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第 1 章  序 論  

 

社 会 性 昆 虫 は コ ロ ニ ー を 単 位 と し て 集 団 生 活 を し（ コ ロ ニ ー と は ，

同 一 の 巣 で 生 活 す る 個 体 の 集 ま り の こ と ），コ ロ ニ ー 内 に は ，産 卵 を

せ ず ，育 仔 に 従 事 す る 非 繁 殖 個 体 が 存 在 す る ．集 団 生 活 を お く る が ，

非 繁 殖 個 体 が 存 在 し な い グ ル ー プ と 区 別 す る た め ， 社 会 性 昆 虫 は ，

し ば し ば 真 社 会 性 昆 虫 と 呼 ば れ る ． 厳 密 な 真 社 会 性 の 条 件 は （ 1）

世 代 の 重 複 ，（ 2）共 同 育 仔 ，（ 3）繁 殖 に 関 す る 分 業 で あ る  ( Wi l s o n ,  

1 9 7 5 ) ． 真 社 会 性 は 膜 翅 目 H y m e n o p t e r a の 多 く の 種 と 等 翅 目

I s o p t e r a で よ く 発 達 し て い る が ，そ の 他 に 半 翅 目 H e m i p t e r a と 総 翅

目 T h y s a n o p t e r a の 一 部 の 種 で も 見 つ か っ て い る  (青 木 ,  1 9 8 4 ;  A o k i ,  

1 9 8 7 ;  C r e s p i ,  1 9 9 2 )． こ れ ら の な か に は ， ア シ ナ ガ バ チ の よ う に ク

イ ー ン を ワ ー カ ー か ら 形 態 的 に 区 別 す る こ と が 不 可 能 で ， 繁 殖 に 関

す る 分 業 が 不 完 全 な 原 始 的 真 社 会 性 種 か ら ， ミ ツ バ チ や ア リ の よ う

に ク イ ー ン を 形 態 的 に 区 別 す る こ と が 可 能 で 原 則 と し て ク イ ー ン 存

在 下 で は ク イ ー ン 以 外 は 卵 を 産 ま な い 高 次 真 社 会 性 種 ま で 含 ま れ ，

社 会 性 の 発 達 の 程 度 は 様 々 で あ る  ( J e a n n e ,  2 0 0 3 )．  

膜 翅 目 に 属 す 社 会 性 昆 虫 の ク イ ー ン と ワ ー カ ー は ，（ 1） オ ス の 父

権 ，（2）次 期 繁 殖 虫 の 性 比 ，（3）産 卵 を め ぐ っ て 対 立 す る  ( R a t n i e k s  

e t  a l . ,  2 0 0 6 )． 前 者 の 2 つ の 対 立 は ， 膜 翅 目 に み ら れ る 半 数 倍 数 性

の 性 決 定 様 式 （ 一 倍 体 は オ ス に ， 二 倍 体 は メ ス に な る .ワ ー カ ー は ，

通 常 は 未 交 尾 だ が 一 倍 体 の オ ス 卵 を 産 む こ と が で き る ） に よ っ て 起

こ る ． ク イ ー ン が 一 回 交 尾 の 場 合 ， ワ ー カ ー か ら み た 自 分 自 身 の 娘

と ク イ ー ン の 娘 （ つ ま り ワ ー カ ー に と っ て 姉 妹 ） の 血 縁 度 は ， そ れ

ぞ れ 1 / 2， 3 / 4 と な る ．一 方 ，ワ ー カ ー か ら み た 自 分 自 身 の 息 子 と ク

イ ー ン の 息 子 （ つ ま り ワ ー カ ー か ら 見 て 兄 弟 ） の 血 縁 度 は ， そ れ ぞ

れ 1 / 2， 1 / 4 と な る ．そ の た め ，ワ ー カ ー は ク イ ー ン が 娘 を 産 む こ と

に は 協 力 的 に な る が ， 息 子 の 産 卵 に 対 し て は 非 協 力 的 で ， 自 分 の 息
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子 を 産 も う と す る ． つ ま り ， 父 権 を め ぐ る ク イ ー ン と ワ ー カ ー 間 の

対 立 が 生 じ る ． ま た ， 上 記 の ワ ー カ ー か ら み た ク イ ー ン の 子 の 血 縁

度 と ク イ ー ン か ら み た 自 分 の 子 の 血 縁 度 と の 差 は ， 望 ま し い ク イ ー

ン の 子 の 性 比 が ワ ー カ ー に と っ て は ， 3： 1（ 娘 ： 息 子 ） に あ る の に

対 し ，ク イ ー ン に と っ て は 1： 1 と な り  ( T r i v e r s  a n d  H a r e ,  1 9 7 6 )，

性 比 を め ぐ っ て も ク イ ー ン と ワ ー カ ー 間 の 対 立 が 生 じ る ． 3 つ め の

対 立 は ， ク イ ー ン が 複 数 回 交 尾 し て い る 場 合 か ， ま た は 産 卵 能 力 が

低 い と き に 生 じ や す い と 考 え ら れ る  ( R e e v e ,  1 9 9 1 )． こ れ ら の テ ー

マ は ， 近 年 ， 社 会 性 の 発 達 を 考 え る 上 で 非 常 に 重 要 で あ り ， 多 く の

研 究 者 の 関 心 を 引 き 寄 せ て い る  ( e . g . ,  B e e k m a n  e t  a l . ,  2 0 0 9 ;  

B r u n n e r  a n d  H e i n z e ,  2 0 0 9 ;  K o e d a m  e t  a l . ,  2 0 0 5 ;  R a t n i e k s  e t  a l . ,  

2 0 0 6 ;  Ts u c h i d a  e t  a l . ,  2 0 0 3 )．  

ま た ， ワ ー カ ー 間 の 対 立 も あ る ． つ ま り ， ク イ ー ン が い な く な っ

た と き 誰 が そ れ を 継 ぐ か を 巡 っ て 対 立 す る ． 特 に ， ワ ー カ ー 数 が 少

な い 種 に つ い て は ， ク イ ー ン に な る 確 率 が 高 く な る た め こ の 対 立 は

顕 著 で あ る  ( B o u r k e， 1 9 9 9 ;  S h r e e v e s  a n d  F i e l d ,  2 0 0 2 )． 外 役 行 動

は ， 非 常 に 生 理 的 に 疲 弊 す る 行 動 で あ り  ( C a n t  a n d  F i e l d ,  2 0 0 1 ,  

2 0 0 5 ;  F i n k e l  a n d  H o l b r o o k ,  2 0 0 0 ;  H e i n s o h n  a n d  L e g g e ,  1 9 9 9 ;  

N i l s s o n ,  2 0 0 2 ;  O ’ D o n n e l l ,  1 9 9 8 a ;  O ’ D o n n e l l  a n d  J e a n n e ,  1 9 9 5 ;  

Wi l l i a m s  e t  a l . ,  2 0 0 8 )， そ の 途 中 に 捕 食 者 の 攻 撃 を 受 け や す い ． そ

の た め ， ク イ ー ン の 後 継 者 と な る こ と を 狙 う ワ ー カ ー は ， 外 役 に 就

き た が ら な い こ と が 予 想 さ れ る  ( C a n t  a n d  F i e l d ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 5 ;  

M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 )． そ の た め ， 誰 が 外 役 に 就 く か が 問 題

と な る ．  

上 で 述 べ た 巣 内 の 個 体 間 の い ろ い ろ な 対 立 を 解 決 す る 一 つ の 手 段

が 順 位 性 で あ る ． と く に ， 少 数 ワ ー カ ー よ り な る コ ロ ニ ー で は ， ほ

と ん ど の 場 合 ， 順 位 性 が 見 ら れ る ． こ れ ら の コ ロ ニ ー で は ， 通 常 ，

ク イ ー ン を 含 め た 巣 上 の 個 体 間 （ ク イ ー ン と そ の ワ ー カ ー た ち ） で
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の 頻 繁 な 優 位 行 動 ，す な わ ち 突 進 ，馬 乗 り（ m o u n t i n g，劣 位 個 体 の

背 面 に 優 位 個 体 が ， 前 脚 を の せ 半 分 馬 乗 り に な る ） ,  大 顎 で の 噛 み

付 き の よ う な 攻 撃 的 接 触 に よ っ て 決 ま る 直 線 的 な 順 位 制 （ こ の 順 位

性 を 以 降 ，社 会 的 順 位 制 と 呼 ぶ ）を 持 つ  ( B r e e d  a n d  G a m b o a ,  1 9 7 7 ;  

J e a n n e ,  2 0 0 3 ;  M o n i n n  a n d  P e e t e r s ,  1 9 9 9 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 ;  R e e v e ,  

1 9 9 1 ) ． 一 般 に ， 社 会 的 順 位 制 は 産 卵 者 の 決 定 の 仕 組 み と し て 機 能

す る  ( B r i d g e  a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 ;  J e a n n e ,  1 9 7 2 ;  L i t t e ,  1 9 7 7 ;  P a r d i ,  

1 9 4 8 ;  We s t - E b e r h a r d ,  1 9 7 8 ,  1 9 8 1 ;  Ya m a n e ,  1 9 8 6 ;  Yo s h i k a w a ,  

1 9 6 3 ) ． 優 位 な 個 体 ほ ど 多 く の 優 位 行 動 を 行 い  ( S p r a d b e r y,  1 9 9 1 ;  

Wi l s o n ,  1 9 7 4 )，そ の 多 く は 自 身 の 順 位 の 直 下 の 個 体 に 対 し て 向 け ら

れ る  ( C a n t  e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  D o w i n g  a n d  J e a n n e ,  1 9 8 5 ;  H u g h e s  a n d  

S t r a s s m a n n ,  1 9 8 8 ;  M i y a n o ,  1 9 8 6 ;  R e e v e  a n d  G a m b o a ,  1 9 8 7 )． 社

会 的 順 位 制 を 有 す る 種 に お け る ワ ー カ ー 産 卵 は ， ク イ ー ン の 存 在 下

で は 通 常 制 限 さ れ ， ワ ー カ ー に よ っ て 産 ま れ た 卵 は ， し ば し ば ， ク

イ ー ン や そ の 直 下 に 順 位 付 け ら れ る ワ ー カ ー に よ っ て 食 卵 さ れ る  

( P e e t e r s  a n d  L i e b i g ,  2 0 0 9 ;  We n s e l e e r s  a n d  R a t n i e k s ,  2 0 0 6 )．  

さ ら に ， ア シ ナ ガ バ チ の コ ロ ニ ー に お け る ワ ー カ ー 間 に お い て ，

社 会 的 順 位 制 は 様 々 な 労 働 の 配 分 を 制 御 し ， 劣 位 ワ ー カ ー は 外 役 活

動 ， 優 位 ワ ー カ ー は 内 役 活 動 を 行 う か 巣 内 で お と な し く し て い る と

考 え ら れ て き た  ( G a m b o a  e t  a l . ,  1 9 9 0 ;  M a r k i e w i c z  a n d  O ’ D o n n e l l ,  

2 0 0 1 ;  M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 ;  O ’ D o n n e l l ,  1 9 9 8 a ;  R ö s e l e r,  

1 9 9 1 ) ． 順 位 が 最 上 位 の ワ ー カ ー は ， 通 常 ， 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 し

た と き に コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ  ( B r i d g e  a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 ;  J e a n n e ,  

1 9 7 2 ;  L i t t e ,  1 9 7 7 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 ;  We s t - E b e r h a r d ,  1 9 7 8 ,  1 9 8 1 ;  

Ya m a n e ,  1 9 8 6 ;  Yo s h i k a w a ,  1 9 6 3 )． つ ま り ， 優 位 な ワ ー カ ー ほ ど 自

身 の 子 を 直 接 産 む 機 会 に 恵 ま れ る ． そ の 結 果 ， 優 位 ワ ー カ ー は 将 来

の 繁 殖 に 備 え て 重 労 働 （ 例 え ば 外 役 活 動 ） を 避 け る と 考 え ら れ る  

( C a n t  a n d  F i e l d ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 5 ;  M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 )．   
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し か し ， 上 述 の 社 会 的 順 位 制 の シ ス テ ム の 例 外 が イ ン ド ， 東 南 ア

ジ ア ， オ ー ス ト ラ リ ア に 分 布 す る ア シ ナ ガ バ チ R o p a l i d i a  

m a r g i n a t a で 発 見 さ れ た  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )．こ の 種 で は ，巣 に 見 ら

れ る ワ ー カ ー 総 数 は 最 大 で も 2 0 前 後 で あ る が ， ク イ ー ン は お と な

し く ， 社 会 的 順 位 制 に お い て 最 上 位 と な ら な い が ， 産 卵 を 独 占 し て

い る  ( C h a n d r a s h e k a r a  a n d  G a d a g k a r ,  1 9 9 1 ;  G a d a g k a r,  1 9 8 0 ,  

2 0 0 1 ,  2 0 0 9 )．ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 間 の 優 劣 関 係 の 維 持 に は ，フ ェ

ロ モ ン が 使 わ れ て い る 可 能 性 が あ る  ( B h a d r a  e t  a l . ,  2 0 0 7 ;  

G a d a g k a r ,  2 0 0 9 )． R .  m a r g i n a t a で は ， 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 す る と

す ぐ に ， あ る ワ ー カ ー （ 最 上 位 で は な い ） が ， 交 代 ク イ ー ン と な る

た め に 攻 撃 的 に ふ る ま う  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 ;  P r e m n a t h  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  

S u m a n a  a n d  G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )． そ の よ う な 攻 撃 は 1 ヶ 月 以 内 に 静

ま り ， 交 代 ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 関 係 は ， 創 設 メ ス と ワ ー カ ー の そ

れ と 同 様 に な る  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )．こ の 例 外 の 発 見 は ，創 設 ク イ ー

ン と ワ ー カ ー の 間 の 優 劣 関 係 を 確 立 す る メ カ ニ ズ ム が 多 様 で あ る こ

と を 示 唆 し て い る ．   

順 位 制 の 研 究 は 社 会 性 種 の う ち の 少 数 だ け ， た と え ば ア シ ナ ガ バ

チ 亜 科 で は ， 総 計 9 4 3 種 の う ち 1 9 種 だ け  ( A r é v a l o  e t  a l . ,  2 0 0 4 ;  

S t r a s s m a n n  a n d  M e y e r ,  1 9 8 3 ;  Ts u c h i d a  a n d  S u z u k i ,  2 0 0 6 ;  Ts u j i  

a n d  Ts u j i ,  2 0 0 5 )  に 限 定 さ れ て い る ． 熱 帯 か ら 温 帯 北 部 ま で 約 2 0 0

種 を 擁 す る ア シ ナ ガ バ チ 属  P o l i s t e s  は 1 2 亜 属 に 分 類 さ れ る  

( A r é v a l o  e t  a l . ,  2 0 0 4 )  が ， 観 察 例 は そ の 1 2 亜 属 の う ち の ， 4 亜 属

だ け で あ る （ P o l i s t e s  s e n s u  s t r i c t o ,  M e g a p o l i s t e s ,  F u s c o p o l i s t e s ,  

A p h a n i l o p t e r u s ）． 今 後 ， 多 く の 種 に お け る 観 察 ， 特 に 過 去 に 研 究

さ れ て い な い 亜 属 に 分 類 さ れ る 種 の 観 察 は ， 順 位 制 に 特 徴 づ け ら れ

る 社 会 性 昆 虫 の 社 会 構 造 を よ り 深 く 理 解 す る た め に 必 要 と さ れ る ．  

一 方 ， ア シ ナ ガ バ チ を 含 む コ ロ ニ ー サ イ ズ の 小 さ い 社 会 性 昆 虫 で

は ， ク イ ー ン は ， 優 位 行 動 を 使 っ て 外 役 頻 度 を 制 御 す る と 考 え ら れ
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て き た  ( B o n a b e a u  e t  a l . ,  1 9 9 7 ;  B r e e d  a n d  G a m b o a ,  1 9 7 7 ;  D e w,  

1 9 8 3 ;  R e e v e  a n d  G a m b o a ,  1 9 8 3 ,  1 9 8 7 ;  S t r a s s m a n n ,  1 9 8 1 )． し か

し ， 最 近 の コ ロ ニ ー サ イ ズ の 小 さ い 社 会 性 カ リ バ チ の 研 究 は ， こ の

考 え を 支 持 し な か っ た ．J h a  e t  a l .  ( 2 0 0 6 )  は ，P o l i s t e s  i n s t a b i l i s  と

P.  d o m i n u l u s に お い て ，コ ロ ニ ー 活 動 は ，ク イ ー ン で な く ワ ー カ ー

の 行 動 が き っ か け と な る こ と ， ま た ， ク イ ー ン の 除 去 は ， コ ロ ニ ー

活 動 の 減 少 を 示 さ な い こ と を 示 し た ． O ’ D o n n e l l  ( 1 9 9 8 b )  は ， P .  

i n s t a b i l i s に お い て ， 水 採 集 の 外 役 に 就 い て い る 個 体 を 取 り 除 い た

と き ， そ れ ま で と き ど き 水 採 集 を し て い た 個 体 が ， そ の 水 採 集 専 門

の 個 体 と な っ た こ と を 観 察 し ，水 採 集 に つ い て は ，ク イ ー ン で な く ，

ワ ー カ ー 自 身 が ， 巣 の 水 需 要 の 評 価 を お こ な い ， そ れ に し た が っ て

自 分 の 行 動 を 制 御 し て い る こ と を 示 唆 し た ． J e a n n e  ( 1 9 9 9 )  は ， 小

規 模 コ ロ ニ ー の 外 役 頻 度 は 外 役 者 自 身 が ， コ ロ ニ ー 需 要 を 評 価 し て

制 御 し て い る は ず で あ る と 予 測 し た ． そ れ は ， も し ， 巣 内 の あ る 個

体 が ， そ の 外 役 個 体 に コ ロ ニ ー 需 要 の 情 報 を 伝 え る ， あ る い は 採 集

物 を 受 け 取 る と し た ら ， 小 規 模 コ ロ ニ ー に お い て は ， 外 役 個 体 は そ

の 介 在 個 体 を 探 す の に 時 間 が か か る ， あ る い は ， 外 役 個 体 が 多 く 帰

還 し て い る と き は ， 待 ち 時 間 が 長 く な り 非 効 率 に な る た め で あ る  

( A n d e r s o n  a n d  R a t n i e k s ,  1 9 9 9 )．一 方 ，O ’ D o n n e l l  ( 2 0 0 1 ,  2 0 0 6 )  は ，

P o l y b i a  o c c i d e n t a l i s に お い て ワ ー カ ー に よ る 噛 み つ き が 外 役 を 誘

起 す る こ と を 示 し た ．R .  m a r g i n a t a に お い て も ，コ ロ ニ ー 需 要 の 大

小 が ワ ー カ ー 間 の 優 位 行 動 の 頻 度 を 左 右 す る こ と が 見 い だ さ れ た  

( B r u y n d o n c k x  e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 )． こ れ は ， 優 位 行

動 が ， 内 役 個 体 か ら 外 役 個 体 に コ ロ ニ ー 需 要 に つ い て の 情 報 を 伝 達

し て い る こ と 示 す  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 9 )．外 役 制 御 の 包 括 的 理 解 の た め ，

今 後 ， コ ロ ニ ー サ イ ズ の 小 さ い 多 く の 種 で ， 外 役 制 御 の 機 構 の 詳 細

な 分 析 が 望 ま れ て い る ．  

ア シ ナ ガ バ チ 属  P o l i s t e s  に 属 す る 1 2 亜 属 の う ち ，日 本 に は 3 亜
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属 P o l i s t e s，M e g a p o l i s t e s，P o l i s t e l l a が 分 布 す る ．P o l i s t e l l a は ，

日 本 で は ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ P o l i s t e s  j a p o n i c u s  S a u s s u r e，キ ボ シ

ア シ ナ ガ バ チ P o l i s t e s  n i p p o n e n s i s ， コ ア シ ナ ガ バ チ P o l i s t e s  

s n e l l e n i の 3 種 が 分 布 し て い る が ， 本 亜 属 に 関 す る 研 究 例 は 他 の 2

亜 属 に 比 べ て 少 な く ， コ ア シ ナ ガ バ チ に つ い て の 生 態 学 的 お よ び 行

動 学 的 知 見 が あ る に す ぎ な い  ( Ya m a n e ,  1 9 6 9 ,  1 9 7 1 )．ヤ マ ト ア シ ナ

ガ バ チ は 日 本 を 北 限 と し ， 中 国 や 台 湾 な ど に 広 く 分 布 す る こ と が 知

ら れ て い る が ， 基 本 的 な 生 活 史 や 社 会 構 造 に つ い て は 松 浦  ( 1 9 7 5 )  

の 断 片 的 な 観 察 例 が あ る に す ぎ ず ， 日 本 産 の ア シ ナ ガ バ チ の な か で

最 稀 種 で あ る た め ， 生 態 的 知 見 は 最 も 乏 し い ．  

本 研 究 の 目 的 は ， 原 始 的 真 社 会 性 ア シ ナ ガ バ チ で あ る ヤ マ ト ア シ

ナ ガ バ チ の 飼 育 コ ロ ニ ー を 観 察 し て 優 劣 行 動 中 心 と し た 解 析 を 行 い ，

そ の 社 会 構 造 を 明 ら か に す る こ と で あ る ． 解 析 は ， 次 の 5 項 目 に つ

い て 行 っ た ．（ 1） ク イ ー ン と ワ ー カ ー と の 関 係 ． 創 設 メ ス が ど の よ

う に し て 産 卵 を 巡 る 優 劣 関 係 で 最 上 位 と な る か ， 創 設 メ ス 亡 失 時 の

交 代 ク イ ー ン は 社 会 的 順 位 制 の 最 上 位 ワ ー カ ー な の か ．（ 2） ワ ー カ

ー 間 の 社 会 的 順 位 制 ． ワ ー カ ー の 社 会 的 優 劣 順 位 に 対 し て 羽 化 順 や

体 サ イ ズ の 影 響 は あ る の か ．（ 3） ワ ー カ ー 間 の 労 働 配 分 ． ワ ー カ ー

間 の 労 働 配 分 に 対 し て 社 会 的 順 位 制 が 影 響 し て い る の か ．（ 4） 肉 質

物 採 集 の た め の 外 役 頻 度 を 決 め る 機 構 ． 外 役 頻 度 に 優 位 行 動 の 頻 度

は 影 響 を 与 え る の か ．（ 5） ク イ ー ン の 優 位 行 動 の 機 能 ．（ 4） の 解 析

に お い て ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 優 位 行 動 に よ る 外 役 制 御 の 可 能 性 は

否 定 さ れ た ． そ こ で ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 の 機 能 を 探 る ． こ れ ら の

解 析 を 通 し て ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 社 会 構 造 の 解 明 に 迫 る ．  
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第 2 章  共 通 の 材 料 と 方 法  

 

2 . 1 .  飼 育 方 法  

 

2 . 1 . 1 .  飼 育 環 境  

 

観 察 の た め の 飼 育 は ， 2 0 0 0， 2 0 0 2， 2 0 0 3， 2 0 0 4 年 の 各 年 5～ 8

月 に か け て ， 三 重 県 津 市 栗 真 町 屋 町 三 重 大 学 構 内 の 野 外 網 室 で 行 っ

た ． 網 室 の 大 き さ は 3 . 2  x  3 . 4  x  1 . 9 - 3 . 7（ 高 さ ）  m で ， 東 北 面 は ガ

ラ ス 室 に 接 続 し て 全 面 ガ ラ ス 張 り で ，他 の 三 面 の 鉄 骨 に は 1  x  1  m m

の 塩 化 ビ ニ ー ル 製 メ ッ シ ュ が ス ギ 材 （ 3 . 0  x  1 . 0  c m） で 内 側 か ら 押

さ え ら れ て 貼 り 付 け ら れ た ． 天 井 に は ， 同 様 に し て メ ッ シ ュ が 貼 り

付 け ら れ た ． そ の 上 に 雨 避 け と し て 硬 質 塩 化 ビ ニ ー ル 製 の 透 明 波 板

が 被 せ ら れ て い た ． 網 室 内 の 床 面 は 砂 状 土 で ， シ ロ ダ モ ， カ ク レ ミ

ノ ， ク ス ， ヤ マ ザ ク ラ 等 の 高 さ 1～ 3  m の 樹 木 が 植 え ら れ ， こ れ ら

の 樹 木 と ス ギ 材 を ， ハ チ が 営 巣 場 所 や 巣 材 と し て 利 用 し た ．  

網 室 は 閉 鎖 環 境 で あ る た め ， 人 為 的 に 餌 を 補 給 す る 必 要 か ら ， 給

餌 台 を 設 け た ． 給 餌 台 の 脚 4 箇 所 か ら の ア リ の 侵 入 を 防 ぐ た め に ，

水 道 水 を 張 っ た 皿 を 4 つ 置 き ， そ れ ら の 中 央 に 脚 を 置 い た ． 皿 の 水

は ， 毎 日 交 換 し た ． 給 餌 台 の 上 に は ， 炭 水 化 物 源 ， タ ン パ ク 源 ， 水

源 を 区 別 し て ， シ ャ ー レ を 3 つ 設 置 し た ． 炭 水 化 物 源 と し て は ， ハ

チ ミ ツ の 原 液 を 用 い た ． タ ン パ ク 源 と し て は 各 種 鱗 翅 目 幼 虫 ， バ ッ

タ ， ト ン ボ ， セ ミ を 野 外 で 採 集 し ， こ れ ら を 潰 し て 筋 肉 を 露 出 さ せ

た 状 態 で 用 い た ． タ ン パ ク 源 と す る 餌 が 不 足 し た と き は ， 別 途 飼 育

さ れ て い る ミ ツ バ チ の 巣 盤 か ら 幼 虫 や 蛹 を 引 き 抜 い て 与 え た ． 水 源

に は ， 水 道 水 を 用 い た ． こ れ ら は 適 時 交 換 し て 新 鮮 に 保 ち ， ハ チ が

自 由 に 給 餌 台 に 飛 来 し て 採 餌 で き る よ う に し た ． ま た ， 網 室 内 の 植

生 を 維 持 す る た め に ， 毎 日 網 室 内 に 水 を 撒 い た ．  
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2 . 1 . 2 .  創 設 メ ス （ f o u n d r e s s） の 捕 獲 と 営 巣 の 開 始  

 

2 0 0 0 年 は ，三 重 大 学 構 内 の ツ バ キ の 枝 に 営 巣 中 の コ ロ ニ ー を ，最

初 の ワ ー カ ー（ w o r k e r）が 羽 化 し た 当 日 に 網 室 内 に 移 し て 営 巣 を 継

続 さ せ た ． 2 0 0 2， 2 0 0 3， 2 0 0 4 年 に は ， 越 冬 か ら 覚 め た 創 設 メ ス を

野 外 で 捕 獲 す る た め ， 4 月 に ， 三 重 大 学 構 内 の 野 外 網 室 の 近 く に あ

っ た ツ バ キ の 葉 に ， 霧 吹 き を 用 い て ハ チ ミ ツ 水 溶 液 を 散 布 し て ， そ

こ に 誘 引 さ れ た 創 設 メ ス を 捕 虫 網 で 捕 獲 し た ． 創 設 メ ス は ， 通 常 ，

後 に コ ロ ニ ー に お い て ク イ ー ン （ f o u n d r e s s  q u e e n ,  創 設 ク イ ー ン ）

と な る 個 体 で あ る ． 捕 ら え た 創 設 メ ス は ， ハ チ ミ ツ 水 溶 液 を 与 え な

が ら ケ ー ジ （ 11  x  1 5  x  8  c m） で 飼 育 し て ， 各 年 の 5 月 上 旬 に 網 室

内 に 放 し て 営 巣 を 開 始 さ せ た ． 創 設 メ ス の 単 独 営 巣 期 に は ， 巣 の 円

滑 な 発 達 を 促 す こ と を 目 的 に ， 2 . 1 . 1 . で 述 べ た 昆 虫 類 の 肉 団 子 を ピ

ン セ ッ ト で 直 接 創 設 メ ス に 与 え る こ と も ， 給 餌 台 へ の 餌 の 供 給 と 平

行 し て 行 っ た ． 2 0 0 0 年 は 1 コ ロ ニ ー （ コ ロ ニ ー P）， 2 0 0 2 年 は 2 コ

ロ ニ ー（ コ ロ ニ ー A，B）， 2 0 0 3 年 は 1 コ ロ ニ ー（ コ ロ ニ ー C）， 2 0 0 4

年 は 1 コ ロ ニ ー （ コ ロ ニ ー D） の 全 部 で 5 コ ロ ニ ー が 飼 育 さ れ た ．

2 0 0 2 年 は コ ロ ニ ー A，B が 網 室 内 で 同 時 に 営 巣 す る 環 境 で あ っ た が ，

そ れ 以 外 の 年 は 観 察 コ ロ ニ ー 単 独 の 営 巣 で あ っ た ．  

 

 

2 . 2 .  観 察 方 法  

 

2 . 2 . 1 .  セ ル マ ッ プ の 作 成 と マ ー キ ン グ  

 

 巣 盤 内 に お け る 各 発 育 態 の 分 布 と 構 成 ， 育 房 の 発 達 状 況 を 知 る た

め に ， 新 設 育 房 ， 卵 ， 幼 虫 の 齢 期 （ 1， 2， 3， 4， 5 齢 ）， 繭 ， 空 房 を

記 録 し た セ ル マ ッ プ を 作 成 し た ． 各 コ ロ ニ ー に お い て 最 初 の ワ ー カ
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ー が 羽 化 し た 日 か ら ， そ れ ぞ れ の コ ロ ニ ー に お い て 観 察 を 終 了 す る

ま で の 期 間 に わ た っ て ， 毎 日 夕 刻 に 作 成 し た ．  

ワ ー カ ー と 繁 殖 メ ス （ 次 世 代 ） の 区 別 は ， 羽 化 時 期 に よ り 判 断 し

た ．す な わ ち ，雄 バ チ の 羽 化 時 点 を 繁 殖 個 体 の 羽 化 の 始 ま り と 考 え ，

そ れ よ り 前 に 羽 化 し た メ ス を ワ ー カ ー ， 後 に 羽 化 し た メ ス を 繁 殖 メ

ス と し た  ( R e e v e ,  1 9 9 1 )．新 た に 羽 化 し た ワ ー カ ー は ，羽 化 当 日 に ，

巣 上 に 静 止 し て い る 時 に 木 製 の 細 い 棒 を 近 づ け ， そ の 上 に と ま ら せ

て 静 か に サ ン プ ル 管 に 隔 離 し た ． 二 酸 化 炭 素 に よ る 麻 酔 を 行 い ， 体

サ イ ズ の 指 標 と し て 頭 部 の 最 大 幅 （ 頭 幅 ） を ノ ギ ス （ 0 . 0 5 m m ） で

計 測 し た 後 ， 数 字 が プ リ ン ト さ れ た 写 真 製 の 小 片 （ 直 径 3 m m 程 度 ）

を 中 胸 背 板 上 に マ ニ キ ュ ア を 用 い て 貼 り 付 け て ， 個 体 識 別 の マ ー キ

ン グ と し た ． 写 真 製 小 片 の 数 字 は ， 羽 化 の 順 番 と 一 致 さ せ た ．  

マ ー キ ン グ を 施 し た 個 体 は 再 び サ ン プ ル 管 に 戻 し ， 麻 酔 か ら 覚 め

た 後 の 動 作 が 麻 酔 前 と 変 わ ら な い こ と を 目 視 で 確 認 す る と 共 に ， マ

ニ キ ュ ア が 乾 燥 す る ま で そ の ま ま 静 置 し た ． マ ニ キ ュ ア が 乾 燥 し た

ら ， 静 か に 元 の 巣 に 戻 し た ． 創 設 メ ス へ の マ ー キ ン グ は 行 わ な か っ

た ． こ れ ら の 方 法 に よ り 巣 に 戻 さ れ た 個 体 は ， 他 個 体 か ら の 攻 撃 を

受 け る こ と な く 巣 に 受 け 入 れ ら れ た ． こ の よ う に し て 個 体 識 別 が 可

能 と な り ， セ ル マ ッ プ を 作 成 す る 際 に ， 巣 上 に お け る 存 在 の 有 無 を

記 録 し た ．  

 

2 . 2 . 2 .  ワ ー カ ー の 分 類 と 営 巣 期 の 区 別  

 

各 コ ロ ニ ー の ワ ー カ ー は ， 羽 化 し た 時 期 に よ っ て 第 1 ブ ル ー ド

（ f i r s t  b r o o d） と 第 2 ブ ル ー ド （ s e c o n d  b r o o d） に 分 類 し た ． 第 1

ブ ル ー ド は ワ ー カ ー 羽 化 初 日 か ら 8 日 後 ま で に 羽 化 し た ワ ー カ ー で

構 成 さ れ ，第 2 ブ ル ー ド は ワ ー カ ー 羽 化 初 日 か ら 9 日 以 降 に 羽 化 し

た ワ ー カ ー で 構 成 さ れ る も の と し た  ( F i g .  1 )．  
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営 巣 期 は ， 第 1 ブ ル ー ド 期 （ f i r s t - b r o o d  p e r i o d ,  以 降 F 期 ）， 移

行 期（ t r a n s i t i o n  p e r i o d ,  以 降 T 期 ），混 合 ブ ル ー ド 期（ m i x e d - b r o o d  

p e r i o d ,  以 降 M 期 ） の 3 つ に 分 類 し た  ( F i g .  1 )． F 期 は 第 1 ブ ル ー

ド 最 終 個 体 羽 化 か ら 第 2 ブ ル ー ド 羽 化 開 始 前 日 ま で の 期 間 （ 通 常 は

初 期 か ら 7 月 中 旬 ），T 期 は 第 2 ブ ル ー ド 羽 化 開 始 か ら 第 2 ブ ル ー ド

最 終 個 体 羽 化 前 日 ま で の 期 間 ，M 期 は 第 2 ブ ル ー ド 最 終 個 体 羽 化 後

の 期 間 （ 通 常 は 7 月 下 旬 か ら 8 月 下 旬 ま で ） と し た ．  

 

2 . 2 . 3 .  ビ デ オ 撮 影  

 

成 虫 の 行 動 を 観 察 す る た め に ， コ ロ ニ ー A， B， C， D の 巣 上 の 成

虫 の 行 動 を ビ デ オ 録 画 し た ． 録 画 は ， 巣 の 育 房 が 開 口 し て い る 側 に

向 け て カ メ ラ （ S O N Y  C C D - T RV 9 6 K） を 設 置 し て ， そ の カ メ ラ と ビ

デ オ デ ッ キ （ S A N Y O  V Z - H 3 3 G） を 接 続 し ， デ ッ キ に セ ッ ト し た ビ

デ オ テ ー プ 1 本 に 対 し て 6 時 間 連 続 し て 行 っ た ．撮 影 の 開 始 時 刻 は ，

朝 6 時 の 日 と 昼 1 2 時 の 日 が あ っ た ．前 者 の 場 合 は ，撮 影 開 始 か ら 6

時 間 後 に テ ー プ を 交 換 し ， さ ら に 6 時 間 後 の 1 8 時 ま で 撮 影 を 継 続

し て ， 1 日 あ た り 1 2 時 間 の 観 察 時 間 と し た ． 後 者 の 場 合 は 1 8 時 ま

で 録 画 し て ， 1 日 あ た り 6 時 間 の 観 察 時 間 と し た ． 撮 影 は 雨 の 日 に

は 行 わ ず ， 8 月 下 旬 に オ ス が 羽 化 す る 頃 ま で 続 け た ． コ ロ ニ ー P の

観 察 は ， 11 時 か ら 1 4 時 ま で の 3 時 間 に わ た っ て ，目 視 と 筆 記 に よ

っ て 行 っ た ．  

各 コ ロ ニ ー の 録 画 日 と 録 画 時 間 は ， コ ロ ニ ー A は 2 0 0 2 年 7 月 1，

2， 3， 4， 5， 6（ F 期 ， 4 8 時 間 ）， 8， 9， 11， 1 2， 1 3， 1 4， 1 6， 1 8

（ T 期 ， 6 6 時 間 ）， 2 0， 2 2， 2 4， 2 6 日 （ M 期 ， 2 4 時 間 ）， コ ロ ニ ー

B は 2 0 0 2 年 7 月 1 7， 1 9， 2 1， 2 3， 2 5， 2 7 日 （ F 期 ， 4 2 時 間 ）， コ

ロ ニ ー C は 2 0 0 3 年 7 月 2 0， 2 1（ F 期 ， 1 2 時 間 ）， 2 2， 2 4， 2 5， 2 6

（ T 期 ， 3 6 時 間 ）， 2 7， 2 9， 3 0 日 ， 8 月 1， 2， 5， 7， 11 日（ M 期 ，
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6 0 時 間 ）， コ ロ ニ ー D は 2 0 0 4 年 7 月 9， 11（ F 期 ， 1 2 時 間 ）， 6（ T

期 ， 6 時 間 ）， 2 0， 2 4， 2 8 日 ， 8 月 1， 4， 8， 1 2， 1 5， 1 7， 2 0， 2 4

日 （ M 期 ， 7 2 時 間 ） と な っ た ． コ ロ ニ ー P の 観 察 日 と 観 察 時 間 は ，

2 0 0 0 年 7 月 3 1 日 ，8 月 2，3，4，5 日（ M 期 ，1 5 時 間 ）で あ っ た ．  

 

2 . 2 . 4 .  行 動 の 観 察 と そ の 分 類  

 

コ ロ ニ ー A， B， C， D の 行 動 観 察 は ， ハ チ の 行 動 が 録 画 さ れ た ビ

デ オ テ ー プ を 再 生 し て ， そ れ を 見 て 行 っ た ． 創 設 ク イ ー ン と 各 ワ ー

カ ー が 行 っ た 行 動 を 次 に 示 す よ う に 分 類 し た ． ま ず ， 外 役 活 動 （ 巣

外 で 行 わ れ る ）， 内 役 活 動 （ 単 独 で ， 巣 内 で 行 わ れ る ）， 成 虫 間 相 互

作 用 （ 巣 内 で 2 個 体 間 で 行 わ れ る ） の 3 種 類 に 大 き く 分 け た ． さ ら

に ，外 役 活 動 は 肉 質 物 採 集（ f l e s h - f o r a g i n g ,  肉 団 子 を 巣 に 持 ち 帰 る ），

液 状 物 採 集 （ l i q u i d - f o r a g i n g ,  帰 巣 直 後 に 腹 部 を 伸 縮 さ せ て 液 状 物

を 吐 き 戻 し ， 他 個 体 や 幼 虫 に 与 え た り 巣 を 冷 却 し た り し た 場 合 ， こ

の カ テ ゴ リ ー に 分 類 ）， 巣 材 料 採 集 （ c o l l e c t i n g  n e s t  m a t e r i a l s ,  植

物 繊 維 を 巣 に 持 ち 帰 る ）， 採 集 物 不 明 （ f r u i t l e s s  f o r a g i n g ,  何 も 持

ち 帰 ら ず ， 帰 巣 直 後 に 液 状 物 を 吐 き 戻 さ な い ） に 分 類 し た ． 液 状 物

を 採 集 し た 場 合 ， そ れ が ハ チ ミ ツ か 水 か の 区 別 は で き な か っ た ． 内

役 活 動 は ，育 房 点 検（ c h e c k i n g  c e l l s ,  育 房 内 を 触 角 で 探 る ，幼 虫 と

の 栄 養 交 換 も 含 ま れ る ），幼 虫 へ の 肉 質 物 の 給 餌（ f e e d i n g  l a r v a e ,  大

顎 で 咀 嚼 し た 肉 質 物 を 育 房 内 の 幼 虫 に 与 え る ），育 房 建 設（ b u i l d i n g  

c e l l  w a l l s ,  巣 外 か ら 持 ち 帰 っ た 植 物 繊 維 を 用 い て 育 房 壁 を 伸 長 し

た り 育 房 を 新 設 し た り す る ） に 分 類 し た ． 育 房 点 検 に お い て ， 育 房

内 を 触 角 で 探 る 行 動 と 幼 虫 と の 栄 養 交 換 を 分 け な か っ た 理 由 は ， ビ

デ オ の 映 像 で そ れ ら の 行 動 の 区 別 が 困 難 で あ っ た か ら で あ る ． 成 虫

間 相 互 作 用 は ， 優 位 行 動 （ d o m i n a n c e  b e h a v i o r ,  あ る 個 体 が 別 の 個

体 に 対 し 突 進 し た り ， 大 顎 で 噛 み 付 い た り す る 攻 撃 的 な 行 動 で ， 物
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理 的 接 触 を 伴 う 行 動 ） と 劣 位 行 動 （ s u b o r d i n a t e  b e h a v i o r ,  優 位 行

動 を 受 け て 無 抵 抗 に 平 伏 す る 行 動 ），成 虫 間 の 栄 養 交 換（ 口 器 を 合 わ

せ た 状 態 で ，一 方 の 個 体 が 液 状 物 を 吐 き 戻 し  ( p r o v i s i o n i n g  l i q u i d )，

も う 一 方 の 個 体 が そ れ を 受 け 取 る 行 動 ），成 虫 間 の 肉 質 物 交 換（ あ る

個 体 が 大 顎 で 保 持 し て い る 肉 質 物 の 全 部 か 一 部 を 他 個 体 へ 提 供 し  

( p r o v i s i o n i n g  f l e s h )， そ れ を 別 の 個 体 が 大 顎 で 受 け 取 る ） に 分 類 し

た ． こ れ ら の 分 類 と は 別 に ， 成 虫 が 腹 部 を 左 右 に 揺 さ ぶ る 行 動 を 尻

振 り 行 動 （ a b d o m i n a l  w a g g i n g） に 分 類 し た  ( R e e v e ,  1 9 9 1 )． こ の

行 動 に は ， 腹 部 を 左 右 に 揺 さ ぶ り な が ら 歩 行 や 育 房 点 検 ， 静 止 を 繰

り 返 す 場 合 と ， 巣 の 表 面 に 静 止 し た 状 態 で ， 巣 全 体 が 振 動 す る ほ ど

激 し く 腹 部 を 揺 さ ぶ る 場 合 が あ っ た が ， ど ち ら の 場 合 も ， 腹 部 の 下

面 の 先 の ほ う は 巣 表 面 に 接 触 し て い た ． ハ チ が こ れ ら の 行 動 を 開 始

し た 時 間 と 終 了 し た 時 間 を ， 個 体 別 に 1 秒 単 位 で 記 録 し ， 各 観 察 日

ご と に 各 個 体 が 行 っ た 各 行 動 の 1 時 間 あ た り 頻 度 を 算 出 し た ． そ の

際 ， 内 役 活 動 と 成 虫 間 相 互 作 用 に つ い て は ， 各 個 体 が 巣 に 滞 在 し た

時 間 （ 観 察 時 間 － 外 役 活 動 に 要 し た 時 間 ） 当 た り の 頻 度 を 算 出 し ，

外 役 活 動 の 場 合 は 観 察 時 間 当 た り の 頻 度 を 算 出 し た ． こ れ は ， 観 察

日 に よ っ て 観 察 時 間 が 6 時 間 と 1 2 時 間 の 違 い が あ る こ と に よ る 影

響 を 補 正 す る 必 要 が あ る の と ， 個 体 に よ っ て 巣 に 滞 在 し た 時 間 が 異

な る こ と に よ る 影 響 を 補 正 す る 為 で あ る ． 成 虫 間 相 互 作 用 に つ い て

は ，行 動 に 関 与 し た 個 体 の ペ ア を 識 別 し て 記 録 し た ．  コ ロ ニ ー P に

つ い て は ， 上 述 の 外 役 活 動 ， 内 役 活 動 ， 優 位 行 動 に つ い て ， 個 体 別

の 頻 度 の み を 調 べ た ．  

翅 を 震 わ せ る ， 劣 位 個 体 を 刺 す ， 劣 位 個 体 の 背 面 に 優 位 個 体 が 前

脚 を の せ 半 分 馬 乗 り に な る  ( m o u n t i n g）  と い っ た ， 他 種 で よ く 知

ら れ て い る 優 位 個 体 の 特 徴 的 な 行 動 は  ( S p r a d b e r y,  1 9 9 1 ;  Wi l s o n ,  

1 9 7 4 ) ， 見 ら れ な か っ た ． ク イ ー ン と ワ ー カ ー の ど ち ら も ， 幼 虫 へ

の 給 餌 や 育 房 点 検 の 前 後 に 触 角 で 育 房 を 勢 い 良 く た た く 行 動
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（ a n t e n n a l  d r u m m i n g） は ( J e a n n e ,  2 0 0 9 )， 行 わ な か っ た ．  

