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進化生物学者のリチャード・ドーキンスは，あ
る生物の遺伝子の発現効果が，その生物個体を超
えて外部の生物あるいは非生物にまで延長されて
及んでいる現象を「延長された表現型」と著した

（Dawkins 1982）．巣の建造や血縁者への協力など
多くの生物がその個体外に「延長された表現型」
として発現効果を及ぼし，体外に発現されたその
表現型は総じて生殖や生存などに直接関わること
が多い．たとえば，鳥の巣はヒナをかくまうのに
適していないと外敵に襲われるし，クモの網は獲
物を捕えるのに適していないとクモは餓死してし
まう．
「延長された表現型」の代表格として度々引用

される生命現象に，寄生者による寄主の操作が挙
げられる（寄主とは寄生者が宿る相手の生物のこ
とである）．たとえばハリガネムシは水中で孵化

した幼虫が，まず中間寄主としてトビケラやカゲ
ロウなどの水生昆虫に吸収された後，カマキリや
カマドウマなど陸生の終寄主に食べられてその体
内に寄生するが，交尾・産卵のために水中に戻る
必要があり，終寄主の行動を操作して入水自殺
させることが知られている（Thomas et al. 2002, 
Thorne 1940）．幼少時代にカマキリを飼育してい
て，突然その体内から針金のような生物が出てき
て驚いた経験を持つ人もいるだろう．また，アリ
に宿り，終寄主であるヒツジに移動する必要のあ
る吸虫のなかまは，寄主アリを操作して草の上に
登らせた後，大顎で草を強く噛んだ状態で寄主ア
リを絶命させる（Carney 1969, Poulin 2010）．こ
うすることで自身の宿るアリごと草を食べるヒツ
ジに食べられることができるのである．このよう
に，自身の有利になるように自分の遺伝情報の一
部を異なる種の生物に強制的に発現させる寄主操
作は，延長された表現型の好例といえる．

先に述べたように，クモが捕虫のために作る網
も「延長された表現型」である．クモはほぼ全種
が動物食性であり，昆虫を始めとする多様な生物
を捕えるためにさまざまな形状の網が進化してき
た．繊細で理に適ったその網は美しく芸術的でさ
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えある*1．この網を張るクモの体外に宿り，寄生
したクモの行動を操作して，その網を自身に都合
よく張り替えさせるクモヒメバチという驚くべき
寄生者がいる．クモの延長された表現型をさらに
操作するハチの延長された表現型である．

*1　網の形状に関する一般向け書籍には，池田ら

（2003）や新海（2013）などの良書がある．

1．クモヒメバチとは

1.1　�クモの体に寄生できるようになった稀有
なハチ

ハチ目の中には幼虫が他の昆虫に寄生し，最終
的に寄主を殺して成虫になる捕食寄生蜂類（以下，
寄生蜂）という一大グループがある．これらに寄
生されない昆虫を探す方が難しいくらい寄生蜂は
繁栄しており，単純に考えると寄主の対象となっ
ている昆虫類の種数と同じ規模の多様性を持って
いることになる．水中のトビケラや巣の中のアシ
ナガバチ幼虫までその寄生蜂が知られ，また寄生
蜂自身も高次寄生蜂によって寄生されることもあ
る．

膨大な種数に多様化したその寄生蜂類の中で，
クモを利用する寄生蜂も少なからず知られてい
る．その多くは糸でくるまれたクモの卵塊に産卵
し寄生するが，クモの体そのものに寄生できるハ
チの一群がおり，それがクモヒメバチ類である．
クモヒメバチ類は22属からなる単系統群*2で，世
界から200種以上が記録されており，その全種が
クモの体を寄主として利用する（図1）と考えら
れている．

