枯枝 5 126 68 121 NI 

Mtri_20170702_04 2017/7/2 京都府 京都市 35.060068 135.788273 シダ類枯葉柄 2 41 18 6 NI 

Mtri_20170702_05 2017/7/2 京都府 京都市 35.060084 135.788365 シダ類枯葉柄 2 32 31 14 NI 

Mtri_20170702_06 2017/7/2 京都府 京都市 35.060148 135.788464 ドングリ 2 30 30 20 NI 

Mtri_20170702_07 2017/7/2 京都府 京都市 35.060204 135.788547 ササ枯枝 9 94 101 27 NI 

Mtri_20170710_01 2017/7/10 京都府 京都市 35.060462 135.788101 ドングリ 9 77 39 66 NI 

Mtri_20170710_02 2017/7/10 京都府 京都市 35.060145 135.788101 シダ類枯葉柄 1 81 35 63 NI 

Mtri_20170710_03 2017/7/10 京都府 京都市 35.060156 135.788098 ドングリ 3 141 68 106 NI 

Mtri_20170710_04 2017/7/10 京都府 京都市 35.060193 135.788135 ササ枯枝 14 137 86 96 NI 
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Mtri_20170710_05 2017/7/10 京都府 京都市 35.060192 135.788137 シダ類枯葉柄 6 102 59 101 NI 

Mtri_20170710_06 2017/7/10 京都府 京都市 35.060093 135.788193 シダ類枯葉柄 1 58 11 33 NI 

Mtri_20170710_07 2017/7/10 京都府 京都市 35.060007 135.78836 シダ類枯葉柄 5 119 60 163 NI 

Mtri_20170710_08 2017/7/10 京都府 京都市 35.059893 135.788394 ドングリ 11 134 86 131 NI 

Mtri_20170718_01 2017/7/18 京都府 京都市 35.060219 135.788064 ドングリ 0 57 92 0 NI 

Mtri_20170718_02 2017/7/18 京都府 京都市 35.060179 135.788081 ドングリ 2 175 151 90 NI 

Mtri_20170718_03 2017/7/18 京都府 京都市 35.060176 135.788084 ドングリ 12 196 248 79 NI 

Mtri_20170718_04 2017/7/18 京都府 京都市 35.060177 135.788087 ドングリ 14 173 160 141 NI 

Mtri_20170718_05 2017/7/18 京都府 京都市 35.060041 135.788167 シダ類枯葉柄 6 211 220 105 NI 

Mtri_20170718_06 2017/7/18 京都府 京都市 35.06009 135.788302 シダ類枯葉柄 4 38 66 26 NI 

Mtri_20170718_07 2017/7/18 京都府 京都市 35.060028 135.788339 ササ枯枝 4 271 295 24 NI 

Mtri_20170718_08 2017/7/18 京都府 京都市 35.059881 135.788288 ドングリ 8 241 217 112 NI 

Mtri_20170725_01 2017/7/25 京都府 京都市 35.059962 135.788514 シダ類枯葉柄 34 265 195 44 NI 

Mtri_20170725_02 2017/7/25 京都府 京都市 35.059985 135.788519 ササ枯枝 2 32 48 65 NI 

Mtri_20170725_03 2017/7/25 京都府 京都市 35.059618 135.786206 ササ枯枝 9 219 152 134 NI 

Mtri_20170725_04 2017/7/25 京都府 京都市 35.059631 135.786236 ササ枯枝 1 103 68 69 NI 

Mtri_20170725_05 2017/7/25 京都府 京都市 35.059571 135.786198 ササ枯枝 7 174 171 61 NI 

Mtri_20170725_06 2017/7/25 京都府 京都市 35.059653 135.786175 ササ枯枝 NA NA NA NA NI 

Mtri_20170725_07 2017/7/25 京都府 京都市 35.059566 135.783358 ササ枯枝 5 124 109 12 NI 

Mtri_20170725_08 2017/7/25 京都府 京都市 35.059636 135.783534 ササ枯枝 3 103 72 34 NI 

Mtri_20170801_01 2017/8/1 京都府 京都市 35.057934 135.782017 ササ枯枝 4 47 88 92 NI 

Mtri_20170801_02 2017/8/1 京都府 京都市 35.057998 135.78185 ササ枯枝 3 87 84 20 NI 

Mtri_20170801_03 2017/8/1 京都府 京都市 35.057964 135.781855 ササ枯枝 3 95 64 42 NI 

Mtri_20170801_04 2017/8/1 京都府 京都市 35.057925 135.781702 ササ枯枝 4 43 49 128 NI 

Mtri_20170801_05 2017/8/1 京都府 京都市 35.05806 135.781998 ササ枯枝 1 24 60 73 NI 

Mtri_20170801_06 2017/8/1 京都府 京都市 35.058046 135.781925 ササ枯枝 3 66 102 151 NI 

Mtri_20170801_07 2017/8/1 京都府 京都市 35.058076 135.781844 ササ枯枝 3 75 147 81 NI 

Mtri_20170801_08 2017/8/1 京都府 京都市 35.057725 135.781667 ササ枯枝 2 244 290 245 NI 

Mtri_20170808_01 2017/8/8 京都府 京都市 35.059998 135.788496 ササ枯枝 4 80 173 61 NI 

Mtri_20170808_02 2017/8/8 京都府 京都市 35.060003 135.785906 ササ枯枝 7 131 26 0 NI 
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Mtri_20170808_03 2017/8/8 京都府 京都市 35.059675 135.788416 ササ枯枝 3 281 145 38 NI 

Mtri_20170808_04 2017/8/8 京都府 京都市 35.059742 135.785948 ササ枯枝 11 259 308 48 NI 

Mtri_20170808_05 2017/8/8 京都府 京都市 35.059598 135.783419 ササ枯枝 19 282 322 94 NI 

Mtri_20170808_06 2017/8/8 京都府 京都市 35.059585 135.783441 ササ枯枝 3 86 130 55 NI 

Mtri_20170808_07 2017/8/8 京都府 京都市 35.057852 135.781746 ササ枯枝 32 1128 1635 512 NI 

Mtri_20170813_01 2017/8/13 京都府 京都市 35.059737 135.786186 ササ枯枝 6 208 124 7 NI 

Mtri_20170813_02 2017/8/13 京都府 京都市 35.059751 135.786202 ササ枯枝 2 170 111 5 NI 

Mtri_20170813_03 2017/8/13 京都府 京都市 35.059763 135.786199 ドングリ 5 194 109 28 NI 

Mtri_20170813_04 2017/8/13 京都府 京都市 35.059748 135.786154 ササ枯枝 6 243 178 11 NI 

Mtri_20170813_05 2017/8/13 京都府 京都市 35.059747 135.786154 ササ枯枝 14 380 360 76 NI 

Mtri_20170813_06 2017/8/13 京都府 京都市 35.059753 135.786155 ササ枯枝 5 234 187 45 NI 

Mtri_20170813_07 2017/8/13 京都府 京都市 35.059758 135.786165 ササ枯枝 9 218 278 28 NI 

Mtri_20170813_08 2017/8/13 京都府 京都市 35.059753 135.786204 ドングリ 3 281 197 27 NI 

Mtri_20170819_01 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 2 108 49 15 NI 