 

2 . 2 . 5 .  優 劣 順 位 の 決 定  

 

各 コ ロ ニ ー の ビ デ オ か ら 得 ら れ た 成 虫 2 個 体 間 に お け る 優 位 行 動

の 累 積 頻 度 を 比 較 し て ， 優 位 行 動 の 累 積 頻 度 が 多 い 方 の 個 体 を 優 位

個 体 と 判 断 し た ． こ の 方 法 に よ り ， コ ロ ニ ー 内 の 全 て の 個 体 の 対 戦

組 み 合 わ せ に お い て 2 個 体 間 の 優 劣 を 決 定 し ， 個 体 ご と に ， そ の 個

体 か ら み て の 優 位 個 体 数 と 劣 位 個 体 数 を 求 め ， そ の 数 の 差 に 基 づ い

て 優 劣 順 位 （ r a n k  i n  t h e  d o m i n a n c e  h i e r a r c h y,  以 降 ， 単 に 順 位 と

書 か れ た 場 合 は 優 劣 順 位 を 指 す ） を 決 定 し た （ 劣 位 個 体 数 が 一 番 多

い 個 体 が 最 上 位 ）．創 設 メ ス が 亡 失 し た コ ロ ニ ー A，D で は（ 第 3 章 ），

前 述 し た 観 察 期 間 の 亡 失 前 と 亡 失 後 そ れ ぞ れ の 期 間 に お け る 順 位 を

決 定 し ， コ ロ ニ ー B， C で は 前 述 し た 観 察 期 間 そ れ ぞ れ で 順 位 を 決

定 し た ．  
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第 3 章  観 察 コ ロ ニ ー の 特 徴  

 

3 . 1 .  営 巣 場 所 と 巣 の 構 造  

 

創 設 は 単 雌 の み で 行 わ れ た ．コ ロ ニ ー A，B は ア カ メ ガ シ ワ の 枝 ，

コ ロ ニ ー C は シ ロ ダ モ の 枝 ， コ ロ ニ ー D は ア カ メ ガ シ ワ の 葉 裏 に 営

巣 し ， コ ロ ニ ー P は ツ バ キ の 枝 に 営 巣 し た ． こ れ ら の 巣 の 高 さ は ，

地 表 よ り 1～ 2 m で あ っ た ．  

網 室 内 で 用 い ら れ た 巣 材 料 は ， 網 室 の メ ッ シ ュ を 貼 り 付 け て い る

ス ギ 板 や ， 生 き た シ ロ ダ モ の 表 面 の 柔 毛 で ， そ れ ら を 大 顎 で 削 り 取

っ て 集 め て い た ． 羽 化 し た 後 に 残 さ れ た 繭 蓋 や 繭 外 縁 部 を 成 虫 が か

じ り 取 る こ と が あ っ た が ， 巣 材 料 と し て 使 わ れ ず に 捨 て ら れ た ． す

で に あ る 育 房 壁 を 巣 材 料 と し て 再 利 用 す る こ と も 無 か っ た ．  

巣 は 無 外 被 型 単 一 巣 盤 で ， 巣 柄 は 巣 盤 の 端 に 位 置 し ， 育 房 は 巣 柄

を 起 点 と し て 水 平 か つ 扇 状 に 増 設 さ れ た ． 繭 は 育 房 外 縁 部 よ り や や

盛 り 上 が り ， 色 は 黄 緑 色 を お び た 灰 白 色 を し て い る こ と が 多 か っ た

が ， 同 一 の 巣 に お い て ， 完 全 な 灰 白 色 の 繭 も 見 ら れ た ． こ う し た 繭

の 色 は 終 齢 幼 虫 が 営 繭 時 に す で に 着 色 さ れ て い た の で ， 幼 虫 に 由 来

す る と 考 え ら れ る ． 成 虫 が 羽 化 し て 空 に な っ た 育 房 に は 産 卵 が 行 わ

れ ， 育 仔 に 再 利 用 さ れ た ． 再 利 用 時 に は ， 育 房 外 縁 部 よ り や や 盛 り

上 が っ た 繭 の 殻 は ， 育 房 壁 の 一 部 と し て 残 さ れ た ． セ グ ロ ア シ ナ ガ

バ チ や キ ア シ ナ ガ バ チ が 属 す る M e g a p o l i s t e s 亜 属 で 共 通 し て 見 ら

れ る よ う な  (松 浦 ,  1 9 9 5 )， 営 繭 後 の 繭 上 の 育 房 壁 に 再 産 卵 し て ， 同

一 房 で 複 数 の 育 仔 を 行 う こ と は な か っ た ．  

 

3 . 2 .  育 房 数  

 

各 巣 の 最 初 の ワ ー カ ー が 羽 化 し た 日 の 育 房 数 は ，コ ロ ニ ー A は 2 1，
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コ ロ ニ ー B は 2 0， コ ロ ニ ー C は 3 2， コ ロ ニ ー D は 2 5， コ ロ ニ ー P

は 2 8 で あ っ た ．各 コ ロ ニ ー の 観 察 終 了 時 で の 育 房 数 は ，コ ロ ニ ー A

は 4 9， コ ロ ニ ー B は 2 9， コ ロ ニ ー C は 7 9， コ ロ ニ ー D は 3 9， コ ロ

ニ ー P は 4 7 で あ っ た ． 松 浦  ( 1 9 9 5 )  は 本 種 の 最 終 育 房 数 は 4 0～ 8 0

と 述 べ た が ， 観 察 巣 の 数 は ， コ ロ ニ ー B が 2 9 で あ っ た の を 除 け ば ，

そ の 範 囲 に 収 ま っ た ． ま た ， R e e v e  ( 1 9 9 1 )  は P o l i s t e s 属 の 育 房 数

は 少 な い 種 で 5 6 育 房 ， 多 い 種 で 4 9 2 育 房 ， お よ そ 平 均 1 3 5 育 房 で

あ る と 記 述 し て い る ． こ れ ら の こ と か ら 判 断 す る と ， 比 較 的 小 規 模

な 営 巣 を す る P o l i s t e s 属 の な か で も ，ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ は 特 に 小

規 模 と 考 え ら れ る ．  

 

3 . 3 .  早 期 オ ス （ e a r l y  m a l e）  

 

コ ロ ニ ー A， B， D に お い て ，そ れ ぞ れ 2， 1， 2 頭 の 早 期 オ ス と 呼

ば れ る オ ス が 羽 化 し た  ( O n o ,  1 9 8 9 ;  P a g e  e t  a l . ,  1 9 8 9 ;  S t r a s s m a n n ,  

1 9 8 1 ;  S u z u k i ,  1 9 8 5 ,  1 9 9 7 )． K a s u y a  ( 1 9 8 3 )  は フ タ モ ン ア シ ナ ガ バ

チ P o l i s t e s  c h i n e n s i s  a n t e n n a l i s の 早 期 オ ス は ワ ー カ ー に よ っ て 出

生 巣 か ら 追 い 出 さ れ る こ と を 報 告 し て い る ． 本 種 に お い て も 早 期 オ

ス は ワ ー カ ー の 行 動 を 阻 害 す る 可 能 性 が あ り ， 野 外 で は 巣 か ら 離 れ

る と 考 え ら れ る の で ， 本 研 究 で 羽 化 し た 早 期 オ ス は 巣 か ら 取 り 除 い

た ．  

 

3 . 4 .  創 設 ク イ ー ン の 亡 失  

 

創 設 ク イ ー ン は ， 網 室 内 で 単 独 で 営 巣 を 開 始 し た ． ワ ー カ ー が 羽

化 す る 前 は ， ク イ ー ン は 全 て の 種 類 の 外 役 活 動 と 内 役 活 動 を 行 い ，

ワ ー カ ー 羽 化 後 は ， 巣 材 料 採 集 を 除 い て 外 役 活 動 は 稀 に な っ た が ，

内 役 活 動 は 全 て の 種 類 を 行 っ た ． コ ロ ニ ー B， C の 創 設 メ ス は ， 観
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察 期 間 中 を 通 し て 生 存 し た ． コ ロ ニ ー A の 創 設 ク イ ー ン は ， T 期 に

相 当 す る 2 0 0 2 年 7 月 1 5 日 に ，餌 台 の 上 で 死 亡 し て い る の が 発 見 さ

れ た ． コ ロ ニ ー D の 創 設 ク イ ー ン は ， M 期 に 相 当 す る 2 0 0 4 年 8 月

1 2 日 以 降 ，巣 上 お よ び 網 室 内 で 見 か け な く な っ た の で ，死 亡 し た と

考 え た ． 亡 失 し た 創 設 ク イ ー ン の 死 因 は ， 2 頭 と も 不 明 で あ っ た ．

亡 失 後 の コ ロ ニ ー は ， 順 位 が 最 上 位 の ワ ー カ ー （ s u p e r s e d e r,  交 代

ク イ ー ン ） に よ っ て 引 き 継 が れ た （ 第 4 章 ）．  

 

3 . 5 .  ワ ー カ ー 数  

 

各 巣 で 羽 化 し た ワ ー カ ー の 数 は ， コ ロ ニ ー A は 8 頭 ， コ ロ ニ ー B

は 4 頭 ， コ ロ ニ ー C は 7 頭 ， コ ロ ニ ー D は 6 頭 ， コ ロ ニ ー P は 9 頭

で あ っ た ． た だ し ， コ ロ ニ ー A の 4 番 目 に 羽 化 し た ワ ー カ ー と コ ロ

ニ ー P で 3 番 目 に 羽 化 し た ワ ー カ ー は 羽 化 後 ま も な く 行 方 不 明 と な

っ た の で ， 観 察 さ れ た の は そ れ ぞ れ 7 頭 と 8 頭 で あ っ た ． こ れ ら の

数 は ，松 浦  ( 1 9 9 5 )  の 報 告 に 一 致 し ，本 種 の ワ ー カ ー 数 は ，P o l i s t e l l a

亜 属 の キ ボ シ ア シ ナ ガ バ チ と 同 様  (松 浦 ,  1 9 9 5 )， ア シ ナ ガ バ チ に お

い て は か な り 少 な い と 思 わ れ る ．  

第 1 ブ ル ー ド と 第 2 ブ ル ー ド の ワ ー カ ー 数 は ， そ れ ぞ れ ， コ ロ ニ

ー A は 3 頭 と 4 頭 ， コ ロ ニ ー B は 4 頭 と 0 頭 ， コ ロ ニ ー C は 4 頭 と

3 頭 ， コ ロ ニ ー D は 4 頭 と 2 頭 ， コ ロ ニ ー P は 4 頭 と 4 頭 で あ っ た  

( Ta b l e  1 )． コ ロ ニ ー B で は ， 第 2 ブ ル ー ド は 羽 化 し な か っ た ．  
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第 4 章  ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 間 の 優 劣 関 係  

 

4 . 1 .  は じ め に  

 

序 論 で 述 べ た よ う に ， 社 会 性 膜 翅 目 の ク イ ー ン と ワ ー カ ー は ， オ

ス を 産 む こ と や ， 繁 殖 虫 の 性 比 ， 繁 殖 個 体 の 卵 を 産 む こ と を め ぐ っ

て 対 立 す る  ( R a t n i e k s  e t  a l . ,  2 0 0 6 )． 少 数 ワ ー カ ー で 構 成 さ れ る コ

ロ ニ ー を つ く る 社 会 性 昆 虫 で は ， そ の 対 立 を 社 会 的 順 位 制 に よ っ て

解 決 し て い る と 考 え ら れ て い る ． 一 般 に ， ク イ ー ン を 含 め た 巣 上 の

個 体 間 に は 直 線 状 の 社 会 的 順 位 制 が 存 在 す る ( B r e e d  a n d  G a m b o a ,  

1 9 7 7 ;  J e a n n e ,  2 0 0 3 ;  M o n i n n  a n d  P e e t e r s ,  1 9 9 9 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 ;  

R e e v e ,  1 9 9 1 )． こ れ ら の 社 会 的 順 位 制 の 特 徴 と し て 以 下 の こ と が 知

ら れ て い る ．（ 1） 優 位 行 動 は ， よ り 優 位 な 個 体 で 頻 繁 に 行 わ れ る ．

（ 2）優 位 行 動 は ，順 位 の 直 ぐ 下 位 の 個 体 に よ く 向 け ら れ る ．ま た ，

多 く の 種 に お い て ， よ り 優 位 な 個 体 は 尻 振 り 行 動 を 頻 繁 に 行 う （ ク

イ ー ン に 限 ら れ る 場 合 も あ る ） が  ( e . g . ,  B r i l l e t  e t  a l . ,  1 9 9 9 ;  

C u m m i n g s  e t  a l . ,  1 9 9 9 ;  M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 ;  O ’ D o n n e l l ,  

1 9 9 8 b ;  R e e v e ,  1 9 9 1 ) ， そ の 機 能 の 解 明 は 不 十 分 で あ る ( B r e n n a n ,  

2 0 0 7 )．  

社 会 的 順 位 制 は ， 一 般 に ， 産 卵 者 を 決 定 し ， そ し て ク イ ー ン 亡 失

時 に 最 高 位 ワ ー カ ー に よ っ て 女 王 位 が 継 承 さ れ る 仕 組 み と し て 機 能

す る が  ( B r i d g e  a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 ;  J e a n n e ,  1 9 7 2 ;  L i t t e ,  1 9 7 7 ;  P a r d i ,  

1 9 4 8 ;  We s t - E b e r h a r d ,  1 9 7 8 ,  1 9 8 1 ;  Ya m a n e ,  1 9 8 6 ;  Yo s h i k a w a ,  

1 9 6 3 )， R .  m a r g i n a t a は 例 外 で ， 異 な る シ ス テ ム を も つ こ と が 知 ら

れ て い る ． R .  m a r g i n a t a の ク イ ー ン は お と な し く ，一 般 に ，社 会 的

順 位 制 に お い て 最 上 位 で は な い に も か か わ ら ず ， 産 卵 を 独 占 す る  

( C h a n d r a s h e k a r a  a n d  G a d a g k a r,  1 9 9 1 ;  G a d a g k a r ,  1 9 8 0 ,  2 0 0 1 ,  

2 0 0 9 ) ． し た が っ て ， ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 間 の 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関
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係 の 維 持 に は ，フ ェ ロ モ ン が 使 わ れ て い る 可 能 性 が あ る  ( B h a d r a  e t  

a l . ,  2 0 0 7 ;  G a d a g k a r ,  2 0 0 9 )．本 種 の 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 す る と す ぐ

に ， あ る ワ ー カ ー （ 最 上 位 で は な い ） が ， 交 代 ク イ ー ン と な ろ う と

し て 極 端 に 攻 撃 的 と な る  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 ;  P r e m n a t h  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  

S u m a n a  a n d  G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )．極 端 な 攻 撃 は ，一 ヶ 月 内 に 静 ま り ，

交 代 ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 間 の 関 係 は ， 創 設 メ ス と ワ ー カ ー の そ れ

と 同 様 に な る  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )．こ の 例 外 は ，創 設 ク イ ー ン と ワ ー

カ ー の 間 の 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 を 確 立 す る た め の メ カ ニ ズ ム は 多 様

で ， 種 に よ っ て 異 な る 可 能 性 を 示 唆 し て い る ．  

本 章 で は ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 間 の 社 会

的 順 位 制 と 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 に つ い て 述 べ る ． 創 設 ク イ ー ン が 産

卵 を 独 占 し ， 社 会 的 順 位 制 の 最 上 位 と な る か ， そ し て コ ロ ニ ー 発 達

を 通 し て 創 設 ク イ ー ン は そ れ を 維 持 す る の か ，さ ら に 一 部 の 巣 で は ，

創 設 ク イ ー ン が 亡 失 し た の で ， そ の と き に コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ 交 代

ク イ ー ン は ワ ー カ ー の 間 の 社 会 的 順 位 制 の 最 上 位 個 体 な の か ， そ し

て ，そ の 後 ど う い っ た 順 位 制 が 形 成 さ れ る の か に つ い て も 解 明 し た ． 

 

 

4 . 2 .  デ ー タ 解 析 手 順  

 

解 析 に は ， 各 観 察 期 に お け る コ ロ ニ ー A， B， C， D， P で 行 わ れ

た 優 位 行 動 と 尻 振 り 行 動 に 関 す る デ ー タ を 解 析 に 用 い た（ 第 2 章 ）．

コ ロ ニ ー A の 創 設 ク イ ー ン は 2 0 0 2 年 7 月 1 5 日 （ T 期 途 中 ） に ， コ

ロ ニ ー D の 創 設 ク イ ー ン は 2 0 0 4 年 8 月 1 2 日（ M 期 途 中 ）に ，そ れ

ぞ れ の コ ロ ニ ー か ら 亡 失 し た （ 第 3 章 ）． 亡 失 前 ， 亡 失 後 の ビ デ オ

観 察 時 間 の 合 計 は ， そ れ ぞ れ ， コ ロ ニ ー A は 1 0 2， 3 6 時 間 ， コ ロ ニ

ー D は 6 0， 3 0 時 間 で あ っ た ．コ ロ ニ ー B， C の 創 設 ク イ ー ン は 亡 失

せ ず ， 全 観 察 日 で そ の 姿 を 確 認 す る こ と が で き た ．  
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全 て の 統 計 解 析 は ，ソ フ ト ウ ェ ア パ ッ ケ ー ジ N C S S 2 0 0 7 で 行 っ た ．

創 設 ク イ ー ン に よ っ て 行 わ れ た 優 位 行 動 に 関 し て ， 次 に 示 す 3 項 目

を 明 ら か に し た ．  

1 .  創 設 ク イ ー ン が 最 上 位 ワ ー カ ー（ ワ ー カ ー の 間 で の 最 上 位 ）

へ 行 っ た 優 位 行 動 の 頻 度 は ，最 上 位 ワ ー カ ー か ら 創 設 ク イ ー

ン へ の 優 位 行 動 頻 度 よ り も 高 い の か ．  

2 .  創 設 ク イ ー ン が 最 上 位 ワ ー カ ー へ 行 っ た 優 位 行 動 の 頻 度 は ，

そ れ 以 外 の 各 ワ ー カ ー に 対 し て 行 わ れ る 優 位 行 動 （ 通 常 は ，

第 2 ラ ン ク の ワ ー カ ー に 向 け ら れ る ） と 比 較 し て 高 い の か ． 

3 .  創 設 ク イ ー ン が 各 ワ ー カ ー へ 行 っ た 優 位 行 動 の 全 頻 度 は ，

ワ ー カ ー の な か で 最 も 多 く 優 位 行 動 を 行 っ た 個 体（ 通 常 は 最

上 位 ワ ー カ ー ） の 頻 度 よ り も 高 い の か ．  

1 と 2 の 項 目 は ， 2 項 検 定 （ b i n o m i n a l 検 定 ） に よ っ て 判 定 し た ．

対 象 と す る 観 察 期 間 に 含 ま れ る 各 観 察 日 の 頻 度 を 合 計 し て 2 項 検 定

に 用 い た が ， こ れ は 各 観 察 日 で 見 ら れ た 傾 向 が 等 し か っ た か ら で あ

る ． 3 の 項 目 は ， 各 観 察 日 の 1 時 間 あ た り 頻 度 を 対 に な っ た デ ー タ

の t 検 定 （ p a i r e d  t 検 定 ） を 用 い て 比 較 す る こ と で 判 定 し た ． さ ら

に ， 最 上 位 ワ ー カ ー が 創 設 ク イ ー ン か ら 一 度 も 優 位 行 動 を 受 け な か

っ た 場 合 ， 創 設 ク イ ー ン が 全 て の ワ ー カ ー に 対 し て ラ ン ダ ム に 優 位

行 動 を 行 う と 仮 定 す る こ と で ， そ の よ う な 事 例 が 起 こ る 確 率 を 直 接

算 出 し た ．  

尻 振 り 行 動 の 平 均 持 続 時 間 と 1 時 間 あ た り 頻 度 は ， t 検 定 （ 等 分

散 性 が 満 た さ れ な い と き は A s p i n - We l c h  t 検 定 ）ま た は A N O VA（ 必

要 に 応 じ て Tu k e y - K r a m e r  多 重 比 較 を 併 用 ）を 用 い て ，異 な る 観 察

期 の 間 と コ ロ ニ ー の 間 で 比 較 し た ．創 設 ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 違 い ，

そ し て 創 設 ク イ ー ン と 交 代 ク イ ー ン の 違 い も 同 様 な 方 法 で 解 析 し た ．

観 察 期 間 中 ， 多 く の ワ ー カ ー は 尻 振 り 行 動 を 一 度 も 行 わ な か っ た の

で ， そ の よ う な ワ ー カ ー は 解 析 か ら 除 外 し た ． 尻 振 り 頻 度 に 対 す る
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経 過 日 数 （ コ ロ ニ ー 発 達 ） の 影 響 は ， 尻 振 り 頻 度 と 第 1 ブ ル ー ド 最

後 の ワ ー カ ー 羽 化 以 降 の 経 過 日 数 の 相 関 を 求 め る こ と で 解 析 し た ．  

 

 

4 . 3 .  結 果  

 

4 . 3 . 1 .  ク イ ー ン と ワ ー カ ー の 間 の 優 位 行 動  

 

F 期 で は ， 創 設 ク イ ー ン は ワ ー カ ー か ら 優 位 行 動 を ほ と ん ど 受 け

ず ，コ ロ ニ ー A， B， C で は ワ ー カ ー か ら 優 位 行 動 を 受 け る よ り も 高

い 頻 度 の 優 位 行 動 を 各 ワ ー カ ー に 示 し た  ( Ta b l e  2 ,  F i g .  2 )．し か し ，

コ ロ ニ ー D の 創 設 ク イ ー ン は ， 最 上 位 ワ ー カ ー と の 間 で 同 程 度 の 優

位 行 動 頻 度 を 示 し （ 観 察 期 間 中 ， 創 設 ク イ ー ン か ら 最 上 位 ワ ー カ ー

に 対 し て 1 回 ， 逆 に 最 上 位 ワ ー カ ー か ら 1 回 ）， ま た 別 の 2 頭 の ワ

ー カ ー に 対 し て は 優 位 行 動 を 全 く 示 さ な か っ た ． さ ら に ， コ ロ ニ ー

C の 創 設 ク イ ー ン は ， 最 上 位 ワ ー カ ー に 対 し て ， 2 回 だ け 優 位 行 動

を 行 い  ( Ta b l e  2 )， そ し て コ ロ ニ ー A ,  C ,  D の 創 設 ク イ ー ン は 最 上 位

ワ ー カ ー に 対 し て ， そ の 他 の ワ ー カ ー に 対 し て 行 う よ り も 有 意 に 多

く の 優 位 行 動 を 示 さ ず  ( Ta b l e  2 ,  F i g .  2 )， そ れ ら の 創 設 ク イ ー ン が

行 っ た 1 時 間 あ た り 優 位 行 動 頻 度 は ， コ ロ ニ ー の 個 体 間 に お い て 最

も 高 い 値 で は な か っ た  ( Ta b l e  2 ,  F i g .  3 )． こ れ ら の 結 果 は ， 創 設 ク

イ ー ン は （ 特 に コ ロ ニ ー C ,  D で は ）， 優 位 性 を 保 つ 目 的 で 優 位 行 動

を 使 わ な か っ た こ と を 示 唆 す る ． 例 外 は ， コ ロ ニ ー B で ， ア シ ナ ガ

バ チ で よ く 見 ら れ る 社 会 的 順 位 制 の 特 徴 が ３ つ と も 見 ら れ た

（ Ta b l e  2）．コ ロ ニ ー B で は ，優 位 行 動 が 使 わ れ た 観 察 期 を 前 半（ 7

月 上 旬 -中 旬 ） と 後 半 （ 7 月 下 旬 ） に 分 け て 解 析 し た 場 合 で も ， 同 様

な 結 果 が そ れ ら 2 期 の 解 析 か ら 得 ら れ た ．  

T 期 と M 期 で は ， F 期 と 同 様 に ， 創 設 ク イ ー ン は ど の ワ ー カ ー か
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ら も 優 位 行 動 を ほ と ん ど 受 け な か っ た  ( F i g .  2 ;  T 期 の 値 は M 期 と 同

様 だ っ た の で ， こ こ で は M 期 の み を 示 す )． し か し ， 創 設 ク イ ー ン

は 優 位 ワ ー カ ー （ 主 と し て 第 2 ブ ル ー ド ） に 対 し て 優 位 行 動 を ほ と

ん ど 示 さ な か っ た  ( F i g .  2 )． 最 上 位 ワ ー カ ー は 創 設 ク イ ー ン か ら 優

位 行 動 を 一 度 も 受 け ず ， 創 設 ク イ ー ン が ワ ー カ ー に 対 し て ラ ン ダ ム

に 優 位 行 動 を 示 す と 仮 定 す る と ，そ の 確 率 は <  0 . 0 0 0 1 と な る ．優 位

行 動 の 多 く は ， 劣 位 な ワ ー カ ー （ 主 と し て 第 1 ブ ル ー ド ） に 向 け ら

れ た ． そ の た め ， 社 会 的 順 位 制 に お け る ク イ ー ン の 順 位 は 不 明 瞭 で

あ る ．さ ら に ，コ ロ ニ ー C ,  D の 創 設 ク イ ー ン が ワ ー カ ー に 対 し て 行

っ た 1 時 間 あ た り 優 位 行 動 頻 度 は ， ワ ー カ ー に よ る そ の 頻 度 と 比 較

し て 有 意 差 は 無 か っ た が ， し か し コ ロ ニ ー P で は 創 設 ク イ ー ン の 頻

度 が 高 か っ た  ( Ta b l e  2 ,  F i g .  3 )．  

創 設 ク イ ー ン の 亡 失 後 は ， 最 上 位 ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 引 き 継 い

だ  ( Ta b l e  3 )．交 代 ク イ ー ン と 他 の ワ ー カ ー の 間 の 社 会 的 順 位 制 は ，

少 数 ワ ー カ ー よ り な る コ ロ ニ ー で 生 活 す る ア シ ナ ガ バ チ に 典 型 的 な

も の で あ っ た  ( Ta b l e  2 ,  F i g s .  4 ,  5 )．す な わ ち ，優 位 行 動 の 頻 度 は ，

交 代 ク イ ー ン が 他 の ワ ー カ ー に 対 し て 行 う 方 が ， そ の 逆 よ り も 高 く

（ 交 代 ク イ ー ン は ， 他 の ワ ー カ ー か ら 優 位 行 動 を ほ と ん ど 受 け な か

っ た ），交 代 ク イ ー ン は ，主 に 直 下 の ラ ン ク の ワ ー カ ー に 対 し て 優 位

行 動 を 行 い ， コ ロ ニ ー に お い て 最 も 頻 繁 に 優 位 行 動 を 示 し た ．  

 

4 . 3 . 2 .  尻 振 り 行 動  

 

創 設 ク イ ー ン は 巣 上 を 歩 行 す る 間 に 尻 振 り 行 動 を 時 々 行 い ，通 常 ，

同 時 に 育 房 上 を 腹 部 先 端 で こ す っ た ． 尻 振 り 行 動 の 持 続 時 間 は ， コ

ロ ニ ー C で は コ ロ ニ ー 発 達 と と も に 持 続 時 間 が 増 加 し ， ほ か の コ ロ

ニ ー で は F 期 ， T 期 ， M 期 の 間 で 差 は な か っ た が  ( Ta b l e  4 )， し か

し 創 設 ク イ ー ン の 間 で は 有 意 に 異 な っ た  ( F 期 を 対 数 変 換 し た 後 に



22 

A N O VA ,  F 3 , 6 9 0  =  4 0 . 8 ,  P  <  0 . 0 0 0 1 )． コ ロ ニ ー A ,  D の 交 代 ク イ ー ン

の 持 続 時 間 は ， 創 設 ク イ ー ン の 持 続 時 間 と 比 較 し て 有 意 に 短 か っ た  

( A s p i n - We l c h  t 検 定 ,  そ れ ぞ れ P  =  0 . 0 0 1 ,  P  <  0 . 0 0 1 )． 創 設 ク イ ー

ン 亡 失 前 の 巣 上 に お い て ， 最 上 位 ワ ー カ ー が 尻 振 り 行 動 に 費 や し た

時 間 は ，コ ロ ニ ー A（ F 期 ）で は 2 . 5  ±  0 . 5  秒  ( m e a n  ±  S D ,  n  =  8 )，

コ ロ ニ ー B で は 2 秒  ( n  =  1 )，コ ロ ニ ー C（ M 期 ）で は 1 4 . 7  ±  1 4 . 4

秒  ( n  =  6 )， コ ロ ニ ー D で は （ M 期 ） 5 . 7  ±  7 . 3 秒  ( n  =  7 )  で あ っ

た ． そ れ ら の 値 は ， コ ロ ニ ー A ,  D で は ，創 設 ク イ ー ン と 比 較 し て 有

意 に ， あ る い は 有 意 に 近 い 水 準 で 短 か っ た が  ( A s p i n - We l c h  t 検 定 ,  

そ れ ぞ れ P  <  0 . 0 0 0 1 ,  P  =  0 . 0 5 5 )， し か し コ ロ ニ ー C で は 創 設 ク イ

ー ン と 同 程 度 で あ っ た  ( A s p i n - We l c h  t 検 定 ,  P  =  0 . 5 6 4 )．  

1 時 間 あ た り 尻 振 り 行 動 頻 度 は ， ワ ー カ ー よ り も 創 設 ク イ ー ン が

高 く ， F 期 で は ワ ー カ ー の 約 半 数 は 尻 振 り 行 動 を 一 度 も 行 わ な か っ

た  ( F i g .  6 ;  T 期 の 値 は F 期 と 同 様 だ っ た の で ，こ こ で は F 期 の み 示

す )．創 設 ク イ ー ン の 1 時 間 あ た り 尻 振 り 行 動 頻 度 は ，持 続 時 間 と 同

様 に ，コ ロ ニ ー 間 で 異 な っ た  ( F 期 に つ い て A N O VA ,  F 3 , 1 2  =  3 . 9 4 ,  P  

=  0 . 0 3 6 )． 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 し た コ ロ ニ ー A ,  D で の 1 時 間 あ た り

頻 度 は ， コ ロ ニ ー 発 達 に 伴 っ て 減 少 し た が  ( F i g .  7 ;  コ ロ ニ ー A ,  r  =  

–0 . 8 5 3 ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  コ ロ ニ ー D ,  r  =  – 0 . 8 6 5 ,  P  =  0 . 0 0 3 )， コ ロ ニ ー

B ,  C で は 減 少 し な か っ た  (コ ロ ニ ー B ,  r  =  0 . 7 4 2 ,  P  =  0 . 0 9 1 ;  コ ロ

ニ ー C ,  r  =  0 . 2 7 0 ,  P  =  0 . 3 5 0 )． 最 上 位 ワ ー カ ー （ 交 代 ク イ ー ン ） の

1 時 間 あ た り 頻 度 は ， 創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 に 増 加 し た が  ( F i g .  8 ;  

A s p i n - We l c h  t 検 定 ,  コ ロ ニ ー A ,  P  =  0 . 1 0 5 ;  コ ロ ニ ー D ,  P  =  0 . 0 1 0 )，

亡 失 し た 創 設 ク イ ー ン の 値 よ り も 低 か っ た  ( F 期 と の 比 較 ,  

A s p i n - We l c h  t 検 定 ,  コ ロ ニ ー A ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  t 検 定 ,  コ ロ ニ ー D ,  P  <  

0 . 0 0 0 1 )．創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 ，コ ロ ニ ー D の 最 上 位 を 除 く ワ ー カ ー

の 1 時 間 あ た り 頻 度 も 増 加 し ，交 代 ク イ ー ン と 同 程 度 と な っ た  ( F i g .  

8 )． 一 方 ， コ ロ ニ ー A で は 交 代 ク イ ー ン に よ る 尻 振 り 行 動 が 他 の ワ
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ー カ ー よ り も 頻 繁 に 行 わ れ た ．  

巣 の 外 壁 上 で 頭 を 上 に し て 足 を ふ ん ば り ， 巣 が 揺 れ る く ら い に 強

く 腹 部 を 振 る 行 動 は ，コ ロ ニ ー B ,  C の 創 設 ク イ ー ン に よ っ て の み 示

さ れ ， そ の 回 数 は そ れ ぞ れ ， 1 回 と 3 回 で あ っ た ． 行 動 の 持 続 時 間

は ，コ ロ ニ ー B で は 6 4 秒（ F 期 ）で ，コ ロ ニ ー C で は 4 3 秒（ F 期 ），

8 4 秒 （ F 期 ）， 6 6 秒 （ T 期 ） で あ っ た ． ワ ー カ ー （ 交 代 ク イ ー ン を

含 む ） は 一 度 も 行 わ な か っ た ．  

 

4 . 3 . 3 .  産 卵  

 

 創 設 ク イ ー ン の 存 在 下 に お け る 産 卵 は ，コ ロ ニ ー A で は 2 2 回 ，コ

ロ ニ ー B で は 4 回 ，コ ロ ニ ー C で は 2 1 回 ，コ ロ ニ ー D で は 9 回 ，コ

ロ ニ ー P で は 1 回 観 察 さ れ た ． コ ロ ニ ー C の 1 回 を 除 き ， 全 て が 創

設 ク イ ー ン に よ る 産 卵 で あ っ た ．そ の コ ロ ニ ー C  で の 1 回 は ，M 期

に あ た る 8 月 5 日 に 順 位 第 3 位 ワ ー カ ー に よ っ て 行 わ れ た が ，そ の

卵 は 3 日 後 に 育 房 か ら 亡 失 し た ． こ れ は お そ ら く ， 創 設 ク イ ー ン か

ワ ー カ ー に よ っ て 食 卵 さ れ た も の と 考 え ら れ る ．コ ロ ニ ー A ,  D で の

創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 は ， 交 代 ク イ ー ン は 産 卵 を 独 占 し な か っ た ． コ

ロ ニ ー A で 観 察 さ れ た 11 回 と コ ロ ニ ー D で 観 察 さ れ た 3 回 の 産 卵 の

う ち ， そ れ ぞ れ 7 回 と 2 回 が 交 代 ク イ ー ン に よ る も の で あ っ た ． コ

ロ ニ ー A で は ， 順 位 第 2 位 の ワ ー カ ー が 2 回 ， 第 3 位 が 1 回 ， 第 6

位 が 1 回 ， コ ロ ニ ー D で は ， 順 位 第 4 位 の ワ ー カ ー が 1 回 ， そ れ ぞ

れ 産 卵 を 行 っ た ．  

 

 

4 . 4 .  考 察  

 

産 卵 の 解 析 か ら ， コ ロ ニ ー 発 達 を 通 し て ， 創 設 ク イ ー ン は 繁 殖 を
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巡 る 優 劣 関 係 で 最 上 位 を 維 持 し て い る こ と が 明 ら か と な っ た ． し か

し ，優 位 行 動 頻 度 の 解 析 で は ， T 期 と M 期 で 創 設 ク イ ー ン が 社 会 的

順 位 制 で 最 上 位 で は な い こ と を 示 し た ． ま た ， F 期 で も ， 4 コ ロ ニ

ー 中 1 コ ロ ニ ー の 創 設 ク イ ー ン は 社 会 的 順 位 制 で 最 上 位 で は な く ，

創 設 ク イ ー ン に よ っ て 行 わ れ た 優 位 行 動 の 特 徴 は ， ア シ ナ ガ バ チ で

見 ら れ る 社 会 的 順 位 制 の 一 般 的 な 特 徴 （ 創 設 ク イ ー ン は ， 自 身 の ラ

ン ク の 直 下 の ワ ー カ ー に 対 し て 優 位 行 動 を 主 に 示 し ， 優 位 行 動 頻 度

を 最 も 頻 繁 に 示 す ．） と は 異 な る （ た だ し 第 2 ブ ル ー ド が 羽 化 し な

か っ た コ ロ ニ ー B を 除 く ）．こ れ ら の 結 果 は ，本 種 の ワ ー カ ー 間 で の

社 会 的 順 位 制 と 産 卵 を 巡 る 優 劣 関 係 と の 関 係 と は 対 照 的 で（ 第 5 章 ），

創 設 ク イ ー ン は 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 で 最 上 位 を 維 持 す る た め に 優 位

行 動 を 用 い な い こ と を 示 唆 す る ．  

繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 を 維 持 す る た め の 仕 組 み と し て 考 え ら れ る の

は ， 尻 振 り 行 動 で あ る ． こ れ は ， 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 し た コ ロ ニ ー

A と D の コ ロ ニ ー 発 達 に 伴 っ て ，尻 振 り 行 動 の 頻 度 が 減 少 し た こ と

に よ っ て 支 持 さ れ る ． 尻 振 り 行 動 は ， 一 般 に ， 多 く の ア シ ナ ガ バ チ

に お け る 順 位 と 密 接 に 関 係 し て い る が ， そ の 理 由 と 機 能 は 研 究 さ れ

て こ な か っ た ． ひ と つ の 考 え 方 と し て は ， 尻 振 り 行 動 は ， ブ ル ー ド

と コ ミ ュ ニ ケ ー シ ョ ン を と る 機 能 が あ る か も し れ な い  ( B r e n n a n ,  

2 0 0 7 ;  B r i l l e t  e t  a l . ,  1 9 9 9 )． こ の 場 合 ， 他 の メ カ ニ ズ ム に よ っ て 繁

殖 を 巡 る 優 劣 関 係 の 最 上 位 を 獲 得 し た あ と ， 尻 振 り 行 動 が 発 生 す る

こ と に な る  ( B r e n n a n ,  2 0 0 7 )． 別 の 考 え で は ， 尻 振 り 行 動 は ， そ れ

を 行 う 個 体 の 活 力 の 正 直 な シ グ ナ ル ( h o n e s t  s i g n a l )で あ る か も し れ

な い  ( K e l l e r  a n d  N o o n a c s ,  1 9 9 3 ;  P e e t e r s  a n d  L i e b i g ,  2 0 0 9 ;  

S l e d g e  e t  a l . ,  2 0 0 1 ;  S t r a u s s  e t  a l . ,  2 0 0 8 )． R .  m a r g i n a t a の 創 設 ク

イ ー ン は ， 優 位 行 動 を 使 わ ず に 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 の 最 上 位 を 維 持

す る ． そ の メ カ ニ ズ ム の 有 力 候 補 は ， 育 房 壁 に 塗 布 さ れ る フ ェ ロ モ

ン の 利 用 で あ る  ( B h a d r a  e t  a l . ,  2 0 0 7 ;  G a d a g k a r ,  2 0 0 9 )． ヤ マ ト ア
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シ ナ ガ バ チ の 創 設 ク イ ー ン は ， 尻 振 り 行 動 時 に ， 育 房 壁 表 面 を 腹 部

端 で 擦 っ て い た の で ，R .  m a r g i n a t a と 同 様 に ，フ ェ ロ モ ン の 利 用 が

考 え ら れ る ．最 近 ，J e a n n e の 研 究 グ ル ー プ は ，触 角 で 育 房 を た た く

こ と に よ っ て 引 き 起 こ さ れ る 振 動（ a n t e n n a l  d r u m m i n g）の 頻 度 が ，

幼 虫 が 将 来 ワ ー カ ー に な る か ク イ ー ン に な る か と 関 係 し て い る こ と

を 提 唱 し た  ( J e a n n e ,  2 0 0 9 ;  S u r y a n a r a y a n a n  e t  a l . ,  2 0 11 ) ． P.  

j a p o n i c u s の 尻 振 り 行 動 が そ の よ う な カ ー ス ト 決 定 機 能 を 持 つ か ど

う か は ， 本 研 究 で は 明 ら か に で き な か っ た ．  

創 設 ク イ ー ン が 亡 失 し た 際 に は ， 最 上 位 ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 引

き 継 い だ ． こ れ は ， 社 会 的 順 位 制 が 将 来 の 産 卵 候 補 者 を 決 め て い る

こ と を 意 味 す る  ( F i e l d  a n d  C a n t ,  2 0 0 6 ;  F i e l d  e t  a l . ,  2 0 0 6 )． 結 果

と し て ， 優 位 ワ ー カ ー は ， 将 来 の 繁 殖 に 備 え て 活 力 を 温 存 す る た め

に ， 怠 け る こ と が 予 想 さ れ る  ( F i e l d  a n d  C a n t ,  2 0 0 6 ;  F i e l d  e t  a l . ,  

2 0 0 6 ;  M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 )． 優 位 ワ ー カ ー の そ の よ う な 怠

慢 は ， 実 際 に ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ で 観 察 さ れ た （ 第 6 章 ）． 興 味

深 い こ と に ， 交 代 ク イ ー ン は 社 会 的 順 位 制 の 最 上 位 を 維 持 し た が ，

尻 振 り 行 動 の 頻 度 は コ ロ ニ ー 引 継 ぎ 後 に 高 く な る も の の ， 創 設 ク イ

ー ン の そ の 頻 度 に 遠 く 及 ば な か っ た ． こ れ は ， 他 の ワ ー カ ー の 産 卵

を 抑 制 す る こ と に 失 敗 し て い る こ と と 関 係 し て い る か も し れ な い ．

こ の 事 実 は ， 尻 振 り 行 動 が 活 力 の 正 直 な シ グ ナ ル と し て 機 能 し て い

る 状 況 証 拠 と な る が ， 交 代 ク イ ー ン は な ぜ 尻 を 振 ら な い の か を 解 明

す る に は ， さ ら に 多 く の サ ン プ ル と 長 期 の 観 察 が 必 要 と さ れ る ．  

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 は ， ワ ー カ ー 数 が 少 な

い に も 関 わ ら ず ，R .  m a r g i n a t a と 似 て い て ，創 設 ク イ ー ン は 優 位 行

動 で は な い 他 の メ カ ニ ズ ム を 用 い て 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 の 最 上 位 を

維 持 し て い る ． し か し ， こ の 2 種 は 2 つ の 点 で 異 な る ． 第 一 に ， ヤ

マ ト ア シ ナ ガ バ チ の ワ ー カ ー 間 の 社 会 的 順 位 制 は ， 創 設 ク イ ー ン 亡

失 前 か ら 交 代 ク イ ー ン の 候 補 を 決 め る 機 能 が あ る の に 対 し ， R .  
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m a r g i n a t a で は ， 創 設 メ ス が 亡 失 し た 後 に だ け ， 優 位 行 動 に よ っ て