クモヒメバチ類に系統的にもっとも近縁とされ
ているグループは，先に出てきたクモの卵塊を利
用するハチである．その進化史を予想すると，こ
の近縁グループの中でクモ卵塊に産卵・寄生す
る方法が，過去にある一種でたまたまクモそのも
のに対して有効になり*3最初のクモヒメバチが出
現し，その習性獲得を引き金に次々と寄生対象の
クモ種を変えながら適応放散してきたと考えられ
る（Townes 1969, Gauld & Dubois 2006）．これま
でに報告されているクモヒメバチに寄生されるク
モは，円網性クモでコガネグモ科，アシナガグモ
科，ジョロウグモ科，非円網性クモでヒメグモ科，
ハグモ科，サラグモ科，タナグモ科，フクログモ
科，ツチフクログモ科の合わせて9科に及ぶ．正
式記録はないものの，北米で徘徊性であるハエト
リグモのなかまに寄生している可能性がGauld & 
Dubois（2006）に指摘されており，また日本では
ヤチグモ科寄生の未発表記録がある．今後これら
以外のクモの科への寄生も見つかるだろうし，ク
モの全種数約45, 000種（Platnick 2014）を勘案す
ると，相当の未記載種が存在しているだろう．

強力な捕食者であるクモに産卵（図2a）するに
は返り討ちにあうリスクもあり，このクモに寄生
する習性がクモヒメバチ一群でしか見られないこ
とを考えると，寄生蜂類の中では簡単に進化でき
なかったのかも知れない*4．クモに産卵するには
網型を始めとするクモの捕食様式を攻略し，クモ
に襲われる前にクモを麻酔する必要があり，実際，
報告のあるクモヒメバチの産卵行動からは，その
種が利用するクモの網型にきわめて特化した多彩
な戦術をうかがい知ることができる（Eberhard 
2000a, Gonzaga & Sobczak 2007, Matsumoto 2009, 
Takasuka et al. 2009, Takasuka & Matsumoto 2011, 

図1　各種のクモに寄生するクモヒメバチ各種の幼虫．ハ
チの種ごとに利用するクモ種が異なるし，ハチの系
統が離れると利用されるクモの系統も大きく離れる
傾向にある．

　　　a クサグモ Agelena silvatita に寄生するニッコウク
モヒメバチ Brachyzapus nikkoensis b ギンメッキ
ゴミグモ Cyclosa argenteoalbaに寄生するニールセ
ンクモヒメバチ Reclinervellus nielseni c コケヒメ
グモ Yunohamella subadultusに寄生するキハダク
モヒメバチ（仮称）Zatypota dendrobia d クスミサ
ラグモNeliena fuscaに寄生するナガアシクモヒメ
バチ Longitibia sp.
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高須賀2012）．
*2　同一の祖先種を持ち，系統的に独立した種群を

意味する．

*3　このグループには卵塊を守る母グモを永続麻酔

し，幼虫が卵塊と共にクモも食べる種が知られる．

*4　なお，狩りバチの中にはクモバチ科やアナバチ

のなかまにクモを利用するグループがあり，これら

は基本的に仕留めたクモを他の場所に作った巣に運

搬するので寄生蜂ではない．

1.2　クモヒメバチの生活史
メス成虫がクモの体表（主に腹部）に一卵を産

みつけたのち（図2a），クモは麻酔から覚め通常
の生活に戻る．クモは今まで通り網も張るし捕食
も可能で，ハチの卵が体表にある以外は何も変わ
らない．しかし，卵が孵化するとハチの幼虫は少
しずつクモの体液を吸収し始める（図2b）．寄主
クモを生かしたままというのがポイントで，その
おかげでクモはエサを捕り続けられるし，網の整
備も随時行われ，ハチ自身の食物と安全を維持す
ることができるのである．終齢の直前にまで成長
したハチの幼虫は，寄主クモとほぼ同大にまで肥
大し（図2c），終齢へと脱皮する直前にクモの体

液を吸い尽くして殺す（図2d）．そして網の中で
まゆを作り蛹化するが，無脚の幼虫はクモを殺す
終齢時にだけ背部にマジックテープ様式の刺毛が
密集した突起が生じ，それが網をつかむ手の役割
を果たす（図2d）．