Mtri_20170819_02 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 6 42 34 2 NI 

Mtri_20170819_03 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 1 175 48 0 NI 

Mtri_20170819_04 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 4 244 201 49 NI 

Mtri_20170819_05 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 3 196 126 125 NI 

Mtri_20170819_06 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 3 76 123 42 NI 

Mtri_20170819_07 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 13 134 115 26 NI 

Mtri_20170819_08 2017/8/19 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 NA NA NA NA NI 

Mtri_20170903_01 2017/9/3 愛知県 岡崎市 34.941529 137.175594 落葉樹枯枝 NA NA NA NA NI, SD 

Mtri_20170909_01 2017/9/9 京都府 京都市 35.05964 135.786084 ササ枯枝 11 396 534 52 NI 

Mtri_20170909_02 2017/9/9 京都府 京都市 35.059687 135.786139 ササ枯枝 8 283 249 66 NI 

Mtri_20170909_03 2017/9/9 京都府 京都市 35.059835 135.786065 ササ枯枝 6 202 231 37 NI 

Mtri_20170909_04 2017/9/9 京都府 京都市 35.059786 135.786094 ササ枯枝 1 123 215 42 NI 

Mtri_20170909_05 2017/9/9 京都府 京都市 35.059741 135.786173 ササ枯枝 1 57 63 6 NI 

Mtri_20170909_06 2017/9/9 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 16 281 353 46 NI 

Mtri_20170909_07 2017/9/9 京都府 京都市 35.059024 135.783193 ササ枯枝 5 250 206 70 NI 

Mtri_20170909_08 2017/9/9 京都府 京都市 35.059036 135.783205 ササ枯枝 8 124 112 25 NI 
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Mtri_20170919_01 2017/9/19 京都府 京都市 35.059734 135.786151 ササ枯枝 9 261 221 51 NI 

Mtri_20170919_02 2017/9/19 京都府 京都市 35.059668 135.786047 ササ枯枝 21 784 807 26 NI 

Mtri_20170919_03 2017/9/19 京都府 京都市 35.059765 135.786099 ササ枯枝 4 104 132 1 NI 

Mtri_20170919_04 2017/9/19 京都府 京都市 35.059746 135.786253 ササ枯枝 21 262 595 4 NI 

Mtri_20170919_05 2017/9/19 京都府 京都市 35.059759 135.786238 ササ枯枝 7 118 154 5 NI 

Mtri_20170919_06 2017/9/19 京都府 京都市 35.059499 135.783374 ササ枯枝 3 162 166 43 NI 

Mtri_20170919_07 2017/9/19 京都府 京都市 35.059739 135.78605 ササ枯枝 15 670 587 68 NI 

Mtri_20170919_08 2017/9/19 京都府 京都市 35.059736 135.786046 ササ枯枝 4 208 283 36 NI 

Mtri_20170930_01 2017/9/30 京都府 京都市 NA NA つる植物枯枝 10 55 102 9 NI 

Mtri_20170930_02 2017/9/30 京都府 京都市 35.060087 135.788488 ササ枯枝 5 206 213 3 NI 

Mtri_20170930_03 2017/9/30 京都府 京都市 35.059994 135.788415 ササ枯枝 3 237 268 0 NI 

Mtri_20170930_04 2017/9/30 京都府 京都市 35.060058 135.788378 ササ枯枝 4 249 324 1 NI 

Mtri_20170930_05 2017/9/30 京都府 京都市 35.059811 135.789252 ササ枯枝 6 535 485 37 NI 

Mtri_20170930_06 2017/9/30 京都府 京都市 35.05981 135.790404 ササ枯枝 16 405 535 2 NI 

Mtri_20170930_07 2017/9/30 京都府 京都市 35.059757 135.786385 ササ枯枝 24 668 770 8 NI 

Mtri_20170930_08 2017/9/30 京都府 京都市 35.059578 135.783399 ササ枯枝 7 178 167 28 NI 

Mtri_20171109_01 2017/11/9 大阪府 東大阪市 34.665748 135.671267 ドングリ 7 NA NA NA KS 

Mtri_20171109_02 2017/11/9 大阪府 東大阪市 34.665748 135.671267 ドングリ 1 NA NA NA KS 

Mtri_20171109_03 2017/11/9 大阪府 東大阪市 34.665748 135.671267 ドングリ 1 NA NA NA KS 

Mtri_20171109_04 2017/11/9 大阪府 東大阪市 34.665748 135.671267 ドングリ 8 NA NA NA KS 

Mtri_20171109_05 2017/11/9 大阪府 東大阪市 34.665748 135.671267 木本枯枝 3 NA NA NA KS 

Mtri_20171111_01 2017/11/11 愛媛県 松山市 33.845539 132.765722 朽木 2 NA NA NA NI 

Mtri_20171111_02 2017/11/11 愛媛県 松山市 33.845539 132.765722 シダ類枯葉柄 5 NA NA NA NI 

Mtri_20171127_01 2017/11/27 京都府 京都市 35.060031 135.788287 ドングリ 1 48 56 0 NI 

Mtri_20180608_01 2018/6/8 岐阜県 海津市 NA NA NA 5 90 あり 0 KO 

Mtri_20180827_01 2018/8/27 滋賀県 大津市 35.264527 135.86664 朽木 9 約 350 約 100 あり TN 

Mtri_20180913_01 2018/9/13 京都府 京都市 NA NA リタ―内 NA 3 NA NA NI 

Mtri_20180919_01 2018/9/19 京都府 京都市 35.028422 135.786212 ササ枯枝 3 172 87 NA NI 

Mtri_20180919_02 2018/9/19 京都府 京都市 35.028422 135.786212 ドングリ 3 166 0 NA NI 

Mtri_20180920_01 2018/9/20 山形県 酒田市飛島 NA NA NA 5 120 あり 0 KO 
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Mtri_20180920_02 2018/9/20 山形県 酒田市飛島 NA NA NA 5 269 あり 0 KO 