決 る 順 位 制 が 機 能 的 に 働 く  ( C h a n d r a s h e k a r a  a n d  G a d a g k a r ,  

1 9 9 2 ;  G a d a g k a r,  2 0 0 1 )．第 二 に ，ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ で は ，創 設 ク

イ ー ン は 劣 位 ワ ー カ ー に 対 し て 多 く の 優 位 行 動 を 示 し た が ， こ れ は

R .  m a r g i n a t a で は 見 ら れ な い  ( C h a n d r a s h e k a r a  a n d  G a d a g k a r ,  

1 9 9 1 ;  G a d a g k a r,  2 0 0 1 )．  

上 述 し た 第 一 の 違 い は ， T 期 と M 期 に 対 し て 適 用 で き る が ， F 期

に は 当 て は ま ら な い ．し か し F 期 で も ，社 会 的 順 位 制 に お い て 予 想

さ れ る 特 徴 （ 創 設 ク イ ー ン は ， 主 に 自 身 の ラ ン ク の 直 下 の ワ ー カ ー

に 対 し て 優 位 行 動 を 示 し ，優 位 行 動 頻 度 を 最 も 高 く 示 す ．）が ，し ば

し ば 欠 如 し て い る ． F 期 に お い て ， ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ

可 能 性 は ， 創 設 ク イ ー ン の 活 力 が 維 持 さ れ て い る た め に 非 常 に 低 い

の で ， ワ ー カ ー は コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ こ と に 興 味 が 無 い と 考 え ら れ

る ． さ ら に ，優 位 行 動 に は ， R .  m a r g i n a t a で 見 ら れ る よ う な ，外 役

活 動 の 促 進 効 果 と い う メ カ ニ ズ ム が あ る の か も し れ な い  

( B r u y n d o n c k x  e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 ;  た だ し ， こ の 考 え

は 第 7， 8 章 で 否 定 さ れ る )． R .  m a r g i n a t a は 熱 帯 種 で ，創 設 ク イ ー

ン は 越 冬 す る 必 要 が 無 く  ( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )，活 力 を 長 期 に わ た っ て

維 持 す る と 考 え ら れ ， そ れ ゆ え ワ ー カ ー は ， 創 設 ク イ ー ン の 活 力 が

低 下 す る ま で 長 期 間 に わ た っ て 待 つ 必 要 が あ る ． さ ら に ， ワ ー カ ー

は ， コ ロ ニ ー が ス ズ メ バ チ の よ う な 天 敵 に よ っ て 突 然 襲 わ れ た り 破

壊 さ れ た り し た 後 に ， 交 代 ク イ ー ン と な る こ と が 多 い よ う で あ る  

( G a d a g k a r ,  2 0 0 1 )． こ の 場 合 ， コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ の で は な く ， 少

数 の ワ ー カ ー を 連 れ て 新 た な 巣 を 創 設 す る ．そ の よ う な 状 況 下 で は ，

優 位 ワ ー カ ー は ， い つ 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 す る の か 予 測 で き な い の

で ， 競 争 し て 高 い 順 位 を 維 持 し た り 怠 慢 で い る よ り も ， コ ロ ニ ー の

た め に 協 調 し て 働 く こ と で ， よ り 高 い 適 応 度 を 得 る こ と に な る だ ろ

う ． し た が っ て ， 優 位 行 動 は 順 位 を 決 め る と い う よ り も 外 役 活 動 の
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促 進 効 果 の た め 用 い ら れ る の か も し れ な い ．  

前 述 し た 第 二 の 違 い に 関 し て ， な ぜ ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 創 設

ク イ ー ン は ， 優 位 行 動 に よ っ て ， 優 位 ワ ー カ ー を 働 か せ な い の だ ろ

う か ？ こ れ ら の 優 位 ワ ー カ ー は 怠 慢 で ， 劣 位 ワ ー カ ー と 比 べ て ， 内

役 活 動 だ け を 行 い ， そ の 頻 度 も 低 い （ 第 6 章 ）． 一 方 ， 優 位 ワ ー カ

ー は ， な ぜ ， 創 設 ク イ ー ン を 追 い 出 す た め に 優 位 行 動 を 示 さ な い の

だ ろ う か ？ こ れ ら の 疑 問 に 対 す る 説 明 と し て ， 優 位 行 動 の コ ス ト が

高 く ， 危 険 を 伴 う こ と が 挙 げ ら れ る ． 創 設 ク イ ー ン や 優 位 ワ ー カ ー

が 優 位 行 動 を 激 し く 示 し た な ら ， 傷 つ い た り 死 亡 し た り す る 危 険 性

が 増 加 す る だ ろ う ． さ ら に ， 後 者 の 疑 問 に 対 す る 説 明 と し て ，（ 1）

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 創 設 ク イ ー ン が 1 回 交 尾 だ と す れ ば（ そ れ は ，

ほ と ん ど の ア シ ナ ガ バ チ で 見 ら れ る  [ S t r a s s m a n n ,  2 0 0 1 ]）， 創 設 ク

イ ー ン と そ の ワ ー カ ー の 間 の 血 縁 度 が 高 い こ と と ，（ 2） ワ ー カ ー は

メ ス の 子 を 産 む こ と が で き な い こ と が 挙 げ ら れ る ． そ れ ゆ え ， 優 位

ワ ー カ ー は ，創 設 ク イ ー ン が 活 力 を 維 持 し て 多 く の 卵（ 特 に メ ス 卵 ）

を 産 む あ い だ は ， 間 接 的 な 適 応 度 を 十 分 に 得 る だ ろ う  ( R e e v e ,  

1 9 9 1 ) ． し た が っ て ， 優 位 ワ ー カ ー に と っ て の 最 適 な 戦 略 は ， 創 設

ク イ ー ン の 活 力 が 失 わ れ る の を 待 つ こ と だ と 考 え ら れ る ．  

本 章 の 結 果 は ， 少 数 ワ ー カ ー で コ ロ ニ ー を 構 成 す る 原 始 的 真 社 会

性 カ リ バ チ に お け る ， 優 位 行 動 と は 異 な る 方 法 に よ っ て ク イ ー ン が

ワ ー カ ー 産 卵 を 制 御 し て い る ，2 例 目 の 報 告 で あ る ．こ の ほ か に も ，

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ は ， コ ロ ニ ー 発 達 に 伴 っ て ワ ー カ ー 間 の 社 会 的

順 位 制 が 老 齢 優 位 か ら 若 齢 優 位 へ 転 換 す る と い う 特 徴 を も っ て い る

（ 第 5 章 ）． 多 く の 真 社 会 性 昆 虫 種 の 社 会 構 造 に 関 心 が も た れ て き

た が ， 多 く の 種 が 研 究 さ れ な い ま ま で あ る ． 今 回 の ヤ マ ト ア シ ナ ガ

バ チ の 調 査 は ， 以 前 に 考 え ら れ て い た よ り も ， ア シ ナ ガ バ チ の 社 会

構 造 が 大 い に 変 化 に 富 ん で い る こ と を 示 唆 す る ．  
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第 5 章  ワ ー カ ー 間 の 優 劣 関 係  

 

5 . 1 .  は じ め に  

 

序 論 で 述 べ た よ う に ， P o l i s t i n i ,  E p i p o n i n i ,  M i s c h o c y t t a r i n i ,  

R o p a l i d i i n i の 4 族 で 構 成 さ れ る P o l i s t i n a e 亜 科 （ ア シ ナ ガ バ チ ）

で は ， 他 の 社 会 性 膜 翅 目 種 と 同 様 に ， ワ ー カ ー 間 に 順 位 制 が 見 ら れ

る  ( H i g a s h i  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  v a n  H o n k  e t  a l . ,  1 9 8 1 ;  M i c h e n e r ,  1 9 7 4 ;  

M o n n i n  a n d  P e e t e r s ,  1 9 9 9 )．ア シ ナ ガ バ チ の 順 位 制 は ，ワ ー カ ー 間

に お け る 頻 繁 な 攻 撃 的 接 触 ，す な わ ち 突 進 ，馬 乗 り（ m o u n t i n g）,  大

顎 で の 噛 み 付 き の よ う な 優 位 行 動 を 他 個 体 に 示 す こ と に よ っ て 決 ま

る  ( G a d a g k a r,  1 9 8 0 ;  G a d a g k a r  a n d  J o s h i ,  1 9 8 2 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 )． こ

の 順 位 制 （ 社 会 的 順 位 制 ） に お け る 順 位 は ， 一 般 に ， 個 々 の ワ ー カ

ー に よ っ て 行 わ れ る 労 働 の 種 類 を 決 め る ． 外 役 活 動 の 頻 度 は 劣 位 ワ

ー カ ー で 比 較 的 高 い ． 一 方 ， 優 位 ワ ー カ ー は 巣 に 留 ま っ て 内 役 活 動

を 行 う が ，し ば し ば 怠 け 者 で あ る  ( G a m b o a  e t  a l . ,  1 9 9 0 ;  O ’ D o n n e l l ,  

1 9 9 8 a )． そ の 結 果 ， 優 位 ワ ー カ ー は 長 生 き を す る が ， そ れ は 内 役 活

動 と 比 べ て 外 役 活 動 は 危 険 で 生 理 的 負 担 も 多 い か ら で あ る  ( C a n t  

a n d  F i e l d ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 5 ;  F i n k e l  a n d  H o l b r o o k ,  2 0 0 0 ;  H e i n s o h n  a n d  

L e g g e ,  1 9 9 9 ;  N i l s s o n ,  2 0 0 2 ;  O ’ D o n n e l l ,  1 9 9 8 a ;  O ’ D o n n e l l  a n d  

J e a n n e ,  1 9 9 5 ;  Wi l l i a m s  e t  a l . ,  2 0 0 8 )．さ ら に ，最 上 位 ワ ー カ ー は ，

一 般 に ， 創 設 ク イ ー ン 亡 失 時 に 交 代 ク イ ー ン と な る の で  ( B r i d g e  

a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 ;  J e a n n e ,  1 9 7 2 ;  L i t t e ,  1 9 7 7 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 ;  

We s t - E b e r h a r d ,  1 9 7 8 ,  1 9 8 1 ;  Ya m a n e ,  1 9 8 6 ;  Yo s h i k a w a ,  1 9 6 3 )， 優

位 ワ ー カ ー ほ ど 自 身 の 子 を 直 接 残 す 機 会 に 恵 ま れ る  ( F i e l d  a n d  

C a n t ,  2 0 0 6 ;  F i e l d  e t  a l . ,  2 0 0 6 )．  

原 始 的 真 社 会 性 昆 虫 で の 社 会 的 順 位 制 を 決 定 す る 主 要 因 は 体 サ イ

ズ で は な く  ( B r i d g e  a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 ;  H u g h e s  a n d  S t r a s s m a n n ,  



29 

1 9 8 8 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 ;  R e e v e ,  1 9 9 1 ;  S t r a s s m a n n  a n d  M e y e r ,  1 9 8 3 )，

ワ ー カ ー の 齢 で あ る と 考 え ら れ て き た ． 温 帯 域 で は 老 齢 ワ ー カ ー が

優 位 で  ( D e w  a n d  M i c h e n e r ,  1 9 8 1 ;  H u g h e s  a n d  S t r a s s m a n n ,  1 9 8 8 ;  

I w a h a s h i ,  1 9 8 9 ;  L i t t e ,  1 9 7 9 ;  P a r d i ,  1 9 4 8 ;  R e e v e ,  1 9 9 1 ;  Yo s h i k a w a ,  

1 9 5 6 ,  1 9 6 3 ) ， 一 方 ， 熱 帯 域 で は 若 齢 ワ ー カ ー が 優 位 と な る  

( G a d a g k a r ,  1 9 8 7 ;  J e a n n e ,  1 9 7 2 ;  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 1 ;  We s t - E b e r h a r d ,  

1 9 6 9 ,  1 9 7 8 ,  1 9 8 1 ;  Ya m a n e ,  1 9 8 6 ;  )． し か し ， P a r a p o l y b i a  i n d i c a  

( S u z u k i ,  2 0 0 3 ) ,  P o l i s t e s  i n s t a b i l i s  ( H u g h e s  a n d  S t r a s s m a n n ,  

1 9 8 8 ) ,  R o p a l i s i a  m a r g i n a t a  ( G a d a g k a r,  1 9 8 0 ) ,  L i o s t e n o g a s t e r  

f l a v o l i n e a t a  ( B r i d g e  a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 )  の よ う な ， 例 外 も あ る （ 注

意 点 と し て ， S u z u k i  ( 2 0 0 3 )  は 優 劣 順 位 と 羽 化 順 を 調 べ て お ら ず ，

P.  i n d i c a は 温 帯 種 で あ る に も か か わ ら ず ，創 設 ク イ ー ン 亡 失 時 に 比

較 的 若 い ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 受 け 継 ぐ こ と を 示 し た に す ぎ な い ）．

最 初 の 2 種 の 例 外 の 説 明 と し て は ， そ れ ら の 種 の 分 布 域 が ， 祖 先 種

の 分 布 域 か ら 離 れ て い る こ と が 考 え ら れ て い る ．  

近 年 ， Ts u j i  a n d  Ts u j i  ( 2 0 0 5 )  は ， 齢 に よ っ て 順 位 が 決 ま る 社 会

的 順 位 制 は ， ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 引 き 継 い だ と き の ， コ ロ ニ ー と

交 代 ク イ ー ン と の 見 込 み 寿 命 に よ っ て 決 定 さ れ る と い う モ デ ル を 作

っ た ． 温 帯 域 で は 若 い ワ ー カ ー は ， 創 設 ク イ ー ン と 交 代 し て も ， 交

代 後 す ぐ に コ ロ ニ ー が 終 わ っ て し ま い ， 産 卵 の 機 会 が 制 限 さ れ る た

め ， 低 い 適 応 度 し か 得 ら れ な い ． し か し ， 熱 帯 域 で は ， コ ロ ニ ー は

多 く の ワ ー カ ー に よ っ て 構 成 さ れ ， そ れ は 年 中 途 絶 え る こ と な く 維

持 さ れ る の で ， 若 い ワ ー カ ー は ， 産 卵 の た め の 長 い 寿 命 と 育 児 を す

る 多 く の ワ ー カ ー を 擁 す る コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ こ と で ， 高 い 適 応 度

を 得 る ．さ ら に ， Ts u c h i d a  a n d  S u z u k i  ( 2 0 0 6 )  は 若 齢 優 位 の 社 会 的

順 位 制 は ，よ り 大 き な コ ロ ニ ー で ，そ し て 種 が 多 年 生 を 示 す と き に ，

成 り 立 ち や す い こ と を 提 案 し た ． し か し ， 社 会 的 順 位 制 に 関 す る 過

去 の 研 究 は ， 順 位 が 時 間 的 に 変 化 す る 可 能 性 を ほ と ん ど 無 視 し て い
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る こ と に 注 意 す べ き で あ る ． さ ら に ， 順 位 制 の 研 究 は 社 会 性 ア シ ナ

ガ バ チ の 9 4 3 種 の う ち 1 9 種 だ け に 限 定 さ れ て い る  ( A r é v a l o  e t  a l . ,  

2 0 0 4 ;  S t r a s s m a n n  a n d  M e y e r ,  1 9 8 3 ;  Ts u c h i d a  a n d  S u z u k i ,  2 0 0 6 ;  

Ts u j i  a n d  Ts u j i ,  2 0 0 5 )． P o l i s t i n i 族 （ P o l i s t e s 属 単 一 で 構 成 さ れ

る ）で は ，ほ と ん ど の デ ー タ は 1 2 亜 属 の う ち の ， 4 亜 属 だ け に 由 来

し て い る （ P o l i s t e s  s e n s u  s t r i c t o ,  M e g a p o l i s t e s ,  F u s c o p o l i s t e s ,  

A p h a n i l o p t e r u s ）． 順 位 制 を よ り 深 く 理 解 す る た め に は ， 多 く の 種

に お け る 観 察 ， 特 に 過 去 に 研 究 さ れ て い な い 亜 属 に 分 類 さ れ る 種 の

観 察 が 必 要 で あ る ．  

本 章 で は ， P o l i s t e l l a 亜 属 の ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ に お け る ワ ー カ

ー 間 の 社 会 的 順 位 制 を 明 ら か に す る こ と を 目 的 に ， ワ ー カ ー 間 の 社

会 的 優 劣 順 位 に 対 す る 羽 化 順 の 影 響 と ，体 サ イ ズ の 影 響 を 検 討 す る ．

本 研 究 の 手 法 は ， 2 つ の 点 で 今 ま で に な い 新 規 性 を 持 っ て い る ． 1

つ 目 は ，P o l i s t e l l a 亜 属 に お け る 社 会 的 順 位 制 の 初 報 告 で あ る こ と ，

2 つ 目 は ， 順 位 の 時 間 的 な 変 化 が 起 こ る 可 能 性 を 調 べ る た め ， 第 2

章 で 述 べ た よ う に 観 察 期 間 を F 期 と M 期 に 分 け て 解 析 し た こ と で あ

る ． こ の 解 析 に よ っ て ， 結 果 に 示 さ れ る よ う に ， 順 位 決 定 の メ カ ニ

ズ ム が 時 間 的 に 変 化 す る こ と が 示 さ れ た ．  

 

 

5 . 2 .  デ ー タ 解 析 手 順  

 

解 析 に は ，コ ロ ニ ー A の F 期 1 2 時 間 と M 期 2 4 時 間 ，コ ロ ニ ー B

の F 期 4 2 時 間 ，コ ロ ニ ー C の F 期 1 2 時 間 と M 期 6 0 時 間 ，コ ロ ニ

ー D の F 期 1 2 時 間 と M 期 7 2 時 間 の 観 察 記 録 を 用 い た ． 各 ワ ー カ

ー の 順 位 （ 社 会 的 順 位 制 に お け る 優 劣 順 位 を 指 し て 順 位 と 記 す ， 以

降 も 同 様 ） に 影 響 す る と 予 想 さ れ る 要 因 と し て ， 各 観 察 日 （ ビ デ オ

録 画 日 ） に お け る 各 ワ ー カ ー の 時 間 あ た り 優 位 行 動 頻 度 ， 各 ワ ー カ
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ー の 羽 化 順 と 頭 幅 （ 体 サ イ ズ の 指 標 ） の デ ー タ を 用 い た ． コ ロ ニ ー

A， D の 各 創 設 メ ス 亡 失 前 に 得 た デ ー タ 解 析 の 結 果 は ， 亡 失 後 の デ

ー タ を 含 む 解 析 と ほ と ん ど 同 で あ っ た の で ， よ り デ ー タ 量 が 多 い 後

者 の 解 析 結 果 を 示 し た ．  

全 て の 統 計 解 析 は ， ソ フ ト ウ ェ ア パ ッ ケ ー ジ N C S S  2 0 0 7 で 行 っ

た ． ワ ー カ ー の 体 サ イ ズ に 対 す る 羽 化 順 の 影 響 ， 順 位 に 対 す る 羽 化

順 お よ び 体 サ イ ズ の 影 響 ， 優 位 行 動 頻 度 に 対 す る 順 位 の 影 響 を 解 析

す る た め に A N C O VA を 用 い た ． モ デ ル に は ， 次 に 記 し た 2 つ の 要

因 を 組 み 込 ん だ ．（ 1） 羽 化 順 ま た は 順 位 ま た は 体 サ イ ズ の 順 ，（ 2）

コ ロ ニ ー 特 性 （ す な わ ち ， 前 者 の 要 因 に お け る コ ロ ニ ー 間 の 違 い ）．

等 分 散 に 一 致 し な い デ ー タ は 対 数 変 換 を 行 っ た う え で 解 析 に 用 い た ．

先 に 述 べ た 2 要 因 の 間 （ す な わ ち ， ( 1 )の い ず れ か と ( 2 )の 間 ） に 交

互 作 用 が 有 意 に 認 め ら れ た と き に は ， 各 コ ロ ニ ー で 個 別 に 相 関 を 調

べ た ． さ ら に ， 順 位 ， 羽 化 順 ， 体 サ イ ズ の 順 に 関 し て ， 羽 化 し た ワ

ー カ ー の 全 数 の 影 響 を 排 除 す る た め に 以 下 の 値 を 使 っ た ．（ ワ ー カ ー

の 順 番 － 1） /（ ワ ー カ ー の 総 数 － 1）． こ の 結 果 ， 最 上 位 あ る い は 最

初 に 羽 化 し た ワ ー カ ー に は 0， 最 下 位 あ る い は 最 後 に 羽 化 し た ワ ー

カ ー に は 1 が 宛 が わ れ た ． 優 位 行 動 頻 度 と 順 位 の 間 の 関 係 は ， 優 位

行 動 頻 度 が 順 位 の 指 標 と で き る か ど う か を 調 べ る た め に ， ス ピ ア マ

ン の 順 位 相 関 解 析 を 用 い て も 解 析 し た ． こ れ ま で ， 順 位 の 高 い ワ ー

カ ー ほ ど 優 位 行 動 を 多 く 示 す こ と が い く つ か の 種 で 報 告 さ れ て い る  

( S p r a d b e l y,  1 9 9 1 ;  Wi l s o n ,  1 9 7 4 )． 上 述 の 解 析 の 全 て は ， F 期 と M

期 ご と に 行 っ た ． M 期 の 解 析 で は ，第 1 ブ ル ー ド と 第 2 ブ ル ー ド の

ワ ー カ ー に 分 け て も 行 っ た ．  

さ ら に ， 優 位 行 動 が 他 の ワ ー カ ー に 対 し て ラ ン ダ ム に 行 わ れ て い

る の か ど う か を 解 析 し た ． も し 対 象 の ワ ー カ ー が 他 ワ ー カ ー に 対 し

て 全 優 位 行 動 を ラ ン ダ ム に 向 け て い る と 仮 定 し た と き ， 観 察 さ れ た

最 高 頻 度 あ る い は そ れ よ り 高 い 頻 度 が 得 ら れ る 確 率 を 正 確 に 計 算 し
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て ， 他 個 体 に 対 す る 優 位 行 動 頻 度 が ラ ン ダ ム 分 布 し て い る か ど う か

を 解 析 し た（ す な わ ち ， 2 項 検 定 ）．こ れ は ，良 く 知 ら れ て い る カ イ

2 乗 適 合 度 検 定 を 行 う に は ， サ ン プ ル 数 が 足 り な か っ た た め に 行 っ

た ．  

 

 

5 . 3 .  結 果  

 

5 . 3 . 1 .  体 サ イ ズ と 羽 化 順 の 関 係  

 

第 1 ブ ル ー ド と 第 2 ブ ル ー ド を 含 む 全 ワ ー カ ー の 解 析 で は ，早 く

羽 化 し た ワ ー カ ー ほ ど 小 さ か っ た  ( F 1 , 1 9  =  2 7 . 1 ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  F i g .  9 )．

加 え て ， ワ ー カ ー の 体 サ イ ズ は ， コ ロ ニ ー 要 因 と 有 意 な 関 連 が 認 め

ら れ た が  ( F 1 , 1 9  =  1 0 . 3 ,  P  <  0 . 0 0 1 )， 羽 化 順 と コ ロ ニ ー の 間 の 交 互

作 用 は 無 か っ た  ( F 3 , 1 6  =  1 . 3 9 ,  P  =  0 . 2 8 )． し か し ， 第 2 ブ ル ー ド に

限 定 し た 解 析 を し た と き は ， 羽 化 順 あ る い は コ ロ ニ ー が ワ ー カ ー サ

イ ズ に 及 ぼ す 影 響 は 無 く な っ た  (羽 化 順 ,  F 1 , 5  =  0 . 0 4 5 ,  P  =  0 . 8 4 ;  コ

ロ ニ ー ,  F 2 , 5  =  0 . 8 8 8 ,  P  =  0 . 4 7 ;  交 互 作 用 ,  F 2 , 3  =  0 . 4 3 3 ,  P  =  0 . 6 8 )．

第 1 ブ ル ー ド に 限 定 し た 解 析 を し た と き は ， ワ ー カ ー サ イ ズ と 羽 化

順 の 関 係 は コ ロ ニ ー 間 で 異 な っ た  ( 交 互 作 用 ,  F 3 , 7  =  4 . 6 4 ,  P  =  

0 . 0 4 3 )：コ ロ ニ ー B と C で は ，早 期 に 羽 化 し た ワ ー カ ー ほ ど 有 意 に ，

ま た は 有 意 に 近 い 水 準 で 小 さ か っ た が  (そ れ ぞ れ P  =  0 . 0 1 0 ,  P  =  

0 . 0 5 6 )，コ ロ ニ ー A と C で は そ う な ら な か っ た  (そ れ ぞ れ P  =  1 . 0 0 ,  

P  =  0 . 2 3 )．  

 

5 . 3 . 2 .  ワ ー カ ー 間 の 優 劣 順 位  

 

F 期 で は ， 老 齢 の ワ ー カ ー ほ ど 優 劣 順 位 が 上 位 に な り や す か っ た  
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( F 1 , 1 0  =  4 . 9 9 ,  P  =  0 . 0 5 0 ;  Ta b l e  5 ;  F i g .  1 0 )． そ の 傾 向 は ， 全 コ ロ ニ

ー で 同 様 だ っ た ． す な わ ち ， コ ロ ニ ー に よ る 影 響 は 無 く  ( F 3 , 1 0  <  

0 . 0 0 1 ,  P  =  1 . 0 0 ) ， 羽 化 順 と コ ロ ニ ー の 間 の 交 互 作 用 も 無 か っ た  

( F 3 , 7  =  0 . 2 4 5 ,  P  =  0 . 8 6 )． し か し ， 注 意 す べ き は ， 2 コ ロ ニ ー に お い

て 最 老 齢 ワ ー カ ー が 最 上 位 と は な っ て い な い こ と で あ る ． 加 え て ，

小 さ い ワ ー カ ー ほ ど 順 位 が 上 位 に な っ た  (体 サ イ ズ ,  F 1 , 1 0  =  9 . 7 9 ,  P  

=  0 . 0 11 ;  コ ロ ニ ー ,  F 3 , 1 0  <  0 . 0 0 1 ,  P  =  1 . 0 0 ;  交 互 作 用 ,  F 3 , 7  =  0 . 2 8 2 ,  

P  =  0 . 8 4 ;  F i g .  11 )，そ れ は 前 述 し た よ う に  ( F i g .  9 )，多 く の 場 合 で ，

老 齢 ワ ー カ ー ほ ど 小 さ か っ た か ら で あ る ．  

コ ロ ニ ー B の 7 月 中 旬 ま で の 解 析 で は ， 老 齢 優 位 の 順 位 制 が 示 さ

れ た  ( r  =  0 . 9 4 9 ,  P  =  0 . 0 5 1 )． 7 月 下 旬 の 解 析 で は ， 羽 化 順 と 順 位 の

関 係 は 有 意 で は 無 く な っ た が  ( r  =  0 . 6 3 2 ,  P  =  0 . 3 7 )， 最 老 齢 ワ ー カ

ー は 最 上 位 で あ っ た ．  

M 期 の あ い だ の 全 ワ ー カ ー を 含 め た 解 析 で は ，全 コ ロ ニ ー に お い

て ， 若 齢 の ワ ー カ ー ほ ど 順 位 が 高 か っ た  (羽 化 順 ,  F 1 , 1 6  =  11 . 0 ,  P  =  

0 . 0 0 4 ;  コ ロ ニ ー ,  F 2 , 1 6  =  0 . 0 0 1 ,  P  =  1 . 0 0 ;  交 互 作 用 ,  F 2 , 1 4  =  0 . 2 3 6 ,  

P  =  0 . 7 9 ;  Ta b l e  5 ;  F i g .  1 0 ;  コ ロ ニ ー B は 第 2 ブ ル ー ド が 羽 化 し な

か っ た の で 解 析 か ら 除 外 )．し か し ，最 若 齢 ワ ー カ ー が 最 上 位 と な っ

た の は 1 コ ロ ニ ー だ け で あ っ た ．第 1 ブ ル ー ド と 第 2 ブ ル ー ド を 分

け た 解 析 で は ， 全 て の コ ロ ニ ー に お い て ， 順 位 と 羽 化 順 の 間 の 関 係

は 有 意 で は な い こ と が 明 ら か と な っ た  (第 1 ブ ル ー ド :  羽 化 順 ,  F 1 , 7  

=  0 . 4 4 ,  P  =  0 . 5 3 ;  コ ロ ニ ー ,  F 2 , 7  <  0 . 0 0 1 ,  P  =  1 . 0 0 ;  交 互 作 用 ,  F 2 , 5  

=  0 . 9 1 ,  P  =  0 . 4 6． 第 2 ブ ル ー ド :  羽 化 順 ,  F 1 , 5  =  0 . 0 7 9 ,  P  =  0 . 8 0 ;  コ

ロ ニ ー ,  F 2 , 5  <  0 . 0 0 1 ,  P  =  1 . 0 0 ;  交 互 作 用 ,  F 2 , 3  =  4 . 6 ,  P  =  0 . 1 2． )．

そ れ は ， 若 齢 優 位 の 順 位 制 が ， 第 1 ブ ル ー ド と 第 2 ブ ル ー ド の 間 の

平 均 的 な 順 位 の 差 に 起 因 す る こ と を 示 す ． F 期 で は ， 大 き な ワ ー カ

ー ほ ど 順 位 が 低 く  (体 サ イ ズ ,  F 1 , 1 0  =  9 . 7 9 ,  P  =  0 . 0 11 ;  コ ロ ニ ー ,  

F 3 , 1 0  <  0 . 0 0 1 ,  P  =  1 . 0 0 ;  交 互 作 用 ,  F 3 , 7  =  0 . 2 8 2 ,  P  =  0 . 8 4 ;  F i g .  4 )，
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M 期 で は ， 大 き な ワ ー カ ー ほ ど 順 位 が 高 く な っ た が  ( 体 サ イ ズ ,  

F 1 , 1 6  =  1 7 . 4 ,  P  =  0 . 0 0 1 ;  コ ロ ニ ー ,  F 2 , 1 6  =  0 . 0 4 4 ,  P  =  0 . 9 6 ;  交 互 作

用 ,  F 2 , 1 4  =  0 . 1 5 9 ,  P  =  0 . 8 5 ;  F i g .  11 )， こ れ は 体 サ イ ズ が 羽 化 順 と 正

の 相 関 を 示 し た か ら で あ る  ( F i g .  9 )． 体 サ イ ズ と 羽 化 順 ど ち ら か の

影 響 は ， 両 者 の 強 い 関 係 に 起 因 す る 可 能 性 が あ り ， そ れ ら の ひ と つ

は ， 順 位 と は 無 関 係 で あ る 可 能 性 が あ る ． 第 2 ブ ル ー ド に 限 定 し た

解 析 を し た と き は ， 体 サ イ ズ の 影 響 は 有 意 に 近 か っ た が  ( F 1 , 5  =  

5 . 1 5 ,  P  =  0 . 0 7 3 )． 上 述 し た よ う に ，羽 化 順 の 影 響 は 有 意 で は な か っ

た  ( F 1 , 5  =  0 . 0 7 9 ,  P  =  0 . 7 9 )． こ れ は ， 第 2 ブ ル ー ド 内 で は ， 体 サ イ

ズ が 順 位 を 決 め る 主 要 因 で あ る 可 能 性 を 示 唆 し て い る ．  

順 位 の 高 い 数 頭 の ワ ー カ ー に よ っ て ， 優 位 行 動 の ほ と ん ど が 行 わ

れ た こ と が ， 各 コ ロ ニ ー に お い て 観 察 さ れ た ． 一 方 ， 順 位 の 低 い ワ

ー カ ー は ， F 期 の あ い だ も M 期 の あ い だ も ，ほ と ん ど 優 位 行 動 を 示

さ な か っ た  ( F i g .  1 2 )．  そ の 結 果 ， 順 位 の 高 い ワ ー カ ー ほ ど ， 有 意

に 高 い 頻 度 の 優 位 行 動 を 示 し た  ( F 期 :  順 位 ,  F 1 , 1 0  =  2 5 . 4 ,  P  =  

0 . 0 0 1 ;  コ ロ ニ ー ,  F 3 , 1 0  =  2 . 4 7 ,  P  =  0 . 1 2 ;  交 互 作 用 ,  F 3 , 7  =  3 . 7 7 ,  P  =  

0 . 0 6 7 ;  M 期 :  順 位 ,  F 1 , 1 6  =  5 1 . 2 ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  コ ロ ニ ー ,  F 2 , 1 6  =  0 . 2 3 7 ,  

P  =  0 . 7 9 ;  交 互 作 用 ,  F 2 , 1 4  =  0 . 5 9 2 ,  P  =  0 . 5 7 ;  F i g .  1 2 )． 特 に ， コ ロ

ニ ー B 以 外 で は ， 最 も 高 い 優 位 行 動 頻 度 を 示 し た ワ ー カ ー は 最 上 位

と な っ た ． コ ロ ニ ー Ｂ で は ， 順 位 第 3 位 の 個 体 が ， 最 も 高 い 優 位 行

動 頻 度（ 1 9 回 ）を 示 し た が ，最 上 位 の ワ ー カ ー も そ れ に 近 い 頻 度（ 1 7

回 ） を 示 し た  ( Ta b l e  5 )． 順 位 と 優 位 行 動 頻 度 の 間 の ス ピ ア マ ン の

順 位 相 関 は ， F 期 と M 期 と も に ，全 て の コ ロ ニ ー に お い て 負 の 関 係

で ， 多 く の 場 合 で 有 意 で あ っ た  ( Ta b l e  6 )． こ れ は ， M 期 を 第 1 ブ

ル ー ド と 第 2 ブ ル ー ド に 分 け て ス ピ ア マ ン の 順 位 相 関 解 析 し た 場 合

に お い て も ， 同 様 で あ っ た ． こ の こ と は ， 優 位 行 動 頻 度 が 順 位 の 良

い 指 標 と な る こ と を 示 唆 し て い る ．  
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5 . 3 . 3 .  優 位 行 動 が 向 け ら れ る ワ ー カ ー  

 

 F 期 と M 期 の 両 方 で ，特 定 の ワ ー カ ー に 対 し て ，特 に 頻 繁 に 優 位

行 動 が 示 さ れ た  ( Ta b l e  5 ;  F i g .  1 3 )． M 期 で は ， ワ ー カ ー の 優 位 行

動 は ， 主 に 自 身 の 順 位 の 直 下 の ワ ー カ ー に 向 け ら れ た ． 1 時 間 あ た

り の 優 位 行 動 頻 度 で 解 析 し た 場 合 も ， 同 様 の 結 果 で あ っ た ．  

 

 

5 . 4 .  考 察  

 

順 位 は ， F 期 で は 老 齢 ほ ど 高 く ， M 期 で は 若 齢 ほ ど 高 か っ た ． コ

ロ ニ ー 発 達 に 伴 っ て 老 齢 優 位 か ら 若 齢 優 位 の 社 会 的 順 位 制 に 変 化 す

る こ と を 示 し た 報 告 は ， 原 始 的 真 社 会 性 カ リ バ チ で は こ れ ま で に 一

度 も な く ， 今 回 が 最 初 で あ る ． サ ン プ ル 数 は 少 な い け れ ど も ， 研 究

に 用 い た 全 コ ロ ニ ー で 傾 向 が 見 つ か り ， そ の 傾 向 は 統 計 的 に 有 意 で

も あ っ た こ と は ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 一 般 的 な 特 性 で あ る こ と を

示 唆 し て い る ． さ ら に ， M 期 で の 若 齢 優 位 の 社 会 的 順 位 制 は ， こ の

章 で 示 し た 4 コ ロ ニ ー 以 下 に ， 他 の 3 コ ロ ニ ー で も 見 つ か っ た ． 1

つ は ，今 回 と 同 じ 網 室 で 2 0 0 0 年 に 目 視 観 察 さ れ た コ ロ ニ ー で あ り ，

残 り 2 つ は 野 外 で 観 察 さ れ た コ ロ ニ ー で あ る ． し か し ， こ れ ら に お

い て は 観 察 時 間 が 短 す ぎ て 順 位 を 正 確 に 決 定 で き な か っ た  ( Y.  

I s h i k a w a ,  u n p u b l . )． P o l i s t e s 属 の ハ チ は 主 に 温 帯 に 分 布 す る が ，

こ れ は 若 齢 優 位 の 社 会 的 順 位 制 が 祖 先 に 由 来 し な い こ と を 示 し て い

る ． ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 順 位 性 を 考 え る 上 で ， 以 下 の 2 点 に 注 意

が 必 要 で あ る :  （ 1） F 期 の 最 老 齢 と M 期 の 最 若 齢 の ワ ー カ ー は ，

し ば し ば ，最 上 位 と な る の に 失 敗 し た が ，こ れ は P o l i s t e s の 種 で し

ば し ば 起 こ り う る  ( S t r a s s m a n n  a n d  M a y e r,  1 9 8 3 ;  S u z u k i ,  2 0 0 3 ) ;  

（ 2） M 期 の あ い だ は ， 羽 化 順 と い う よ り は 体 サ イ ズ が 順 位 を 決 め
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て い る か も 知 れ な い ． と い う の は ， 大 き な ワ ー カ ー は 第 2 ブ ル ー ド

に お い て 順 位 が 高 く な る 傾 向 が あ っ た が ， 第 2 ブ ル ー ド に お い て 羽

化 順 は 順 位 と 関 係 な か っ た か ら で あ る ． し か し ， 多 く の ア シ ナ ガ バ

チ に お い て ， ワ ー カ ー サ イ ズ は 順 位 の 決 定 に 影 響 が 少 な い か  

( H u g h e s  a n d  S t r a s s m a n n ,  1 9 8 8 ;  K l a h n ,  1 9 8 1 ;  S t r a s s m a n n  a n d  

M a y e r,  1 9 8 3 )，全 く 関 係 な い  ( R e e v e ,  1 9 9 1 )  と 考 え ら れ て い る ．本

研 究 の サ ン プ ル は ， 最 終 的 な 結 論 を 出 す に は 少 な す ぎ る の で ， 社 会

的 順 位 制 に 対 す る 体 サ イ ズ の 影 響 を 確 か め る た め に ， さ ら な る 研 究

が 必 要 で あ る ．  

Ts u j i  a n d  Ts u j i  ( 2 0 0 5 )  の モ デ ル で も ， Ts u c h i d a  a n d  S u z u k i  

( 2 0 0 6 )  の 考 え で も ，P.  j a p o n i c u s に お い て 老 齢 優 位 か ら な ぜ 若 齢 優

位 に 社 会 的 順 位 制 が 変 化 し た の か を 説 明 で き な い ． ヤ マ ト ア シ ナ ガ

バ チ に お け る 順 位 決 定 メ カ ニ ズ ム の 時 間 的 変 化 を 説 明 す る た め ， ワ

ー カ ー に と っ て の 将 来 期 待 さ れ る 適 応 度 に 注 目 し ， 以 下 の 様 な 仮 説

を 提 唱 す る ． ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ で は ， 創 設 メ ス の 活 力 低 下 が 早 く

（ 第 4 章 ）， ワ ー カ ー が 少 数 で あ る た め  ( B o u r k e ,  1 9 9 9 ;  S h r e e v e s  

a n d  F i e l d ,  2 0 0 2 )， ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ こ と に よ る ワ ー

カ ー の 直 接 繁 殖 （ 産 卵 ） の 可 能 性 が 高 く な る こ と で ， Ｍ 期 に は 若 齢

優 位 に な る ． 実 際 に ， 4 コ ロ ニ ー 中 2 コ ロ ニ ー の P.  j a p o n i c u s の 創

設 メ ス が コ ロ ニ ー 発 達 の 終 了 前 に 亡 失 し ， 最 上 位 ワ ー カ ー に よ っ て

引 き 継 が れ ， そ の ワ ー カ ー は 産 卵 し た ． 創 設 メ ス は ， 野 外 で の 単 独

創 設 期 に お い て は ， 外 役 活 動 に よ っ て ， 今 回 の 飼 育 さ れ た 状 態 以 上

に ，生 理 的 に 疲 弊 し て い る こ と に よ り ，一 層 活 力 を 失 う と 思 わ れ る ．

そ の よ う な 状 況 下 で ， 少 数 ワ ー カ ー に よ っ て コ ロ ニ ー が 形 成 さ れ る

本 種 で は ， 劣 位 な 立 場 で 外 役 を 行 う よ り ． 外 役 活 動 を 控 え て 生 理 的

活 力 を 維 持 し ， 順 位 を 上 げ て ， 創 設 メ ス と 交 代 す る 見 込 み を 増 加 さ

せ る こ と に よ っ て ，よ り 高 い 適 応 度 を 得 る こ と が 考 え ら れ る  ( F i e l d  

a n d  C a n t ,  2 0 0 6 ;  F i e l d  e t  a l . ,  2 0 0 6 )， 結 果 的 に ， ワ ー カ ー に よ る 順
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位 に 対 す る 関 心 は ， F 期 よ り も M 期 で 高 く な る と 予 想 さ れ る ．そ れ

は ， M 期 で は ，他 の 多 く の 社 会 性 カ リ バ チ で 見 ら れ る よ う に  ( C a n t  

e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  D o w i n g  a n d  J e a n n e ,  1 9 8 5 ;  H u g h e s  a n d  S t r a s s m a n n ,  

1 9 8 8 ;  M i y a n o ,  1 9 8 6 ;  R e e v e  a n d  G a m b o a ,  1 9 8 7 )， 優 位 行 動 が 順 位

の 直 ぐ 下 の 個 体 に 向 け ら れ て い た か ら で あ る ． 若 齢 ワ ー カ ー ほ ど 順

位 を 上 げ た い よ う に 思 わ れ る ． そ れ は 老 齢 ワ ー カ ー ほ ど 体 サ イ ズ が

小 さ く ， 長 時 間 の 重 労 働 に よ っ て 生 理 的 疲 弊 を 受 け て い る か ら で あ

る ． そ の う え ， 老 齢 ワ ー カ ー は ， 高 い 順 位 を め ぐ る 競 争 に 関 心 が 無

い よ う に 思 わ れ る ． そ れ は ， 創 設 メ ス と 交 代 し た と し て も ， 余 命 が

す く な い た め 若 齢 ワ ー カ ー よ り も 卵 を 少 し し か 生 む こ と が で き な い

と 考 え ら れ る か ら で あ る ． こ こ で ， 注 意 す べ き は ， コ ロ ニ ー の 繁 殖

虫 生 産 を 高 め る た め に は ， M 期 に 若 齢 ワ ー カ ー は 外 役 活 動 を 行 う べ

き で あ る こ と で あ る ．な ぜ な ら ，若 齢 ワ ー カ ー は 体 サ イ ズ が 大 き く ，

外 役 活 動 に 有 利 だ か ら で あ る ．し か し ，各 若 齢 ワ ー カ ー に と っ て は ，

創 設 メ ス と 交 代 す る チ ャ ン ス を 待 つ と い う 選 択 肢 が ， 創 設 メ ス の 子

を 共 同 養 育 す る と い う 選 択 肢 よ り も 適 応 度 上 好 適 な の で あ る ．  

一 方 ， F 期 で は ， 老 齢 ワ ー カ ー の 順 位 が 高 か っ た が ， こ れ は 次 の

よ う に 説 明 で き る ．  創 設 メ ス の 活 力 は ， M 期 に 比 べ て F 期 で は 高

い の で ，ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー を 受 け 継 ぐ 可 能 性 は F 期 で は 少 な い と