Mtri_20180927_01 2018/9/27 東京都 調布市 35.668116 139.549096 イチョウ枯枝 11 365 あり あり NI 

Mtri_20180927_02 2018/9/27 東京都 調布市 35.668139 139.549095 イチョウ枯枝 28 627 あり あり NI 

Mtri_20180927_03 2018/9/27 東京都 調布市 35.668134 139.549078 イチョウ枯枝 14 519 あり あり NI 

Mtri_20180927_04 2018/9/27 東京都 調布市 35.668228 139.549027 イチョウ枯枝 19 781 あり あり NI 

Mtri_20180927_05 2018/9/27 東京都 調布市 35.668199 139.549047 イチョウ枯枝 10 493 あり あり NI 

Mtri_20180927_06 2018/9/27 東京都 調布市 35.668366 139.549067 イチョウ枯枝 2 250 あり あり NI 

Mtri_20180927_07 2018/9/27 東京都 調布市 35.668299 139.549063 イチョウ枯枝 2 103 あり あり NI 

Mtri_20180927_08 2018/9/27 東京都 調布市 35.668214 139.549098 イチョウ枯枝 4 169 あり あり NI 

Mtri_20180927_09 2018/9/27 東京都 調布市 35.668182 139.549061 イチョウ枯枝 5 50 あり あり NI 

Mtri_20180927_10 2018/9/27 東京都 調布市 35.668236 139.548961 ササ枯枝 11 461 あり あり NI 

Mtri_20180928_01 2018/9/28 千葉県 松戸市 35.774784 139.899359 カクレミノ枯枝 22 281 あり あり NI 

Mtri_20180928_02 2018/9/28 千葉県 松戸市 35.774783 139.899353 針葉樹枯枝 25 1054 あり あり NI 

Mtri_20180928_03 2018/9/28 千葉県 松戸市 35.774788 139.899362 針葉樹枯枝 55 560 あり あり NI 

Mtri_20180928_04 2018/9/28 千葉県 松戸市 35.774787 139.899362 カクレミノ枯枝 32 640 あり あり NI 

Mtri_20181008_01 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 62 1144 あり 0 NI 

Mtri_20181008_03 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 0 35 0 0 NI 

Mtri_20181008_04 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA ドングリ 4 123 あり 0 NI 

Mtri_20181008_05 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 20 233 あり 0 NI 

Mtri_20181008_06 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 22 419 あり 0 NI 

Mtri_20181008_07 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA NA 15 220 あり 0 NI 

Mtri_20181008_08 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 22 463 あり 0 NI 

Mtri_20181008_09 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 3 91 あり 0 NI 

Mtri_20181008_10 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 21 192 NA NA NI 

Mtri_20181008_11 2018/10/8 茨城県 つくば市 NA NA 朽木 2 183 あり 0 NI 

Mtri_20181009_01 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA 朽木 2 47 0 0 NI 

Mtri_20181009_02 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA 朽木 6 125 あり 0 NI 

Mtri_20181009_03 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA つる植物枯枝 3 228 あり 0 NI 

Mtri_20181009_04 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA つる植物枯枝 8 258 あり 0 NI 

Mtri_20181009_05 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA 朽木 1 22 0 0 NI 
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Mtri_20181009_06 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA ササ枯枝 4 209 あり 0 NI 

Mtri_20181009_07 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA ササ枯枝 5 196 あり 0 NI 

Mtri_20181009_08 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA ササ枯枝 6 203 あり 0 NI 

Mtri_20181009_09 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA つる植物枯枝 3 254 あり 0 NI 

Mtri_20181009_10 2018/10/9 茨城県 土浦市 NA NA 朽木 28 538 あり 0 NI 

Mtri_20190601_01 2019/6/1 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 3 56 63 0 NI 

Mtri_20190601_02 2019/6/1 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 9 38 22 0 NI 

Mtri_20190601_03 2019/6/1 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 5 86 43 0 NI 

Mtri_20190611_01 2019/6/11 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 10 64 37 23 NI 

Mtri_20190611_02 2019/6/11 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 2 107 62 81 NI 

Mtri_20190611_03 2019/6/11 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 3 171 129 87 NI 

Mtri_20190611_04 2019/6/11 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 10 13 11 42 NI 

Mtri_20190611_05 2019/6/11 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 6 103 3 1 NI 

Mtri_20190617_01 2019/6/17 京都府 京都市 35.059755 135.789258 ササ枯枝 12 203 109 106 NI 

Mtri_20190617_02 2019/6/17 京都府 京都市 35.059735 135.789216 ササ枯枝 2 96 52 64 NI 

Mtri_20190617_03 2019/6/17 京都府 京都市 35.059755 135.789258 ササ枯枝 0 167 197 99 NI 

Mtri_20190617_04 2019/6/17 京都府 京都市 35.059748 135.789241 ササ枯枝 1 57 37 88 NI 

Mtri_20190617_05 2019/6/17 京都府 京都市 35.060311 135.787824 ササ枯枝 6 64 73 45 NI 

Mtri_20190617_06 2019/6/17 京都府 京都市 35.059738 135.786119 ササ枯枝 4 216 157 153 NI 

Mtri_20190724_01 2019/7/24 京都府 京都市 35.059437 135.784157 ササ枯枝 0 43 24 4 NI 

Mtri_20190724_02 2019/7/24 京都府 京都市 35.059464 135.784168 ササ枯枝 2 136 74 57 NI 

Mtri_20190724_03 2019/7/24 京都府 京都市 35.059569 135.783453 ササ枯枝 0 51 84 3 NI 

Mtri_20190724_04 2019/7/24 京都府 京都市 35.059569 135.783453 ササ枯枝 3 267 192 136 NI 

Mtri_20190724_05 2019/7/24 京都府 京都市 35.059688 135.783443 ササ枯枝 2 78 43 26 NI 

Mtri_20190724_06 2019/7/24 京都府 京都市 35.059672 135.783396 ササ枯枝 11 26 44 27 NI 

Mtri_20190724_07 2019/7/24 京都府 京都市 35.059668 135.783383 ササ枯枝 4 116 85 47 NI 

Mtri_20190724_08 2019/7/24 京都府 京都市 35.059648 135.783345 ササ枯枝 8 206 87 44 NI 

Mtri_20190724_09 2019/7/24 京都府 京都市 35.05965 135.783494 ササ枯枝 2 292 166 45 NI 

Mtri_20190801_01 2019/8/1 京都府 京都市 35.05968 135.789418 ササ枯枝 3 100 41 2 NI 

Mtri_20190801_02 2019/8/1 京都府 京都市 35.059701 135.783328 ササ枯枝 5 336 82 0 NI 
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Mtri_20190801_03 2019/8/1 京都府 京都市 35.059707 135.783332 落葉樹枯枝 4 22 57 14 NI 