考 え ら れ る ． こ の よ う な 状 況 下 で は ， 全 て の ワ ー カ ー は ， 共 同 育 仔

に よ っ て ， コ ロ ニ ー あ た り の 繁 殖 虫 の 数 を 増 加 さ せ る と い う 選 択 肢

を 選 ぶ と 考 え ら れ る ．実 際 に ，F 期 に お け る 内 役 活 動 と 外 役 活 動 は ，

順 位 と 関 係 が な か っ た (第 6 章 )．F 期 の 老 齢 優 位 の 社 会 的 順 位 制 は ，

経 験 上 の 小 さ な 違 い だ け に 基 づ い て 確 立 さ れ る か  ( R e e v e ,  1 9 9 1 )，

優 劣 順 位 を め ぐ る 競 争 に か か る 潜 在 コ ス ト を 回 避 す る た め の 単 な る

手 段 と し て ， 羽 化 順 が 用 い ら れ る  ( H u g h e s  a n d  S t r a s s m a n n ,  1 9 8 8 ;  

M a y n a r d  S m i t h ,  1 9 8 2 ;  R e e v e ,  1 9 9 1 )  の か も し れ な い ．  

M 期 で は ， ワ ー カ ー は ， 主 に 直 下 の 順 位 の ワ ー カ ー に 向 け て 優 位
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行 動 を 示 し た が ， F 期 で は そ れ と は 異 な っ た ． こ れ は ， F 期 と M 期

の あ い だ で 社 会 的 順 位 制 の 機 能 に 違 い が あ る こ と を 示 唆 し て い る ．

M 期 で の ， そ の 機 能 は ， ど の ワ ー カ ー が 自 身 の 子 を 産 む か を 決 め る

こ と と 考 え ら れ る  ( C a n t  e t  a l . ,  2 0 0 6 )．一 方 ，  F 期 の 社 会 的 順 位 制

に は ，R .  m a r g i n a t a で 見 ら れ る よ う に  ( B r u y n d o n c k x  e t  a l . ,  2 0 0 6 )，

効 率 的 な 外 役 活 動 を 促 進 す る 機 能 が あ る の か も し れ な い （ 第 7， 8

章 で 示 す よ う に ， こ の 機 能 は な か っ た ）．  

上 述 し た ， 順 位 決 定 メ カ ニ ズ ム の 時 間 的 変 化 に 対 す る 仮 説 は ， 創

設 メ ス と ワ ー カ ー の 行 動 の 詳 細 な 観 察 と ， 多 く の コ ロ ニ ー の 創 設 メ

ス の 生 理 的 変 化 を 調 べ る こ と に よ っ て 立 証 さ れ る ． F 期 に 実 験 的 に

創 設 メ ス の 活 力 を 減 退 さ せ た と き  ( s e e  R e e v e  a n d  G a m b o a ,  1 9 8 3 ,  

1 9 8 7 )，社 会 的 順 位 制 が 変 化 す る か ど う か を 調 べ る こ と ，あ る い は F

期 に 創 設 メ ス を 人 為 的 に 取 り 除 い た 後 ど の ワ ー カ ー が 後 を 引 き 継 ぐ

か を 調 べ る こ と は 有 益 で あ る ． M 期 の 実 験 と し て は ，第 2 ブ ル ー ド

を 対 象 と し て ， 体 サ イ ズ と 順 位 の 間 に 正 の 相 関 が あ る か ど う か を ，

統 計 解 析 を 行 う の に 十 分 な コ ロ ニ ー 数 を 用 い て 調 べ る こ と を 計 画 す

べ き で あ る ．第 1 ブ ル ー ド あ る い は 第 2 ブ ル ー ド を 取 り 除 い た 後 に ，

ワ ー カ ー 間 に 確 立 す る 社 会 的 順 位 制 の 特 徴 を 調 べ る こ と も 有 益 で あ

る ．さ ら に ，野 外 条 件 下 で 創 設 メ ス 亡 失 の 確 率 を 調 べ る 必 要 が あ る ．  

ワ ー カ ー に と っ て 最 適 な 選 択 は ， 他 の ア シ ナ ガ バ チ 種 や ， 他 の 社

会 性 カ リ バ チ や ハ ナ バ チ ，そ し て 特 に ，ワ ー カ ー の 数 が 少 な い 種 で ，

コ ロ ニ ー 発 達 に 伴 っ て 変 化 す る と 思 わ れ る ． な ぜ な ら ， 創 設 メ ス の

活 力 は コ ロ ニ ー 発 達 の あ い だ に 低 下 す る と 予 想 で き ， ワ ー カ ー は 交

代 ク イ ー ン と な る 可 能 性 が 高 く な る か ら で あ る ． コ ロ ニ ー 発 達 の 前

半 と 後 半 の 間 の 社 会 的 順 位 制 の 比 較 は ， 社 会 性 カ リ バ チ や ハ ナ バ チ

の 社 会 構 造 を 包 括 的 に 理 解 す る た め に 極 め て 有 効 と 考 え ら れ る ．  
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第 6 章  ワ ー カ ー 間 の 労 働 配 分  

 

6 . 1 .  は じ め に  

 

序 論 で も 述 べ た よ う に ， ア シ ナ ガ バ チ の ワ ー カ ー 間 に お い て ， 社

会 的 順 位 制 は ， さ ま ざ ま な 労 働 の 配 分 を 制 御 し ， 劣 位 ワ ー カ ー は 外

役 活 動 を 行 い ， 優 位 ワ ー カ ー は 内 役 活 動 を 行 う か 巣 内 で お と な し く

し て い る と 考 え ら れ て き た  ( G a m b o a  e t  a l . ,  1 9 9 0 ;  M a r k i e w i c z  a n d  

O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 1 ;  M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 ;  O ’ D o n n e l l ,  1 9 9 8 a ;  

R ö s e l e r ,  1 9 9 1 )． 外 役 活 動 は ， 内 役 活 動 と 比 較 し て ， 危 険 か つ 生 理

的 な 疲 弊 を 伴 う の で  ( C a n t  a n d  F i e l d ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 5 ;  F i n k e l  a n d  

H o l b r o o k ,  2 0 0 0 ;  H e i n s o h n  a n d  L e g g e ,  1 9 9 9 ;  N i l s s o n ,  2 0 0 2 ;  

O ’ D o n n e l l ,  1 9 9 8 a ;  Wi l l i a m s  e t  a l . ,  2 0 0 8 )， 優 位 ワ ー カ ー は 将 来 の

繁 殖 に 備 え て 重 労 働 （ 例 え ば 外 役 活 動 ） を 避 け る と 考 え ら れ る  

( C a n t  a n d  F i e l d ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 5 ;  M o l i n a  a n d  O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 9 )．  

一 方 ， 小 規 模 コ ロ ニ ー で の ， 外 役 に 従 事 す る 個 体 の 数 は ， ワ ー カ

ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 全 体 の 必 要 栄 養 量 （ コ ロ ニ ー 需 要 ） に 伴 っ

て 変 化 す る と 考 え ら れ て い る ． D e w  a n d  M i c h e n e r  ( 1 9 8 1 )  は ，

P o l i s t e s  m e t r i c u s の コ ロ ニ ー か ら ， 活 発 な 外 役 個 体 を 取 り 除 く か ，

そ の 個 体 を 不 活 発 化 し た と き に ， ま た は コ ロ ニ ー の 幼 虫 数 が 増 加 し

た と き に ， 当 初 不 活 発 で あ っ た ワ ー カ ー や 優 位 ワ ー カ ー が 外 役 を 開

始 す る こ と を 報 告 し た ．S t r a s s m a n n  e t  a l .  ( 1 9 8 4 )  は ，P.  e x c l a m a n s

の 外 役 個 体 の 死 亡 が ， 内 役 活 動 に 従 事 し て い た ワ ー カ ー の 外 役 開 始

に つ な が る こ と を 示 唆 し た ． 同 じ よ う な 現 象 は ， P.  i n s t a b i l i s の 活

発 な 外 役 個 体 を 除 去 し た と き に も 引 き 起 こ さ れ た  ( O ’ D o n n e l l ,  

1 9 9 8 b )．  

し か し ， C a n t  a n d  F i e l d  ( 2 0 0 1 ,  2 0 0 5 )  は ， 外 役 個 体 の 数 は ， ワ

ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 だ け で な く ， 複 数 の 要 因 で 決 ま る
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こ と を モ デ ル で 示 し た ． そ の モ デ ル で は ， ワ ー カ ー は コ ロ ニ ー を 引

き 継 ぐ こ と が で き ， 各 ワ ー カ ー は 将 来 得 る 適 応 度 を 最 大 化 す る 戦 略

を 選 択 す る と 仮 定 し た ．そ の と き ，各 ワ ー カ ー の 選 択 肢 は 2 つ あ る ．

（ 1 ） 包 括 適 応 度 を 高 め る た め に ブ ル ー ド を 育 仔 す る  ( F i e l d  a n d  

C a n t ,  2 0 0 6 ;  K o k k o  e t  a l . ,  2 0 0 1 ;  Wi l e y  a n d  R a b e n o l d ,  1 9 8 4 )．（ 2）

将 来 直 接 繁 殖 す る 可 能 性 を 高 め る た め に 生 理 的 活 力 を 維 持 す る ． 各

ワ ー カ ー に と っ て の 最 適 な 選 択 は ， コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ 可 能 性 ， ワ

ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 ， コ ロ ニ ー サ イ ズ ， コ ロ ニ ー を 引

き 継 い だ 後 に 生 産 可 能 な 自 分 の 子 の 予 想 数 な ど ， 多 く の 要 因 に 依 存

す る ． し た が っ て ， あ る 一 定 の ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需

要 に よ っ て ，常 に 同 数 の 外 役 個 体 が 導 か れ る わ け で は な い ．例 え ば ，

コ ロ ニ ー 発 達 の 後 期 は 前 期 と 比 較 す る と ， 創 設 ク イ ー ン の 生 理 的 活

力 が 衰 え て い る の で ， 多 く の ワ ー カ ー が 成 長 し た コ ロ ニ ー を 引 き 継

ぐ こ と に 関 心 を 示 し ， そ の た め に 怠 慢 に な っ た り ， 外 役 活 動 を 控 え

た り す る ワ ー カ ー が 増 え る 可 能 性 が あ る ．  

ま た ，B o u r k e  ( 1 9 9 9 )  は ，社 会 性 昆 虫 に お け る コ ロ ニ ー サ イ ズ が ，

社 会 的 複 雑 さ と ヘ ル パ ー の 繁 殖 の 可 能 性 を 決 定 す る 鍵 で あ り ， コ ロ

ニ ー を 引 き 継 ぐ 可 能 性 は ，ワ ー カ ー 間 の 繁 殖 監 視（ w o r k e r  p o l i c i n g）

や カ ー ス ト 多 型 性 が 発 達 し て い る 大 き な コ ロ ニ ー ほ ど 低 い こ と を 指

摘 し た ． さ ら に ， J e a n s o n  e t  a l .  ( 2 0 0 7 )  は ， 分 業 は ， 実 際 の 労 働 要

求 /利 用 可 能 な 労 働 力 比（ 通 常 ，形 態 上 の 差 が ワ ー カ ー 間 に な い 小 規

模 コ ロ ニ ー 種 に お い て は ， こ の 値 は ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ

ー 需 要 （ コ ロ ニ ー が 必 要 と す る 餌 量 ） に 等 し い と 考 え ら れ る ） が 低

い こ と と 労 働 の 種 類 が 多 い こ と と の 両 方 （ そ れ ら は コ ロ ニ ー の 大 型

化 で 生 じ や す い ） に よ っ て 促 進 さ れ る こ と を 示 し た ．  

本 章 で は ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 異 な る 労 働 に 対 す る ワ ー カ ー の

労 働 配 分 を 調 べ る こ と を 目 的 と し た ． は じ め に ， 労 働 配 分 に 対 し て

社 会 的 優 劣 順 位 が 影 響 し て い る か ど う か を ， 異 な る コ ロ ニ ー 発 達 段
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階 F 期 と M 期 で 調 べ た ． 結 果 で 示 さ れ る よ う に ， F 期 と M 期 の 間

で は ， 労 働 配 分 に 違 い が 認 め ら れ ， ワ ー カ ー 数 と コ ロ ニ ー を 引 き 継

ぐ 可 能 性 の 影 響 を 反 映 し て い る 可 能 性 が あ っ た ． M 期 の ワ ー カ ー 数

の 増 加 は ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 を 減 少 さ せ る か も 知

れ な い ． さ ら に ， 結 果 で 示 さ れ る よ う に ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 日

あ た り コ ロ ニ ー 需 要 の 増 加 に 伴 っ て ， 日 あ た り 外 役 頻 度 が 増 加 し た

の で ， こ の 増 加 が ， 各 外 役 個 体 の 外 役 頻 度 の 増 加 に よ る の か ， そ れ

と も 外 役 個 体 数 の 増 加 に よ る の か も 解 析 し た ．   

 

 

6 . 2 .  デ ー タ 解 析 手 順  

 

解 析 に は ， 各 観 察 期 で コ ロ ニ ー A ,  B ,  C ,  D の 各 ワ ー カ ー が 行 っ た

外 役 活 動 と 内 役 活 動 の 各 頻 度 デ ー タ と （ 第 2 章 ）， 第 5 章 で の 解 析

か ら 得 た ワ ー カ ー の 間 の 社 会 的 優 劣 順 位（ 以 降 は 順 位 と 記 す ），そ し

て セ ル マ ッ プ の 記 録 か ら 得 た 5 齢 幼 虫 数 を 用 い た （ 第 2 章 ）．  

全 て の 解 析 は ソ フ ト ウ ェ ア パ ッ ケ ー ジ N C S S 2 0 0 7 で 行 っ た ．各 行

動 の 発 生 頻 度 に 対 す る 順 位 の 影 響 を A N C O VA で 解 析 し た ． モ デ ル

に は ，順 位 と コ ロ ニ ー（ コ ロ ニ ー 間 で 順 位 の 影 響 が 異 な る か ど う か ）

の 2 要 因 を 組 み 込 ん だ ． 各 個 体 の 外 役 活 動 頻 度 は ， 観 察 1 時 間 あ た

り の 頻 度 に 換 算 し ， 内 役 活 動 の 頻 度 は 各 個 体 が 巣 の 中 に 滞 在 し た 時

間 の 1 時 間 あ た り 頻 度 に 換 算 し た ． デ ー タ の 正 規 性 が 保 障 さ れ な い

と き は ， 対 数 変 換 し て 解 析 に 用 い た ． 対 数 変 換 を し て も 正 規 性 が 得

ら れ な い と き と ， 順 位 と コ ロ ニ ー の 各 要 因 の 間 に 有 意 な 交 互 作 用 が

認 め ら れ た と き （ コ ロ ニ ー 間 で 順 位 の 影 響 が 異 な る と き ） は ， 各 コ

ロ ニ ー 別 に 相 関 分 析 を 行 っ た ． 順 位 は ， 各 コ ロ ニ ー の ワ ー カ ー 数 の

違 い の 影 響 を 排 除 す る た め に ，相 対 順 位 に 換 算 し た（ 0 は 最 上 位 ， 1

は 最 下 位 を 示 す ;  第 5 章 ）．さ ら に ，各 コ ロ ニ ー の 各 観 察 日 に お け る
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行 動 頻 度 の 個 体 間 の 違 い を 調 べ る た め に ， 個 体 を 固 定 要 因 ， 観 察 日

を ラ ン ダ ム 要 因 と し た A N O VA を コ ロ ニ ー 別 に 行 っ た ． さ ら に ， 各

ワ ー カ ー が 巣 上 に 滞 在 し た 時 間 の 割 合  (優 位 な ワ ー カ ー の 外 役 頻 度

が 低 い と す れ ば ， そ の 割 合 は 順 位 と 密 接 に 関 係 し て い る  [ s e e  

B r i d g e  a n d  F i e l d ,  2 0 0 7 ]） に 違 い が あ る か ど う か を 調 べ る た め に ，

Tu k e y - K r a m e r  多 重 比 較 を 用 い た が ，デ ー タ の 等 分 散 が 満 た さ れ な

い と き は 連 続  B o n f e r r o n i  補 正  ( R i c e ,  1 9 8 9 )  を 考 慮 し た

A s p i n - We l c h  t 検 定 を 用 い た ． 解 析 は ， F 期 と M 期 に 分 け て 行 っ た

（ 第 2 章 ）．  

A N C O VA を 用 い ，観 察 日 の 違 い を 要 因 ，相 対 順 位（ 全 観 察 日 を 通

し て 決 定 し た ） を 共 変 量 と し て ， 観 察 日 と 相 対 順 位 が 各 行 動 の 頻 度

に 及 ぼ す 影 響 を 調 べ る こ と も 行 っ た ． し か し ， こ の 解 析 で は ， M 期

の コ ロ ニ ー C で の 幼 虫 へ の 肉 質 物 給 餌 を 除 い て ， 観 察 日 と 相 対 順 位

の 間 に 有 意 な 交 互 作 用 は 認 め ら れ な か っ た（ 結 果 に は 未 掲 載 ）．唯 一 ，

影 響 が あ っ た コ ロ ニ ー C に お い て も ， 観 察 日 に 拘 わ ら ず 相 対 順 位 に

対 す る 行 動 頻 度 の 回 帰 係 数 が 正 で は あ る が ， そ の 大 き さ が 観 察 日 に

よ っ て 異 な る こ と か ら 生 じ て い た ． つ ま り ， 観 察 日 に 関 わ り な く ，

順 位 が 高 い 個 体 ほ ど 行 動 頻 度 が 高 い こ と に は 変 わ り が な い ． し た が

っ て ， 上 の 段 落 で 述 べ た 解 析 に は ， 観 察 日 間 の 違 い の 影 響 が 含 ま れ

て い な い が ， そ の こ と は ， 各 行 動 頻 度 に 対 す る 順 位 の 影 響 を 解 析 す

る の に 問 題 を 生 じ さ せ な い ．  

一 般 に ， 昆 虫 は 終 齢 幼 虫 の 期 間 に お い て ， 全 発 育 期 間 に わ た っ て

摂 食 す る 餌 の 5 0％ よ り 多 く を 摂 食 す る の で  ( Wa l d b a u e r ,  1 9 6 8 )，各

観 察 日 に 在 巣 し て い た 5 齢 幼 虫 数 か ら ， コ ロ ニ ー が 必 要 と す る 餌 量

（ 以 降 コ ロ ニ ー 需 要 ） を 推 定 し た ． ま ず ， 肉 質 物 採 集 頻 度 に 対 す る

コ ロ ニ ー 需 要 の 影 響 を 調 べ る た め に ， コ ロ ニ ー 需 要 を 共 変 量 ， コ ロ

ニ ー を 要 因 と し た A N C O VA を 行 っ た ． 次 に ， 各 観 察 日 に お け る ワ

ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 を 算 出 し ， そ れ が 肉 質 物 採 集 頻 度
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に 及 ぼ す 影 響 を 解 析 し た ． そ の 結 果 が 有 意 で あ っ た た め （ 結 果 を 参

照 ），各 観 察 日 に お け る ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 が ，肉 質

物 採 集 を し た 個 体 の 数 あ る い は ワ ー カ ー そ れ ぞ れ に よ る 肉 質 物 採 頻

度 （ 少 な く と も 1 回 の 採 集 を し た 個 体 に つ い て の み ， 通 常 は 第 1 ブ

ル ー ド に 属 す る ） の ど ち ら （ あ る い は 両 方 ） に 影 響 を 及 ぼ し て い る

か を 解 析 し た ． こ れ ら の 解 析 は ， 説 明 変 数 が ワ ー カ ー 数 の と き は コ

ロ ニ ー 需 要 を 共 変 量 と し コ ロ ニ ー と 観 察 時 期 （ F， M 期 ） を 要 因 と

し て ，G L M 解 析 を お こ な っ た ．説 明 変 数 が ワ ー カ ー そ れ ぞ れ の 外 役

頻 度 の と き は ，個 体 と 観 察 時 期（ F， T ， M 期 ）を 要 因 と し て コ ロ ニ

ー ご と に G L M 解 析 を 行 っ た ． こ の 結 果 ， 有 意 な 観 察 期 の 違 い は 認

め ら れ な か っ た の で ， 観 察 時 期 の 影 響 を 除 い て G L M の 結 果 （ つ ま

り ， A N C O VA の 結 果 ） を 示 し た ． さ ら に ， 各 コ ロ ニ ー の F 期 と M

期 の ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 の 平 均 値 を 算 出 し ， F 期 よ

り M 期 で 低 か っ た か ど う か を ， t 検 定 を 用 い て 調 べ た ． こ の 検 定 に

よ っ て ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 の 違 い が ， F 期 と M 期

の 間 の 労 働 配 分 の 違 い を 引 き 起 こ し て い る か ど う か を 調 べ る こ と が

で き る ．  

 

 

6 . 3 .  結 果  

 

6 . 3 . 1 .  外 役 と 内 役  

 

F 期 で は ， 外 役 と 内 役 の 各 頻 度 は ， 順 位 と 関 係 し て い な か っ た  

( Ta b l e  7 ,  F i g .  1 4 )． 幼 虫 へ の 肉 質 物 給 餌 の 頻 度 は ， コ ロ ニ ー 間 で 差

が あ っ た  ( Ta b l e  7 )．し か し ，肉 質 物 採 集 ，液 状 物 採 集 ，育 房 点 検 ，

育 房 建 設 ， 他 個 体 へ の 肉 質 物 提 供 の 各 頻 度 は ， 4 コ ロ ニ ー 中 3 コ ロ

ニ ー で ， ワ ー カ ー 間 に 有 意 差 が あ っ た  ( Ta b l e  8 )． コ ロ ニ ー A， C で
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は ， ワ ー カ ー は 巣 材 料 の 採 集 と 育 房 建 設 の ど ち ら も 行 わ な か っ た ．

コ ロ ニ ー B の 観 察 期 を 前 半 と 後 半 に 分 け て 解 析 し た 場 合 ， 後 半 の 肉

質 物 採 集 の 頻 度 と 順 位 の 間 に 有 意 な 相 関 が 認 め ら れ  ( P  =  0 . 0 1 2 )，

劣 位 な ワ ー カ ー ほ ど そ の 採 集 頻 度 が 高 か っ た が ， そ の 他 の 内 役 と 外

役 の 各 頻 度 は 順 位 と 有 意 な 関 係 を 示 さ な か っ た ．  

M 期 で 見 ら れ た 行 動 の 種 類 数 は ， F 期 の そ れ と 同 じ で あ っ た ． M

期 で は ， 劣 位 な ワ ー カ ー ほ ど 肉 質 物 や 液 状 物 の 採 集 頻 度 が 高 く  

( Ta b l e  7 ,  F i g .  1 5 )， 一 方 ， 巣 材 料 採 集 は 順 位 と は 独 立 し て ， 全 て の

ワ ー カ ー か ，数 頭 の ワ ー カ ー に よ っ て 行 わ れ た  ( A N O VA :  コ ロ ニ ー

A ,  F 5 , 2 3  =  9 . 3 3 ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  コ ロ ニ ー C ,  F 6 , 5 5  =  1 . 6 4 ,  P  =  0 . 1 6 ;  コ

ロ ニ ー D ,  F 5 , 6 5  =  2 . 1 5 ,  P  =  0 . 0 7 5 )．こ れ ら 全 て の 外 役 活 動 の 頻 度 は ，

コ ロ ニ ー の 要 因 の 影 響 と 順 位 と コ ロ ニ ー の 間 の 交 互 作 用 の 影 響 の ど

ち ら も 受 け て い な か っ た  ( Ta b l e  7 )． 内 役 活 動 で は ， 劣 位 な ワ ー カ

ー ほ ど 育 房 点 検 ， 幼 虫 へ の 肉 質 物 給 餌 ， 他 個 体 へ の 肉 質 物 提 供 の 各

頻 度 が 高 く ， ま た ， 育 房 点 検 と 幼 虫 へ の 肉 質 物 給 餌 の 各 頻 度 は コ ロ

ニ ー 間 で 有 意 差 が あ っ た  ( Ta b l e  7 ,  F i g .  1 5 )． 他 個 体 へ の 液 状 物 提

供 の 頻 度 は ， コ ロ ニ ー 別 に 回 帰 分 析 を 行 っ た 結 果 ， 有 意 で あ っ た の

は コ ロ ニ ー C の み で あ る が ， 3 コ ロ ニ ー 全 て で 正 の 傾 向 が 認 め ら れ

た  ( Ta b l e  7 )． つ ま り ， 劣 位 な ワ ー カ ー ほ ど 液 状 物 提 供 頻 度 が 高 い

こ と を 示 し て い る ． 全 て の ワ ー カ ー は ， 順 位 と 関 係 な く 育 房 建 設 に

関 わ っ た  ( A N O VA :  コ ロ ニ ー A ,  F 5 , 2 3  =  2 . 3 8 ,  P  =  0 . 0 8 8 ;  コ ロ ニ ー

C ,  F 6 , 5 5  =  2 . 0 9 ,  P  =  0 . 0 7 5 ;  コ ロ ニ ー D ,  F 5 , 6 5  =  1 . 3 2 ,  P  =  0 . 2 7 )．  

 

6 . 3 . 2 .  巣 外 で 過 ご し た 時 間 の 割 合  

 

F 期 で は ， 巣 外 で 過 ご し た 時 間 の 割 合 は ， コ ロ ニ ー A を 除 き ， ワ

ー カ ー 間 で 有 意 差 は な か っ た  ( F i g .  1 6 )．コ ロ ニ ー A で の 有 意 差 は 順

位 第 2 位 の ワ ー カ ー に よ る 外 役 が 有 意 に 多 か っ た た め と 考 え ら れ る  
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( F i g .  1 4 )． M 期 で は ， ワ ー カ ー 間 で の 有 意 差 は ， 全 コ ロ ニ ー で 認 め

ら れ た  ( F i g .  1 6 )． こ れ は ， 第 2 ブ ル ー ド つ ま り 優 位 ワ ー カ ー が ，

ほ と ん ど 全 て の 時 間 を 巣 上 で 過 ご し た た め で あ る ．  

 

6 . 3 . 3 .  肉 質 物 採 集 頻 度 と 肉 質 物 採 集 個 体 数 に 対 す る ワ ー カ ー 1 頭

あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 の 影 響  

 

肉 質 物 採 集 頻 度 と コ ロ ニ ー に 存 在 す る 5 齢 幼 虫 数 の 関 係 を

A N C O VA で 解 析 し た 結 果 は ，コ ロ ニ ー 間 で 異 な る こ と を 示 し た の で  

(交 互 作 用 ,  F 3 , 4 4  =  3 . 3 ,  P  =  0 . 0 2 9 )， コ ロ ニ ー 別 に 回 帰 分 析 を 行 っ た

と こ ろ ， コ ロ ニ ー B を 除 い て ， 5 齢 幼 虫 数 が 増 加 す る に つ れ て 肉 質

物 採 集 頻 度 も 有 意 に 増 加 し た  ( C o l o n y  A ,  r  =  0 . 7 8 ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  

C o l o n y  B ,  r  =  0 . 3 6 ,  P  =  0 . 4 9 ;  C o l o n y  C ,  r  =  0 . 8 0 ,  P  =  0 . 0 0 1 ;  C o l o n y  

D ,  r  =  0 . 7 2 ,  P  =  0 . 0 0 4 ;  F i g .  1 7 )． ま た ， 肉 質 物 採 集 頻 度 と ワ ー カ ー

1 頭 あ た り の 5 齢 幼 虫 数 の 関 係 を 同 様 に 解 析 し た と こ ろ ， 正 の 関 係

が あ っ た  ( A N C O VA :  ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 5 齢 幼 虫 数 ,  F 1 , 4 7  =  4 8 . 4 ,  

P  <  0 . 0 0 1 ;  コ ロ ニ ー ,  F 3 , 4 7  =  6 . 5 ,  P  =  0 . 0 0 1 ;  交 互 作 用 ,  F 3 , 4 4  =  0 . 6 6 ,  

P  =  0 . 5 8 ;  F i g .  1 7 )． 肉 質 物 採 集 個 体 数 と ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 5 齢

幼 虫 数 の 関 係 を A N C O VA で 解 析 し た 結 果 ，ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 5

齢 幼 虫 数 の 増 加 に 伴 っ て 有 意 に 近 い 水 準 で 肉 質 物 採 集 個 体 数 が 増 加

し た こ と が 示 さ れ た  (ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 5 齢 幼 虫 数 ,  F 1 , 4 7  =  3 . 5 ,  

P  =  0 . 0 6 7 ;  コ ロ ニ ー ,  F 3 , 4 7  =  0 . 2 8 ,  P  =  0 . 8 4 ;  交 互 作 用 ,  F 3 , 4 4  =  1 . 7 ,  

P  =  0 . 1 6 ;  F i g .  1 8 )． ま た ， 注 目 す べ き こ と は ， 肉 質 物 採 集 個 体 が 3

頭 を 超 え た こ と は な か っ た こ と で あ る ． 各 個 体 の 採 集 頻 度 に 関 し て

は ， コ ロ ニ ー D を 除 い て ， コ ロ ニ ー A， B， C で は ， ワ ー カ ー 1 頭 あ

た り の 5 齢 幼 虫 数 が 増 加 し た と き ，劣 位 で あ る 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ

ー は 頻 繁 に 採 集 を 行 っ た  ( Ta b l e  9 ,  F i g .  1 9 )． コ ロ ニ ー D で は ， 個

体 の 反 応 が 異 な り ， 1 頭 の み が ５ 齢 幼 虫 の 増 加 に 伴 い 外 役 頻 度 を 増
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や し た  ( F i g .  1 9 )．ま と め る と ，ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要

の 増 加 は 採 集 頻 度 を 増 加 さ せ た が ， そ れ は 3 コ ロ ニ ー で は 複 数 の 劣

位 ワ ー カ ー が 採 集 頻 度 を 増 加 さ せ た こ と に よ っ て （ そ の 結 果 採 集 個

体 も 増 加 し た ）， 残 り 1 コ ロ ニ ー で は 1 頭 の 劣 位 ワ ー カ ー だ け が 採

集 頻 度 を 増 加 さ せ る こ と に よ っ て 成 し 遂 げ ら れ た ． た だ し ， 第 2 ブ

ル ー ド の ワ ー カ ー は ， 肉 質 物 採 集 を ほ と ん ど 行 わ な か っ た ．  

ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 5 齢 幼 虫 数 の 平 均 値 は ， コ ロ ニ ー に よ っ て

は M 期 よ り も F 期 で 低 か っ た  ( Ta b l e  1 0 )．そ の 傾 向 は ，コ ロ ニ ー D

で は 有 意 で ， コ ロ ニ ー C と コ ロ ニ ー B（ 観 察 期 を 前 半 と 後 半 に 分 け

て 比 較 し た 場 合 ） で は ， 有 意 で は な か っ た ． 一 方 ， コ ロ ニ ー A で は

逆 の 傾 向 を 示 し た ． こ れ ら の 結 果 は ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 栄 養 要

求 が 低 い こ と が ， M 期 で の 優 位 ワ ー カ ー の 怠 慢 の 理 由 で は な い こ と

を 示 し て い る ．  

 

 

6 . 4 .  考 察  

 

M 期 で は ， 劣 位 ワ ー カ ー （ 主 に 第 1 ブ ル ー ド ） が 全 て の 労 働 を 高

い 頻 度 で 行 っ た ． 一 方 ， 優 位 ワ ー カ ー （ 主 に 第 2 ブ ル ー ド ） は 外 役

活 動 だ け で な く ，内 役 活 動 の 多 く も ほ と ん ど 行 わ な か っ た ．つ ま り ，

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 優 位 ワ ー カ ー は ，P.  e x c l a m a n s  ( S t r a s s m a n n ,  

1 9 8 5 ;  S t r a s s m a n n  e t  a l . ,  1 9 8 4 )， P.  j o k a h a m a e  ( Ts u c h i d a ,  1 9 9 1 )，

R o p a l i d i a  m a r g i n a t a と R .  c y a t h i f o r m i s  ( G a d a g k a r  a n d  J o s h i ,  

1 9 8 3 ,  1 9 8 4 )  な ど の 他 の 多 く の ア シ ナ ガ バ チ で 報 告 さ れ て い る よ う

に ， 怠 慢 で あ っ た ． 第 2 ブ ル ー ド ワ ー カ ー は 優 位 で （ 第 5 章 ）， 将

来 コ ロ ニ ー を 引 き 継 い で 繁 殖 機 会 を 得 る と き に 備 え て （ 第 4 章 ），

生 理 的 活 力 を 維 持 す る こ と を 目 指 し て い る と 考 え ら れ る ． こ れ は ，

優 位 個 体 ほ ど 液 状 物 を 受 け る と こ と が 多 い こ と に よ っ て も 支 持 さ れ
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る  ( Y.  I s h i k a w a ,  u n p u b l i s h e d ;  同 様 の 現 象 は 多 く の 社 会 性 カ リ バ

チ や ハ ナ バ チ で も 報 告 さ れ て い る  [ C o n t r e r a  e t  a l . ,  2 0 1 0 ;  R ö s e l e r,  

1 9 9 1 ] )． 一 方 ， 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー は ， 包 括 適 応 度 を 増 す た め に

創 設 ク イ ー ン の 子 を 養 育 す る ． こ の 選 択 は ， 第 1 ブ ル ー ド に と っ て

高 い 利 益 と な る ． な ぜ な ら ， 第 1 ブ ル ー ド の 体 サ イ ズ は 第 2 ブ ル ー

ド よ り も 小 さ く （ 第 5 章 ）， 第 1 ブ ル ー ド は F 期 で の 外 役 活 動 に よ

っ て 生 理 的 に 消 耗 し て い る の で ， 優 劣 順 位 競 争 で 勝 っ て 自 身 の 子 を

残 す 可 能 性 が 低 い と 考 え ら れ る か ら で あ る ．  

F 期 で の 労 働 量 あ る い は 仕 事 の 種 類 は ，順 位 と は 関 係 な か っ た が ，

解 析 に 用 い た 4 コ ロ ニ ー の う ち 3 コ ロ ニ ー に お い て ，い く ら か の ワ

ー カ ー は 他 の ワ ー カ ー よ り も ， い く つ か の 種 類 の 外 役 活 動 と 内 役 活

動 に お い て そ の 頻 度 が 高 か っ た ． さ ら に ， M 期 で は ， 各 ワ ー カ ー は

自 身 の 順 位 の 直 下 の 個 体 に 対 し て 直 接 的 な 優 位 行 動 を 示 し た が ， F

期 で は そ う で な か っ た （ 第 5 章 ）． こ れ ら の 観 察 は ， F 期 と M 期 の

間 で 社 会 的 順 位 制 の 機 能 に 違 い が あ る こ と を 示 唆 し て い て（ 第 5 章 ），

R .  m a r g i n a t a  ( B r u y n d o n c k x  e t  a l . ,  2 0 0 6 )  で 見 ら れ る よ う に ， F 期

で は 外 役 活 動 を 促 す こ と が 目 的 と な っ て い る か も し れ な い が ，第 7，

8 章 の 結 果 か ら ，こ れ は 否 定 さ れ る ．第 1 ブ ル ー ド の 各 ワ ー カ ー は ，

M 期 で 行 っ た の と 同 様 に ， F 期 で も 包 括 適 応 度 を 増 加 さ せ る 戦 略 を

採 っ て い る と 考 え ら れ る ． こ れ は ， F 期 に お い て ， 創 設 ク イ ー ン は

生 理 的 活 力 を 維 持 す る た め に ， 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー が 交 代 ク イ ー

ン と な る 見 込 み が 低 い た め で あ ろ う ． さ ら に ， F 期 の 個 体 の 多 く が

交 代 ク イ ー ン と な る こ と を 望 ん で 外 役 活 動 を 控 え れ ば ， コ ロ ニ ー の

成 長 は 制 限 さ れ ， た と え コ ロ ニ ー を 引 き 継 ぐ と し て も ， 繁 殖 個 体 の

生 産 は 少 な く な っ て し ま う こ と が 考 え ら れ る ． さ ら に 重 要 な の は ，

小 さ な コ ロ ニ ー ほ ど ， 同 種 の 侵 入 者 や ， 捕 食 者 ， 巣 寄 生 性 の 蛾 の 攻

撃 を 受 け や す い と 考 え ら れ る  ( F i e l d  a n d  C a n t ,  2 0 0 6 ;  G a d a g k a r ,  

1 9 9 1 ;  K a t o  e t  a l . ,  2 0 0 7 a ,  b )． そ の た め ， 第 1 ブ ル ー ド の 個 体 は 包
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括 適 応 度 を 増 加 さ せ る た め に ワ ー カ ー と し て 働 く し か 選 択 が な い と

思 わ れ る ．  

多 く の ワ ー カ ー の 存 在 で ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 が

低 く な る こ と を 通 じ て 分 業 が 促 進 さ れ る と い う 考 え は  ( J e a n s o n  e t  

a l . ,  2 0 0 7 )，ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ に は 当 て は ま ら な い ．な ぜ な ら ，ワ

ー カ ー 数 の 増 加 は ， ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 需 要 の 減 少 を 必

ず し も 導 か な か っ た か ら で あ る （ ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の 5 齢 幼 虫 数

は ， F 期 よ り も M 期 で 低 い と は 限 ら な か っ た ）． さ ら に ， M 期 で ワ

ー カ ー 数 が 増 え る が ， 労 働 の 種 類 数 の 増 加 も 引 き 起 こ さ な か っ た ．

J e a n n e  ( 1 9 9 9 )  は ， ワ ー カ ー 数 が 5 0 前 後 を 境 に し て ， ワ ー カ ー １

個 体 が ， コ ロ ニ ー 需 要 に 関 す る 情 報 を 収 集 し そ れ に 基 づ い て 外 役 を

す る 状 態 か ら ， そ れ ぞ れ の 仕 事 を 別 個 体 が す る 状 態 に 移 る こ と を 予

想 し た ． ワ ー カ ー 数 の 増 加 に 伴 う 分 業 の 促 進 は ， ワ ー カ ー の 数 が か

な り 多 い 種 に だ け 適 用 で き る と 考 え ら れ る ．   

ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー 栄 養 需 要 の 増 加 に 対 す る 反 応 に お

い て ， 多 く の 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー は 肉 質 物 採 集 頻 度 を 増 加 さ せ ，

さ ら に 複 数 コ ロ ニ ー で 採 集 個 体 数 が 増 加 し た ． し か し ， 肉 質 物 採 集

個 体 数 の 最 大 値 は ，通 常 3 頭 で ， M 期 の 第 2 ブ ル ー ド は 採 集 活 動 を

避 け た ． こ れ は ， 第 2 ブ ル ー ド の ワ ー カ ー は ， 創 設 ク イ ー ン の 子 を

養 育 す る こ と で 間 接 的 に 適 応 度 を 増 加 さ せ る よ り も ， 通 常 は ， 創 設

ク イ ー ン の 死 亡 を 待 っ て 自 身 の 卵 を 産 む こ と で よ り 高 い 適 応 度 を 得

る こ と が 示 唆 さ れ る ． し か し ， も し ワ ー カ ー 1 頭 あ た り の コ ロ ニ ー

栄 養 需 要 が 観 察 さ れ た 値 よ り も 高 い と き  (そ れ は M 期 に 第 1 ブ ル ー

ド を 取 り 除 く こ と で 実 験 的 に 実 現 さ れ る  [ S t r a s s m a n n  e t  a l . ,  

1 9 8 4 ]）， 第 2 ブ ル ー ド ワ ー カ ー が 外 役 活 動 を 開 始 す る か ど う か は ，

今 後 調 べ る 価 値 が あ る ． 第 2 ブ ル ー ド が 羽 化 し な か っ た コ ロ ニ ー B

で は ， 観 察 後 期 に 優 位 な ワ ー カ ー ほ ど 外 役 を 減 じ た が ， 全 ワ ー カ ー

が 観 察 期 を 通 し て 外 役 活 動 を 継 続 し た ．こ の た め ，も し M 期 に 第 1
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ブ ル ー ド を 取 り 除 い た と し た ら ， 第 2 ブ ル ー ド の 全 ワ ー カ ー が 外 役

を 開 始 す る こ と が 推 察 さ れ る ． し か し ， コ ロ ニ ー B の ワ ー カ ー は 全

て 第 1 ブ ル ー ド で あ り ，M 期 に お い て は 生 理 的 に か な り 活 性 を 失 っ

て い る と 思 わ れ る ． し た が っ て ， も し 第 1 ブ ル ー ド が 巣 か ら 取 り 除

か れ る な ら ， 1 頭 な い し 数 頭 の 個 体 が ， 生 理 的 活 力 を 維 持 す る た め

に ， 巣 に 滞 在 す る こ と か も し れ な い ． さ ら に ， 第 2 ブ ル ー ド の 反 応

は ，第 1 ブ ル ー ド の 取 り 除 き が M 期 の 早 晩 の ど ち ら に 起 こ る か に よ

っ て 異 な る こ と が 予 想 さ れ る ． 第 2 ブ ル ー ド の ワ ー カ ー が 外 役 を 開

始 す る 確 率 は ， 第 1 ブ ル ー ド の 取 り 除 き 時 期 が 早 い と き に 高 く な る

と 思 わ れ る ．  

創 設 ク イ ー ン が な ぜ 怠 慢 で 利 己 的 な 第 2 ブ ル ー ド を な ぜ 生 産 す る

か ， そ し て 第 1 ブ ル ー ド が ， そ の 生 産 に 協 力 す る の か と い う 疑 問 に

対 す る 説 明 は 少 な く と も 2 つ 考 え ら れ る ．（ 1）第 2 ブ ル ー ド の 個 体

は ， 同 種 の 侵 略 者 や ， 捕 食 者 ， 巣 寄 生 性 の 蛾 か ら 巣 を 守 る こ と に 有

効 で あ る  ( F i e l d  a n d  C a n t ,  2 0 0 6 ;  G a d a g k a r ,  1 9 9 1 ;  K a t o  e t  a l . ,  

2 0 0 7 a ,  b )．（ 2）ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 創 設 ク イ ー ン は ，生 理 的 活 力

を 消 耗 し や す く ， 産 卵 数 が 少 な く ， し ば し ば 死 亡 す る ． 後 者 の 説 明

は ， 特 に ， 野 外 で 当 て は ま る ． 野 外 で は ， 網 室 内 よ り も 創 設 ク イ ー

ン に よ る 外 役 活 動 に よ っ て 生 理 的 に 消 耗 す る ． そ の よ う な 状 況 で は

ク イ ー ン 交 代 が よ く 起 こ り ， 交 代 ク イ ー ン に よ る 産 卵 は 創 設 ク イ ー

ン と 第 1 ブ ル ー ド に と っ て 間 接 的 な 適 応 度 の 増 加 に つ な が る ． し か

し ， 第 1 ブ ル ー ド の い く ら か の 個 体 の 生 理 的 活 力 が 維 持 さ れ る と し

た ら ，そ の 個 体 は 交 代 ク イ ー ン と な る た め に 闘 争 す る か も し れ な い ．

な ぜ な ら ， そ れ ら の 個 体 の 姉 妹 の 子 と の 血 縁 度 は ， 自 身 の 子 と の 血

縁 度 よ り も 低 い か ら で あ る ． 実 際 に ， コ ロ ニ ー D の 第 1 ブ ル ー ド ワ

ー カ ー の 1 頭 は ，創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 に 産 卵 に 成 功 し た（ 第 4 章 ）．

野 外 に お け る 創 設 ク イ ー ン の 生 存 率 を 明 ら か に す る た め の 観 察 が 今

後 の 研 究 で 必 要 で あ る ．  
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第 7 章  肉 物 質 採 集 活 動 の 制 御  

 

7 . 1 .  は じ め に  

 

社 会 性 昆 虫 の 社 会 組 織 は ， コ ロ ニ ー サ イ ズ に よ っ て 変 化 す る と こ

こ 数 十 年 考 え ら れ て き た  ( A l e x a n d e r  e t  a l . ,  1 9 9 1 ;  B o u r k e ,  1 9 9 9 ;  

Wi l s o n ,  1 9 7 1 )．第 4 章 で 述 べ た よ う に ，小 規 模 コ ロ ニ ー の 種 の ク イ

ー ン は ， コ ロ ニ ー の 他 個 体 に 対 し て 物 理 的 に 圧 力 を か け こ と に よ っ

て ． 一 方 ， 大 規 模 コ ロ ニ ー を も つ 種 で は ， ク イ ー ン は フ ェ ロ モ ン を

用 い て ワ ー カ ー 繁 殖 を 抑 制 し ， そ し て 通 常 ワ ー カ ー は 他 の ワ ー カ ー

の 繁 殖 を 行 動 的 に 抑 制 す る ． コ ロ ニ ー サ イ ズ の 影 響 は ， ワ ー カ ー 間

の 分 業 （ 特 に ， 生 理 的 に 消 耗 す る 外 役 活 動 ） の 制 御 方 法 に 対 し て も

見 ら れ る ． 小 規 模 コ ロ ニ ー 種 の ク イ ー ン は 優 位 行 動 に よ っ て 外 役 活

動 頻 度 を 強 制 的 に 制 御 す る  ( B o n a b e a u  e t  a l . ,  1 9 9 7 ;  B r e e d  a n d  

G a m b o a ,  1 9 7 7 ;  D e w,  1 9 8 3 ;  S t r a s s m a n n ,  1 9 8 1 ;  R e e v e  a n d  G a m b o a ,  

1 9 8 3 ,  1 9 8 7 )．一 方 ，大 規 模 コ ロ ニ ー 種 で は ，そ れ ぞ れ の ワ ー カ ー が

異 な る 専 門 化 さ れ た 労 働 に 従 事 し て い て ， 巣 あ た り の 外 役 活 動 頻 度

は 自 己 組 織 化 シ ス テ ム に よ っ て 制 御 さ れ る と 考 え ら れ て い る  

( A n d e r s o n  a n d  M c S h e a ,  2 0 0 1 ;  C o l e  a n d  Tr a m p u s ,  1 9 9 9 ;  H e r m a n  

e t  a l . ,  2 0 0 0 ;  J e a n n e ,  2 0 0 3 ;  O ’ D o n n e l l  a n d  J e a n n e ,  1 9 9 0 )． そ の シ

ス テ ム で は ， コ ロ ニ ー 全 体 の 需 要 を 把 握 す る 個 体 は お ら ず ， 環 境 あ

る い は コ ロ ニ ー の 他 個 体 に よ っ て 局 所 的 に 出 さ れ る 刺 激 に 反 応 す る ． 

し か し ， 近 年 ， 小 規 模 コ ロ ニ ー を も つ 原 始 的 真 社 会 性 カ リ バ チ に

お い て ， ワ ー カ ー の 労 働 に 対 す る ク イ ー ン 制 御 の 考 え 方 を 否 定 す る

根 拠 が い く つ か 示 さ れ た ．J h a  e t  a l .  ( 2 0 0 6 )  は ，P o l i s t e s  i n s t a b i l i s

と P.  d o m i n u l u s の コ ロ ニ ー か ら ，そ れ ぞ れ の ク イ ー ン を 除 去 し た と

き に コ ロ ニ ー 活 動 が 低 下 し な か っ た こ と か ら ， コ ロ ニ ー 活 動 は ク イ

ー ン で は な く ワ ー カ ー に よ っ て 開 始 さ れ る こ と を 指 摘 し た ．
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O ’ D o n n e l l  ( 1 9 9 8 b )  は ， P.  i n s t a b i l i s の 水 採 集 に 従 事 す る 個 体 を 取

り 除 い た と き に ， そ れ ま で 稀 に し か 水 を 採 集 し て こ な か っ た ワ ー カ

ー が ， そ の 取 り 除 か れ た 個 体 と 交 代 す る こ と を 発 見 し ， 水 採 集 は ク

イ ー ン に よ っ て 制 御 さ れ る の で は な く ， ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー 需 要 を

直 接 評 価 す る こ と に よ っ て 制 御 さ れ る こ と を 示 唆 し た ． J e a n n e  

( 1 9 9 9 )  は ，小 規 模 コ ロ ニ ー に お け る 外 役 頻 度 は ，コ ロ ニ ー 需 要 を 直

接 把 握 す る 外 役 個 体 自 身 に よ っ て 制 御 さ れ て い る と 予 想 し た ． そ の

理 由 は ， 小 規 模 コ ロ ニ ー で は ， ワ ー カ ー が コ ロ ニ ー 需 要 を 把 握 し て

そ の 情 報 を 外 役 個 体 へ 伝 え た り ， 外 役 個 体 か ら 採 集 物 を 受 け 取 っ た

り す る 役 割 に 特 化 す れ ば ，外 役 個 体 や 採 集 物 を 仲 介 す る ワ ー カ ー は ，

多 く の 場 合 ， 情 報 を も ら う 相 手 あ る い は 採 集 物 を 受 け 渡 す 相 手 を 待

っ た り 探 し た り す る 必 要 が あ る か ら で あ る  ( A n d e r s o n  a n d  

R a t n i e k s ,  1 9 9 9 )． 一 方 ， P o l y b i a  o c c i d e n t a l i s で は ， ワ ー カ ー に よ

る 噛 み 付 き に よ っ て 外 役 が 誘 起 さ れ る  ( O ’ D o n n e l l ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 6 )．

さ ら に ， R o p a l i d i a  m a r g i n a t a で は ， ワ ー カ ー の 間 で の 優 劣 行 動 頻

度 は ， 餌 需 要 の 増 減 に 伴 っ て 増 減 す る  ( B r u y n d o n c k x ,  e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  

L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 )． こ の こ と は ， ワ ー カ ー 間 の 優 位 行 動 は コ ロ ニ

ー 需 要 を 内 役 ワ ー カ ー か ら 外 役 ワ ー カ ー へ 伝 え る 機 能 が あ る こ と を

示 唆 し ， 外 役 活 動 は 自 己 組 織 化 シ ス テ ム に よ る 制 御 を 可 能 に す る  

( G a d a g k a r ,  2 0 0 9 )．た だ し ，R .  m a r g i n a t a の ク イ ー ン は お と な し く ，

通 常 ， 社 会 的 順 位 制 に お い て 最 上 位 で は な い に も か か わ ら ず ， 産 卵

を 独 占 し て い る こ と に 注 意 し な け れ ば な ら な い  ( C h a n d r a s h e k a r a  

a n d  G a d a g k a r ,  1 9 9 1 ;  G a d a g k a r,  1 9 8 0 ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 9 )． 本 種 の ク イ ー

ン と ワ ー カ ー の 間 の 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 の 維 持 に は フ ェ ロ モ ン が 使

わ れ て い る 可 能 性 が あ る  ( B h a d r a  e t  a l . ,  2 0 0 7 ;  G a d a g k a r ,  2 0 0 9 ) ． 

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の ク イ ー ン は ，R .  m a r g i n a t a の よ う に ，穏 健

で あ る に も か か わ ら ず ， 産 卵 を 独 占 す る （ 第 4 章 ）． そ れ は お そ ら

く ， 尻 振 り 行 動 ， あ る い は そ の 行 動 時 に 放 出 さ れ る フ ェ ロ モ ン に よ
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っ て 成 し 遂 げ ら れ る ． 一 方 ， ワ ー カ ー 間 で は 優 位 行 動 に よ っ て 繁 殖

を 巡 る 優 劣 関 係 が 維 持 さ れ る （ 第 5 章 ）． コ ロ ニ ー 発 達 初 期 に お け

る 分 業 は 不 明 瞭 だ が ， 発 達 後 期 で は 優 位 ワ ー カ ー は 劣 位 ワ ー カ ー よ

り も 巣 上 で 過 ご す 時 間 が 多 く ， 内 役 活 動 だ け に 従 事 す る が ， そ の 頻

度 は 低 い（ 第 6 章 ）．ま た ，巣 あ た り の 肉 質 物 採 集 頻 度 は ， 5 齢 幼 虫

数 と 正 の 関 係 が あ る （ 第 6 章 ）．  

本 章 で は ， ク イ ー ン と 各 ワ ー カ ー に よ っ て 行 わ れ る 行 動 の 解 析 に

よ っ て ， 上 述 し た コ ロ ニ ー 需 要 に 依 存 し て 変 化 す る 肉 物 質 採 集 頻 度

の メ カ ニ ズ ム を 明 ら か に す る ． 特 に ， 肉 質 物 採 集 頻 度 を 誰 が 制 御 し

て い る か に 注 目 し た ． 始 め に ， 外 役 活 動 に 対 す る ワ ー カ ー と ク イ ー

ン に よ る 優 位 行 動 の 影 響 が あ る の か ， 優 位 行 動 は コ ロ ニ ー 需 要 を 外

役 個 体 へ 正 確 に 伝 達 す る の か ， つ ま り ， 優 位 行 動 頻 度 は 5 齢 幼 虫 数

と 関 連 し て い る の か に つ い て 確 認 し た ．次 に ，外 役 活 動 を 行 う 前 と ，

そ の 後 に 行 わ れ た 各 ワ ー カ ー の 行 動 の 種 類 を 調 べ た ． ク イ ー ン か ワ

ー カ ー が 外 役 個 体 に 対 し て 巣 か ら 飛 び 立 つ こ と を 強 制 し て い る の な

ら ， 外 役 個 体 は そ の 前 に ク イ ー ン か ワ ー カ ー か ら 優 位 行 動 を 受 け て

い る こ と が 期 待 さ れ る ． 結 果 に 記 し た よ う に ， こ の 解 析 は ， 肉 質 物

採 集 の 外 役 前 に ， 外 役 個 体 は ， 時 々 ， ク イ ー ン や ワ ー カ ー か ら 優 位

行 動 を 受 け る こ と は あ る が ， 多 く は 外 役 個 体 自 身 に よ っ て 育 房 点 検

が 行 わ れ て い る こ と を 明 ら か に し た ． そ し て ， 点 検 後 肉 採 集 に 行 く

割 合 と ５ 齢 幼 虫 数 と の 関 係 を 調 べ た ． こ れ に よ っ て ， ワ ー カ ー 自 身

が コ ロ ニ ー 需 要 に 関 す る 情 報 を 独 自 に 取 得 し て ， そ れ に 基 づ い て 肉

質 物 採 集 の た め の 外 役 活 動 を 行 う か ど う か 決 定 し て い る こ と が 検 証

で き る ． さ ら に ， 育 房 点 検 頻 度 は 5 齢 幼 虫 数 に 関 係 し て い る か ど う

か も 確 か め た ．  
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7 . 2 .  デ ー タ 解 析 手 順  

 

各 観 察 期 （ F 期 ， T 期 ， M 期 ） に お け る 各 観 察 日 に ， コ ロ ニ ー A，

B， C， D の 各 個 体 が 行 っ た 外 役 活 動 ，内 役 活 動 ，個 体 間 相 互 作 用 に

分 類 し た 各 行 動 の 1 時 間 あ た り 頻 度 と ， 各 観 察 日 に 作 成 し た セ ル マ

ッ プ か ら 得 た 5 齢 幼 虫 数 を 解 析 に 用 い た （ 第 2 章 ）．  

検 定 は ， ソ フ ト ウ ェ ア パ ッ ケ ー ジ N C S S 2 0 0 7 と G e n S t a t  v. 1 3 で

行 っ た ． は じ め に ， 肉 質 物 採 集 頻 度 は ， ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー に

よ る 優 位 行 動 頻 度 と 関 連 し て い る か ， そ し て ， ク イ ー ン ま た は ワ ー

カ ー に よ る 優 位 行 動 頻 度 が 5 齢 幼 虫 数 と 関 連 し て い る か を ， そ れ ぞ

れ A N C O VA で 調 べ た ． 優 位 行 動 は 空 腹 度 の シ グ ナ ル と 考 え ら れ て

い る の で  ( L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 )， ハ チ ミ ツ 採 集 頻 度 と 優 位 行 動 頻 度

の 関 係 も 解 析 し た か っ た が ， こ の 研 究 で は ， ハ チ ミ ツ 採 集 と 水 採 集

の 区 別 は で き な か っ た の で （ 第 2 章 ）， 両 者 を 併 せ た 液 状 物 採 取 頻

度 と の 関 係 を 調 べ た ． さ ら に ， ク イ ー ン あ る い は ワ ー カ ー が 劣 位 ワ

ー カ ー を 外 役 に 行 か せ る た め 優 位 行 動 を 行 い ， そ し て そ の 外 役 個 体

は ， 優 位 行 動 を 受 け た と き 得 た 情 報 あ る い は 他 の 情 報 に 基 づ い て 外

役 の 種 類 を 決 定 し て い る 可 能 性 も あ る た め ，全 て の 外 役 活 動 頻 度（ 肉

質 物 ， 液 状 物 ， 巣 材 ， 目 的 不 明 の 各 外 役 頻 度 を あ わ せ た 頻 度 ） と 優

位 行 動 頻 度 の 関 係 も A N C O VA で 解 析 し た ．  

A N C O VA は コ ロ ニ ー ご と に 行 い ，そ の 解 析 に は 2 要 因 を 組 み 込 ん

だ ．（ 1） 優 位 行 動 頻 度 ，（ 2） コ ロ ニ ー 発 達 段 階 （ サ ン プ ル 数 が 少 な

か っ た の で F 期 と T 期 は 併 せ て 解 析 ）．コ ロ ニ ー A，D で は ，創 設 ク

イ ー ン が 亡 失 し た （ 第 3 章 ）． そ の 影 響 を 考 慮 す る た め に ， コ ロ ニ

ー D で は M 期 を 創 設 ク イ ー ン 生 存 時 と 亡 失 時 に 分 け た ．ま た ，コ ロ

ニ ー A の 創 設 ク イ ー ン は T 期 に 亡 失 し た ．そ の T 期 で 亡 失 期 間 に 観

察 し た の は 2 日 間 で あ っ た た め ， サ ン プ ル 数 が 小 さ く ， そ の 2 日 間

の デ ー タ は 解 析 か ら 除 い た ． 外 役 活 動 の ほ ぼ 全 て が 第 1 ブ ル ー ド に
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よ っ て 行 わ れ （ 第 6 章 ）， ま た ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 は ほ と ん ど が

第 1 ブ ル ー ド に 対 し て 行 わ れ た の で （ 第 4 章 ）， 第 1 ブ ル ー ド が 受

け た 優 位 行 動 頻 度 と 第 1 ブ ル ー ド が 行 っ た 外 役 活 動 頻 度 を 解 析 に 用

い た ．  

次 に ， 外 役 活 動 の 直 前 の 行 動 と そ の 前 の 行 動 ， 外 役 活 動 の 直 後 に

行 わ れ た 行 動 の 種 類 を 調 べ ， そ の 種 類 ご と に そ の 頻 度 を 算 出 し た ．

頻 度 は 多 く な か っ た が ，外 役 活 動 の 前 1 0 分 間 ，あ る い は 後 1 0 分 間

に 歩 行 以 外 に 何 も し な か っ た 場 合 は ， 機 能 的 行 動 無 し と 分 類 し た ．

一 番 多 く 行 わ れ る 行 動 の 頻 度 が 全 体 の 5 0％ よ り も 多 く を 占 め る か

ど う か を 統 計 的 に 2 項 分 布 検 定 で 調 べ た ．  

最 後 に ， 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー は ， 5 齢 幼 虫 数 が 多 い と き ほ ど ，

育 房 点 検 の 後 に 肉 質 物 採 集 の た め の 外 役 活 動 を 行 う 可 能 性 が 高 い か

ど う か を ， 2 つ の 説 明 変 数 ，（ 1） 5 齢 幼 虫 数 と （ 2） コ ロ ニ ー 発 達 段

階 を 組 み 入 れ た ロ ジ ス テ ィ ッ ク 回 帰 モ デ ル 分 析  ( l o g i s t i c  

r e g r e s s i o n  m o d e l  a n a l y s i s )  で 解 析 し た ． こ の 解 析 に よ っ て ， 5 齢

幼 虫 数 の 増 加 に 伴 っ て ， 点 検 後 に ワ ー カ ー が 外 役 活 動 を 行 う 割 合 が

高 く な る こ と が 明 ら か に な っ た（ 結 果 参 照 ）．そ こ で ， 5 齢 幼 虫 数 の

増 加 に 伴 っ て 育 房 点 検 頻 度 が 増 加 す る か ど う か も A N C O VA で 解 析

し た ．  

 

 

7 . 3 .  結 果  

 

7 . 3 . 1 .  優 位 行 動 に よ っ て 外 役 活 動 頻 度 を 制 御 し て い る 可 能 性  

 

優 位 行 動 が ク イ ー ン か ワ ー カ ー の ど ち ら に よ っ て 行 わ れ た の か に

拘 わ ら ず ， 肉 質 物 採 集 頻 度 は ， 優 位 行 動 頻 度 と 有 意 な 正 の 関 係 は な

か っ た  ( Ta b l e  11 ;  F i g .  2 0 )． し か し ， 興 味 深 い こ と に ， コ ロ ニ ー A
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の F と T 期 ，コ ロ ニ ー C の M 期 ，コ ロ ニ ー D の コ ロ ニ ー 発 達 全 期 間

に ク イ ー ン に よ っ て 行 わ れ た 優 位 行 動 に 関 し て ， そ し て コ ロ ニ ー A

と C の コ ロ ニ ー 発 達 全 期 間 に ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 に 関 し て ，肉

質 物 採 集 頻 度 は ， 優 位 行 動 頻 度 と 有 意 あ る い は 有 意 に 近 い 水 準 で 負

の 関 係 を 持 っ た ． 優 位 行 動 頻 度 と 5 齢 幼 虫 数 の 間 の 関 係 で も ， 両 者

の 間 に 有 意 な 正 の 関 係 は な か っ た  ( Ta b l e  1 2 ;  F i g .  2 1 )． し か し ， 肉

物 質 採 集 頻 度 と 優 位 行 動 頻 度 と の 関 係 に よ く 似 て ， コ ロ ニ ー A の F

と T 期 ，コ ロ ニ ー D の コ ロ ニ ー 発 達 全 期 間 に ク イ ー ン に よ っ て 行 わ

れ た 優 位 行 動 に 関 し て ， そ し て コ ロ ニ ー C の コ ロ ニ ー 発 達 全 期 間 に

ワ ー カ ー に よ っ て 行 わ れ た 優 位 行 動 は ， ５ 齢 幼 虫 数 と ， 有 意 ， あ る

い は 有 意 に 近 い 負 の 関 係 が あ っ た ．  

全 て の 外 役 活 動 の 頻 度 と ク イ ー ン に よ る 優 位 行 動 頻 度 の 間 に は 有

意 な 関 係 は な か っ た ．一 方 ，ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 頻 度 の 場 合 は ，

コ ロ ニ ー C で 有 意 な 負 の 相 関 が ， コ ロ ニ ー D で 有 意 な 正 の 相 関 が あ

っ た  ( Ta b l e  1 3 )． し か し ， コ ロ ニ ー D で 肉 質 物 採 集 頻 度 と ５ 齢 幼 虫

数 の 間 に 有 意 な 関 係 を 生 じ さ せ た １ ワ ー カ ー 個 体 に つ い て（ 第 6 章 ）

分 析 す る と ， つ ま り ， そ の ワ ー カ ー が 行 っ た 全 外 役 頻 度 と そ の ワ ー

カ ー が 他 の ワ ー カ ー か ら 受 け た 優 位 行 動 頻 度 と の 関 係 を 調 べ て み る

と ， 有 意 な 正 の 相 関 は 得 ら れ な か っ た  ( A N C O VA ;  交 互 作 用 ,  F 2 , 8  =  

6 . 1 4 ,  P  =  0 . 0 2 4；  回 帰 分 析 ;  F + T 期 ,  r  =  0 . 9 8 3 ,  P  =  0 . 1 2 ;  創 設 ク イ

ー ン を 擁 す る M 期 ,  r  =  0 . 0 7 0 ,  P  =  0 . 9 0 ;  創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 の M

期 ,  r  =  - 0 . 0 2 7 ,  P  =  0 . 9 7 )． こ れ ら は ， ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー に よ

る 肉 物 質 採 集 活 動 の 制 御 の 可 能 性 を 否 定 す る ．  

液 状 物 採 集 頻 度 は ， コ ロ ニ ー D で の ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 頻 度

（ 正 の 関 係 ） を 除 い て ， ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー の ど ち ら に よ る 優

位 行 動 と も 関 係 が な か っ た  ( Ta b l e  1 4 )．  

結 論 と し て ， 優 位 行 動 は ， 肉 質 物 採 集 を 制 御 し て い な い と 考 え ら

れ た ． 液 状 物 採 集 に つ い て も 同 様 と 推 定 さ れ る 結 果 で あ っ た が ， 液
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状 物 に は ハ チ ミ ツ と 水 が 含 ま れ て い て ， そ れ ら を 分 け て 解 析 で き な

か っ た こ と に は 注 意 が 必 要 で あ る ．  

 

7 . 3 . 2 .  肉 質 物 採 集 の 前 と 後 に 行 わ れ た 行 動  

 

育 房 点 検 は ， 外 役 活 動 の 直 前 に ， す べ て の 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー

で 最 も 頻 繁 に 生 じ て い て ，た び た び 5 0 %を 超 え る 頻 度 を 占 め た  ( F i g .  

2 2 )．劣 位 行 動 も ，多 く の ワ ー カ ー に お い て 起 こ っ て い た が ，全 て の

ワ ー カ ー で は な く ， 3 0 %頻 度 を 超 え た の は 1 個 体 の み （ 3 0 . 1 6 %） で

あ っ た ．  

外 役 活 動 の 直 後 で 頻 繁 に 起 こ っ て い た の は ， 他 の ワ ー カ ー へ の 肉

質 物 提 供 で ，そ の 次 に 幼 虫 へ の 肉 質 物 給 餌 で あ っ た ．観 察 に よ る と ，

外 役 個 体 は 最 初 ， ク イ ー ン か ワ ー カ ー へ 餌 を 提 供 し よ う と す る が ，

誰 も 受 け 取 ら な い と き に 幼 虫 へ 給 餌 し た ．  

外 役 行 動 の 2 つ 前 の 行 動 で は ， 多 く の 個 体 で 餌 の 提 供 が 最 も 高 頻

度 生 じ ， た び た び 5 0 %を 超 え た ． 個 体 に よ っ て は ， 育 房 点 検 あ る い

は ， 幼 虫 へ の 肉 質 物 質 給 餌 が 最 も 頻 繁 に 起 こ っ た ． こ れ ら 3 つ の 頻

度 の 合 計 は 5 0 %を 超 え た ． 結 果 と し て ， ワ ー カ ー が 外 役 に 従 事 す る

と き は ， 通 常 ， 育 房 点 検 ， 外 役 ， 他 個 体 へ 餌 を 提 供 （ あ る い は 幼 虫

へ 給 餌 ） の 順 で 行 う と 考 え ら れ る ．  

 

7 . 3 . 3 .  育 房 点 検 後 の 肉 質 物 採 集 の 割 合 と 5 齢 幼 虫 数 の 関 係  

 

育 房 点 検 の 後 に 行 わ れ た 肉 質 物 採 集 の 割 合 と 5 齢 幼 虫 数 の 関 係 は ，

コ ロ ニ ー A， C で ， 有 意 な 正 の 関 係 が あ っ た  ( Ta b l e  1 5 ;  F i g .  2 3 )．

コ ロ ニ ー D で は 交 互 作 用 が 有 意 に 認 め ら れ た の で ， コ ロ ニ ー 発 達 段

階 ご と に 分 け て 回 帰 分 析 を 行 っ た と こ ろ ，創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 の M

期 以 外 で ， 有 意 な 正 の 相 関 が あ っ た ． ク イ ー ン の 亡 失 は ， 外 役 制 御
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の メ カ ニ ズ ム に 対 し て 影 響 し て い る と 考 え ら れ た ．コ ロ ニ ー B で は ，

上 記 の 解 析 を 行 う に は ，5 齢 幼 虫 数 の 分 布 範 囲 が 狭 す ぎ た  ( F i g .  2 3 )．

こ れ ら の 解 析 結 果 は ， ワ ー カ ー は ， 通 常 ， 育 房 点 検 を し た と き に 得

た 情 報 に 基 づ い て 外 役 活 動 を 行 う か 否 か を 決 め る こ と を 示 唆 す る ．  

 

7 . 3 . 4 .  育 房 点 検 頻 度 と 5 齢 幼 虫 数 の 関 係  

 

育 房 点 検 頻 度 は 5 齢 幼 虫 数 と 関 係 し て い な か っ た  ( Ta b l e  1 6 )．こ

れ は ， ワ ー カ ー は 5 齢 幼 虫 数 に 基 づ い て 育 房 点 検 頻 度 を 変 え な い こ

と を 示 唆 す る ．  

 

 

7 . 4 .  考 察  

 

ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー に よ っ て 肉 質 物 採 集 頻 度 が 制 御 さ れ て い

る 証 拠 は な か っ た ． 外 役 活 動 頻 度 は ， ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー に よ

る 優 位 行 動 頻 度 と 一 般 に 関 係 が な く ， そ し て ， 優 位 行 動 は コ ロ ニ ー

需 要 （ 幼 虫 の 餌 需 要 ） を 正 確 に 伝 達 も し な か っ た ． 一 方 ， 外 役 個 体

は ，育 房 点 検 ，肉 質 物 採 集 ，そ の 採 集 物 を 他 個 体 へ 提 供 す る こ と（ ま

た は そ れ を 幼 虫 へ 給 餌 す る こ と ） を こ の 順 に 行 っ た ． さ ら に ， ワ ー

カ ー は 5 齢 幼 虫 数 が 多 い ほ ど ， 育 房 点 検 後 に 肉 採 集 頻 度 活 動 を 多 く

行 っ た ． こ れ ら の こ と は ， 肉 採 集 活 動 は ， 採 集 す る ワ ー カ ー 自 身 に

よ っ て 制 御 さ れ て い る こ と を 示 し て い る ．つ ま り ，採 集 ワ ー カ ー は ，

自 身 で コ ロ ニ ー 需 要 を 評 価 し ， そ れ に 基 づ い て 肉 質 物 採 集 の 頻 度 を

制 御 し て い る ． た だ し ， 育 房 点 検 頻 度 は ， 5 齢 幼 虫 数 と 関 係 な か っ

た こ と に 注 意 が 必 要 で あ る ． こ れ は ， 5 齢 幼 虫 数 の 増 加 （ コ ロ ニ ー

需 要 の 増 加 ） は ， 育 房 点 検 頻 度 が 増 加 す る こ と を 通 し て 外 役 頻 度 を

増 加 さ せ る と い う 考 え を 否 定 す る ． 肉 採 集 で 見 ら れ た ワ ー カ ー 個 体
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別 独 立 制 御 は ， ハ チ ミ ツ と 水 の 採 集 活 動 に も 当 て は ま る よ う に 思 わ

れ た ． と い う の は ， コ ロ ニ ー D の ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 を 除 き ，

そ れ ら の 採 集 頻 度 が ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 頻 度 と

関 係 し て い な か っ た か ら で あ る ．  

本 章 で 示 し た デ ー タ は ， 小 規 模 コ ロ ニ ー で は 外 役 活 動 は 外 役 個 体

自 身 に よ っ て 制 御 さ れ て い る と い う J e a n n e  ( 1 9 9 9 )  の 予 測 を 強 く

支 持 し た ． 筆 者 の 知 る 限 り で は ， こ の 予 測 を 支 持 す る 研 究 は

O ’ D o n n e l l  ( 1 9 9 8 b )  の み で あ る ． し か し ， そ の 予 測 を 否 定 す る 研 究

は な く ， ま た 予 測 が 提 言 さ れ て 以 来 ， そ れ を 実 際 に 確 か め る た め に

行 わ れ た 研 究 も な い ． 小 規 模 コ ロ ニ ー を も つ 多 く の 種 を 研 究 す る こ

と で ， 外 役 個 体 に よ る 個 別 独 立 制 御 さ れ た 外 役 活 動 を 発 見 す る こ と

が 期 待 さ れ る ．ま た ，ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ で は ，肉 質 物 ，ハ チ ミ ツ ，

水 の 採 集 に 加 え て ， 巣 材 料 採 集 の た め の 外 役 活 動 で も ， 外 役 個 体 自

身 に よ っ て そ の 活 動 が 制 御 さ れ て い る 可 能 性 が あ る ． と い う の は ，

巣 材 料 採 集 と ク イ ー ン ま た は ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 頻 度 の 間 に 関

係 が な か っ た か ら で あ る（ A N C O VA に よ る 解 析；こ こ に は 提 示 せ ず ）．

さ ら に ，巣 材 料 収 集 は ク イ ー ン と 特 定 の ワ ー カ ー に 限 定 さ れ て い て ，

採 集 個 体 自 身 が そ の 材 料 を 使 っ て 巣 の 建 設 を 行 う か ら で あ る （ 第 6

章 ）．こ れ ら の こ と は ，ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 外 役 活 動 は ，そ の 採 集

物 の 種 類 に 拘 わ ら ず ， 外 役 個 体 自 身 に よ っ て 個 別 に 独 立 し て 制 御 さ

れ て い る こ と を 示 唆 す る ．  

優 位 行 動 は ， 肉 質 物 採 集 の た め の 外 役 活 動 を 制 御 し て い な か っ た

が ， 優 位 行 動 は ， 空 腹 度 を 伝 え て い る 可 能 性 が あ る  ( L a m b a  e t  a l . ,  

2 0 0 8 )．ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度 は ， 5 齢 幼 虫（ 栄 養 交 換 を 通 し て 餌

を 得 る こ と が 可 能 ） の 数 と 負 の 関 係 を 示 し て い た の で ， そ の 可 能 性

が 考 え ら れ る ． 実 際 ， 次 章 で 述 べ る よ う に ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 が

あ っ た 後 ， 外 役 頻 度 が 高 ま っ た ． 外 役 個 体 は ， 幼 虫 の 餌 要 求 を 主 に

外 役 頻 度 を 決 め る が ク イ ー ン の 優 位 行 動 も あ る 程 度 考 慮 し て い る こ
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と が 考 え ら れ る ． 第 2 ブ ル ー ド ワ ー カ ー は ， 通 常 ， 巣 内 に 滞 在 し ，

怠 慢 で ， 次 世 代 の 養 育 に 対 し て 消 極 的 な の で （ 第 6 章 ）， 働 き 手 と

し て の 重 要 性 は 低 い ． し た が っ て ， 外 役 個 体 が 第 2 ブ ル ー ド か ら 優

位 行 動 を 受 け た と き ， そ れ （ 空 腹 信 号 と し て の 優 位 行 動 ） を 無 視 す

る ほ う が 適 応 的 と 思 わ れ る ． 実 際 ， 次 章 で 述 べ る よ う に ， 外 役 個 体

が ， 他 の ワ ー カ ー か ら 優 位 行 動 を 受 け て も ， 外 役 頻 度 が 高 く な る こ

と は な か っ た ． 餌 供 給 が 極 端 に 過 剰 か 過 少 な 場 合  ( B r u y n d o n c k x  e t  

a l . ,  2 0 0 6 ;  L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 を 参 照 )， 巣 内 の 幼 虫 と 成 虫 と も に 満

腹 か 空 腹 か に な り ， ク イ ー ン と ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動 頻 度 は ， 幼

虫 か ら の 餌 要 求 と 正 の 関 係 を 示 す 可 能 性 が あ る ． そ の 結 果 ， 外 役 頻

度 は 優 位 行 動 に よ っ て 制 御 さ れ て い る よ う に 見 え る 可 能 性 が あ る が ，

そ れ は ， 見 か け 上 で あ る ． 今 後 の 研 究 で は ， 外 役 個 体 は ， 巣 に い る

成 虫 か 幼 虫 か ど ち ら の 要 求 に 基 づ い て 外 役 を 決 定 し て い る か を 判 断

す る こ と が 肝 要 で あ る ．  

本 章 の 結 果 で は ， 肉 質 物 採 集 個 体 は ， 多 く の 場 合 で ， 採 集 前 に 育

房 点 検 を 行 っ た ． そ し て ， 育 房 点 検 後 に 肉 物 質 採 集 が 行 わ れ た 割 合

は ， 5 齢 幼 虫 数 と 正 の 関 係 が あ っ た ． そ の 関 係 は ， こ れ ま で 他 種 で

は 確 か め ら れ た こ と は な い ． 今 後 ， 外 役 の 制 御 メ カ ニ ズ ム を 研 究 す

る 際 に ， 外 役 個 体 が 外 役 を 開 始 す る 前 に 何 を し て い る の か ， そ し て

育 房 点 検 後 に 肉 物 質 採 集 が 行 わ れ た 割 合 と 5 齢 幼 虫 数 と の 関 係 が ど

う な っ て い る の か を 確 か め る こ と は ， 非 常 に 有 効 な 手 段 で あ ろ う ．  

J e a n n e  ( 1 9 9 9 )  は ， 社 会 性 昆 虫 に お け る 外 役 制 御 メ カ ニ ズ ム は 2

種 類 あ り ， そ れ は コ ロ ニ ー サ イ ズ に 依 存 し て 転 換 す る と 予 測 し た ．

す な わ ち ， 小 規 模 コ ロ ニ ー で は ， 外 役 活 動 は ， 外 役 個 体 自 身 に よ っ

て 制 御 さ れ ， 一 方 ， 大 規 模 コ ロ ニ ー で は ， 外 役 個 体 と ， コ ロ ニ ー 需

要 の 情 報 を 集 め る 個 体 や 採 集 物 を 受 け 取 る 個 体 と の 連 携 に よ っ て 制

御 さ れ る ． J e a n n e  ( 1 9 9 9 )  は ， そ の 転 換 は ， 両 者 の メ カ ニ ズ ム の 効

率 に 基 づ き ， 約 5 0 頭 の ワ ー カ ー 数 を 境 に お こ る と 予 測 し た ． し か
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し ， こ れ は ま だ 立 証 さ れ て い な い ． 独 立 創 設 を 行 う ア シ ナ ガ バ チ の

ワ ー カ ー 数 が 5 0 頭 を 超 え る こ と は 稀 で ， 多 く の 種 で は 多 く て も 3 0

頭 を 超 え る く ら い で あ る  (松 浦 ,  1 9 9 5 ;  J e a n n e ,  2 0 0 3 ;  山 根 ,  2 0 0 1 )．

一 方 ， 独 立 創 設 を 行 う ス ズ メ バ チ の ワ ー カ ー 数 は ， 一 般 に ， 1 0 0 頭

を 超 え る  ( M a t s u u r a  a n d  Ya m a n e ,  1 9 8 3 ;  M a t s u u r a ,  1 9 8 4 ;  松 浦 ,  

1 9 9 5 ;  J e a n n e ,  2 0 0 3 )．こ れ ら の ス ズ メ バ チ や 大 規 模 な コ ロ ニ ー を も

つ ア シ ナ ガ バ チ で の コ ロ ニ ー 発 達 に 伴 い ， 外 役 活 動 制 御 の メ カ ニ ズ

ム が ど の よ う に 変 化 す る の か は 大 変 興 味 深 く ， 今 後 の 研 究 が 待 た れ

る ．  
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第 8 章  ク イ ー ン の 優 位 行 動 の 機 能  

 

8 . 1 .  は じ め に  

 

 コ ロ ニ ー サ イ ズ の 小 さ な 社 会 性 昆 虫 で は ， ク イ ー ン は ， 優 位 行 動

を 繁 殖 を 巡 る 優 劣 関 係 の 確 立 維 持 に 使 う こ と が 知 ら れ て き た が  

( B r e e d  a n d  G a m b o a ,  1 9 7 7 ;  M o n i n n  a n d  P e e t e r s ,  1 9 9 9 ;  P a r d i ,  

1 9 4 8 ;  R e e v e ,  1 9 9 1 )， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ で は ， 第 ４ 章 の 解 析 に よ

り ， そ う い っ た 機 能 は な い こ と が 明 ら か に な っ た ． ま た ， 第 ７ 章 に

お い て は ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 は ワ ー カ ー の 肉 採 集 を 制 御 す る 働 き

も な い こ と が 示 さ れ た ． た だ ， 第 ７ 章 で ， 優 位 頻 度 と ５ 齢 幼 虫 数 と

の 間 に 負 の 関 係 が し ば し ば 見 ら れ る こ と が 分 か っ た ． こ の こ と は ，

優 位 行 動 は ， 空 腹 度 の シ グ ナ ル と し て 働 い て い る の か も 知 れ な い こ

と  ( L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 )  を 暗 示 す る ．と い う の は ，ク イ ー ン を 含 む

成 虫 は ５ 齢 か ら 栄 養 交 換 を 通 し て 餌 を た く さ ん も ら っ て い る か ら で

あ る ． あ る い は ， ど ん な 行 動 で あ っ て も い い か ら ， と に か く ワ ー カ

ー が 何 か の 行 動 を 起 こ す こ と を 促 す た め の シ グ ナ ル で あ る か も 知 れ

な い ． そ の 場 合 は ， ワ ー カ ー は 外 役 あ る い は そ の 巣 内 の 状 況 を 知 る

た め 育 房 点 検 を 行 う か も 知 れ な い ． 前 章 で の 解 析 で は ， ハ チ ミ ツ と

水 と の 採 集 を 区 別 で き な か っ た た め ， 両 方 込 み に し た 解 析 か ら ， そ

れ ら に つ い て の ク イ ー ン の 制 御 に つ い て 否 定 的 な 証 拠 し か 得 ら れ な

か っ た が ， ハ チ ミ ツ 採 集 に つ い て は ， そ の 制 御 を ク イ ー ン が 行 っ て

い る 可 能 性 は あ る ． あ る い は ， ク イ ー ン は ， ワ ー カ ー 産 卵 を 阻 止 す

る た め 優 位 行 動 を 使 っ て い る か も し れ な い ． そ の 場 合 は ， 空 房 あ る

い は 卵 数 が 多 い と き ，ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度 が 高 い か も 知 れ な い ． 

こ の 章 で は ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 の 意 味 を 探 る た め ， ま ず ， 優 位

行 動 の 前 後 で ワ ー カ ー の 行 動 に ど ん な 変 化 が 起 こ っ て い る か を 調 べ

た ． 次 に ， 優 位 行 動 頻 度 が 育 房 点 検 頻 度 あ る い は ワ ー カ ー の ク イ ー
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ン へ の 液 状 物 あ る い は 肉 物 質 提 供 の 頻 度 へ 影 響 を 及 ぼ し て い る か ど

う か を 調 べ た ． 最 後 に ， 巣 内 の 卵 あ る い は 幼 虫 の 各 発 育 段 階 数 あ る

い は 空 き 育 房 （ 空 房 ） 数 が 優 位 行 動 頻 度 に 及 ぼ す 影 響 を 調 べ こ と に

よ っ て ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 が い つ 起 こ り や す い か を 探 り ， そ の 機

能 の 解 明 に 迫 っ た ．  

 

 

8 . 2 .  デ ー タ 解 析 手 順  

 

コ ロ ニ ー A， B， C， D の ビ デ オ 解 析 デ ー タ と ， セ ル マ ッ プ か ら 得

た 各 発 育 態 数 お よ び 育 房 数 の デ ー タ を 解 析 に 用 い た （ 第 2 章 ）．  

ま ず ， 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー が ， 優 位 行 動 を ク イ ー ン か ら 受 け た

と き ， そ の 前 後 で 何 を 行 っ て い る か を 調 べ る た め ， 前 後 そ れ ぞ れ に

お い て ， コ ロ ニ ー ご と に ， 個 体 別 ， 観 察 時 期 別 に 行 動 の 種 類 別 の 頻

度 分 布 を 作 成 し た ．育 房 点 検 ，液 状 物 提 供 ，肉 物 質 提 供 ，全 外 役（ 全

て の 種 類 の 外 役 行 動 を 含 む ），肉 質 物 採 集 ，液 状 物 採 集 ，巣 材 料 採 集 ，

収 穫 の な い 外 役 に つ い て は ， 優 位 行 動 の 前 後 の 頻 度 に 差 が あ る か ど

う か を ロ ジ ス テ ィ ッ ク 回 帰 モ デ ル 分 析 （ 従 属 変 数 ， 優 位 行 動 後 の 対

象 行 動 の 相 対 頻 度 （ 優 位 行 動 の 中 で そ の 後 に 対 象 行 動 が 見 ら れ た 場

合 の 割 合 ）；変 数 １ ，優 位 行 動（ 優 位 行 動 の 中 で そ の 前 に 対 象 行 動 が

見 ら れ た 場 合 の 割 合 と の 比 較 ）； 変 数 2，個 体 差 ）を 用 い て 各 コ ロ ニ

ー で 観 察 期 間 ご と に 解 析 し た ． た だ し ， サ ン プ ル 数 が 不 足 の た め 上

記 解 析 が で き な い と き は ，個 体 の 要 因 を 入 れ ず に F i s h e r の 直 接 確 率

検 定 （ F i s h e r ’s  e x a c t  t e s t） を 行 っ た ． 比 較 の た め ， 優 位 行 動 を ワ

ー カ ー か ら 受 け た と き に つ い て も 上 記 と 同 じ こ と を 行 っ た ． 分 析 対

象 を 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー だ け に 限 っ た の は ， ク イ ー ン は ， 第 2 ブ

ル ー ド に 対 し て は ， ほ と ん ど 優 位 行 動 を 示 さ な い た め で あ る （ 第 4

章 ）．  
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次 に ， 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー の 育 房 点 検 頻 度 に 対 す る ， ク イ ー ン

の 優 位 行 動 頻 度 の 影 響 を A N C O VA（ 従 属 変 数 ， 点 検 頻 度 ;  要 因 ， 観

察 時 期 ； 共 変 量 ， 優 位 頻 度 ） を 使 い ， コ ロ ニ ー ご と に 調 べ た ． 同 じ

こ と を ， 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー か ら ク イ ー ン へ の 液 状 物 提 供 頻 度 お

よ び 肉 物 質 提 供 頻 度 に 対 し て も 行 い ， そ れ ら に 対 す る ク イ ー ン の 優

位 行 動 頻 度 の 影 響 を 調 べ た ． 比 較 の た め ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度

の 代 わ り に ， ワ ー カ ー が 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ ー 対 し て 行 わ れ た 優 位

行 動 頻 度 を 用 い て ， 上 記 と 同 じ 分 析 を 行 い ， ワ ー カ ー の 優 位 行 動 の

影 響 を も 調 べ た ．  

最 後 に ， 空 房 数 ， 卵 数 ， 若 齢 （ 1， 2 齢 ） 虫 数 ， 中 齢 （ 3， 4 齢 ）

虫 数 ， 終 齢 （ 5 齢 ） 虫 数 そ れ ぞ れ と ク イ ー ン が 第 1 ブ ル ー ド ワ ー カ

ー に 行 っ て 優 位 行 動 頻 度 と の 関 係 を コ ロ ニ ー ご と に A N C O VA（ 従 属

変 数 ， 優 位 行 動 頻 度 ;  要 因 ， 観 察 時 期 ； 共 変 量 ， 各 発 育 段 階 あ る い

は 空 房 の 数 ） で 調 べ た ． サ ン プ ル 数 が 多 く な い の で ， 全 て の 発 育 段

階 数 と 空 房 数 を い れ た モ デ ル を 用 い て ， そ れ ら の 変 数 を 1 つ ず つ 減

ら し て い き ，そ の う ち の ど れ が 有 意 な 変 数 で あ る か を 調 べ る（ G L M

分 析 法 ） こ と は し な か っ た ．  

 