Mtri_20190801_04 2019/8/1 京都府 京都市 35.059579 135.783336 ササ枯枝 2 90 24 0 NI 

Mtri_20190801_05 2019/8/1 京都府 京都市 35.059667 135.783252 落葉樹枯枝 3 75 75 17 NI 

Mtri_20191017_02 2019/10/17 京都府 京都市 35.059618 135.78335 ササ枯枝 7 337 300 0 NI 

Mtri_20191017_03 2019/10/17 京都府 京都市 35.059618 135.78335 ササ枯枝 3 197 121 30 NI 

Mtri_20191017_04 2019/10/17 京都府 京都市 35.059565 135.783411 ササ枯枝 4 105 85 0 NI 

Mtri_20191017_05 2019/10/17 京都府 京都市 35.059565 135.783411 ササ枯枝 3 163 115 1 NI 

Mtri_20191017_06 2019/10/17 京都府 京都市 35.059567 135.783422 ササ枯枝 4 129 102 0 NI 

Mtri_20191017_07 2019/10/17 京都府 京都市 35.059532 135.783385 ササ枯枝 3 172 138 0 NI 

Mtri_20191026_01 2019/10/26 京都府 京都市 35.059695 135.789299 ササ枯枝 2 75 85 0 NI 

Mtri_20191026_02 2019/10/26 京都府 京都市 35.059695 135.789299 ササ枯枝 1 73 60 0 NI 

Mtri_20191028_01 2019/10/28 京都府 京都市 35.059739 135.789326 ササ枯枝 4 50 74 0 NI 

Mtri_20191028_02 2019/10/28 京都府 京都市 35.060025 135.78843 ササ枯枝 6 198 242 0 NI 

Mtri_20191028_03 2019/10/28 京都府 京都市 35.060058 135.788415 ササ枯枝 6 203 264 0 NI 

Mtri_20191028_04 2019/10/28 京都府 京都市 35.060088 135.788351 ドングリ 6 135 177 0 NI 

Mtri_20191028_05 2019/10/28 京都府 京都市 35.059765 135.786095 ドングリ 3 315 185 9 NI 

Mtri_20200404_01 2020/4/4 京都府 京都市 35.05975 135.786094 ササ枯枝 1 48 95 0 NI 

Mtri_20200404_02 2020/4/4 京都府 京都市 35.05975 135.786094 ササ枯枝 11 129 188 0 NI 

Mtri_20200404_03 2020/4/4 京都府 京都市 35.05975 135.786094 ササ枯枝 10 188 167 0 NI 

Mtri_20200404_04 2020/4/4 京都府 京都市 35.05954 135.783341 ササ枯枝 2 35 53 0 NI 

Mtri_20200405_01 2020/4/5 京都府 京都市 35.059786 135.789381 ササ枯枝 3 261 67 0 NI 

Mtri_20200405_02 2020/4/5 京都府 京都市 35.059786 135.789381 ササ枯枝 4 295 292 0 NI 

Mtri_20200405_03 2020/4/5 京都府 京都市 35.059786 135.789381 ドングリ 21 810 694 0 NI 

Mtri_20200405_04 2020/4/5 京都府 京都市 35.059775 135.786147 ドングリ 1 34 38 0 NI 

Mtri_20200405_05 2020/4/5 京都府 京都市 35.059796 135.786167 ササ枯枝 12 62 180 0 NI 

Mtri_20200405_06 2020/4/5 京都府 京都市 35.0597 135.783352 ササ枯枝 2 80 28 0 NI 

Mtri_20200405_07 2020/4/5 京都府 京都市 35.059428 135.783444 ササ枯枝 1 129 146 0 NI 

Mtri_20200415_01 2020/4/15 京都府 京都市 35.057799 135.777762 ササ枯枝 22 75 225 0 NI 

Mtri_20200415_02 2020/4/15 京都府 京都市 35.059546 135.783386 ササ枯枝 2 30 49 0 NI 

Mtri_20200415_03 2020/4/15 京都府 京都市 35.059546 135.783386 ササ枯枝 3 26 60 0 NI 
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Mtri_20200415_04 2020/4/15 京都府 京都市 35.059546 135.783386 ササ枯枝 1 64 70 0 NI 

Mtri_20200415_05 2020/4/15 京都府 京都市 35.059546 135.783386 木本枯枝 6 53 112 0 NI 

Mtri_20200425_01 2020/4/25 京都府 京都市 35.059689 135.789154 ササ枯枝 7 225 264 0 NI 

Mtri_20200425_02 2020/4/25 京都府 京都市 35.059689 135.789154 ササ枯枝 2 90 84 0 NI 

Mtri_20200425_03 2020/4/25 京都府 京都市 35.059737 135.786179 ササ枯枝 15 145 381 0 NI 

Mtri_20200425_04 2020/4/25 京都府 京都市 35.059508 135.783436 ササ枯枝 5 51 149 0 NI 

Mtri_20200425_05 2020/4/25 京都府 京都市 35.059508 135.783436 ササ枯枝 1 42 90 0 NI 

Mtri_20200425_06 2020/4/25 京都府 京都市 35.059508 135.783436 ササ枯枝 5 41 98 0 NI 

Mtri_20200429_01 2020/4/29 京都府 京都市 35.05978 135.786107 ササ枯枝 2 130 173 0 NI 

Mtri_20200429_02 2020/4/29 京都府 京都市 35.059021 135.783399 ササ枯枝 7 26 106 0 NI 

Mtri_20200429_03 2020/4/29 京都府 京都市 35.059716 135.783417 ササ枯枝 4 94 0 0 NI 

Mtri_20200508_01 2020/5/8 京都府 京都市 35.059625 135.783316 ササ枯枝 3 78 134 0 NI 

Mtri_20200508_02 2020/5/8 京都府 京都市 35.05955 135.783358 ササ枯枝 3 65 121 0 NI 

Mtri_20200508_03 2020/5/8 京都府 京都市 35.059593 135.783336 ササ枯枝 2 59 33 0 NI 

Mtri_20200508_04 2020/5/8 京都府 京都市 35.059593 135.783336 ササ枯枝 2 70 88 0 NI 

Mtri_20200508_05 2020/5/8 京都府 京都市 35.059603 135.783426 ササ枯枝 3 60 150 0 NI 

Mtri_20200508_06 2020/5/8 京都府 京都市 35.059603 135.783426 ササ枯枝 1 69 36 0 NI 

Mtri_20200508_07 2020/5/8 京都府 京都市 35.059613 135.783341 ササ枯枝 1 32 34 0 NI 

Mtri_20200508_08 2020/5/8 京都府 京都市 35.059566 135.783366 ササ枯枝 1 33 65 0 NI 

Mtri_20200508_09 2020/5/8 京都府 京都市 35.059987 135.788318 ササ枯枝 2 23 81 0 NI 

Mtri_20200508_10 2020/5/8 京都府 京都市 35.05995 135.788332 ササ枯枝 1 44 155 0 NI 

Mtri_20200519_01 2020/5/19 京都府 京都市 35.060048 135.788377 ササ枯枝 1 49 103 0 NI 

Mtri_20200519_02 2020/5/19 京都府 京都市 35.060249 135.787924 ササ枯枝 8 196 217 0 NI 

Mtri_20200519_03 2020/5/19 京都府 京都市 35.059696 135.786156 ササ枯枝 0 16 3 0 NI 

Mtri_20200519_04 2020/5/19 京都府 京都市 35.058885 135.783898 ササ枯枝 1 72 110 0 AY 

Mtri_20200519_05 2020/5/19 京都府 京都市 35.058885 135.783898 ササ枯枝 2 76 89 1 AY 

Mtri_20200519_06 2020/5/19 京都府 京都市 35.058885 135.783898 ササ枯枝 2 56 91 0 SO 

Mtri_20200519_07 2020/5/19 京都府 京都市 35.058885 135.783898 ササ枯枝 0 75 84 0 SO 

Mtri_20200519_08 2020/5/19 京都府 京都市 35.058885 135.783898 ササ枯枝 6 51 94 0 CT 

Mtri_20200519_09 2020/5/19 京都府 京都市 35.058885 135.783898 ササ枯枝 15 64 180 0 CT 
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Mtri_20200528_01 2020/5/28 京都府 京都市 35.060312 135.787949 ササ枯枝 8 17 46 1 KL 