 

8 . 3 .  結 果  

 

8 . 3 . 1 .  優 位 行 動 前 後 の 行 動  

 

ク イ ー ン が 優 位 行 動 を 行 う 前 に ワ ー カ ー が 行 っ て い た 行 動 で 一 番

多 い 行 動 は ， ほ と ん ど の 個 体 に お い て ， 観 察 時 期 に 拘 わ ら ず に 育 房

点 検 で あ っ た  ( F i g .  2 4 ) ． 個 体 に よ っ て は ， 外 役 あ る い は 劣 位 行 動

が ， 一 番 頻 度 が 高 い 場 合 も あ っ た ． こ れ ら は ， ワ ー カ ー が 行 っ た 優

位 行 動 に も あ て は ま っ た  ( F i g .  2 5 )． 育 房 点 検 頻 度 に 関 し て は ， 優
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位 行 動 が ク イ ー ン に よ っ て 行 わ れ た 場 合 で も ， ワ ー カ ー に よ っ て 行

わ れ た 場 合 で も ， 優 位 行 動 の 後 で 頻 度 が ほ と ん ど の 場 合 変 わ る こ と

は な く ， 優 位 行 動 の 影 響 は 有 意 で は な か っ た  ( Ta b l e  1 7 )． 一 方 ， 全

外 役 行 動 に つ い て は ， ク イ ー ン か ら の 優 位 行 動 に つ い て は ， コ ロ ニ

ー D の F,  T,  創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 の M 期 以 外 で ，そ の 影 響 は 有 意

か ， 有 意 に 近 く  ( Ta b l e  1 8 )， ワ ー カ ー を 外 役 に 導 く 効 果 が あ っ た ．

し か し ， 注 意 す べ き こ と は ， 優 位 行 動 を 受 け て も 必 ず し も 外 役 に 従

事 す る と い う の で な く ， 実 際 外 役 に 従 事 し た 割 合 は 数 割 で あ っ た  

( F i g .  2 4 )． こ れ と は 対 照 的 に ， ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 は ， コ ロ ニ

ー D の 創 設 ク イ ー ン 亡 失 後 の 時 期 を 除 い て ， ワ ー カ ー を 外 役 に 導 く

効 果 は な か っ た  ( Ta b l e  1 8 )． コ ロ ニ ー D で ク イ ー ン 亡 失 後 に ， ク イ

ー ン か ら の 優 位 行 動 の 影 響 は 有 意 で な く ， ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動

の 影 響 は 有 意 で あ っ た ．こ れ は ，亡 失 前 の M 期 あ る い は 他 の コ ロ ニ

ー と は 反 対 の 結 果 と な っ た ． し か し ， そ う い っ た 傾 向 は ， 創 設 ク イ

ー ン 亡 失 が 起 っ た も う 一 つ の コ ロ ニ ー で あ る コ ロ ニ ー A で は 見 ら れ

な か っ た ．  

外 役 を ，そ れ を 構 成 す る ，肉 質 物 採 集 ，液 状 物 採 集 ，巣 材 料 採 集 ，

収 穫 物 な し 採 集 に 分 け て 解 析 し た 結 果 は ， 以 下 の 通 り で あ る ． 肉 質

物 採 集 で は ， コ ロ ニ ー A の T， M 期 と コ ロ ニ ー C の T 期 に ク イ ー ン

の 優 位 行 動 の 有 意 な 影 響 が 見 ら れ ， 液 採 集 物 で は ， コ ロ ニ ー A の 全

コ ロ ニ ー 発 育 期 間 で ， そ し て ， コ ロ ニ ー C の T， M 期 に お い て 有 意

か ， そ れ に 有 意 に 近 い 影 響 が 見 ら れ た  ( Ta b l e  1 8 )． し か し ， 巣 材 料

採 集 と 収 穫 物 な し 採 集 で は ， ほ と ん ど の コ ロ ニ ー で ， ク イ ー ン の 優

位 行 動 の 影 響 は な か っ た ． 巣 材 料 と 収 穫 物 な し 採 集 の 統 計 検 定 の 結

果 の P 値 は い ず れ も 大 き く ，全 外 役 行 動 が ク イ ー ン の 優 位 行 動 の 後

増 加 し た の は ，肉 質 物 採 集 と 液 状 物 採 集 が 増 え た た め と 考 え ら れ る ．

一 方 ， ワ ー カ ー か ら 優 位 行 動 に つ い て は ， コ ロ ニ ー D の 創 設 ク イ ー

ン 亡 失 後 を 除 き ， 採 集 物 の あ る な し ， そ し て 採 集 物 の 種 類 に 拘 わ ら
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ず ， 優 位 行 動 の 影 響 は な か っ た  ( Ta b l e  1 8 )．  

 

8 . 3 . 2 .  優 位 行 動 頻 度 が 餌 提 供 頻 度 と 育 房 点 検 頻 度 に 及 ぼ す 影 響  

 

液 状 物 提 供 ， 肉 質 物 提 供 の 頻 度 は ， 優 位 行 動 が 起 こ っ た 後 も 非 常

に 低 く  (通 常 2 0％ 未 満 ； F i g .  2 4）， 優 位 行 動 が ク イ ー ン に よ っ て 行

わ れ た 場 合 で も ， ワ ー カ ー に よ っ て 行 わ れ た 場 合 で も ， 優 位 行 動 の

頻 度 の 増 加 に 伴 っ て ， こ れ ら の 提 供 行 動 が 多 く な る こ と は な か っ た  

( Ta b l e  1 9 )． む し ろ ， コ ロ ニ ー に よ っ て は 減 少 し た ．  

優 位 行 動 の 頻 度 が 育 房 点 検 頻 度 に 及 ぼ す 影 響 は ， ク イ ー ン か ら の

優 位 行 動 に つ い て は ， コ ロ ニ ー C で 全 発 育 期 間 を 通 し て ， ワ ー カ ー

か ら の 優 位 行 動 に お い て は ，コ ロ ニ ー C と D で 全 期 間 を 通 し て 有 意

で あ っ た  ( Ta b l e  2 0 )． し か し ， そ の 他 の 場 合 は ， 影 響 は 見 ら れ な か

っ た ．   

 

8 . 3 . 3 .  優 位 行 動 頻 度 と 巣 内 の 各 発 育 段 階 密 度 あ る い は 空 房 数 と の

関 係  

 

 ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度 は ， コ ロ ニ ー A の F と T 期 ， コ ロ ニ ー C

の M 期 で ，卵 数 と 有 意 に 近 い 正 の 関 係 を 持 っ た  ( Ta b l e  2 1 ,  F i g .  2 6 )．

コ ロ ニ ー A で は 全 コ ロ ニ ー 発 育 期 間 を 通 し て ， 3，4 齢 期 と も 正 の 関

係 を 持 っ た ．  1， 2 齢 幼 虫 数 お よ び 空 房 数 は ， ク イ ー ン の 優 位 行 動

頻 度 と 有 意 な 関 係 は な か っ た ． 一 方 ， ワ ー カ ー の 優 位 行 動 頻 度 は ，

コ ロ ニ ー A の 全 発 育 期 間 を 通 し て 卵 数 と 負 の 関 係 ， コ ロ ニ ー C の 全

コ ロ ニ ー 発 育 期 間 を 通 し て 卵 数 と 正 の 関 係 を 持 っ た  ( Ta b l e  2 1 ,  F i g .  

2 6 )． そ れ 以 外 に 有 意 な 関 係 は 見 ら れ な か っ た ．  



66 

8 . 4 .  考 察  

 

 ほ と ん ど の 場 合 ， ク イ ー ン に よ る ワ ー カ ー へ の 優 位 行 動 が 起 っ た

後 ， ワ ー カ ー が 外 役 に 従 事 す る こ と が 多 く な っ た こ と か ら ， そ の 優

位 行 動 に は ， ワ ー カ ー の 外 役 行 動 を 促 す 効 果 が あ る こ と が 分 か る ．

そ し て ， そ の ワ ー カ ー は 外 役 の 中 で も 液 状 物 採 集 と 肉 質 物 採 集 に 主

に 従 事 し た ． し か し ， そ の 優 位 行 動 を 受 け て も ， ワ ー カ ー は 外 役 を

必 ず 行 う わ け で な く ， 行 う 割 合 は 通 常 数 十 ％ で あ る ． ま た ， 優 位 行

動 を 受 け て も ， 餌 を 提 供 す る わ け で も な い ． そ の た め ， ク イ ー ン は

餌 を 直 接 ね だ る た め 優 位 行 動 を し て い る の で は な く ， 現 在 の 空 腹 度

を 知 ら せ て い る 可 能 性 が 高 い  ( L a m b a  e t  a l . ,  2 0 0 8 )．前 章 に お い て ，

ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度 と 巣 内 ５ 齢 幼 虫 数 と の 間 に は 正 の 関 係 は な

く ， む し ろ し ば し ば 負 の 関 係 が 見 ら れ た こ と を 鑑 み る と ， ク イ ー ン

は ， 幼 虫 の 餌 要 求 を 伝 え る の で な く ， 自 分 の 空 腹 度 の み を 伝 え て い

る と 考 え ら れ る ． 優 位 行 動 を 受 け た ワ ー カ ー は ， 育 房 点 検 に よ っ て

得 た 幼 虫 の 餌 要 求 状 況 と ク イ ー ン か ら 得 た 情 報 の 両 方 を 基 に ， 外 役

に 出 る か ど う か を 判 断 し て い る と 考 え ら れ る ． た だ し ， 優 位 行 動 頻

度 は ， 合 計 外 役 頻 度 ， 肉 質 物 採 集 頻 度 ， 液 状 物 採 集 頻 度 の ど れ と も

関 係 は な か っ た た め （ 第 7 章 ）， 外 役 決 定 の 主 要 因 は ， 幼 虫 の 餌 要

求 状 況 で あ り ， ク イ ー ン か ら の 優 位 行 動 は 副 要 因 で あ る と 考 え ら れ

る ． 前 章 で 触 れ た よ う に ， 極 端 に 巣 全 体 の 餌 状 況 が 良 く な る か あ る

い は 悪 く な る と ， 幼 虫 の 餌 要 求 程 度 と ク イ ー ン の 餌 要 求 程 度 は 一 致

す る 可 能 性 が 高 い た め ， 外 役 頻 度 は ク イ ー ン の 優 位 頻 度 と 正 の 関 係

を 持 つ 可 能 性 が あ る  ( B r u y n d o n c k x  e t  a l . ,  2 0 0 6 ;  L a m b a  e t  a l . ,  

2 0 0 8 を 参 照 )． そ の 場 合 ， 外 役 は ， 一 見 ， ク イ ー ン に よ っ て 制 御 さ

れ て い る よ う に 見 え る の で ， 注 意 が 必 要 で あ る ．  

一 方 ， ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動 は ほ と ん ど の 場 合 無 視 さ れ た ． こ

れ は ， 優 位 行 動 を 受 け た ワ ー カ ー は ， 優 位 行 動 を 行 っ た 個 体 が ク イ
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ー ン か ワ ー カ ー で あ る か を 識 別 で き る こ と を 意 味 し て い る ． ワ ー カ

ー か ら の 優 位 行 動 と ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動 に 対 し て 異 な っ た 反 応

を 示 す こ と が 明 ら か に さ れ た の は ， 私 の 知 る 限 り ， 社 会 性 カ リ バ チ

に お い て は 初 め て の こ と で あ る ． こ の 識 別 は ， ク イ ー ン が 尻 振 り 行

動 で 出 す か も 知 れ な い 匂 い ， あ る い は 体 表 の 炭 水 化 物 組 成 の 違 い に

よ る の か も 知 れ な い  ( M a t t h e w  e t  a l . ,  2 0 0 1 )． あ る い は ， ワ ー カ ー

の 行 う 優 位 行 動 と ク イ ー ン の 行 う 優 位 行 動 に 行 動 上 の 違 い が あ る 可

能 性 が あ り ， そ れ を ワ ー カ ー は 見 分 け て い る の か も 知 れ な い ． と い

う の は ， ワ ー カ ー は 優 位 行 動 を ， 順 列 制 の 確 立 維 持 の た め に 行 う の

に 対 し て ， ク イ ー ン は 空 腹 度 を 伝 え る た め で あ る か ら で あ る ． 今 回

の 観 察 で は ，そ の 違 い を 見 い だ せ な か っ た が ，今 後 の 詳 し い 観 察 は ，

そ れ を 明 ら か に す る か も 知 れ な い ．  

外 役 を す る か ど う か の 判 断 材 料 と し て ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 に は

従 う が ， ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動 に は 従 わ な い と い う 判 断 は ， 優 位

行 動 を 行 う 個 体 が 通 常 第 2 ブ ル ー ド で あ る T， M 期 で は （ 第 ５ 章 ），

優 位 行 動 を 受 け た ワ ー カ ー に と っ て 適 応 的 で あ る と 考 え ら れ る ． な

ぜ な ら ， ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動 は 順 位 制 の 確 立 維 持 の た め の も の

で ， 空 腹 度 を 示 す も の で は な い か ら で あ る ． そ し て ， 仮 に ， 空 腹 度

を 示 す と し て も ， 適 応 的 で あ る ． と 言 う の は ， 第 2 ブ ル ー ド は ， 将

来 産 卵 を 狙 っ て い る 個 体 で ほ と ん ど 労 働 を し な い た め（ 第 ６ 章 ），コ

ロ ニ ー の 生 産 性 に は ほ と ん ど 寄 与 し な い か ら 第 2 ブ ル ー ド に 積 極 的

に 餌 を や る 意 味 は ほ と ん ど な い ． そ し て ， 創 設 ク イ ー ン が 生 き て い

る 間 は ， 第 2 ブ ル ー ド が 産 卵 す る よ り ， 創 設 ク イ ー ン に 卵 を 産 ん で

も ら っ た 方 が 外 役 個 体 に と っ て は 適 応 度 上 の 利 益 が 大 き い か ら で あ

る（ 第 1 章 ）．し か し ，F 期 に お い て は ，ワ ー カ ー は す べ て 第 1 ブ ル

ー ド で あ り ， 優 位 行 動 は 順 位 制 確 立 維 持 の た め に は 使 わ れ て な さ そ

う で あ る （ 第 5 章 ）． し か し ， 優 位 行 動 を 受 け て も 外 役 あ る い は 餌

供 給 の 頻 度 が 変 わ ら な い と こ ろ を 見 る と ， 幼 虫 の 空 腹 度 を ， あ る い
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は ， 自 分 の 空 腹 度 も 伝 え て い な い よ う で あ る ． 現 時 点 で は ， F 期 の

ワ ー カ ー の 優 位 行 動 の 機 能 は 不 明 で あ る ．   

 ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度 の 増 加 は ， 一 部 の コ ロ ニ ー （ コ ロ ニ ー

C） に よ っ て は ， 育 房 点 検 の 頻 度 を 増 加 さ せ た ． ク イ ー ン の 優 位 行

動 は ， 状 況 に よ っ て は ， 外 役 で は な く 育 房 点 検 を 促 す 効 果 が あ る の

か も 知 れ な い が ， 優 位 行 動 の 前 後 に お い て 育 房 点 検 の 頻 度 に 変 化 は

な い た め ， 育 房 点 検 頻 度 の 増 加 が ， 優 位 行 動 頻 度 の 増 加 に 直 接 反 応

し た わ け で は な さ そ う で あ る ． ま た ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 頻 度 は ，

コ ロ ニ ー に よ っ て は ， ５ 齢 幼 虫 が 増 え る と 減 り ， 卵 数 が 増 え る と 増

加 し た ． こ れ は ， 優 位 行 動 が 空 腹 度 を 表 し て い る こ と の 状 況 証 拠 と

な る が ， 全 て の コ ロ ニ ー に お い て 観 察 時 期 全 て で い つ も そ の よ う に

な っ た の で は な い ． そ れ は ， 空 腹 度 に は ， ワ ー カ ー か ら の 餌 供 給 と

他 の 齢 期 の 数 も 影 響 し て い る か ら で あ ろ う ． ク イ ー ン の 優 位 行 動 が

具 体 的 に ど う い う と き 起 こ る か ， 例 え ば ， １ 時 間 当 た り の 給 餌 受 け

入 れ 回 数 が 何 回 以 下 に な っ た と き 優 位 行 動 が 起 こ る か の 解 明 は ， 今

後 の 興 味 あ る 研 究 課 題 で あ る ． ク イ ー ン の 行 動 の 詳 し い 観 察 と そ の

解 析 が 必 要 と さ れ る ．  
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第 9 章  総 合 考 察  

 

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 創 設 ク イ ー ン は ， 優 位 行 動 に 頼 ら ず に 産 卵

を 独 占 し た ． 創 設 ク イ ー ン が 採 っ た 方 法 と し て ， 尻 振 り 行 動 時 に 育

房 壁 に 塗 布 さ れ る か も し れ な い フ ェ ロ モ ン の 利 用 が 考 え ら れ た ． こ

れ ま で に ， ア シ ナ ガ バ チ 類 で は ， ク イ ー ン は 優 位 行 動 に よ っ て 順 位

制 を 確 立 し ， 産 卵 を 独 占 す る こ と が 知 ら れ て き た ． 優 位 行 動 に よ ら

な い 方 法 で 産 卵 独 占 を 行 う 種 の 報 告 は ， R o p a l i d i a  m a r g i n a t a つ い

で 2 例 目 で あ る  ( C h a n d r a s h e k a r a  a n d  G a d a g k a r,  1 9 9 1 ;  G a d a g k a r,  

1 9 8 0 ,  2 0 0 1 ,  2 0 0 9 )． ま た ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ で 見 ら れ た 尻 振 り 行

動 は ， ク イ ー ン の 活 力 を 示 す シ グ ナ ル の 働 き が あ る こ と が 示 唆 さ れ

た ．こ う い っ た 報 告 は 少 な く と も ア シ ナ ガ バ チ 類 で は 初 め て で あ る ．

そ し て ， ク イ ー ン は 優 位 行 動 を ， 自 分 の 空 腹 度 を ワ ー カ ー に 伝 え る

手 段 と し て 利 用 し て い る こ と が 示 唆 さ れ た ．  

一 方 ， ワ ー カ ー の 社 会 的 順 位 制 は 産 卵 候 補 者 を 決 め た ． F 期 に お

い て は ， 老 齢 優 位 で あ っ た が ， M期 に は 若 齢 優 位 と な っ た ． 温 帯 ア

シ ナ ガ バ チ で は 通 常 老 齢 優 位 で あ り ， 稀 な 例 と な っ た ． ま た ， コ ロ

ニ ー の 発 達 に 伴 っ て 老 齢 優 位 か ら 若 齢 優 位 に 変 化 す る こ る こ と が 示

さ れ た こ と は 初 め て で あ る ． こ の 変 化 は ， ワ ー カ ー 各 個 体 の 将 来 期

待 さ れ る 適 応 度 を 最 大 す る 戦 略 ， つ ま り 生 活 史 戦 略 を 考 え る こ と で

説 明 で き た  ( F i e l d  a n d  C a n t ,  2 0 0 6 ;  F i e l d  e t  a l . ,  2 0 0 6 )． つ ま り ，

M期 で は ， 若 い ワ ー カ ー は ， ク イ ー ン の 後 継 者 に な る こ と を 狙 っ て

活 力 を 温 存 す る た め に ほ と ん ど 外 役 も 内 役 も し な か っ た ． そ し て ，

社 会 的 順 位 制 の 上 位 に な ろ う と し た ． 一 方 ， 老 齢 ワ ー カ ー は ， こ れ

ま で の 外 役 の た め 生 理 的 活 性 が 既 に 落 ち て い る た め ， 後 継 者 に な る

こ と を あ き ら め 外 役 と 内 役 に 従 事 し て 包 括 適 応 度 を 高 め る 戦 略 を 採

っ た と 考 え ら れ る ．一 方 ，F期 に お い て は ，ク イ ー ン の 活 力 が 高 く ，

そ の 後 継 者 に な る 可 能 性 が 低 い た め ， 社 会 的 順 位 制 は あ る が 緩 く ，
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全 て の 個 体 が ，ク イ ー ン の 子 の 育 仔 の た め 内 役 と 外 役 両 方 に 従 事 し ，

分 業 は 不 明 瞭 で あ っ た ．    

餌 採 集 行 動 に 関 し て は ， ワ ー カ ー は ， 自 ら が 育 房 検 査 で 調 べ た 未

成 熟 個 体 の 状 況 （ 特 に ５ 齢 数 ） と ク イ ー ン か ら の 優 位 行 動 に よ る 空

腹 度 の 伝 達 に よ っ て 得 た 情 報 を 基 に ， 採 集 に 行 く か ど う か を 決 め て

い る こ と が 分 か っ た ． そ の 結 果 ， ５ 齢 幼 虫 の 増 加 に 伴 っ て 肉 質 物 採

集 頻 度 が 増 加 し た ． ワ ー カ ー か ら の 優 位 行 動 は ， ク イ ー ン か ら の 優

位 行 動 と は 異 な り ， シ グ ナ ル と し て の 役 割 ， あ る い は 外 役 を 誘 起 す

る 役 割 は な か っ た ． こ の よ う に ， ワ ー カ ー そ れ ぞ れ が ， 独 立 し て 餌

採 集 の 決 定 を 示 し て い る こ と が 示 さ れ た こ と は ，O ’ D o n n e l l  ( 1 9 9 8 b )

以 外 な か っ た ． 特 に ， 定 量 的 に 示 さ れ こ と は こ の 研 究 が 初 め て で あ

る ．  

こ の よ う に ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 社 会 構 造 は ， こ れ ま で 調 べ ら

れ た 種 と は 異 な り ， 極 め て ユ ニ ー ク で あ っ た ． し か し ， コ ロ ニ ー 発

達 に と も な う 順 位 性 決 定 機 構 の 変 化 ， 餌 採 集 の ワ ー カ ー に よ る 個 別

独 立 制 御 ， 活 力 を 示 す シ グ ナ ル と し て の ク イ ー ン の 尻 振 り 行 動 ， ワ

ー カ ー と ク イ ー ン の 優 位 行 動 の 役 割 の 違 い に つ い て は ， こ れ ま で そ

う い っ た こ と に 注 目 し て 観 察 あ る い は 解 析 が 行 わ れ て こ な か っ た た

め で あ る 可 能 性 も あ る ． 今 後 ， こ う い っ た 点 に 着 目 し た 詳 し い 観 察

あ る い は 分 析 を す る こ と に よ っ て ， 多 く の 種 で 同 様 の 発 見 が あ る か

も 知 れ な い ．   

第 2 ブ ル ー ド が ク イ ー ン の 後 継 者 狙 い の た め 怠 惰 に な る こ と は ，

ワ ー カ ー 数 が 非 常 に 少 な い こ と が 関 係 し て い る と 考 え ら れ る

( B o u r k e ,  1 9 9 9 ;  S h r e e v e s  a n d  F i e l d ,  2 0 0 2 ;  第 5 章 )． そ う で あ る な

ら ば ， 少 数 の ワ ー カ ー を 持 っ た 種 に お い て は ， 同 様 な 現 象 が 期 待 さ

れ る ． ま た ， ワ ー カ ー 数 が 平 均 2 0 個 体 以 上 の 種 に お い て も ， し ば

し ば ， ワ ー カ ー 数 の 少 な い 巣 が 観 察 さ れ る ． そ う い っ た 場 合 は ， ワ

ー カ ー 数 が 多 い と き の 社 会 構 造 と は 異 な る か も 知 れ な い ． ワ ー カ ー
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数 が 多 い 場 合 は ， 通 常 の 温 帯 ア シ ナ ガ バ チ の よ う に 老 齢 優 位 で あ る

が ， ワ ー カ ー 数 が 少 な い 場 合 は ， 後 継 者 狙 い の た め 怠 惰 に な り 若 齢

優 位 に な る 可 能 性 が あ る ． こ れ ら は ， 今 後 の 興 味 あ る 課 題 で あ る ．

特 に ， 同 じ 亜 属 の キ ボ シ ア シ ナ ガ バ チ P o l i s t e s  n i p p o n e n s i s は ， ヤ

マ ト ア シ ナ ガ バ チ と 同 じ よ う に ワ ー カ ー 数 が 多 い 巣 で も 1 0 数 頭 で

少 な い（ 松 浦 ,  1 9 9 5）．こ の 種 が ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ と 同 じ よ う な 社

会 構 造 を 持 っ て い る か ど う か は 興 味 深 い ． た だ し ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ

バ チ の 成 虫 が 極 め て お と な し い の に 対 し て ， キ ボ シ ア シ ナ ガ バ チ は

攻 撃 で あ る こ と が 知 ら れ て い て（ 松 浦 ,  私 信 ），社 会 構 造 は 異 な っ て

い る 可 能 性 も あ る ．  

ワ ー カ ー 産 卵 は ， 今 回 の 観 察 で は 1 度 観 察 さ れ た だ け で あ っ た ．

そ し て ， そ の 産 ま れ た 卵 は ， 多 分 食 卵 に よ っ て 消 失 し た ． し か し ，

第 2 ブ ル ー ド は ， 単 に 創 設 ク イ ー ン の 死 を た だ 待 っ て い る だ け で な

く ， チ ャ ン ス が あ れ ば 頻 繁 に 産 卵 し て い る 可 能 性 は 十 分 あ る ． 今 後

の 研 究 で は ， 次 世 代 繁 殖 虫 の 卵 と 成 虫 の 遺 伝 子 分 析 ， あ る い は 詳 細

な 観 察 に よ っ て ， ワ ー カ ー 産 卵 の 頻 度 ， 食 卵 の 頻 度 ， そ し て 誰 が 食

卵 を 行 っ て い る か の 解 析 が 望 ま れ る ． ま た ， コ ロ ニ ー 発 達 の い ろ い

ろ な 時 点 に お け る 全 て の ワ ー カ ー の 成 熟 卵 発 達 の 程 度 を 調 べ る こ と

も ， ワ ー カ ー 産 卵 の 可 能 性 を 考 え る 上 で 有 用 で あ る ．  

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の ワ ー カ ー 数 が 少 な い こ と は ， 社 会 構 造 を 決

め る 大 き な 要 因 で あ る が ， な ぜ ， ワ ー カ ー 数 が こ ん な に 少 な い の か

を 問 う こ と は 興 味 深 い し ， 現 在 の ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 社 会 構 造 を

考 え る 上 で も 価 値 あ る こ と で あ る ． 考 え ら れ る 理 由 の 一 つ は ， 捕 食

を 回 避 す る 一 つ の 戦 略 と し て ワ ー カ ー 数 が 少 な い ， で あ る ． あ る い

は ， こ の ハ チ が い る 環 境 は ， 捕 食 圧 が 高 い の か も 知 れ な い ． ワ ー カ

ー 数 が 多 い こ と は ， 次 世 代 繁 殖 虫 を 多 く 産 出 で き る 可 能 性 が あ る 反

面 ， 外 役 頻 度 が 増 加 す る こ と と 巣 が 大 き く な る た め ， 目 立 ち や す く

な る こ と を 意 味 す る ． ワ ー カ ー 数 を 少 な く す る こ と に よ っ て ， 目 立
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た な く す る こ と に よ っ て ， 巣 の 生 存 率 を 高 め ， 1 巣 が 産 出 す る 次 世

代 繁 殖 虫 数 は 減 少 し て も ， 平 均 的 に は 多 く の 次 世 代 繁 殖 虫 を 残 せ る

の か も 知 れ な い ． 第 2 ブ ル ー ド が 外 役 を し な い の は ， こ の 理 由 と も

関 連 が あ る の か も 知 れ な い ． こ の 解 明 の た め に は ， 野 外 で ヤ マ ト ア

シ ナ ガ バ チ の 生 命 表 を 調 べ る こ と が 欠 か せ な い ． ま た ， こ れ に よ っ

て 野 外 で の 創 設 ク イ ー ン の 死 亡 率 も 分 か る ． 創 設 ク イ ー ン の 高 い 死

亡 率 は ， 第 2 ブ ル ー ド が 怠 惰 に な る 一 つ の 原 因 で あ り （ 第 5 章 ），

生 命 表 の 解 明 は ， ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 社 会 構 造 解 明 に と っ て 極 め

て 重 要 で あ る ．  

観 察 し た 4巣 中 3巣 で 早 期 オ ス が 羽 化 し た ． も し ， こ れ ら が ， 第 2

ブ ル ー ド と 交 尾 す る な ら  ( O n o ,  1 9 8 9 ;  P a g e  e t  a l . ,  1 9 8 9 ;  

S t r a s s m a n n ,  1 9 8 1 ;  S u z u k i ,  1 9 8 5 ,  1 9 9 7 )， 第 2ブ ル ー ド は ， オ ス だ

け で な く メ ス を 産 む こ と が で き る ． そ の た め ， 場 合 に よ っ て は ， 第

2ブ ル ー ド は 越 冬 に 入 る 選 択 を 採 る か も し れ な い  ( R e e v e  e t  a l . ,  

1 9 9 8 ) ． ま た ， 第 2ブ ル ー ド は ， 創 設 ク イ ー ン が 死 ぬ ま で ， 創 設 ク イ

ー ン に 挑 戦 的 な 行 動 を す る こ と は な か っ た が ， も し ， 交 尾 し た ら な

ら ば ，熱 帯 の ア シ ナ ガ バ チ で あ る M i s c h o c y t t a r u s  d r e w s e n i  ( J e a n n e ,  

1 9 7 2 )  と ジ ャ コ ブ ソ ン チ ビ ア シ ナ ガ バ チ R o p a l i d i a  ( I c a r i o l a )  

v a r i e g a t a  j a c o b s o n i  ( Ya m a n e ,  1 9 8 6 )  で 見 ら れ た よ う に ， 母 バ チ で

あ る 産 卵 メ ス を 暴 力 的 に 追 い 出 す か も し れ な い ． と 言 う の は ， こ れ

ら の 熱 帯 2種 に お い て は ， オ ス が 常 に 周 囲 に 存 在 し て ， 追 い 出 す 娘

は 交 尾 し て い る か ら で あ る ． し か し ， 温 帯 種 で あ る ヤ マ ト ア シ ナ ガ

バ チ で は ， コ ロ ニ ー の 発 達 期 間 に 制 限 が あ る た め ， 創 設 ク イ ー ン を

追 い 出 し て も ， ワ ー カ ー を 産 ん で 巣 を 大 き く す る 選 択 肢 は な い ． ま

た ， 第 2ブ ル ー ド に と っ て ， 創 設 ク イ ー ン の 産 ん だ 子 （ つ ま り 姉 妹 ）

と の 血 縁 度 は 3 / 4で あ る の に 対 し ，自 分 の 娘 と の 血 縁 度 は 1 / 2で あ る ．

そ の た め ， 次 世 代 繁 殖 メ ス の 産 出 は ， 創 設 ク イ ー ン の 産 卵 数 が 減 少

し な い 限 り ， 創 設 ク イ ー ン に 任 し た 方 が 適 応 的 で あ り ， 創 設 ク イ ー
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ン が 元 気 な う ち は 追 い 出 す こ と は 起 こ ら な い 可 能 性 も 高 い ．た だ し ，

早 期 オ ス を 考 え る 上 で 注 意 す べ き こ と は ， そ れ ら が 二 倍 体 オ ス （ 不

妊 ）で あ る 可 能 性 も あ る こ と で あ る  ( Ts u c h i d a  e t  a l . ,  2 0 0 2 )．特 に ，

個 体 群 密 度 が 低 く な る と ， 近 親 交 配 が 起 こ り や す く な る た め ， そ の

可 能 性 が 高 い  ( Ta k a h a s h i  e t  a l . ,  2 0 0 8 )． ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 野

外 密 度 は 低 い の で ， 二 倍 体 オ ス が 出 や す い か も 知 れ な い ． こ れ ら を

確 か め る た め に も ， 野 外 観 察 と 早 期 オ ス の ゲ ノ ム 分 析 が 是 非 必 要 で

あ る ．   

今 回 の ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 研 究 に よ っ て ， 少 数 ワ ー カ ー で コ ロ

ニ ー を 構 成 す る 原 始 的 真 社 会 性 カ リ バ チ の 社 会 組 織 に 対 す る 多 く の

貴 重 な 知 見 を 得 た ． 社 会 組 織 お よ び そ れ を 構 成 す る 各 個 体 の 行 動 の

理 解 の た め に は ，各 個 体 の 詳 細 な 観 察 と そ の 分 析 の 重 要 性 ，そ し て ，

各 ワ ー カ ー に と っ て の 将 来 期 待 さ れ る 適 応 度 に 着 目 す る こ と の 重 要

性 が 浮 か び 上 が っ た ． ま た ， 本 研 究 に よ っ て ， 以 前 に 考 え ら れ て い

た よ り も ， ア シ ナ ガ バ チ の 社 会 組 織 が 大 い に 変 化 に 富 ん で い る こ と

が 示 唆 さ れ た ． 今 後 ， 多 く の 真 社 会 性 昆 虫 種 の 社 会 組 織 が ， 今 回 の

研 究 で 使 わ れ た 解 析 方 法 を 用 い て 解 明 さ れ る な ら ， ア シ ナ ガ バ チ 類

に お け る 社 会 性 の 発 達 に 関 す る 理 解 が よ り 深 ま る こ と が 期 待 さ れ る ． 
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第 1 0 章  摘 要  ( S u m m a r y )  

 

ヤ マ ト ア シ ナ ガ バ チ の 社 会 構 造 の 解 明 を 行 う た め ， 計 5 コ ロ ニ ー

を 野 外 網 室 で 飼 育 し ， ワ ー カ ー 羽 化 か ら 繁 殖 階 級 羽 化 ま で ， 巣 上 の

各 個 体 の 行 動 を ビ デ オ カ メ ラ で 記 録 し（ 1 コ ロ ニ ー は 目 視 観 察 の み ），

行 動 の 解 析 を 行 っ た ． ま た ， 巣 の 発 達 状 況 も 記 録 し た ． 各 コ ロ ニ ー

の ワ ー カ ー は 4～ 8 頭 で ，1 コ ロ ニ ー を 除 き 第 1 ブ ル ー ド（ ワ ー カ ー

羽 化 初 日 か ら 8 日 後 ま で に 羽 化 ） と 第 2 ブ ル ー ド （ ワ ー カ ー 羽 化 初

日 9 日 以 降 羽 化 ） に 分 け た ． 観 察 期 は F 期  (第 1 ブ ル ー ド 最 終 個 体

羽 化 か ら 第 2 ブ ル ー ド 羽 化 開 始 前 日 ま で )，T 期（ 第 2 ブ ル ー ド 羽 化

開 始 か ら 第 2 ブ ル ー ド 最 終 個 体 羽 化 前 日 ま で ）， M 期 （ 第 2 ブ ル ー

ド 最 終 個 体 羽 化 後 ） に 分 け ， 観 察 期 ご と に 解 析 し （ ワ ー カ ー 間 の 分

業 の 解 析 は 主 に F 期 と M 期 に 限 る ），観 察 期 の 違 い の 影 響 も 調 べ た ．  

1  産 卵 は 創 設 ク イ ー ン が 全 観 察 期 間 を 通 し て 独 占 し ， ワ ー カ ー

か ら 優 位 行 動 を ほ と ん ど 受 け ず ， ま た 尻 振 り 行 動 の 頻 度 が ワ

ー カ ー に 比 べ 極 め て 多 か っ た ． し か し ， 独 立 創 設 の ア シ ナ ガ

バ チ で 一 般 的 に 見 ら れ る 社 会 的 順 位 制 に お け る ク イ ー ン の 特

徴 （ ク イ ー ン は ， 全 て の 個 体 に 対 し て 優 位 で あ る ． ク イ ー ン

は ど の ワ ー カ ー よ り も 優 位 行 動 を 最 も 頻 繁 に 行 う ． ク イ ー ン

は 優 位 行 動 を ワ ー カ ー の 中 で 最 も 優 位 な 個 体 に 最 も 高 い 頻 度

で 向 け る ） を ， 創 設 ク イ ー ン は ， F 期 で は 部 分 的 ， M 期 で は

全 く 持 っ て い な か っ た ． ま た ， M 期 で は ， 創 設 ク イ ー ン は 優

位 行 動 を 優 位 ワ ー カ ー 群 （ 主 に 第 2 ブ ル ー ド ） に 対 し て ほ と

ん ど 行 わ ず ， 劣 位 ワ ー カ ー 群 （ 主 に 第 1 ブ ル ー ド ） に 対 し 頻

繁 に 行 っ た ．  

2  2 つ の コ ロ ニ ー で 創 設 ク イ ー ン が 亡 失 し た ． そ の 後 ， 最 上 位

ワ ー カ ー が 最 上 位 を 維 持 し ， 一 番 多 く 産 卵 を し た が ， 一 部 の

ワ ー カ ー の 産 卵 を 許 し た ． 創 設 ク イ ー ン 亡 失 が な か っ た コ ロ
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ニ ー で は 創 設 ク イ ー ン が 高 い 頻 度 で の 尻 振 り を 最 後 ま で 変 わ

ら ず 維 持 し た の に 対 し ， 亡 失 し た 2 頭 の 亡 失 前 の 尻 振 り 頻 度

は ， コ ロ ニ ー 発 達 に と も な い 減 っ た ． こ れ は 尻 振 り 頻 度 が 活

力 シ グ ナ ル と な る こ と を 示 唆 す る ． ク イ ー ン を 引 き 継 い だ ワ

ー カ ー （ 交 代 ク イ ー ン ） の 尻 振 り の 頻 度 は ， 交 代 後 少 し 増 え

た が ， 創 設 ク イ ー ン に 比 べ て 著 し く 少 な か っ た ．  

3  ワ ー カ ー 間 の 優 位 行 動 の 頻 度 に 基 づ き ， 社 会 的 順 位 制 を 調 べ

た ． F 期 は 老 齢 優 位 ， M 期 は 若 齢 優 位 の 傾 向 を 示 し た ． し か

し ， F 期 の 最 老 齢 と M 期 の 最 若 齢 の ワ ー カ ー が 最 上 位 に な る

と は 限 ら ず ， ま た ， M 期 で の 社 会 的 順 位 制 は ， 齢 よ り も 体 サ

イ ズ の 影 響 を 強 く 受 け る こ と が 示 さ れ た ． F 期 ， M 期 と も 優

劣 順 位 の 上 位 個 体 ほ ど 優 位 行 動 を 頻 繁 に 行 っ た ． M 期 の 大 部

分 の ワ ー カ ー は ， 直 下 の 順 位 の ワ ー カ ー に 対 し て 最 も 頻 繁 に

優 位 行 動 を 示 し た が ， F 期 で は そ の 傾 向 は 見 ら れ な か っ た ．  

4  ワ ー カ ー 間 の 労 働 配 分 に 関 し て ， F 期 で は ， 幼 虫 へ の 肉 質 物

給 餌 と 成 虫 間 の 液 状 物 提 供 以 外 の 労 働 で は ， 4 コ ロ ニ ー 中 3

コ ロ ニ ー で ワ ー カ ー 間 に 労 働 頻 度 の 差 が あ っ た が ， そ の 頻 度

は 優 劣 順 位 と は 関 係 が な か っ た ． M 期 の 劣 位 ワ ー カ ー 群 （ 主

に 第 1 ブ ル ー ド ） は 内 役 と 外 役 の 全 て の 労 働 に 従 事 し ， 優 位

ワ ー カ ー （ 第 2 ブ ル ー ド の 大 部 分 の 個 体 ） は 通 常 は 内 役 だ け

を 行 っ た が ， 内 役 の 多 く の 労 働 の 頻 度 は ， 劣 位 ワ ー カ ー 群 よ

り 低 か っ た ．   

5  コ ロ ニ ー 発 達 に と も な い 老 齢 優 位 か ら 若 齢 優 位 に 転 換 す る こ

と を 説 明 す る た め ， 各 ワ ー カ ー の 生 活 史 戦 略 を 基 に 以 下 の 仮

説 を 提 出 し た ． コ ロ ニ ー 発 達 初 期 は ， 創 設 ク イ ー ン の 生 理 活

性 が 高 く 後 継 者 に な る 機 会 が ほ と ん ど な い た め ，ワ ー カ ー は ，

包 括 適 応 度 を 高 め る た め ク イ ー ン の 子 の 養 育 に 全 員 が 協 力 す

る ． そ の 結 果 ， 各 個 体 が 社 会 的 順 位 制 の 上 位 に な る こ と に あ
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ま り 関 心 な く ， 各 個 体 の ち ょ っ と し た 経 験 の 差 に 基 づ い て 優

劣 順 位 が 決 る か ， あ る い は 優 劣 順 位 決 定 に 多 く の コ ス ト が か

か る の を 避 け る た め の 一 つ の 手 段 と し て 羽 化 順 を 利 用 し て い

る た め ， 老 齢 優 位 と な る ． し か し ， コ ロ ニ ー 発 達 が 進 む に つ

れ 創 設 ク イ ー ン が 弱 り ，ワ ー カ ー が 後 継 者 と な る 確 率 が 増 す ．

そ の 結 果 ， 若 齢 ワ ー カ ー は ， ク イ ー ン の 子 を 養 育 す る よ り ，

将 来 ク イ ー ン を 継 承 し 自 身 の 子 を 産 む と い う 戦 略 を 採 る た め ，

育 仔 に 非 協 力 と な り 優 位 に な る こ と に 精 力 を 傾 け る ． 一 方 ，

老 齢 ワ ー カ ー は ， 育 児 活 動 で 疲 労 し て 産 卵 能 力 も 優 劣 順 位 を

巡 る 競 争 能 力 も 落 ち て い る た め ， 創 設 ク イ ー ン の 子 の 養 育 を

通 じ て 包 括 適 応 度 を 高 め る こ と を コ ロ ニ ー 発 達 初 期 と 同 様 に

続 け る ． そ の た め ， 若 齢 優 位 と な る ．  

6  1 日 あ た り の コ ロ ニ ー 肉 質 物 採 集 頻 度 は ， ５ 齢 幼 虫 数 の 増 加

と と も に 増 加 し た が ， ク イ ー ン お よ び ワ ー カ ー の 優 位 行 動 頻

度 と 肉 質 物 採 集 頻 度 と の 間 に 正 の 関 係 は な か っ た ． つ ま り ，

ク イ ー ン や ワ ー カ ー の 優 位 行 動 は ， 肉 質 物 採 集 の 頻 度 を 制 御

し て い な か っ た ． ワ ー カ ー は ， 肉 質 物 採 集 前 に 育 房 点 検 を す

る こ と が 多 か っ た ． ま た ， 育 房 点 検 の 後 ， 肉 質 物 採 集 に 出 る

確 率 は ， ５ 齢 幼 虫 数 が 多 い と き 高 く な っ た ． こ れ は ， ワ ー カ

ー 自 身 が 育 房 点 検 に よ っ て 幼 虫 の 餌 要 求 量 を 知 り ， そ れ に 基

づ い た 自 己 制 御 に よ っ て 肉 質 物 採 集 頻 度 を 決 め て い る こ と を

示 唆 し た ．  

7  ワ ー カ ー は ク イ ー ン か ら 優 位 行 動 を 受 け て も そ の 後 ， 餌 を 提

供 し や す く な る こ と は な か っ た ． し か し ， ク イ ー ン に よ る ワ

ー カ ー へ の 優 位 行 動 が あ る と ，そ の 後 ワ ー カ ー が 外 役（ 特 に ，

液 状 物 採 取 と 肉 質 物 採 集 頻 度 ）に 従 事 す る こ と が 多 く な っ た ．

こ れ ら は ， ク イ ー ン の 優 位 行 動 が ワ ー カ ー の 外 役 が 促 し て い

る こ と を 示 し た ． し か し ， そ の 優 位 行 動 に よ っ て 必 ず 外 役 に
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従 事 す る の で は な く ， 通 常 は 数 十 ％ の 率 で 外 役 に 出 た ． さ ら

に ， 女 王 の 優 位 行 動 の 頻 度 は ， 巣 内 の ５ 齢 幼 虫 数 と は 関 係 が

な か っ た し ，ワ ー カ ー の 外 役 頻 度 と も 関 係 が な か っ た ．ま た ，

他 の ワ ー カ ー に よ る 優 位 行 動 を 受 け て も ワ ー カ ー は 反 応 し な

か っ た （ こ れ は ， ワ ー カ ー は ， 優 位 行 動 を ク イ ー ン が 行 っ た

の か ワ ー カ ー が 行 っ た の か を 識 別 で き る こ と を 示 す ）．こ れ ら

は ， ワ ー カ ー の 外 役 決 定 を 左 右 す る 主 要 因 は 自 ら 集 め た ， 幼

虫 の 餌 要 求 を 含 む コ ロ ニ ー 需 要 に 関 す る 情 報 で ， ク イ ー ン の

優 位 行 動 は 副 要 因 と 考 え ら れ た ． ク イ ー ン は ， 優 位 行 動 に よ

っ て 単 に 自 分 の 空 腹 度 を 伝 え て い る だ け で あ る と 考 え ら れ る ． 

 

 



78 

Summary 

 

In order to elucidate the social structure of the paper wasp Polistes japonicus, five 

colonies were observed in a netted cage located outdoors.  Video recording of four 

colonies and observations directly by eye of the fifth colony were generally performed 

every few days before reproductives emerged.  The number of workers in each colony 

ranged from four to eight.  In four of the colonies the workers were divided into first 

and second broods: the first brood comprised workers that emerged first or within 8 

days of the first emerging day, while the second brood comprised workers that emerged 

more than 8 days after the day on which workers first emerged and before reproductives 

emerged.  Most of the analyses were performed separately for two periods: during the 

first-brood period from the emergence of the last worker of the first brood to the 

emergence of the first worker of the second brood, and during the mixed-brood period 

from the emergence of the last worker of the second brood to the emergence of 

reproductives.  The influences of differences between the two periods were also 

analyzed.   