Mtri_20200528_02 2020/5/28 京都府 京都市 35.059717 135.789242 ササ枯枝 7 349 242 4 NI 

Mtri_20200528_03 2020/5/28 京都府 京都市 35.060056 135.788384 ササ枯枝 3 37 134 0 NI 

Mtri_20200528_04 2020/5/28 京都府 京都市 35.060312 135.787949 ササ枯枝 2 51 165 0 NI 

Mtri_20200528_05 2020/5/28 京都府 京都市 35.060312 135.787949 ササ枯枝 3 39 50 0 NI 

Mtri_20200528_06 2020/5/28 京都府 京都市 35.05964 135.783375 ササ枯枝 1 58 83 0 KL 

Mtri_20200528_07 2020/5/28 京都府 京都市 35.05964 135.783375 ササ枯枝 0 39 94 0 NI 

Mtri_20200528_08 2020/5/28 京都府 京都市 35.05964 135.783375 ササ枯枝 2 54 55 0 NI 

Mtri_20200528_09 2020/5/28 京都府 京都市 35.05964 135.783375 ササ枯枝 2 53 52 24 NI 

Mtri_20200528_10 2020/5/28 京都府 京都市 NA NA ササ枯枝 2 33 41 7 NI 

Mtri_20200603_01 2020/6/3 京都府 京都市 35.059832 135.789283 ササ枯枝 2 277 350 24 NI 

Mtri_20200603_02 2020/6/3 京都府 京都市 35.060031 135.788505 ササ枯枝 0 67 162 7 NI 

Mtri_20200603_03 2020/6/3 京都府 京都市 35.06015 135.788329 ササ枯枝 4 54 175 25 NI 

Mtri_20200603_04 2020/6/3 京都府 京都市 35.060164 135.788051 ササ枯枝 22 250 358 28 NI 

Mtri_20200603_05 2020/6/3 京都府 京都市 35.059973 135.787449 ササ枯枝 4 140 319 13 NI 

Mtri_20200604_01 2020/6/4 京都府 京都市 35.05977 135.789213 ササ枯枝 2 104 21 51 NI 

Mtri_20200604_02 2020/6/4 京都府 京都市 35.05977 135.789213 ササ枯枝 2 41 21 11 NI 

Mtri_20200604_03 2020/6/4 京都府 京都市 35.05977 135.789213 ササ枯枝 4 56 49 31 NI 

Mtri_20200604_04 2020/6/4 京都府 京都市 35.060208 135.788492 ササ枯枝 4 51 88 18 NI 

Mtri_20200604_05 2020/6/4 京都府 京都市 35.060208 135.788492 ササ枯枝 1 72 111 27 NI 

Mtri_20200604_06 2020/6/4 京都府 京都市 35.059933 135.787555 ササ枯枝 3 56 106 0 NI 

Mtri_20200604_07 2020/6/4 京都府 京都市 35.059933 135.787555 ササ枯枝 4 80 126 6 NI 

Mtri_20200604_08 2020/6/4 京都府 京都市 35.059748 135.786217 ササ枯枝 12 22 55 2 NI 

Mtri_20200604_09 2020/6/4 京都府 京都市 35.059748 135.786217 ササ枯枝 1 57 96 20 NI 

Mtri_20200604_10 2020/6/4 京都府 京都市 35.060175 135.784613 ササ枯枝 12 147 24 0 NI 

Mtri_20200604_11 2020/6/4 京都府 京都市 35.060175 135.784613 ササ枯枝 3 18 139 46 NI 

Mtri_20200604_12 2020/6/4 京都府 京都市 35.059667 135.783475 ササ枯枝 1 89 103 10 NI 

Mtri_20200604_13 2020/6/4 京都府 京都市 35.059667 135.783475 ササ枯枝 4 162 208 71 NI 

Mtri_20200604_14 2020/6/4 京都府 京都市 35.057814 135.781757 ササ枯枝 4 82 74 2 NI 

Mtri_20200604_15 2020/6/4 京都府 京都市 35.057814 135.781757 ササ枯枝 21 479 0 0 NI 
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Mtri_20200615_01 2020/6/15 京都府 京都市 35.059672 135.789223 ササ枯枝 1 79 59 29 NI 

Mtri_20200615_02 2020/6/15 京都府 京都市 35.060026 135.788572 ササ枯枝 8 93 55 61 NI 

Mtri_20200615_03 2020/6/15 京都府 京都市 35.060276 135.787898 ササ枯枝 10 321 148 129 NI 

Mtri_20200615_04 2020/6/15 京都府 京都市 35.0601 135.787494 ササ枯枝 17 130 260 102 NI 

Mtri_20200615_05 2020/6/15 京都府 京都市 35.059791 135.78614 ササ枯枝 12 100 137 163 NI 

Mtri_20200615_06 2020/6/15 京都府 京都市 35.060222 135.784488 ササ枯枝 0 51 86 57 NI 

Mtri_20200615_07 2020/6/15 京都府 京都市 35.059404 135.783418 ササ枯枝 5 56 64 68 NI 

Mtri_20200615_08 2020/6/15 京都府 京都市 35.059593 135.783375 ササ枯枝 2 48 40 139 NI 

Mtri_20200615_09 2020/6/15 京都府 京都市 35.059593 135.783375 ササ枯枝 3 62 37 63 NI 

Mtri_20200615_10 2020/6/15 京都府 京都市 35.059593 135.783375 ササ枯枝 3 36 37 8 NI 

Mtri_20200615_11 2020/6/16 京都府 京都市 35.057843 135.78165 ササ枯枝 6 49 46 114 NI 

Mtri_20200708_01 2020/7/8 京都府 京都市 35.060216 135.787907 ササ枯枝 9 125 115 29 NI 

Mtri_20200708_02 2020/7/8 京都府 京都市 35.060237 135.787896 ササ枯枝 1 216 85 10 NI 

Mtri_20200708_03 2020/7/8 京都府 京都市 35.059758 135.786075 ササ枯枝 19 171 234 37 NI 

Mtri_20200708_04 2020/7/8 京都府 京都市 35.059628 135.783364 ササ枯枝 2 113 133 76 NI 

Mtri_20200712_01 2020/7/12 京都府 京都市 35.059619 135.783298 ササ枯枝 3 137 151 59 NI 

Mtri_20200712_02 2020/7/12 京都府 京都市 35.059619 135.783298 ササ枯枝 4 147 83 48 NI 

Mtri_20200712_03 2020/7/12 京都府 京都市 35.059698 135.783353 ササ枯枝 2 91 46 6 NI 

Mtri_20200712_04 2020/7/12 京都府 京都市 35.059634 135.783426 ササ枯枝 5 75 143 58 NI 

Mtri_20200712_05 2020/7/12 京都府 京都市 35.059614 135.783456 ササ枯枝 1 46 69 23 NI 

Mtri_20200712_06 2020/7/12 京都府 京都市 35.067428 135.794637 シダ類枯葉柄 3 65 75 13 NI 

Mtri_20200712_07 2020/7/12 京都府 京都市 35.067283 135.794691 木本枯枝 6 484 404 268 NI 

Mtri_20200712_07 2020/7/16 京都府 京都市 35.067525 135.79463 木本枯枝 4 498 392 282 NI 

Mtri_20200712_07 2020/7/16 京都府 京都市 35.067525 135.79463 木本枯枝 5 379 378 220 NI 

Mtri_20200712_07 2020/7/16 京都府 京都市 35.067525 135.79463 木本枯枝 1 356 210 141 NI 

Mtri_20200712_07 2020/7/16 京都府 京都市 35.067525 135.79463 木本枯枝 2 115 172 47 NI 

Mtri_20200730_01 2020/7/30 京都府 京都市 35.059758 135.789233 ササ枯枝 7 269 177 55 NI 

Mtri_20200730_02 2020/7/30 京都府 京都市 35.059648 135.789235 ササ枯枝 2 149 62 87 NI 

Mtri_20200730_03 2020/7/30 京都府 京都市 35.059648 135.789235 ササ枯枝 4 291 202 54 NI 

Mtri_20200730_04 2020/7/30 京都府 京都市 35.059648 135.789235 ササ枯枝 3 236 157 88 NI 
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Mtri_20200730_05 2020/7/30 京都府 京都市 35.060097 135.788408 ササ枯枝 7 133 152 59 NI 

Mtri_20200730_06 2020/7/30 京都府 京都市 35.060097 135.788408 ササ枯枝 3 89 71 8 NI 

Mtri_20200730_07 2020/7/30 京都府 京都市 35.06005 135.788319 ササ枯枝 8 150 210 76 NI 

Mtri_20200730_08 2020/7/30 京都府 京都市 35.060082 135.788296 ササ枯枝 6 70 98 5 NI 

Mtri_20200730_09 2020/7/30 京都府 京都市 35.060082 135.788296 ササ枯枝 2 54 25 10 NI 

Mtri_20200730_10 2020/7/30 京都府 京都市 35.060306 135.787895 ササ枯枝 7 399 197 51 NI 

Mtri_20200730_11 2020/7/30 京都府 京都市 35.059661 135.786296 ササ枯枝 3 254 186 159 NI 

Mtri_20200730_12 2020/7/30 京都府 京都市 35.05968 135.786361 ササ枯枝 9 208 247 71 NI 

Mtri_20200730_14 2020/7/30 京都府 京都市 35.059692 135.786281 ササ枯枝 8 344 258 141 NI 

Mtri_20200730_15 2020/7/30 京都府 京都市 35.059878 135.786165 ササ枯枝 1 181 121 36 NI 

Mtri_20200730_16 2020/7/30 京都府 京都市 35.059878 135.786165 ササ枯枝 5 114 119 44 NI 

Mtri_20200801_01 2020/8/1 京都府 京都市 35.059195 135.783383 ササ枯枝 0 19 NA NA NI 

Mtri_20200801_02 2020/8/1 京都府 京都市 35.06019 135.787972 朽木 3 175 138 20 NI 

Mtri_20200801_03 2020/8/1 京都府 京都市 35.060266 135.787888 ササ枯枝 6 141 166 26 NI 

Mtri_20200801_04 2020/8/1 京都府 京都市 35.060158 135.788114 ドングリ 3 104 119 21 NI 

Mtri_20200801_05 2020/8/1 京都府 京都市 35.060158 135.788114 ササ枯枝 3 32 39 16 NI 

Mtri_20200801_06 2020/8/1 京都府 京都市 35.060158 135.788114 ドングリ NA NA NA NA NI 

Mtri_20200801_07 2020/8/1 京都府 京都市 35.060163 135.788028 つる植物枯枝 24 588 866 106 NI 

Mtri_20200801_08 2020/8/1 京都府 京都市 35.06027 135.787898 つる植物枯枝 28 508 334 54 NI 

Mtri_20200801_09 2020/8/1 京都府 京都市 35.06027 135.787898 ササ枯枝 2 239 112 49 NI 

Mtri_20200801_10 2020/8/1 京都府 京都市 35.060157 135.787897 ササ枯枝 12 442 317 37 NI 

Mtri_20200926_01 2020/9/26 京都府 京都市 35.059642 135.783458 ササ枯枝 3 74 NA NA NI 

Mtri_20210628_01 2021/6/28 京都府 京都市 35.059642 135.783372 ササ枯枝 1 109 129 122 NI 

Mtri_20210628_02 2021/6/28 京都府 京都市 35.059642 135.783372 ササ枯枝 3 46 70 36 NI 

Mtri_20210628_03 2021/6/28 京都府 京都市 35.059614 135.783442 ササ枯枝 6 19 79 52 NI 

Mtri_20210628_04 2021/6/28 京都府 京都市 35.05954 135.783433 ササ枯枝 10 235 300 198 NI 

Mtri_20210628_05 2021/6/28 京都府 京都市 35.059616 135.783315 ササ枯枝 12 62 200 151 NI 

Mtri_20210628_06 2021/6/28 京都府 京都市 35.059621 135.783332 ササ枯枝 7 17 172 107 NI 

Mtri_20210628_07 2021/6/28 京都府 京都市 35.059534 135.783406 ササ枯枝 1 18 26 20 NI 

Mtri_20210628_08 2021/6/28 京都府 京都市 35.059673 135.783499 ササ枯枝 5 84 149 17 NI 
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Mtri_20210628_09 2021/6/28 京都府 京都市 35.059594 135.783478 ササ枯枝 7 134 247 188 NI 