1. Abdominal wagging and ovipositing were performed almost exclusively by the 

foundress throughout colony development.  However, an analysis of aggressive 

encounters indicated that although the foundress hardly received dominance behaviors 

(aggression) from workers, she lacked either partially or completely the following 

characteristics of the queen that are usually seen in paper-wasp colonies with 

independent founding queens (except in one colony that produced no second brood): 

being socially dominant over all workers (the foundress had more wins than losses in 

one-on-one dominance contests with any worker), exhibiting the highest frequency of 

dominance behaviors, and directing dominance behaviors primarily toward the worker 

with the highest rank in the social hierarchy.  In particular, during the mixed-brood 
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period the foundress hardly exhibited dominance behaviors toward socially dominant 

workers (mainly second brood) but frequently directed dominance behaviors toward 

socially subordinate workers (mainly first brood).  

2. The foundress disappeared in two colonies before the reproductives emerged; in 

these colonies the worker with the highest rank in the social hierarchy inherited the 

colony and laid many eggs.  The frequency of abdominal wagging by these two 

foundresses decreased during colony development, while it did not in two other colonies 

(there were no data for abdominal wagging in the fifth colony, which was observed  

by eye).  This suggests that abdominal wagging provides information about the vigor of 

the performer.  The superseder was socially dominant over all other workers, but spent 

little time wagging her abdomen and allowed some workers to lay eggs. 

3. The rank in the dominance hierarchy among workers was determined based on 

results of one-on-one dominance contests between all pairs of workers.  Older workers 

were likely to be more dominant (producing a hierarchy with older dominants) during 

the first-brood period, while younger workers were likely to be more dominant 

(producing a hierarchy with younger dominants) during the mixed-brood period.  

However, the oldest and youngest workers were not always the top-ranked workers in 

the dominance hierarchy during the first- and mixed-brood periods, respectively, and 

during the mixed-brood period the dominance hierarchy was influenced more by body 

size than by the emergence order.  Most workers displayed dominance behaviors 

primarily toward the worker ranked immediately below them in the dominance 

hierarchy during the mixed-brood period but not during the first-brood period.   

4. During the first-brood period, different workers performed a certain task (with 

the exceptions of feeding larvae and provisioning liquid to other nest mates) at different 

frequencies in three of the four analyzed colonies, but the rank in the dominance 

hierarchy was not related to the frequency for any particular task.  During the 
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mixed-brood period, subordinate workers performed all kinds of intranidal and 

extranidal tasks, while dominant workers spent most of their time on the nest and 

usually only performed intranidal tasks, but their frequencies of performing many 

intranidal tasks were lower than those of subordinate workers.   

5. To explain the temporal change from older dominants to younger dominants in 

the dominance hierarchy, the following hypothesis was proposed based on the 

life-history strategies of individual workers: The probability of a worker inheriting the 

colony is much lower during the first-brood period due to the foundress maintaining a 

high vigor.  Under these conditions, all workers aim to increase the total number of 

reproductive progeny per colony through cooperative rearing, and they are not 

interested in increasing their ranks in the social hierarchy.  Consequently, a hierarchy 

with older dominants is established during the first-brood period probably due to there 

being only small differences in the amount of experience, or the emergence order may be 

used only as a cue to avoid potentially costly dominance contests.  Meanwhile, the 

vigor of the foundress gradually decreases as the colony develops, while the probability 

of a worker inheriting the colony increases; consequently, younger workers are more 

likely to adopt strategies that increase their likelihood of becoming the superseder to 

lay their own eggs rather than rearing the offspring of the foundress.  Therefore, 

younger workers do not contribute to rearing, instead being more interested in 

increasing their ranks in the social hierarchy.  On the other hand, older workers are 

likely to spend most of their time rearing the offspring of the foundress because their 

longer working experience has reduced their abilities to reproduce and to compete for 

socially higher ranks.  Consequently, a hierarchy with younger dominants is 

established during the mixed-brood period.   

6. The daily frequency of foraging for flesh per colony increased with the number 

of fifth-instar larvae per colony, but the foraging frequency was not positively related to 
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that of dominance behaviors performed by the queen (inculding the superseder) or 

workers.  This suggests that dominance behavior of the queen or workers did not 

regulate the frequency of foraging for flesh.  Workers often checked cells just before 

foraging for flesh, and the probability of foraging after checking cells increased with the 

number of fifth-instar larvae in the nest.  This observation suggests that the decision 

of foragers to forage was based on information they collected about the larval demand 

for food by checking cells themselves.   

7. Workers that received dominance behaviors from the foundress were more 

likely to be involved in extranidal tasks (mainly foraging for flesh or liquid), although 

they were unlikely to provision food to the foundress.  This suggests that the foundress 

induced workers to forage using dominance behavior.  However, workers usually 

performed extranidal tasks at probabilities of only up to about 40% after they received a 

dominance behavior from the foundress.  Moreover, the frequency of dominance 

behaviors performed by the foundress was related neither to the number of fifth-instar 

larvae nor to the frequency of extranidal tasks performed by workers.  In addition, 

workers were not likely to change their behavior after receiving a dominance behavior 

from other workers, which suggests that workers were able to distinguish between the 

foundress and other workers.  These observations, together with that described in item 

6, suggest that workers regulated the frequencies of their extranidal tasks primarily 

based on the information about the colony demands that they collected by themselves 

(mainly including that on the larval demand for food), and secondarily based on the 

frequencies of dominance behaviors performed by the foundress.  The foundress is 

therefore considered to convey her own hunger level to workers through dominance 

behavior.   
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H e i n s o h n  R .  a n d  L e g g e  S .   1 9 9 9 .   T h e  c o s t  o f  h e l p i n g .   Tr e n d s  

E c o l .  E v o l .  1 4 :  5 3 - 5 7  
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H e r m a n  R . A . ,  Q u e l l e r  D . C .  a n d  S t r a s s m a n n  J . E .   2 0 0 0 .   T h e  

r o l e  o f  q u e e n s  i n  c o l o n i e s  o f  t h e  s w a r m - f o u n d i n g  w a s p  

P a r a c h a r t e r g u s  c o l o b o p t e r u s .   A n i m . B e h a v.  5 9 :  8 4 1 - 8 4 8  

H i g a s h i  S . ,  I t o  F. ,  S u g i u r a  N .  a n d  O h k a w a r a  K .   1 9 9 4 .   

Wo r k e r ’ s  a g e  r e g u l a t e s  t h e  l i n e a r  d o m i n a n c e  h i e r a r c h y  i n  

t h e  q u e e n l e s s  p o n e r i n e  a n t ,  P a c h y c o n d y l a  s u b l a e v i s  

( H y m e n o p t e r a :  F o r m i c i d a e ) .   A n i m .  B e h a v.  4 7 :  1 7 9 - 1 8 4  

v a n  H o n k  C . G . J . ,  R ö s e l e r  P. - F. ,  Ve l t h u i s  H . H . W.  a n d  H o o g e v e e n  

J . C .   1 9 8 1 .   F a c t o r s  i n f l u e n c i n g  t h e  e g g  l a y i n g  o f  

w o r k e r s  i n  a  c a p t i v e  B o m b u s  t e r r e s t r i s  c o l o n y.   B e h a v.  

E c o l .  S o c i o b i o l .  9 :  9 - 1 4  

H u g h e s  C . R .  a n d  S t r a s s m a n n  J . E .   1 9 8 8 .   A g e  i s  m o r e  

i m p o r t a n t  t h a n  s i z e  i n  d e t e r m i n i n g  d o m i n a n c e  a m o n g  

w o r k e r s  i n  t h e  p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  w a s p ,  P o l i s t e s  

i n s t a b i l i s .   B e h a v i o u r  1 0 7 :  1 - 1 5  

I w a h a s h i  O .   1 9 8 9 .   S o c i e t y  o f  R o p a l i d i a  f a s c i a t a .   I n :  S o c i e t y  

o f  R o p a l i d i a  w a s p  ( I w a h a s h i  O .  a n d  Ya m a n e  S . ,  E d s ) ,  T ô k a i  

U n i v e r s i t y  P r e s s ,  To k y o .   p p  3 - 2 0 9   ( i n  J a p a n e s e )  

J e a n n e  R . L .   1 9 7 2 .   S o c i a l  b i o l o g y  o f  t h e  n e o t r o p i c a l  w a s p  

M i s c h o c y t t a r u s  d r e w s e n i .   B u l l .  M u s .  C o m p .  Z o o l .  1 4 4 :  

6 3 - 1 5 0  

J e a n n e  R . L .   1 9 9 9 .   G r o u p  s i z e ,  p r o d u c t i v i t y,  a n d  i n f o r m a t i o n  

f l o w  i n  s o c i a l  w a s p s .   I n :  I n f o r m a t i o n  p r o c e s s i n g  i n  s o c i a l  

i n s e c t s  ( D e t r a i n  C . ,  D e n e u b o u r g  J . L .  a n d  P a s t e e l s  J . M . ,  

E d s ) ,  B i r k h ä u s e r  Ve r l a g ,  B a s e l .   p p  3 - 3 0  

J e a n n e  R . L .   2 0 0 3 .   S o c i a l  c o m p l e x i t y  i n  t h e  H y m e n o p t e r a ,  w i t h  

s p e c i a l  a t t e n t i o n  t o  t h e  w a s p s .   I n :  G e n e s ,  b e h a v i o r s  a n d  

e v o l u t i o n  o f  s o c i a l  i n s e c t s  ( K i k u c h i  T. ,  A z u m a  N .  a n d  
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H i g a s h i  S . ,  E d s ) ,  H o k k a i d o  U n i v e r s i t y  P r e s s .   p p  8 1 - 1 3 0  

J e a n n e  R . L .   2 0 0 9 .   V i b r a t i o n a l  s i g n a l s  i n  s o c i a l  w a s p s :  a  r o l e  

i n  c a s t e  d e t e r m i n a t i o n ?   I n :  O r g a n i z a t i o n  o f  i n s e c t  

s o c i e t i e s :  f r o m  g e n o m e  t o  s o c i o c o m p l e x i t y  ( G a d a u  J .  a n d  

F e w e l l  J . ,  E d s ) ,  H a r v a r d  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .   

p p  2 4 3 - 2 6 5  

J e a n s o n  R . ,  F e w e l l  J . H . ,  G o r e l i c k  R .  a n d  B e r t r a m  S . M .   2 0 0 7 .   

E m e r g e n c e  o f  i n c r e a s e d  d i v i s i o n  o f  l a b o r  a s  a  f u n c t i o n  o f  

g r o u p  s i z e .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  6 2 :  2 8 9 - 2 9 8  

J h a  S . ,  C a s e y - F o r d  R . G . ,  P e d e r s e n  J . S . ,  P l a t t  T. G . ,  C e r v o  R . ,  

Q u e l l e r  D . C .  a n d  S t r a s s m a n n  J . E .   2 0 0 6 .   T h e  q u e e n  i s  

n o t  a  p a c e m a k e r  i n  t h e  s m a l l - c o l o n y  w a s p s  P o l i s t e s  

i n s t a b i l i s  a n d  P.  d o m i n u l u s .   A n i m .  B e h a v.  7 1 :  11 9 7 - 1 2 0 3  

K a s u y a  E .   1 9 8 3 .   S o c i a l  b e h a v i o r  o f  e a r l y  e m e r g i n g  m a l e s  o f  a  

J a p a n e s e  p a p e r  w a s p ,  P o l i s t e s  c h i n e n s i s  a n t e n n a l i s  

( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   R e s .  P o p u l .  E c o l .  2 5 :  1 4 3 - 1 4 9  

K a t o  N . ,  Ya m a d a  Y. Y. ,  M a t s u u r a  M .  a n d  Ts u k a d a  M .   2 0 0 7 a .   

M a t i n g ,  o v i p o s i t i o n ,  a n d  p r e y  u s e  b y  l a r v a e  o f  H y p s o p y g i a  

p o s t f l a v a  ( L e p i d o p t e r a :  P y r a l i d a e ) ,  a  m o t h  p a r a s i t i c  o n  

n e s t s  o f  t h e  p a p e r  w a s p ,  P o l i s t e s  j o k a h a m a e .   J p n .  J .  

A p p l .  E n t m o l .  Z o o l .  5 1 :  4 5 - 5 0 .   I n  J a p a n e s e  w i t h  E n g l i s h  

s u m m a r y,  t a b l e s  a n d  f i g u r e s   

K a t o  N . ,  Ya m a d a  Y. Y. ,  M a t s u u r a  M .  a n d  Ts u k a d a  M .   2 0 0 7 b .   

L i f e  c y c l e  o f  H y p s o p y g i a  p o s t f l a v a  ( L e p i d o p t e r a ,  

P y r a l i d a e ) ,  a  m o t h  p a r a s i t i c  o n  n e s t s  o f  t h e  p a p e r  w a s p  

P o l i s t e s  j o k a h a m a e .   J p n .  J .  A p p l .  E n t m o l .  Z o o l .  5 1 :  

11 5 - 1 2 0 .   I n  J a p a n e s e  w i t h  E n g l i s h  s u m m a r y,  t a b l e s  a n d  

f i g u r e s  
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K l a h n  J . E .   1 9 8 1 .   A l t e r n a t i v e  r e p r o d u c t i v e  t a c t i c s  o f  s i n g l e  

f o u n d r e s s e s  o f  a  s o c i a l  w a s p ,  P o l i s t e s  f u s c a t u s .   P h D  

t h e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  I o w a  

K e l l e r  L .  a n d  N o n a c s  P.   1 9 9 3 .   T h e  r o l e  o f  q u e e n  p h e r o m o n e s  i n  

s o c i a l  i n s e c t s :  q u e e n  c o n t r o l  o r  q u e e n  s i g n a l ?   A n i m .  

B e h a v.  4 5 :  7 8 7 - 7 9 4  

K o e d a m  D . ,  C o n t r e r a  F. A . L . ,  F i d a l g o  A . O .  a n d  

I m p e r a t r i z - F o n s e c a  V. L .   2 0 0 5 .   H o w  q u e e n  a n d  w o r k e r s  

s h a r e  i n  m a l e  p r o d u c t i o n  i n  t h e  s t i n g l e s s  b e e  M e l i p o n a  

s u b n i t i d a  D u c k e  ( A p i d a e ,  M e l i p o n i n i ) .   I n s e c t .  S o c .  5 2 :  

11 4 - 1 2 1  

K o k k o  H . ,  J o h n s t o n e  R . A .  a n d  C l u t t o n - B r o c k  T. H .   2 0 0 1 .   T h e  

e v o l u t i o n  o f  c o o p e r a t i v e  b r e e d i n g  t h r o u g h  g r o u p  

a u g m e n t a t i o n .   P r o c .  R .  S o c .  L o n d .  B  2 6 8 :  1 8 7 - 1 9 6  

L a m b a  S . ,  C h a n d r a s e k h a r  K .  a n d  G a d a g k a r  R .   2 0 0 8 .   S i g n a l i n g  

h u n g e r  t h r o u g h  a g g r e s s i o n - t h e  r e g u l a t i o n  o f  f o r a g i n g  i n  a  

p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  w a s p .   N a t u r w i s s e n s c h a f t e n  9 5 :  

6 7 7 - 6 8 0  

L i t t e  M .   1 9 7 7 .   B e h a v i o r a l  e c o l o g y  o f  t h e  s o c i a l  w a s p ,  

M i s c h o c y t t a r u s  m e x i c a n u s .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  2 :  

2 2 9 - 2 4 6  

L i t t e  M .   1 9 7 9 .   M i s c h o c y t t a r u s  f l a v i t a r s i s  i n  A r i z o n a :  s o c i a l  

a n d  n e s t i n g  b i o l o g y  o f  a  p o l i s t i n e  w a s p .   Z .  T i e r p s y c h o l .  

5 0 :  2 8 2 - 3 1 2  

M a r k i e w i c z  D . A .  a n d  O ’ D o n n e l l  S .   2 0 0 1 .   S o c i a l  d o m i n a n c e ,  

t a s k  p e r f o r m a n c e  a n d  n u t r i t i o n :  i m p l i c a t i o n s  f o r  

r e p r o d u c t i o n  i n  e u s o c i a l  w a s p s .   J .  C o m p .  P h y s i o l .  A  1 8 7 :  

3 2 7 - 3 3 3  
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M a t t h e w  F. S . ,  B o s c a r o  F.  a n d  Tu r i l l a z z i  S .   2 0 0 1 .   C u t i c u l a r  

h y d r o c a r b o n s  a n d  r e p r o d u c t i v e  s t a t u s  i n  t h e  s o c i a l  w a s p  

P o l i s t e s  d o m i n u l u s .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  4 9 :  4 0 1 - 4 0 9  

松 浦 誠  1 9 7 5．  成 虫 の 形 態 及 び 造 巣 習 性 に よ る ア シ ナ ガ バ チ 属 の

見 分 け 方 ．  植 物 防 疫 ．  2 9 :  8 1 - 9 9  

M a t s u u r a  M .   1 9 8 4 .   C o m p a r a t i v e  b i o l o g y  o f  t h e  f i v e  J a p a n e s e  

s p e c i e s  o f  t h e  g e n u s  Ve s p a  ( H y m e n o p t e r a ,  Ve s p i d a e ) .   

B u l l .  F a c .  A g r i . ,  M i e  U n i v.  6 9 :  1 - 1 3 1  

松 浦 誠  1 9 9 5．  図 説 社 会 性 カ リ バ チ の 生 態 と 進 化 ． 北 海 道 大 学 図

書 刊 行 会 ， 札 幌 ．  p p  1 4 - 3 5 3  

M a t s u u r a  M .  a n d  Ya m a n e  S k .   1 9 8 3 .   B i o l o g y  o f  t h e  v e s p i n e  

w a s p s .   H o k k a i d o  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  S a p p o r o .   3 2 3  p p  

M a y n a r d  S m i t h  J .   1 9 8 2 .   E v o l u t i o n  a n d  t h e  t h e o r y  o f  g a m e s .   

C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .   2 2 4  p p  

M i c h e n e r  C . D .   1 9 7 4 .   T h e  s o c i a l  b e h a v i o r  o f  t h e  b e e s .   

H a r v a r d  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a n b r i d g e .   4 0 4  p p  

M i y a n o  S .   1 9 8 6 .   C o l o n y  d e v e l o p m e n t ,  w o r k e r  b e h a v i o r  a n d  

m a l e  p r o d u c t i o n  i n  o r p h a n  c o l o n i e s  o f  a  J a p a n e s e  p a p e r  

w a s p ,  P o l i s t e s  c h i n e n s i s  a n t e n n a l i s  P é r e z  ( H y m e n o p t e r a :  

Ve s p i d a e ) .   R e s .  P o p u l .  E c o l .  2 8 :  3 4 7 - 3 6 1  

M o l i n a  Y.  a n d  O ’ D o n n e l l  S .   2 0 0 9 .   Wo r k e r  r e p r o d u c t i v e  

c o m p e t i t i o n  a f f e c t s  d i v i s i o n  o f  l a b o r  i n  a  p r i m i t i v e l y  

s o c i a l  p a p e r w a s p  ( P o l i s t e s  i n s t a b i l i s ) .   I n s e c t .  S o c .  5 6 :  

1 4 - 2 0  

M o n n i n  T.  a n d  P e e t e r s  C .   1 9 9 9 .   D o m i n a n c e  h i e r a r c h y  a n d  

r e p r o d u c t i v e  c o n f l i c t s  a m o n g  s u b o r d i n a t e s  i n  a  

m o n o g y n o u s  q u e e n l e s s  a n t .   B e h a v.  E c o l .  1 0 :  3 2 3 - 3 3 2  

N i l s s o n  J . - Å .   2 0 0 2 .   M e t a b o l i c  c o n s e q u e n c e s  o f  h a r d  w o r k .   
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P r o c .  R .  S o c .  L o n d .  B .  2 6 9 :  1 7 3 5 - 1 7 3 9  

O ’ D o n n e l l  S .   1 9 9 8 a .   D o m i n a n c e  a n d  p o l y e t h i s m  i n  t h e  

e u s o c i a l  w a s p  M i s c h o c y t t a r u s  m a s t i g o p h o r u s  

( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  4 3 :  

3 2 7 - 3 3 1  

O ’ D o n n e l l  S .   1 9 9 8 b .   E f f e c t s  o f  e x p e r i m e n t a l  f o r a g e r  r e m o v a l s  

o n  d i v i s i o n  o f  l a b o u r  i n  t h e  p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  w a s p  

P o l i s t e s  i n s t a b i l i s  ( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   B e h a v i o u r  

1 3 5 :  1 7 3 - 1 9 3  

O ’ D o n n e l l  S .   2 0 0 1 .   Wo r k e r  a g e ,  o v a r y  d e v e l o p m e n t ,  a n d  

t e m p o r a l  p o l y e t h i s m  i n  t h e  s w a r m - f o u n d i n g  w a s p  P o l y b i a  

o c c i d e n t a l i s  ( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   J .  I n s e c t  B e h a v.  

1 4 :  2 0 1 - 2 1 3  

O ’ D o n n e l l  S .   2 0 0 6 .   P o l y b i a  w a s p  b i t i n g  i n t e r a c t i o n s  r e c r u i t  

f o r a g e r s  f o l l o w i n g  e x p e r i m e n t a l  w o r k e r  r e m o v a l s .   A n i m .  

B e h a v.  7 1 :  7 0 9 - 7 1 5 .  

O ’ D o n n e l l  S .  a n d  J e a n n e  R . L .   1 9 9 0 .   F o r a g e r  s p e c i a l i z a t i o n  

a n d  t h e  c o n t r o l  o f  n e s t  r e p a i r  i n  P o l y b i a  o c c i d e n t a l i s  

O l i v i e r  ( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  

2 7 :  3 5 9 - 3 6 4  

O ’ D o n n e l l  S .  a n d  J e a n n e  R . L .   1 9 9 5 .   Wo r k e r  l i p i d  s t o r e s  

d e c r e a s e  w i t h  o u t s i d e - n e s t  t a s k  p e r f o r m a n c e  i n  w a s p s :  

I m p l i c a t i o n s  f o r  t h e  e v o l u t i o n  o f  a g e  p o l y e t h i s m .   

E x p e r i e n t i a  5 1 :  7 4 9 - 7 5 2  

O n o  M .   1 9 8 9 .   M u l t i p l e - c o m b  n e s t  f o u n a t i o n  b y  a  s i n g l e  

i n s e m i n a t e d  w o r k e r  o f  t h e  t e m p e r a t e  p a p e r  w a s p ,  P o l i s t e s  

s n e l l e n i  S a u s s u r e  ( H y m e n o p t e r a ,  Ve s p i d a e ) .   J .  E t h o l .  7 :  

5 7 - 5 8  
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P a g e  R . E . ,  P o s t  D . C .  a n d  M e t c a l f  R . A .   1 9 8 9 .   S a t e l l i t e  n e s t s ,  

e a r l y  m a l e s ,  a n d  p l a s t i c i t y  o f  r e p r o d u c t i v e  b e h a v i o r  i n  a  

p a p e r  w a s p .   A m .  N a t .  1 3 4 :  7 3 1 - 7 4 8  

P a r d i  L .   1 9 4 8 .   D o m i n a n c e  o r d e r  i n  P o l i s t e s  w a s p .   P h y s i o l .  

Z o o l .  2 1 :  1 - 1 3  

P e e t e r s  C .  a n d  L i e b i g  J .   2 0 0 9 .   F e r t i l i t y  s i g n a l i n g  a s  a  g e n e r a l  

m e c h a n i s m  o f  r e g u l a t i n g  r e p r o d u c t i v e  d i v i s i o n  o f  l a b o r  i n  

a n t s .   I n :  O r g a n i z a t i o n  o f  i n s e c t  s o c i e t i e s :  f r o m  g e n o m e  

t o  s o c i o c o m p l e x i t y  ( G a d a u  J .  a n d  F e w e l l  J . ,  E d s ) ,  H a r v a r d  

U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .   p p  2 2 0 - 2 4 2  

P r e m n a t h  S . ,  S i n h a  A .  a n d  G a d a g k a r  R .   1 9 9 6 .   D o m i n a n c e  

r e l a t i o n s h i p  i n  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  r e p r o d u c t i v e  d i v i s i o n  

o f  l a b o u r  i n  a  p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  w a s p  ( R o p a l i d i a  

m a r g i n a t a ) .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  3 9 :  1 2 5 - 1 3 2  

R a t n i e k s  F. L . W. ,  F o s t e r  K . R .  a n d  We n s e l e e r s  T.   2 0 0 6 .   C o n f l i c t  

r e s o l u t i o n  i n  i n s e c t  s o c i e t i e s .   A n n u .  R e v.  E n t o m o l .  5 1 :  

5 8 1 - 6 0 8  

R e e v e  H . K .   1 9 9 1 .   P o l i s t e s .   I n :  T h e  s o c i a l  b i o l o g y  o f  w a s p s  

( R o s s  K . G .  a n d  M a t t h e w s  R . W. ,  E d s ) ,  C o m s t o c k  P u b l i s h i n g  

A s s o c i a t e s ,  A d i v i s i o n  o f  C o r n e l l  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  L o n d o n .   

p p  9 9 - 1 4 8  

R e e v e  H . K .  a n d  G a m b o a  G . J .   1 9 8 3 .   C o l o n y  a c t i v i t y  

i n t e g r a t i o n  i n  p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  w a s p s :  t h e  r o l e  o f  t h e  

q u e e n  ( P o l i s t e s  f u s c a t u s ,  H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   

B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  1 3 :  6 3 - 7 4  

R e e v e  H . K .  a n d  G a m b o a  G . J .   1 9 8 7 .   Q u e e n  r e g u l a t i o n  o f  

w o r k e r  f o r a g i n g  i n  p a p e r  w a s p s :  a  s o c i a l  f e e d b a c k  c o n t r o l  

s y s t e m  ( P o l i s t e s  f u s c a t u s ,  H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   
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B e h a v i o u r  1 0 2 :  1 4 7 - 1 6 7  

R e e v e  H . K . ,  P e t e r s  J . M . ,  N o n a c s  P.  a n d  S t a r k s  P. T.   1 9 9 8 .   

D i s p e r s a l  o f  f i r s t  “ w o r k e r s ”  i n  s o c i a l  w a s p s :  C a u s e s  a n d  

i m p l i c a t i o n s  a n  a l t e r n a t i v e  r e p r o d u c t i v e  s t r a t e g y.   P r o c .  

N a t l .  A c a d .  S c i .  U S A  9 5 :  1 3 7 3 7 - 1 3 7 4 2  

R i c e  W. R .   1 9 8 9 .   A n a l y z i n g  t a b l e s  o f  s t a t i s t i c a l  t e s t s .   

E v o l u t i o n  4 3 :  2 2 3 - 2 2 5  

R ö s e l e r  P. - F.   1 9 9 1 .   R e p r o d u c t i v e  c o m p e t i t i o n  d u r i n g  c o l o n y  

e s t a b l i s h m e n t .   I n :  T h e  s o c i a l  b i o l o g y  o f  w a s p s  ( R o s s  K . G .  

a n d  M a t t h e w s  R . W. ,  E d s ) ,  C o m s t o c k  P u b l i s h i n g  A s s o c i a t e s ,  

A d i v i s i o n  o f  C o r n e l l  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  L o n d o n .  p p  3 0 9 - 3 3 5  

S h r e e v e s  G .  a n d  F i e l d  J .   2 0 0 2 .   G r o u p  s i z e  a n d  d i r e c t  f i t n e s s  

i n  s o c i a l  q u e u e s .   A m .  N a t .  1 5 9 :  8 1 - 9 5  

S l e d g e  M . F. ,  B o s c a r o  F.  a n d  Tu r i l l a z z i  S .   2 0 0 1 .   C u t i c u l a r  

h y d r o c a r b o n s  a n d  r e p r o d u c t i v e  s t a t u s  i n  t h e  s o c i a l  w a s p  

P o l i s t e s  d o m i n u l u s .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  4 9 :  4 0 1 - 4 0 9  

S p r a d b e r y  J . P.   1 9 9 1 .   E v o l u t i o n  o f  q u e e n  n u m b e r  a n d  q u e e n  

c o n t r o l .   I n :  T h e  s o c i a l  b i o l o g y  o f  w a s p s  ( R o s s  K . G .  a n d  

M a t t h e w s  R . W. ,  E d s ) ,  C o m s t o c k  P u b l i s h i n g  A s s o c i a t e s ,  A  

d i v i s i o n  o f  C o r n e l l  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  L o n d o n .   p p  3 3 6 - 3 8 8  

S t r a s s m a n n  J . E .   1 9 8 1 .   E v o l u t i o n a r y  i m p l i c a t i o n s  o f  e a r l y  

m a l e  a n d  s a t e l l i t e  n e s t  p r o d u c t i o n  i n  P o l i s t e s  e x c l a m a n s  

c o l o n y  c y c l e s .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  8 :  5 5 - 6 4  

S t r a s s m a n n  J . E .   1 9 8 5 .   Wo r k e r  m o r t a l i t y  a n d  t h e  e v o l u t i o n  o f  

c a s t e s  i n  t h e  s o c i a l  w a s p  P o l i s t e s  e x c l a m a n s .   I n s e c t .  S o c .  

3 2 :  2 7 5 - 2 8 5  

S t r a s s m a n n  J . E .   2 0 0 1 .   T h e  r a r i t y  o f  m u l t i p l e  m a t i n g  b y  

f e m a l e s  i n  t h e  s o c i a l  H y m e n o p t e r a .   I n s e c t .  S o c .  4 8 :  1 - 1 3  
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S t r a s s m a n n  J . E .  a n d  M e y e r  D . C .   1 9 8 3 .   G e r o n t o c r a c y  i n  t h e  

s o c i a l  w a s p ,  P o l i s t e s  e x c l a m a n s .   A n i m .  B e h a v.  3 1 :  

4 3 1 - 4 3 8  

S t r a s s m a n n  J . E . ,  M e y e r  D . C .  a n d  M a t l o c k  R . L .   1 9 8 4 .   

B e h a v i o r a l  c a s t e s  i n  t h e  s o c i a l  w a s p ,  P o l i s t e s  e x c l a m a n s  

( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   S o c i o b i o l o g y  8 :  2 11 - 2 2 4  

S t r a u s s  K . ,  S c h a r p e n b e r g  H . ,  C r e w e  R . M . ,  G l a h n  F. ,  F o t h  H .  a n d  

M o r i t z  R . F. A .   2 0 0 8 .   T h e  r o l e  o f  t h e  q u e e n  m a n d i b u l a r  

g l a n d  p h e r o m o n e  i n  h o n e y b e e s  ( A p i s  m e l l i f e r a ) :  h o n e s t  

s i g n a l  o r  s u p p r e s s i v e  a g e n t ?   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  6 2 :  

1 5 2 3 - 1 5 3 1  

S u m a n a  A .  a n d  G a d a g k a r  R .   2 0 0 1 .   T h e  s t r u c t u r e  o f  d o m i n a n c e  

h i e r a r c h i e s  i n  t h e  p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  w a s p  R o p a l i d i a  

m a r g i n a t a .   E t h o l .  E c o l .  E v o l .  1 3 :  2 7 3 - 2 8 1  

S u r y a n a r a y a n a n  S . ,  H a n t s c h e l  A . E . ,  To r r e s  C . G .  a n d  J e a n n e  R . L .   

2 0 11 .   C h a n g e  i n  t h e  t e m p o r a l  p a t t e r n  o f  a n t e n n a l  

d r u m i n g  b e h a v i o r  a c r o s s  t h e  P o l i s t e s  f u s c a t u s  c o l o n y  c y c l e  

( H y m e n o p t e r a ,  Ve s p i d a e ) .   I n s e c t .  S o c .  5 8 :  9 7 - 1 0 6  

S u z u k i  T.   1 9 8 5 .   M a t i n g  a n d  l a y i n g  o f  f e m a l e - p r o d u c i n g  e g g s  

b y  o r p h a n e d  w o r k e r s  o f  a  p a p e r  w a s p ,  P o l i s t e s  s n e l l e n i  

( H y m e n o p t e r a ,  Ve s p i d a e ) .   A n n .  E n t o m o l .  S o c .  A m .  7 8 :  

7 3 6 - 7 3 9  

S u z u k i  T.   1 9 9 7 .   Wo r k e r  m a t i n g  i n  q u e e n - r i g h t  c o l o n i e s  o f  a  

t e m p e r a t e  p a p e r  w a s p .   N a t u r w i s s e n c h c a f t e n  8 4 :  3 0 4 - 3 0 5  

S u z u k i  T.   2 0 0 3 .   Q u e e n  r e p l a c e m e n t  w i t h o u t  g e r o n t o c r a c y  i n  

t h e  p a p e r  w a s p  P a r a p o l y b i a  i n d i c a  i n  t e m p e r a t e  J a p a n .   

E t h o l .  E c o l .  E v o l .  1 5 :  1 9 1 - 1 9 6  

Ta k a h a s h i  J . ,  Ay a b e  T. ,  M i t s u h a t a  M . ,  S h i m i z u  I .  a n d  O n o  M .   
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2 0 0 8 .   D i p l o i d  m a l e  p r o d u c t i o n  i n  a  r a r e  a n d  l o c a l l y  

d i s t r i b u t e d  b u m b l e b e e ,  B o m b u s  f l o r i l e g u s  ( H y m e n o p t e r a ,  

A p i d a e ) .   I n s e c t .  S o c .  5 5 :  4 3 - 5 0  

Tr i v e r s  R . T.  a n d  H a r e  H .   1 9 7 6 .   H a p l o d i p l o i d y  a n d  t h e  

e v o l u t i o n o f  t h e  s o c i a l  i n s e c t s .  S c i e n c e  1 9 1 :  2 4 9 - 2 6 3  

Ts u c h i d a  K .   1 9 9 1 .   Te m p o r a l  b e h a v i o r a l  v a r i a t i o n  a n d  d i v i s i o n  

o f  l a b o r  a m o n g  w o r k e r s  i n  t h e  p r i m i t i v e l y  w a s p ,  P o l i s t e s  

j a d w i g a e  D a l l a  To r r e .   J .  E t h o l .  9 :  1 2 9 - 1 3 4  

Ts u c h i d a  K . ,  N a g a t a N .  a n d  K o j i m a  J .   2 0 0 2 .   D i p l o i d  m a l e s  a n d  

s e x  d e t e r m i n a t i o n  i n  a  p a p e r  w a s p ,  P o l i s t e s  c h i n e n s i s  

a n t e n n a l i s  ( H y m e n o p t e r a , Ve s p i d a e ) .   I n s e c t .  s o c .  4 9 :  

1 2 0 - 1 2 4  

Ts u c h i d a  K . ,  S a i g o  T. ,  N a g a t a  N . ,  Ts u j i t a  S . ,  Ta k e u c h i  K .  a n d  

M i y a n o  S .   2 0 0 3 .   Q u e e n - w o r k e r  c o n f l i c t s  o v e r  m a l e  

p r o d u c t i o n  a n d  s e x  a l l o c a t i o n  i n  a  p r i m i t i v e l y  e u s o c i a l  

w a s p .   E v o l u t i o n  5 7 :  2 3 6 5 - 2 3 7 3  

Ts u c h i d a  K .  a n d  S u z u k i  T.   2 0 0 6 .   C o n f l i c t  o v e r  s e x  r a t i o  a n d  

m a l e  p r o d u c t i o n  i n  p a p e r  w a s p s .   A n n .  Z o o l .  F e n n i c i  4 3 :  

4 6 8 - 4 8 0  

Ts u j i  K .  a n d  Ts u j i  N .   2 0 0 5 .   W h y  i s  d o m i n a n c e  h i e r a r c h y  

a g e - r e l a t e d  i n  s o c i a l  i n s e c t s ?   T h e  r e l a t i v e  l o n g e v i t y  

h y p o t e s i s .   B e h a v.  E c o l .  S o c i o b i o l .  5 8 :  5 1 7 - 5 2 6  

Wa l d b a u e r  G . P.   1 9 6 8 .   T h e  c o n s u m p t i o n  a n d  u t i l i z a t i o n  o f  f o o d  

b y  i n s e c t s .   A d v a n c e s  i n  I n s e c t  P h y s i o l .  5 :  2 2 9 - 2 8 8  

We n s e l e e r s  T.  a n d  R a t n i e k s  F. L . W.   2 0 0 6 .   C o m p a r a t i v e  

a n a l y s i s  o f  w o r k e r  r e p r o d u c t i o n  a n d  p o l i c i n g  i n  e u s o c i a l  

H y m e n o p t e r a  s u p p o r t s  r e l a t e d n e s s  t h e o r y.   A m .  N a t .  1 6 8 :  

E 1 6 3 - E 1 7 9  
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We s t - E b e r h a r d  M . J .   1 9 6 9 .   T h e  s o c i a l  b i o l o g y  o f  p o l i s t i n e  w a s p .   

M i s c .  P u b l .  M u s .  Z o o l .  U n i v.  M i c h .  1 4 0 :  1 - 1 4 0  

We s t - E b e r h a r d  M . J .   1 9 7 8 .   Te m p o r a r y  q u e e n s  i n  M e t a p o l y b i a  

w a s p s :  n o n - r e p r o d u c t i v e  h e l p e r s  w i t h o u t  a l t r u i s m ?   

S c i e n c e  2 0 0 :  4 4 1 - 4 4 3  

We s t - E b e r h a r d  M . J .   1 9 8 1 .   I n t r a g r o u p  s e l e c t i o n  a n d  t h e  

e v o l u t i o n  o f  i n s e c t  s o c i e t i e s .  I n :  N a t u r a l  s e l e c t i o n  a n d  

s o c i a l  b e h a v i o r :  r e s e a r c h  a n d  n e w  t h e o r y.   C h i r i o n  P r e s s ,  

N e w  Yo r k .   p p  3 - 1 7  

Wi l e y  R . H .  a n d  R a b e n o l d  K . N .   1 9 8 4 .   T h e  e v o l u t i o n  o f  

c o o p e r a t i v e  b r e e d i n g  b y  d e l a y e d  r e c i p r o c i t y  a n d  q u e u e i n g  

f o r  f a v o r a b l e  s o c i a l  p o s i t i o n s .   E v o l u t i o n  3 8 :  6 0 9 - 6 2 1  

Wi l l i a m s  J . B . ,  R o b e r t s  S . P.  a n d  E l e k o n i c h  M . M .   2 0 0 8 .   A g e  a n d  

n a t u r a l  m e t a b o l i c a l l y - i n t e n s i v e  b e h a v i o r  a f f e c t  o x i d a t i v e  

s t r e s s  a n d  a n t i o x i d a n t  m e c h a n i s m s .   E x p .  G e r o n t o l .  4 3 :  

5 3 8 – 5 4 9  

Wi l s o n  E . O .   1 9 7 4 .   G r o u p  e f f e c t s  a n d  t h e  c o n t r o l  o f  n e s t m a t e s .   

I n :  I n s e c t  s o c i e t i e s .   H a r v a r d  U i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .   

p p  2 9 6 - 3 0 5  

Ya m a n e  S o .   1 9 6 9 .   P r e l i m i n a r y  o b s e r v a t i o n s  o n  t h e  l i f e  h i s t o r y  

o f  t w o  p o l i s t i n e  w a s p s ,  P o l i s t e s  s n e l l e n i  a n d  P.  b i g l u m i s  i n  

S a p p o r o ,  n o r t h e r n  J a p a n .   J .  F a c .  S c i . ,  H o k k a i d o  U n i v. ,  

S e r.  V I ,  Z o o l .  1 7 :  7 8 - 1 0 5  

Ya m a n e  S o .   1 9 7 1 .   D a i l y  a c t i v i t i e s  o f  t h e  f o u n d i n g  q u e e n s  o f  

t w o  P o l i s t e s  w a s p s ,  P.  s n e l l e n i  a n d  P.  b i g l u m i s  i n  t h e  

s o l i t a r y  s t a g e  ( H y m e n o p r e t a :  Ve s p i d a e ) .   K o n t y u  3 9 :  

2 0 3 - 2 1 7  

Ya m a n e  S o .   1 9 8 6 .   T h e  c o l o n y  l i f e  c y c l e  o f  t h e  S u m a t r a n  p a p e r  
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w a s p  R o p a l i d i a  ( I c a r i o l a )  v a r i e g a t a  j a c o b s o n i  ( B u y s s o n ) .   