Mtri_20210630_01 2021/6/30 香川県 高松市 34.364276 134.097991 シダ類枯葉柄 4 40 90 92 NI 

Mtri_20210630_02 2021/6/30 香川県 高松市 34.364306 134.097875 シダ類枯葉柄 3 47 75 60 NI 

Mtri_20210630_03 2021/6/30 香川県 高松市 34.364306 134.097875 シダ類枯葉柄 0 11 25 35 NI 

Mtri_20210630_04 2021/6/30 香川県 高松市 34.364091 134.09798 ササ枯枝 4 15 56 5 NI 

Mtri_20210630_05 2021/6/30 香川県 高松市 34.364091 134.09798 ササ枯枝 NA NA NA NA NI 

Mtri_20210630_06 2021/6/30 香川県 高松市 34.364091 134.09798 ササ枯枝 2 68 61 44 NI 

Mtri_20210630_07 2021/6/30 香川県 高松市 34.364194 134.098084 木本枯枝 8 66 99 3 NI 

Mtri_20210630_08 2021/6/30 香川県 高松市 34.364062 134.097762 ササ枯枝 1 25 34 0 NI 

Mtri_20210630_09 2021/6/30 香川県 高松市 34.364134 134.097999 ササ枯枝 1 40 57 43 NI 

Mtri_20210630_10 2021/6/30 香川県 高松市 34.364323 134.098185 シダ類枯葉柄 4 52 80 99 NI 

Mtri_20210630_11 2021/6/30 香川県 高松市 34.36407 134.09781 シダ類枯葉柄 12 79 172 128 NI 

Mtri_20210630_12 2021/6/30 香川県 高松市 34.364055 134.097845 シダ類枯葉柄 3 60 140 64 NI 

Mtri_20210630_13 2021/6/30 香川県 高松市 34.364168 134.097994 シダ類枯葉柄 4 43 81 99 NI 

Mtri_20210630_14 2021/6/30 香川県 高松市 34.364183 134.097943 シダ類枯葉柄 2 27 33 41 NI 

Mtri_20210630_15 2021/6/30 香川県 高松市 34.364213 134.097978 ササ枯枝 5 56 27 17 NI 

Mtri_20210630_16 2021/6/30 香川県 高松市 34.364129 134.098008 ササ枯枝 3 101 51 11 NI 

Mtri_20210630_17 2021/6/30 香川県 高松市 34.364123 134.09772 ササ枯枝 4 107 180 201 NI 

Mtri_20210630_18 2021/6/30 香川県 高松市 34.364245 134.097968 ササ枯枝 2 44 33 0 NI 

Mtri_20210630_19 2021/6/30 香川県 高松市 34.364207 134.098223 シダ類枯葉柄 2 30 39 63 NI 

Mtri_20210630_20 2021/6/30 香川県 高松市 34.364244 134.097998 シダ類枯葉柄 2 65 106 90 NI 

Mtri_20210701_01 2021/7/1 愛媛県 松山市 33.844603 132.771513 シダ類枯葉柄 2 71 127 53 NI 

Mtri_20210706_01 2021/7/6 京都府 京都市 35.059992 135.788448 ササ枯枝 2 143 203 123 NI 

Mtri_20210706_02 2021/7/6 京都府 京都市 35.059976 135.78845 ササ枯枝 8 108 212 175 NI 

Mtri_20210706_03 2021/7/6 京都府 京都市 35.059941 135.788493 ササ枯枝 5 15 49 5 NI 

Mtri_20210706_04 2021/7/6 京都府 京都市 35.060021 135.788482 ササ枯枝 3 54 67 104 NI 

Mtri_20210706_05 2021/7/6 京都府 京都市 35.059922 135.788462 ササ枯枝 5 189 153 180 NI 

Mtri_20210706_06 2021/7/6 京都府 京都市 35.05996 135.788477 シダ類枯葉柄 1 94 83 128 NI 

Mtri_20210706_07 2021/7/6 京都府 京都市 35.059894 135.788413 ササ枯枝 1 39 52 52 NI 

Mtri_20210706_08 2021/7/6 京都府 京都市 35.059941 135.788504 ササ枯枝 2 63 71 56 NI 
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Mtri_20210706_09 2021/7/6 京都府 京都市 35.059959 135.788511 ササ枯枝 0 5 48 9 NI 

Mtri_20210706_10 2021/7/6 京都府 京都市 35.059948 135.788418 ササ枯枝 1 174 116 87 NI 

Mtri_20210706_11 2021/7/6 京都府 京都市 35.060042 135.788417 ササ枯枝 3 53 116 80 NI 

Mtri_20210706_12 2021/7/6 京都府 京都市 35.059973 135.788549 ササ枯枝 0 25 27 21 NI 

Mtri_20210709_01 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100365 140.101547 ササ枯枝 21 61 NA NA NI 

Mtri_20210709_02 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100409 140.101582 落葉樹枯枝 18 272 NA NA NI 

Mtri_20210709_03 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100409 140.101582 ササ枯枝 16 203 NA NA NI 

Mtri_20210709_04 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100421 140.101559 ササ枯枝 20 127 NA NA NI 

Mtri_20210709_05 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100422 140.101452 ササ枯枝 23 96 NA NA NI 

Mtri_20210709_06 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100441 140.101484 ササ枯枝 13 338 NA NA NI 

Mtri_20210709_07 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100357 140.101549 ササ枯枝 7 228 NA NA NI 

Mtri_20210709_08 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100327 140.101545 ササ枯枝 7 213 NA NA NI 

Mtri_20210709_09 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100383 140.101481 ササ枯枝 2 354 NA NA NI 

Mtri_20210709_10 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100287 140.101417 ササ枯枝 1 135 NA NA NI 

Mtri_20210709_11 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100375 140.101479 ササ枯枝 22 216 NA NA NI 

Mtri_20210709_12 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100385 140.101434 ササ枯枝 18 71 NA NA NI 

Mtri_20210709_13 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.10024 140.101512 ササ枯枝 2 51 NA NA NI 

Mtri_20210709_14 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100196 140.101404 ササ枯枝 4 33 NA NA NI 

Mtri_20210709_15 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100273 140.10149 ササ枯枝 18 255 NA NA NI 

Mtri_20210709_16 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.1003 140.101556 ササ枯枝 1 92 NA NA NI 

Mtri_20210709_17 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100371 140.101589 ササ枯枝 1 98 NA NA NI 

Mtri_20210709_18 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.1003 140.101523 ササ枯枝 6 138 NA NA NI 

Mtri_20210709_19 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100292 140.101545 ササ枯枝 1 187 NA NA NI 

Mtri_20210709_20 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100268 140.101473 落葉樹枯枝 9 308 NA NA NI 

Mtri_20210709_21 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100225 140.101475 ササ枯枝 9 126 NA NA NI 

Mtri_20210709_22 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100223 140.101448 ササ枯枝 14 172 NA NA NI 

Mtri_20210709_23 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100298 140.10136 ササ枯枝 19 49 NA NA NI 

Mtri_20210709_24 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.10023 140.101371 ササ枯枝 1 23 NA NA NI 

Mtri_20210709_25 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100298 140.101373 ササ枯枝 8 280 NA NA NI 

Mtri_20210709_26 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100224 140.101436 ササ枯枝 4 123 NA NA NI 
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Mtri_20210709_27 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100282 140.101444 ササ枯枝 20 279 NA NA NI 

Mtri_20210709_28 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100196 140.101449 ササ枯枝 2 238 NA NA NI 

Mtri_20210709_29 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100141 140.101484 ササ枯枝 2 198 NA NA NI 

Mtri_20210709_30 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.10016 140.101537 ササ枯枝 6 134 NA NA NI 

Mtri_20210709_31 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100503 140.101816 ササ枯枝 8 182 NA NA NI 

Mtri_20210709_32 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100733 140.101552 落葉樹枯枝 3 335 NA NA NI 

Mtri_20210709_33 2021/7/9 茨城県 つくば市 36.100584 140.101497 落葉樹枯枝 6 141 NA NA NI 

Mtri_20210710_01 2021/7/10 東京都 調布市 35.668174 139.548951 落葉樹枯枝 7 77 NA NA NI 

Mtri_20210710_02 2021/7/10 東京都 調布市 35.668173 139.548899 落葉樹枯枝 8 201 NA NA NI 

Mtri_20210710_03 2021/7/10 東京都 調布市 35.668089 139.549015 落葉樹枯枝 2 105 NA NA NI 

Mtri_20210710_04 2021/7/10 東京都 調布市 35.668231 139.549038 落葉樹枯枝 1 77 NA NA NI 

Mtri_20210710_05 2021/7/10 東京都 調布市 35.668163 139.549021 落葉樹枯枝 5 215 NA NA NI 

Mtri_20210710_06 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 落葉樹枯枝 3 41 NA NA NI 

Mtri_20210710_07 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 落葉樹枯枝 9 130 NA NA NI 

Mtri_20210710_08 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 ササ枯枝 7 182 NA NA NI 

Mtri_20210710_09 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 落葉樹枯枝 NA NA NA NA NI 

Mtri_20210710_10 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 落葉樹枯枝 0 31 NA NA NI 

Mtri_20210710_11 2021/7/10 東京都 調布市 35.668157 139.548677 ササ枯枝 6 34 NA NA NI 

Mtri_20210710_12 2021/7/10 東京都 調布市 35.668157 139.548677 落葉樹枯枝 2 47 NA NA NI 

Mtri_20210710_13 2021/7/10 東京都 調布市 35.668157 139.548677 ササ枯枝 19 433 NA NA NI 

Mtri_20210710_14 2021/7/10 東京都 調布市 35.668157 139.548677 落葉樹枯枝 4 70 NA NA NI 

Mtri_20210710_15 2021/7/10 東京都 調布市 35.668166 139.548778 ササ枯枝 18 198 NA NA NI 

Mtri_20210710_16 2021/7/10 東京都 調布市 35.668166 139.548778 落葉樹枯枝 0 113 NA NA NI 

Mtri_20210710_17 2021/7/10 東京都 調布市 35.668166 139.548778 落葉樹枯枝 1 29 NA NA NI 

Mtri_20210710_18 2021/7/10 東京都 調布市 35.668181 139.549027 落葉樹枯枝 11 123 NA NA NI 

Mtri_20210710_19 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 落葉樹枯枝 1 66 NA NA NI 

Mtri_20210710_20 2021/7/10 東京都 調布市 35.668186 139.548571 落葉樹枯枝 1 66 NA NA NI 

Mtri_20210710_21 2021/7/10 東京都 調布市 35.668181 139.549027 落葉樹枯枝 17 263 NA NA NI 

Mtri_20210710_22 2021/7/10 東京都 調布市 35.668181 139.549027 落葉樹枯枝 8 346 NA NA NI 

Mtri_20210711_01 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941612 137.175551 シダ類枯葉柄 7 77 NA NA NI 
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Mtri_20210711_02 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 7 60 NA NA NI 

Mtri_20210711_03 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 22 186 NA NA NI 

Mtri_20210711_04 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 10 137 NA NA NI 

Mtri_20210711_05 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 4 214 NA NA NI 

Mtri_20210711_06 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 18 128 NA NA NI 

Mtri_20210711_07 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 2 56 NA NA NI 

Mtri_20210711_08 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 5 87 NA NA NI 

Mtri_20210711_09 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 1 62 NA NA NI 

Mtri_20210711_10 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941003 137.174613 シダ類枯葉柄 6 152 NA NA NI 

Mtri_20210711_11 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 11 236 NA NA NI 

Mtri_20210711_12 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 5 105 NA NA NI 

Mtri_20210711_13 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 5 202 NA NA NI 

Mtri_20210711_14 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 5 63 NA NA NI 

Mtri_20210711_15 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 6 77 NA NA NI 

Mtri_20210711_16 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 14 188 NA NA NI 

Mtri_20210711_17 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 6 73 NA NA NI 

Mtri_20210711_18 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 3 41 NA NA NI 

Mtri_20210711_19 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 3 110 NA NA NI 

Mtri_20210711_20 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 14 141 NA NA NI 

Mtri_20210711_21 2021/7/11 愛知県 岡崎市 34.941035 137.174504 シダ類枯葉柄 5 96 NA NA NI 

Mtri_20210715_01 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.97021 135.95608 つる植物枯枝 11 249 NA NA NI 

Mtri_20210715_02 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970238 135.956112 ササ枯枝 3 149 NA NA NI 

Mtri_20210715_03 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970287 135.956115 ササ枯枝 17 84 NA NA NI 

Mtri_20210715_04 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.97023 135.95608 ササ枯枝 1 157 NA NA NI 

Mtri_20210715_05 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970257 135.956107 ササ枯枝 4 122 NA NA NI 

Mtri_20210715_06 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970242 135.956158 ササ枯枝 1 47 NA NA NI 

Mtri_20210715_07 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970239 135.95612 つる植物枯枝 1 167 NA NA NI 

Mtri_20210715_08 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970331 135.956072 ササ枯枝 4 99 NA NA NI 

Mtri_20210715_09 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970337 135.956101 ササ枯枝 3 316 NA NA NI 

Mtri_20210715_10 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970276 135.956092 ササ枯枝 11 124 NA NA NI 
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              巣内の個体数   

巣の ID 採集年月日 県名 地名 緯度 経度 営巣基質 女王 ワーカー 幼虫 蛹 採集者 

Mtri_20210715_11 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970269 135.956036 ササ枯枝 5 112 NA NA NI 

Mtri_20210715_12 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970334 135.956128 つる植物枯枝 2 86 NA NA NI 

Mtri_20210715_13 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.97024 135.956065 ササ枯枝 3 94 NA NA NI 

Mtri_20210715_14 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970255 135.956082 つる植物枯枝 6 199 NA NA NI 

Mtri_20210715_15 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970289 135.956078 ササ枯枝 3 78 NA NA NI 

Mtri_20210715_16 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.97025 135.956055 つる植物枯枝 8 238 NA NA NI 

Mtri_20210715_17 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970263 135.956074 つる植物枯枝 15 183 NA NA NI 

Mtri_20210715_18 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970279 135.956087 つる植物枯枝 4 169 NA NA NI 

Mtri_20210715_19 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970333 135.956084 ササ枯枝 3 156 NA NA NI 

Mtri_20210715_20 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970353 135.956195 ササ枯枝 5 78 NA NA NI 

Mtri_20210715_21 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970236 135.956126 ササ枯枝 21 180 NA NA NI 

Mtri_20210715_22 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.97026 135.956106 ササ枯枝 2 61 NA NA NI 

Mtri_20210715_23 2021/7/15 滋賀県 大津市 34.970362 135.956059 ササ枯枝 7 53 NA NA NI 
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