Wi t h  r e f e r e n c e  t o  t h e  p o s s i b l e  o c c u r r e n c e  o f  s e r i a l  

p o l y g y n y  ( H y m e n o p t e r a :  Ve s p i d a e ) .   M o n i t .  Z o o l .  I t a l .  2 0 :  

1 3 5 - 1 6 1  

山 根 爽 一  2 0 0 1．  ア シ ナ ガ バ チ 一 億 年 の ド ラ マ ‐ カ リ バ チ の 社 会

は い か に 進 化 し た か ． 北 海 道 大 学 図 書 刊 行 会 ，札 幌 ． 2 6 8  p p  

Yo s h i k a w a  K .   1 9 5 6 .   C o m p o u n d  n e s t  e x p e r i m e n t s  i n  P o l i s t e s  

f a d w i g a e  d a l l a  To r r e .   E c o l o g i c a l  s t u d i e s  o f  P o l i s t e s  w a s p  

I V.   J .  I n s e c t  P o l y t e c h .  O s a k a  C i t y  U n i v.  7 ( 1 5 ) :  2 2 9 - 2 4 3  

Yo s h i k a w a  K .   1 9 6 3 .   I n t r o d u c t o r y  s t u d i e s  o n  t h e  l i f e  e c o n o m y  

o f  p o l i s t i n e  w a s p  I I .   S u p e r  i n d i v i d u a l  s t a g e  2 .   D i v i s i o n  

o f  l a b o r  a m o n g  w o r k e r s .   J p n .  J .  E c o l .  1 3 :  5 3 - 5 7  
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Table 1  Emergence days of individual workers (expressed in days after the first 

emergence of workers). 

Emergence order of individual workers Colony 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 

A  0(F) a 2(F) 3(F) - 10(S) 11(S) 14(S) 22(S) - 
B 0(F) 1(F) 2(F) 3(F) - - - - - 
C 0(F) 2(F) 5(F) 7(F) 10(S) 14(S) 15(S) - - 
D 0(F) 4(F) 6(F) 8(F) 14(S) 18(S) - - - 
P 0(F) 0(F) - 8(F) 8(F) 13(s) 25(S) 26(S) 27(S) 

a Letters within parentheses indicate the brood type: F, first; S, second. 
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Table 2  Checking results for characteristics of dominance behavior of the queen. 

Kind of 
queen 

Period Colony Queen vs 
top-ranked workera 

Worker with 
highest frequency of 
dominance 
behaviorsb 

Total 
frequenciesc 

Foundress First brood A Pos. (< 0.0001, 49) Pos. (0.461, 90) Neg. (0.248, 6)  

  B Pos. (< 0.0001, 54) Pos. (0.021, 84) Pos. (< 0.001, 6)  

  C Pos. (0.5, 2) Neg. (0.013, 14) Neg. (0.323, 2)  

  D No (1.0, 2) Neg. (0.375, 5) Neg. (0.234, 2)  

 Transition A Neg. (0.25, 3) Neg. (< 0.0001, 32) Neg. (0.215, 6)  

  C No (1.0, 2) Neg. (< 0.0001, 50) Pos. (0.623, 4)  

  D ― (―, 0) Neg. (< 0.001, 11) Pos. (―, 1) 

 Mixed brood C ― (―, 0)  Neg. (< 0.0001, 40) Pos. (0.444, 8)  

  D ― (―, 0) Neg. (< 0.001, 14) Neg. (0.822, 6)  

  P ― (―, 0) Neg. (< 0.0001, 34) Pos. (0.003, 5) 

Supersede Transition A Pos. (< 0.0001, 84) Pos. (0.118, 148) Pos. (0.049, 2) 

 Mixed brood A Pos. (<0.0001, 179) Pos. (< 0.0001, 261) Pos. (0.018, 4) 

  D Pos. (< 0.0001, 42) Pos. (< 0.01, 62) Pos. (0.045, 5) 

Values in parentheses indicate the P value for statistical tests (left) and the sample size 

(right).  Binomial tests were performed for columns 4 and 5, and paired t-tests for column 

6.  Pos., positive trend; Neg., negative trend; No, no trend.  P values of <0.05 associated 

with “Pos.” and “Neg.” indicate significant positive and negative trends, respectively.  
a Whether the frequency of dominance behaviors was higher for those directed by the 

queen toward the highest-ranked worker than vice versa.  
b Whether the queen directed dominance behaviors primarily toward the highest-ranked 

worker.  Comparison of the frequencies of dominance behaviors that the foundress 

directed toward the highest-ranked worker and toward the worker (usually the second 

ranked) who received dominance behaviors most frequently from the foundress among all 

workers other than the highest-ranked worker. 
c Whether the queen exhibited the highest frequency of dominance behaviors.  The total 

frequency of dominance behaviors was compared between those exhibited by the queen and 

those exhibited by the worker that exhibited dominance behaviors most frequently among 

all workers. 
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Table 3  Results of dominance contests between wasps in colonies A and D before the 

foundress disappeared. 

Individual IDa 
Colony Individual 

ID  Foundress w1 w2 w3 w4 w5 w6 w7 
Scoreb Social 

rank 

A Foundres
s 

- 69-0 81-0 29-1c - 0-3 1-0 0-0 4-1 2 
 w1 0-69 - 13-25 15-7 - 0-4 0-0 0-0 1-3 5 
 w2 0-81 25-13 - 121-1 - 0-3 0-1 0-0 2-3 4 
 w3 1-29 7-15 1-121 - - 0-6 1-4 0-0 0-5 7 
 w5d 3-0 4-0 3-0 6-0 - - 107-0 92-0 6-0 1 
 w6 0-1 0-0 1-0 4-1 - 0-107 - 57-0 3-2 3 
 w7 0-0 0-0 0-0 0-0 - 0-92 0-57 - 0-2 6 

D Foundres
s 

- 3-1 18-0 8-0 5-0 1-0 0-0 - 5-0  1= 
 w1 1-3 - 11-0 10-0 3-2 0-0 0-1 - 3-2 3 
 w2 0-18 0-11 - 1-1 0-3 0-1 0-1 - 0-5 7 
 w3 0-8 0-10 1-1 - 0-4 0-0 0-3 - 0-4 6 
 w4 0-5 2-3 3-0 4-0 - 0-10 0-1 - 2-4 5 
 w5 0-1 0-0 1-0 0-0 10-0 - 2-28 - 2-2 4 
 w6d 0-0 1-0 1-0 3-0 1-0 28-2 - - 5-0  1= 

a w, worker, where the number following “w” indicates the emergence order. 

b The numbers of subordinate (left) and dominant (right) individuals for a target wasp.  

The social rank was determined based on the difference between the two numbers. 

c The queen directed dominance behavior toward worker 3 and received it from worker 3 

with frequencies of 29 and 1, respectively, before the foundress disappeared.  In this case 

the foundress was considered dominant over the worker 3.  

dSuperseder. 
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Table 4  Time spent for an episode of abdominal wagging. 

Colony 
Foundress (F)  
or superseder (S) 

Perioda 
Timeb  
(s, mean ± SE) 

n 
Hours 
observed 

A F F 5.7 ± 0.4 a 369 48 
 F T 5.3 ± 0.7 a 110 54 
 S T 3.9 ± 1.0 8 12 
 S M 3.1 ± 0.6 9 24 
B F F 4.1 ± 0.3 184 42 
 F First half of F 3.8 ± 0.5 a 63 18 
 F Last half of F 4.2 ± 0.4 a 121 24 
C F F 8.1 ± 0.8 a 53 12 
 F T 9.2 ± 0.6 ab 119 36 
 F M 11.0 ± 0.8 b 241 60 
D F F 13.4 ± 1.2 a 88 12 
 F T 11.7 ± 2.3 a 39 6 
 F M 12.5 ± 1.5 a 108 42 
 S M 5.4 ± 1.4 14 30 

a F, First-brood period; T, Transition period; M, Mixed-brood period. 

b Results of comparison between different periods for each foundress; means followed by 

the same letters are not significantly different (P > 0.05; Aspin-Welch t test with 

sequential Bonferroni correction [Rice, 1989]) .  
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Table 5  Results of dominance contests for all pairs of workers in colonies. 
Worker IDa 

Colony 
Worker 

ID F1 F2 F3 F4 S5 S6 S7 S8 
Scoreb Rank 

Comparison 
with 

binominal 
distribution 

(P)c 

First-brood period 

A F1 - 13-25d 15-5 - - - - - 1-1 2 0.851 

 F2 25-13 - 110-0 - - - - - 2-0 1 <0.001 

 F3 5-15 0-110 - - - - - - 0-2 3 0.063 

B F1 - 1-0 10-0 6-0 - - - - 3-0 1 0.055 

 F2 0-1 - 1-0 6-0 - - - - 2-1 2 0.014 

 F3 0-10 0-1 - 19-0 - - - - 1-2 3 <0.001 

 F4 0-6 0-6 0-19 - - - - - 0-3 4 - 

C F1 - 5-0 0-6 10-0 - - - - 2-1 2 0.017 

 F2 0-5 - 0-15 5-0 - - - - 1-2 3 0.008 

 F3 6-0 15-0 - 7-0 - - - - 3-0 1 0.043 

 F4 0-10 0-4 0-7 - - - - - 0-3 4 - 

D F1 - 9-0 6-0 2-1 - - - - 3-0 1 0.151 

 F2 0-9 - 1-0 0-3 - - - - 1-2 3 0.667 

 F3 0-6 0-1 - 0-4 - - - - 0-3 4 - 

 F4 1-2 3-0 4-0 - - - - - 2-1 2 0.517 

Mixed-brood period 

A F1 - 1-0 0-0 - 0-82 0-4 0-1 0-0 1-3 5 0.333 

 F2 0-1 - 0-0 - 1-81 0-4 0-0 0-0 0-3 6 0.333 

 F3 0-0 0-0 - - 0-79 0-5 0-3 0-1 0-4 7 - 

 S5e 82-0 81-1 79-0 - - 179-0 68-0 16-0 6-0 1 <0.001 

 S6 4-0 4-0 5-0 - 0-179 - 17-0 14-0 5-1 2 0.001 

 S7 1-0 0-0 3-0 - 0-68 0-17 - 0-0 2-2 3 0.032 

 S8 0-0 0-0 1-0 - 0-16 0-14 0-0 - 1-2 4 0.333 

C F1 - 1-0 0-0 3-0 1-1 0-3 0-3 - 2-2 4 0.071 

 F2 0-1 - 1-8 2-0 0-2 0-3 0-2 - 1-5 6 0.148 

 F3 0-0 8-1 - 10-0 70-0 1-27 1-11 - 3-2 3 <0.001 

 F4 0-3 0-2 0-10 - 0-4 0-0 0-0 - 0-4 7 - 

 S5 1-1 2-0 0-70 4-0 - 0-13 1-7 - 2-3 5 0.061 

 S6 3-0 3-0 27-1 0-0 13-0 - 28-2 - 5-0 1 <0.001 

 S7 3-0 2-0 11-1 0-0 7-1 2-28 - - 4-1 2 0.002 

D F1 - 12-0 5-0 1-6 1-2 0-15 - - 2-3 4 <0.001 

 F2 0-12 - 0-1 0-4 0-6 0-9 - - 0-5 6 - 

 F3 0-5 1-0 - 0-7 0-0 0-13 - - 1-3 5 0.400 

 F4 6-1 4-0 7-0 - 0-28 0-21 - - 3-2 3 0.075 

 S5 2-1 6-0 0-0 28-0 - 2-70 - - 3-1 2 <0.001 

 S6e 15-0 9-0 13-0 21-0 70-2 - - - 5-0 1 <0.001 

a Letter indicates the brood type (F, first; S, second), and the number indicates the 

emergence order. 
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b Score for the dominance contest, which indicates the numbers of subordinate (left) and 

dominant (right) individuals for a target wasp.  The dominance rank was determined 

based on the difference between the two numbers.   

c Value of P indicates the probability that the observed highest frequency or a frequency 

higher than that is expected to occur if the target worker displays all dominance 

behaviours toward the other workers at random. 

d Worker F1 displayed dominance behaviour toward worker F2 and received dominance 

behaviour from worker F2 with frequencies of 13 and 25, respectively.  

e Superseder. 
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Table 6  Results of Spearman rank correlation analysis of the relationship between the 

rank in the dominance hierarchy and the frequency of dominance behaviour. 

Observation period Brood Colony r P 

First brood  First A –1.000  <0.001 

  B –0.400  0.600  

  C –1.000  <0.001 

  D –1.000  <0.001 

Mixed brood First and second A –0.857  0.014  

  C –0.893  0.007  

  D –0.928  0.008  

 First A -a - 

  C –1.000  <0.001 

  D –0.738  0.262  

 Second A –1.000  <0.001 

  C –1.000  <0.001 

  D –1.000  <0.001 

a Analysis was impossible because two of the three workers were ranked the same. 
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Table 7  Results of ANCOVA for the influence of the rank in the dominance hierarchy and 

the colony factor on frequencies of extranidal and intranidal tasks among workers. 

Relative rank  Colony  Interaction 
Task 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

First-brood period 

Flesh foraginga 1 10 0.465 0.511  3 10 0.281 0.838  3 7 1.269 0.356 

Liquid foraging 1 10 0.583 0.463  3 10 0.903 0.473  3 7 0.675 0.595 

Collecting nest 

materialsb 
- - - -  - - - -  - - - - 

Checking cells 1 10 2.811 0.125  3 10 2.819 0.093  3 7 1.105 0.409 

Feeding larvae 1 10 0.517 0.489  3 10 6.898 0.009  3 7 0.512 0.687 

Building cell wallsb - - - -  - - - -  - - - - 

Provisioning flesha 1 10  1.249  0.290   3 10 0.779  0.532   3 7 0.163  0.918  

Provisioning liquida 1 10  0.002  0.966  3 10 2.346 0.134  3 7 0.004 0.100 

Mixed-brood period 

flesh foraging 1 15 11.416 0.004  2 15 0.379 0.691  2 13 0.116 0.892 

Liquid foraginga 1 15 24.811 0.002  2 15 0.066 0.936  2 13 1.818 0.201 

Collecting nest 

materials 
1 15 0.084 0.776  2 15 1.908 0.183  2 13 0.605 0.561 

Checking cells 1 15 5.727 0.030  2 15 4.257 0.034  2 13 0.381 0.690 

Feeding larvae 1 15 14.848 0.002  2 15 4.467 0.030  2 13 1.338 0.296 

Building cell walls 1 15 0.167 0.689  2 15 2.433 0.122  2 13 0.079 0.925 

Provisioning flesh 1 15 10.711 0.005  2 15 1.391 0.279  2 13 1.151 0.347 

Provisioning liquid c - - - -  - - - -  - - - - 

a Log transformation [log10(x + 0.01)] was applied to all data to satisfy the normality 

assumption before ANCOVA was performed.  
b The normality assumption was rejected.  When correlation analysis was performed 

separately for each colony, no relationship with P < 0.1 was found.  Collecting nest 

materials: r = 0.26, P = 0.74 for colony B; r = –0.64, P = 0.36 for colony D. Building cell 

walls: r = 0.26, P = 0.74 for colony B; r = –0.73, P = 0.27 for colony D.  The correlation 

analysis was not performed for colonies A and C because no workers performed the given 

task. 
c The normality assumption was rejected.  When correlation analysis was performed 

separately for each colony, a relationship with P < 0.1 was found in one colony: r = 0.87, P 

= 0.011 for colony C; r = 0.72, P = 0.11 for colony A; r = 0.38, P = 0.45 for colony D. 
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Table 8  Results of ANOVA for differences between individual workers in the hourly 

frequency of particular tasks during a given day. 

Colony 

A  B  C  D Task 

df F P  df F P  df F P  df F P 
Flesh- 

foraging 
2 5.98 0.012  3 1.87 0.167  3 49.00 0.001  3 441.00 <0.001 

Liquid- 
foraging 

2 13.00 0.001  3 0.56 0.648  3 0.73 0.584  3 15.13 0.012 

Collecting 
nest 

materialsa 

- - -  3 1.00 0.413  - - -  3 5.53 0.066 

Checking  

cells 
2 12.00 0.001  3 1.71 0.198  3 2.85 0.169  3 16.12 0.011 

Feeding  

larvae 
2 0.28 0.757  3 1.07 0.383  3 1.72 0.300  3 3.21 0.145 

Building  

cell wallsa 
- - -  3 1.00 0.413  - - -  3 8.35 0.034 

Provisioning  

flesh 
2 3.03 0.093  3 0.74 0.543  3 292.49 <0.001  3 3.80 0.151 

Provisioning  

liquid 
2 1.74 0.224  3 0.60 0.623  3 1.83 0.316  3 0.54 0.686 

a ANOVA was not performed in colonies A and C because no workers performed the given 

task. 
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Table 9  Results of ANCOVA for the influence of the number of fifth-instar larvae per 

worker on the hourly frequencies of foraging for flesh by individual workers. 

Number of fifth-instar 
larvae per worker 

 Worker  Interaction 
Colony 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

Aa 1 69 10.868 0.002  4 69 11.642 <0.001  4 65 0.841 0.504 

Ba 1 14 2.314 0.151  2 14 0.430 0.659  2 12 0.725 0.504 

Cb 1 38 9.143 0.005  2 38 5.576 0.008  2 36 2.124 0.134 

Da, c - - - -  - - - -  3 48 3.201 0.031 

a Log transform [log10(x + 0.01)] was applied to all data to satisfy the normality 

assumption before ANCOVA was performed. 

b Log transform [log10(x + 1/6)] was applied to all data to satisfy the normality assumption 

before ANCOVA was performed.  

c When correlation analysis was performed separately for individual workers: r = 0.85, P = 

0.0001 for F1; r = –0.064, P = 0.83 for F2; r = –0.23, P = 0.43 for F3; r = –0.13, P = 0.65 for 

F4 (where ‘F’ indicates the first brood and the number indicates the emergence order). 
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Table 10  Mean number of fifth-instar larvae per worker for the two main observation 

periods. 

Observation period 
First brood  Mixed brood 

 Comparison between 
two periods: Colony 

Mean SD n  Mean SD n  P value for t-test 

A 0.38 0.25 6  1.21 0.34 4  0.002 

Ba 1.17 0.38 3  1.17 0.14 3  1.000 

C 0.63 0.18 2  1.59 1.09 8  0.267 

D 2.25 0.35 2  0.95 0.43 11  0.002 

a Since the first brood was not produced, means were calculated for the period of early and 

mid-July (first brood) and that of late July (mixed brood).  
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Table 11  Results of ANCOVA for the influence of the hourly frequency of dominance 

behavior performed by the queen or workers and observation periods on the hourly 

frequency of flesh-foraging performed by the first brood. 

Frequency of dominance 
behavior 

 Observation period  Interaction 
Performer 

of 

dominance 
behavior 

Colony 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

Queen Aa - - - -  - - - -  1 12 5.612 0.036 
 B 1 3 0.116 0.756  1 3 0.346 0.598  1 2 0.211 0.691 

 Cb - - - -  - - - -  1 10 14.374 0.004 
 D 1 10 12.508 0.005  2 10 1.002 0.401  2 8 1.717 0.240 

Workers Ac 1 13 3.598 0.080  1 23 5.893 0.031  1 12 0.379 0.550 
 B 1 3 0.384 0.579  1 3 0.642 0.482  1 2 <0.001 0.986 

 Cc 1 11 14.585 0.003  1 11 0.510 0.490  1 10 1.118 0.315 
 D 1 10 0.008 0.931  2 10 0.310 0.740  2 8 2.602 0.135 

a Correlation analysis was performed separately for each colony-development period: r = 

-0.541, P = 0.070 for the first-brood and transition periods combined, in which the 

foundress was present; r = 0.679, P = 0.321 for the mixed-brood period without the 

foundress. 

b Correlation analysis was performed separately for each colony development period: r = 

0.687, P = 0.132 for the first- and transition periods combined; r = -0.710, P = 0.017 for the 

mixed-brood period. 

c Log transformation was applied to all data to satisfy the normality assumption before 

ANCOVA was performed. 
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Table 12  Results of ANCOVA for the influence of the number of fifth instars larvae and 

observation periods on the hourly frequency of dominance behavior performed by the queen or 

workers. 

The number of fifth instars  Observation period  Interaction Performer 
 of 

dominance 
behavior 

Colony 
df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

Queen Aa,b - - - -  - - - -  1 12 5.746 0.034 
 B 1 3 0.033 0.867  1 3 0.602 0.494  1 2 0.737 0.481 

 Ca 1 11 5.390 0.062  1 11 0.525 0.484  1 10 0.603 0.456 
 D 1 10 5.390 0.043  2 10 3.752 0.061  2 8 0.241 0.792 

Workers Aa 1 13 3.492 0.084  1 13 4.117 0.063  1 12 3.600 0.082 
 B 1 3 1.290 0.339  1 3 4.518 0.124  1 2 0.751 0.478 

 C 1 11 4.080 0.069  1 11 1.871 0.199  1 10 2.771 0.127 
 D 1 10 0.813 0.389  2 10 3.743 0.061  2 8 0.111 0.897 

a Log transformation was applied to all data to satisfy the normality assumption before 

ANCOVA was performed. 

b Correlation analysis was performed separately for each colony development period: r = 

-0.555, P = 0.061 for the first-brood and transition periods combined, in which the 

foundress was present; r = 0.398, P = 0.602 for the mixed-brood period without the 

foundress. 
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Table 13  Results of ANCOVA for the influence of the hourly frequency of dominance 

behavior performed by the queen or workers and observation periods on the hourly 

frequency of all foraging events performed by the first brood. 

Frequency of dominance 
behavior 

 Observation period  Interaction 
Performer of 
dominance 

behavior 

Colony 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 
  Queen Aa 1 13 0.111 0.744  1 13 2.685 0.125  1 12 0.907 0.360 

 B 1 3 0.052 0.834  1 3 0.082 0.794  1 2 0.290 0.644 
 C 1 11 0.934 0.355  1 11 1.988 0.186  1 10 1.677 0.224 

 D 1 10 0.037 0.852  2 10 0.656 0.540  2 8 0.250 0.785 
  Workers A 1 13 1.282 0.278  1 13 5.373 0.037  1 12 0.824 0.382 

 B 1 3 0.300 0.622  1 3 0.008 0.933  1 2 0.018 0.905 
 C 1 11 9.219 0.011  1 11 0.222 0.647  1 10 0.869 0.373 

 D 1 10 9.166 0.013  2 10 4.722 0.036  2 8 0.028 0.973 

a Log transformation was applied to all data to satisfy the normality assumption before 

ANCOVA was performed. 
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Table 14  Results of ANCOVA for the influence of the hourly frequency of dominance 

behavior performed by the queen or workers and observation periods on the hourly frequency 

of liquid- foraging performed by the first brood. 

Frequency of dominance 
behavior 

 Observation period  Interaction 
Performer of 
dominance 

behavior 

Colony 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 
  Queen A 1 13 1.376 0.262  1 13 0.912 0.357  1 12 0.93 0.354 

 B 1 3 2.217 0.233  1 3 44.443 0.007  1 2 5.667 0.140 
 C 1 11 2.500 0.142  1 11 13.547 0.004  1 10 2.117 0.176 

 D 1 10 0.664 0.434  2 10 0.606 0.565  2 8 0.907 0.441 

  Workers A 1 13 2.657 0.127  1 13 0.072 0.793  1 12 0.135 0.719 

 Ba 1 3 3.170 0.173  1 3 26.055 0.015  1 2 0.575 0.527 

 C 1 11 0.167 0.691  1 11 7.163 0.022  1 10 4.351 0.064 

 D 1 10 6.439 0.030  2 10 2.388 0.142  2 8 1.141 0.366 

a Log transformation was applied to all data to satisfy the normality assumption before 

ANCOVA was performed. 
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Table 15  Results of logistic regression model analysis for the influence of the number of 

fifth instars larvae and observation periods on proportion of cell-checking events followed 

by flesh-foraging. 

The number of fifth instars  Observation period  Interaction 
Colony 

df χ2 P  df χ2 P  df χ2 P 

A 1 11.564 <0.001  1 0.154 0.695  1 0.868 0.352 

B 1 2.615 0.918  1 2.935 0.300  1 0.995 0.319 

C 1 56.458 <0.001  1 1.531 0.364  1 0.081 0.776 

D - 28.347 <0.001  2 5.380 0.068  2 0.742 0.690 

 

 



116 

Table 16  Results of ANCOVA for the influence of the number of fifth instars larvae and 

observation periods on the hourly frequency of cell-checking performed by the first brood. 

The number of fifth instars  Observation period  Interaction 
Colony 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

A 1 13 0.185 0.674  1 13 0.524 0.482  1 12 1.106 0.314 

B 1 3 6.532 0.084  1 3 3.453 0.160  1 2 0.725 0.484 

C 1 11 0.262 0.262  1 11 0.701 0.420  1 10 0.098 0.760 

Da - - - -  - - - -  2 8 1.786 0.228 

a The normality assumption was rejected.  When correlation analysis was performed 

separately for each observation period: r = 0.81, P = 0.396 for the first-brood and transition 

periods combined; r = –0.13, P = 0.812 for the mixed-brood period with foundress; r = –0.62, 

P = 0.264 for the mixed-brood period without foundress.  
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Table 17  Results of logistic regression model analysis for comparison between the 

frequencies of cell-checking behavior before and after dominance behavior performed by 

the queen or workers. 

P-value for each factor Performer 
of 
dominance 
behavior  

Colony Observation 
period Dominance 

behavior 
Individual 
difference Interaction 

Queen A F 0.546 0.373 0.286 
  T 0.447 0.410 0.442 
  Ma 0.009 0.823 0.751 
 B Fb 0.573 0.188 0.196 
  Fc 0.859 0.713 0.341 
 C F 0.500F - - 
  T 0.344F - - 
  M 0.423 0.209 0.867 
 D F 1.000F - - 
  T 0.733F - - 
  M 0.770F - - 
  Ma 0.554F - - 
Workers A F 0.016 <0.001 0.266 
  T 0.156 0.240 0.929 
  Ma 0.167 0.476 0.983 
 B Fa 0.597 0.734 0.812 
  Fb 0.648F - - 
 C F 0.548F - - 
  T 0.777 0.513 0.209 
  M 0.305F - - 
 D F 0.569F - - 
  T 0.738F - - 
  M 0.116F - - 
  Ma 0.078 0.704 0.065 

a Foundress was lost. 

b First half of the first-brood period. 

c Last half of the first-brood period. 

F Fisher’s exact test was performed. 
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Table 18  Fisher’s exact test results for comparison between the frequencies of foraging 

before and after dominance behavior performed by the queen or workers. 

P-value Performer 
of 
dominance 
behavior 

Colony Observation 
period 

All 
foraging 
events 

Flesh- 
foraging 

Liquid- 
foraging 

Nest- 
materials 
foraging 

Fruitless 
foraging 

Queen A F 0.023 1.000 0.002 -a 0.687 
  T <0.001 0.002 0.018 -a 0.782 
  Mb <0.001 0.033 0.068 1.000 0.033 
 B Fc 0.207 -a 0.496 -a 0.619 
  Fd 0.054 0.169 0.365 1.000 1.000 
 C F 0.104 1.000 1.000 -a 0.486 
  T 0.020 0.142 0.060 1.000 1.000 
  M 0.001 1.000 0.007 1.000 0.497 
 D F -a -a -a -a -a 
  T 1.000 -a 1.000 -a -a 
  M 0.024 0.491 0.491 1.000 1.000 
  Mb  0.618 1.000 0.243 -a -a 
Workers A F 0.502 -a -a -a 0.502 
  T 0.202 1.000 0.116 -a 1.000 
  Mb 1.000 -a 1.000 -a 1.000 
 B Fc 1.000 -a -a -a 1.000 
  Fd 1.000 -a 1.000 -a -a 
 C F 1.000 1.000 -a -a 1.000 
  T 1.000 -a 0.121 1.000 0.212 
  M 0.131 0.497 1.000 1.000 0.497 
 D F 1.000 -a 1.000 -a 1.000 
  T 0.603 -a 1.000 -a 1.000 
  M 1.000 -a 1.000 0.490 -a 
  Mb 0.002 0.028 0.028 1.000 -a 

a Zero frequencies before and after dominance behavior. 

b Foundress was lost 

c First half of the first-brood period. 

d Last half of the first-brood period. 
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Table 19  Results of ANCOVA for the influence of the frequency of dominance behavior 

directed to first-brood workers and observation periods on the hourly frequencies of flesh- 

and liquid-provisioning performed by the workers. 
Frequency of dominance 

behavior 
 Observation period  Interaction 

Performer 
of 
dominance 
behavior 

Colony 
df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

Queen Flesh-provisioning            
 A 1 13 2.482 0.139  1 13 1.884 0.193  1 12 2.464 0.142 
 B 1 3 0.676 0.471  1 3 0.112 0.760  1 2 0.176 0.715 
 C 1 11 5.118 0.045a  1 11 0.649 0.438  1 10 4.529 0.059 
 D 1 10 6.259 0.031a  2 10 3.733 0.062  2 8 1.902 0.211 
 Liquid-provisioning            
 A 1 13 1.583 0.231  1 13 2.384 0.147  1 12 0.660 0.433 
 B 1 3 0.992 0.393  1 3 0.981 0.395  1 2 0.108 0.774 
 C - - - -b  - - - -  1 10 23.691 0.001 
 D - - - -c  - - - -  2 8 6.288 0.023 
Workers Flesh-provisioning            
 A 1 13 2.632 0.129  1 13 3.036 0.105  1 12 1.537 0.239 
 B 1 3 1.557 0.301  1 3 3.262 0.169  1 2 0.466 0.565 
 C 1 11 2.367 0.152  1 11 5.251 0.043  1 10 0.531 0.483 
 D - - - -d  - - - -  2 8 7.570 0.014 
 Liquid-provisioning           
 A 1 13 4.595 0.052a  1 13 4.555 0.052  1 12 0.002 0.966 
 B 1 3 0.946 0.403  1 3 3.540 0.157  1 2 0.009 0.933 
 C 1 11 2.114 0.174  1 11 2.118 0.174  1 10 3.620 0.086 
 D 1 10 0.038 0.849  2 10 0.978 0.410  2 8 2.228 0.170 

a Negative association. 
b Correlation analysis was performed separately for each observation period: r = -0.758, P = 

0.081 for the first-brood and transition periods combined; r = 0.861, P = 0.006 for the 

mixed-brood period. 
c Correlation analysis was performed separately for each observation period: r = 0.958, P = 

0.186 for the first-brood and transition periods combined; r = 0.270, P = 0.605 for the 

mixed-brood period with the foundress; r = -0.008, P = 0.990 for the mixed-brood period 

without the foundress. 
d Correlation analysis was performed separately for each observation period: r = -0.908, P = 

0.276 for the first-brood and transition periods combined; r = -0.774, P = 0.071 for the 

mixed-brood period with the foundress; r = -0.2458, P = 0.690 for the mixed-brood period 

without the foundress.
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Table 20  Results of ANCOVA for the influence of the frequency of dominance behavior 

directed to first-brood workers and observation periods on the hourly frequency of 

cell-checking performed by the workers. 
Frequency of dominance 

behavior 
 Observation period  Interaction 

Performer 

of 
dominance 

behavior 

Colony 

df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

Queen A 1 13 0.012 0.916  1 13 2.032 0.178  1 12 2.7 0.126 

 B 1 3 0.006 0.945  1 3 0.851 0.424  1 2 0.133 0.751 

 C 1 11 40.662 <0.001a  1 11 13.244 0.004  1 10 2.346 0.157 

 D 1 10 0.049 0.829b  2 10 4.001 0.053  2 8 0.677 0.535 

Workers A 1 13 0.012 0.916  1 13 2.032 0.178  1 12 2.700 0.126 

 B 1 3 0.006 0.945  1 3 0.851 0.424  1 2 0.133 0.751 

 C 1 11 7.354 0.020a  1 11 3.455 0.090  1 10 0.625 0.448 

 D 1 10 6.333 0.031a  2 10 7.134 0.012  2 8 0.560 0.592 

a Positive association. 

b Log transformation was applied to all data to satisfy the normality assumption before 

ANCOVA was performed. 
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Table 21  Results of ANCOVA for the influence of the number of cells with immatures of 

individual developmental stages and observation periods on the hourly frequency of 

dominance behavior performed by the queen or workers. 

The number of cells  Observation period  Interaction Performer 
of 

dominance 
behavior 

Colony 
df1 df2 F P  df1 df2 F P  df1 df2 F P 

Eggs           
Queen Aa,b 1 13 0.175 0.682  1 13 40.669 <0.001  1 12 4.744 0.050 

 B 1 3 1.085 0.374  1 3 1.755 0.277  1 2 0.859 0.452 
 Cc - - - -  - - - -  - - - - 
 D 1 10 0.029 0.868  2 10 1.075 0.378  2 8 2.663 0.130 

Workers A 1 13 5.374 0.037d  1 13 0.324 0.579  1 12 3.476 0.087 
 B 1 3 4.952 0.113  1 3 0.629 0.486  1 2 0.264 0.658 
 C 1 11 12.919 0.004e  1 11 11.581 0.006  1 10 0.004 0.951 
 D 1 10 1.155 0.308  2 10 3.965 0.054  2 8 0.356 0.711 
First and second instars           

Queen Af - - - -  - - - -  - - - - 
 B 1 2 5.114 0.109  1 3 0.919 0.409  1 2 0.302 0.638 
 Ca 1 11 0.162 0.695  1 11 2.636 0.133  1 10 3.648 0.085 
 D 1 10 1.461 0.255  2 10 1.92 0.197  2 8 0.717 0.517 

Workers A 1 13 2.741 0.122  1 13 1.295 0.276  1 12 2.530 0.138 
 B 1 3 6.936 0.078d  1 3 12.637 0.038  1 2 0.138 0.746 
 C 1 11 2.784 0.123  1 11 9.989 0.009  1 10 0.204 0.661 
 D 1 10 0.024 0.881  2 10 3.057 0.092  2 8 0.093 0.912 
Third and fourth instars           

Queen Ag - - - -  - - - -  1 12 64.158 <0.001 
 B 1 3 <0.001 1.000  1 3 <0.001 1.000  1 2 <0.001 1.000 
 Ch - - - -  - - - -  - - - - 
 D 1 10 0.020 0.891  2 10 1.671 0.236  2 8 0.447 0.655 

Workers Aa 1 13 0.409 0.534  1 13 0.137 0.717  1 12 0.445 0.517 
 B 1 3 <0.001 1.000  1 3 <0.001 1.000  1 2 <0.001 1.000 
 C 1 10 3.579 0.088d  1 10 0.359 0.562  1 10 0.147 0.709 
 D 1 10 0.842 0.380  2 10 3.461 0.072  2 8 0.052 0.949 
No immatures           

Queen A 1 13 0.008 0.929  1 13 21.121 0.001  1 12 0.408 0.535 
 B 1 3 0.743 0.452  1 3 0.149 0.726  1 2 <0.001 1.000 
 Ca 1 11 1.569 0.236  1 11 2.575 0.137  1 10 0.078 0.786 
 Da 1 10 0.720 0.416  2 10 2.732 0.113  2 8 0.181 0.838 

Workers A 1 13 1.023 0.330  1 13 0.001 0.973  1 12 0.135 0.720 
 B 1 3 1.464 0.313  1 3 6.153 0.089  1 2 <0.001 1.000 
 C 1 11 3.700 0.081d  1 11 4.700 0.053  1 10 3.147 0.107 
 D 1 10 0.435 0.525  2 10 3.434 0.073  2 8 0.009 0.991 

a Log transformation was applied to all data to satisfy the normality assumption before 

ANCOVA was performed. 

b The normality assumption was rejected.  Correlation analysis was performed separately 

for each observation period: r = 0.550, P = 0.064 for the first-brood and transition periods 

combined; r = -0.477, P = 0.523 for the mixed-brood period without the foundress. 
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c The normality assumption was rejected.  Correlation analysis was performed separately 

for each observation period: r = -0.332, P = 0.520 for the first-brood and transition periods 

combined; r = 0.695, P = 0.056 for the mixed-brood period. 

d Negative association. 

e Positive association. 

f The normality assumption was rejected.  Correlation analysis was performed separately 

for each observation period: r = -0.345, P = 0.272 for the first-brood and transition periods 

combined; r = -0.046, P = 0.954 for the mixed-brood period without the foundress. 

g Correlation analysis was performed separately for each observation period: r = -0.679, P = 

0.015 for the first-brood and transition periods combined; r = 0.986, P = 0.014 for the 

mixed-brood period without the foundress. 

h The normality assumption was rejected.  Correlation analysis was performed separately 

for each observation period: r = 0.328, P = 0.526 for the first-brood and transition periods 

combined; r = -0.526, P = 0.180 for the mixed-brood period. 
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Fig. 1  Schema for discriminating the first-brood, mixed-brood, and transition periods.  

The numbers of workers belonging to the first and second broods vary in the different 

colonies.  Each line represents the development of each offspring: E, egg; L, larva; P, 

pupa; A, adult. 
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Fig. 2  Hourly frequencies (mean and SE values) of dominance behaviors that the 

foundress directed toward (above) and received from (below) individual workers.  (a) 

First-brood period, (b) mixed-brood period.  F, first-brood worker; S, second-brood worker. 
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Fig. 3  Hourly frequencies (mean and SE values) of dominance behaviors exhibited by 

individuals on the nest with the foundress.  (a) First-brood period, (b) mixed-brood period. 
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Fig. 4  Hourly frequencies (mean and SE values) of dominance behaviors that the 

superseder directed toward (above) and received from (below) individual workers after the 

foundress disappeared.  Note that the superseder received dominance behavior only once 

during the transition period, and never during the mixed-brood period.  (a) Transition 

period, (b) mixed-brood period.  F, first-brood worker; S, second-brood worker.
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Fig. 5  Hourly frequencies (mean and SE values) of dominance behaviors exhibited by 

individuals on the nest after the foundress disappeared.  (a) Transition period, (b) 

mixed-brood period.  
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Fig. 6  Hourly frequencies (mean and SE values) of abdominal wagging performed by 

individuals on the nest. Data points labeled with the same letters are not significantly 

different (Tukey-Kramer multiple-comparison test or t-test for individuals that performed 

abdominal wagging).  (a) First-brood period, (b) mixed-brood period. 
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Fig. 7  Temporal changes in the frequencies of abdominal wagging performed by the 

foundress.  (a) Colonies where the foundress was present throughout colony development, 

(b) colonies where the foundress disappeared.  Open circles, first-brood period; solid circles, 

transition period; crosses, mixed-brood period.  “D” indicates the disappearance of the 

foundress.  
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Fig. 8 Hourly frequencies (mean and SE values) of abdominal wagging performed by 

individuals on the nest after the foundress disappeared.  Data points labeled with the 

same letters are not significantly different (Tukey-Kramer multiple-comparison test or 

t-test for individuals that performed abdominal wagging).  (a) Transition period, (b) 

mixed-brood period.
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Fig. 9  Relationship between body size and emergence order (0, first; 1, last) among P. 

japonicus workers.  Open and solid data points are for the first and second broods, 

respectively.  
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Fig. 10  Relationship between rank (0, top; 1, bottom) in the dominance hierarchy and 

emergence order among workers during the first-brood (a) and mixed-brood (b) periods.  
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Fig. 11  Relationship between rank in the dominance hierarchy and order of body size (0, 

largest; 1, smallest) during the first-brood (a) and mixed-brood (b) periods. 
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Fig. 12  Relationship between hourly frequency of dominance behaviour (frequency 

divided by hours spent on the nest by each individual) and rank in the dominance 

hierarchy during the first-brood (a) and mixed-brood (b) periods.  
 

0

1

2

3

0

1

2

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

23.2

(a)

(b)

Rank in dominance hierarchy

H
ou

rly
 fr

eq
ue

nc
y 

of
 d

om
in

an
ce

 b
eh

av
io

ur

Colony A,        

Colony C,         Colony D

Colony B

0

1

2

3

0

1

2

0 0.2 0.4 0.6 0.8 1

23.2

(a)

(b)

Rank in dominance hierarchy

H
ou

rly
 fr

eq
ue

nc
y 

of
 d

om
in

an
ce

 b
eh

av
io

ur

Colony A,        

Colony C,         Colony D

Colony BColony A,        

Colony C,         Colony D

Colony B



135 

Fig. 13  Frequencies with which top-ranked and second-ranked workers displayed 

dominance behaviour toward other workers during the first-brood (a) and mixed-brood (b) 

periods. 
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Fig. 14  Relationship between frequencies of individual tasks and relative rank of workers 

during the first-brood period. 
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Fig. 15  Relationship between frequencies of individual tasks and relative rank of workers 

during the mixed-brood period. 
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Fig. 16  Proportion (mean and SE values) of time spent off the nest by individual workers 

during a given day.  (a) First-brood period, (b) mixed-brood period.  Bars labeled with the 

same letters did not differ significantly [P > 0.05, Tukey-Kramer multiple comparison test 

or Aspin-Welch t-test with sequential Bonferroni correction (Rice, 1989)].  Open bar, 

first-brood worker; solid bar, second-brood worker. 
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Fig. 17  Effects of the number of fifth-instar larvae and the number of fifth-instar larvae 

per worker on the hourly frequency of foraging for flesh. 
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Fig. 18  Relationship between the number of individuals foraging for flesh for a colony 

during a given day and the number of fifth-instar larvae per worker. 
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Fig. 19  Relationship between hourly frequencies with which individual workers foraged 

for flesh during a given day and the number of fifth-instar larvae per worker.  F, first 

brood; S, second brood.  Number after F or S indicates the emergence order. 
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Fig. 20  Relationship between the frequency of flesh-foraging performed by first-brood 

workers and the frequency of dominance behaviors performed by the queen or workers 

toward them.  Data points tagged with "A" indicate nests after the foundress disappeared.  

○, the first-brood and transition periods combined (first half of the first-brood period for 

colony B).  ●, the mixed-brood period (last half of the first-brood period for colony B). 
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Fig. 21  Relationship between the frequency of dominance behaviors performed by the 

queen or workers toward first-brood workers and the number of fifth instars.  Data points 

tagged with "A" indicate nests after the foundress disappeared.  ○, the first-brood and 

transition periods combined (first half of the first-brood period for colony B).  ●, the 

mixed-brood period (last half of the first-brood period for colony B). 
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Fig. 22  Frequency (%) of individual tasks performed by first-brood workers before and 

after foraging for flesh.  Worker ID is expressed with colony ID and emergence order.  * 

Frequency of the behavior with the highest frequency was significantly higher than 50% 

(binominal test). 
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Fig. 23  Relationship between the proportion of cell-checking events followed by 

flesh-foraging and the number of fifth instars.  The size of data points indicates sample 

size: large, n ≥ 20; middle, 20 > n ≥ 10; small, n < 10.  Data points tagged with "A" indicate 

nests after the foundress disappeared.  ○, the first-brood and transition periods combined 

(first half of the first-brood period for colony B).  ●, the mixed-brood period (last half of 

the first-brood period for colony B). 
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Fig. 24  Frequency (%) of individual tasks performed by individual first-brood workers 

before and after receiving dominance behavior from the queen.  Worker ID is expressed 

with colony ID and emergence order.  First-brood workers that received dominance 

behavior more than 10 times were taken up. 
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Fig. 25  Frequency (%) of individual tasks performed by individual first-brood workers 

before and after receiving dominance behavior from workers.  Worker ID is expressed 

with colony ID and emergence order.  First-brood workers that received dominance 

behavior more than 10 times were taken up. 
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Fig. 26  Relationship between the hourly frequency of dominance behavior performed by 

the queen and the number of eggs in the nest.  Data points tagged with "A" indicate nests 

after the foundress disappeared.  ○, first-brood and transition periods combined (first 

half of the first-brood period for colony B).  ●, mixed-brood period (last half of the 

first-brood period for colony B). 
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