こうしてまたクモに産卵するクモヒメバチが羽
化してくるわけだが，その蛹期を寄主クモのいな
くなった網で過ごすのは殊のほか危険である．ク
モが生きていた今までは網の整備が行われていた
が，クモが絶命し整備がなくなった網は，風雨に
曝されると簡単に朽ちていくのである．それは，
ハチの蛹が天敵に溢れた地面や植物上への落下を
意味する．それを防ぐためハチの種によっては，
幼虫がクモを殺す直前にクモの造網様式を操作
し，自身の蛹期に壊れないよう丈夫なものに張り
替えさせるのである．それはクモの網操作と呼ば
れ，作り変えられたその産物は操作網（英語では
Cocoon web）と呼ばれる．

2．多様な網操作

2.1　クモヒメバチによる網操作の発見
クモヒメバチ幼虫が寄主クモの行動を操作し

て網を頑丈に変形させるという最初の報告が，科
学雑誌Nature に掲載されたのは2000年である

（Eberhard 2000）．コスタリカのスミソニアン熱
帯研究所に所属するWilliam G. Eberhardは，ア
ブラヤシ農園にいるLeucauge argyra（アシナ

図 2　クモヒメバチの基本的な生活史（オオヒメグモ
Parasteatoda tepidariorumに寄生するマダラコブ
クモヒメバチ Zatypota albicoxaを例に）．

　　　a メスバチがクモを襲い，麻酔して体表に産卵する b 
クモは覚醒し通常の生活を再開するが，体表でハチ
の若齢幼虫が体液を奪い始める c クモの腹部と同じ
くらいに肥大した老齢幼虫 d クモを食い殺し，背中
の刺毛突起でぶら下がる終齢幼虫

図3．a Leucauge argyraの水平円網 b クモヒメバチの一
種Hymenoepimecis argyraphagaによって操作され
た L. argyraの網（操作網）（Eberhard (2000) より
著者が描写）．
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ガグモ科，シロカネグモ属）という日本のシロ
カネグモによく似たクモと，それに寄生する
Hymenoepimecis argyraphagaというクモヒメバ
チに着目した．このクモはシロカネグモ同様水平
に美しい円網を張るが（図3a），それはあまりに
も繊細でハチの蛹期を支えるには脆弱すぎる．そ
こでハチ幼虫はクモの造網行動を改変し，元の円
網の水平面を維持したまま数本の糸を何度も繰り
返し張らせることで単純で丈夫な網とさせること
を発見した（図3b）．操作されたクモは円網時と
位置の変わらないその中心に戻って絶命し，ク
モを食べつくしたハチの幼虫はそこでまゆを形成
する．操作網を造網する際に繰り返される造網行
動の一回一回は，通常の円網を造網する時の初
期段階の土台作りの行動と酷似しており，この行
動サブルーチンだけを発現させ繰り返させている
とEberhardは考察している．とはいえその形状
には若干の多型があり，もっとも単純なもので左
右にわずか1本の糸（中心を境に2本と数えられ
る）が渡されただけであったり，一方もっとも複
雑なものでその水平面の上下にメッシュ状の防壁
網を張らせていることもあった．水平面に渡され
た放射状の縦糸（radius）の数は，39個の操作網
の平均で3.8±1.4本，本数の範囲は2-8本だった

（Eberhard 2000）．
この研究でEberhardは，操作が起こる前に幼

虫をクモから取り外す実験を試みている．早い段
階で幼虫を外してもクモの行動には何も変化がな
かったが，操作が始まる頃に外すと，幼虫がいな
いのにもかかわらず，クモは操作されたときと同
じような行動をとり操作網を張ったのである．つ
まり，クモの体内には幼虫から注入された持続的
効果を持つ化学物質が存在していることを意味
し，ハチによる操作は物理的刺激によるものでは
なく，即効的かつ持続的な効果を併せ持つ化学的
な誘発物質によって引き起こされていると推測し
た（Eberhard 2000, 2001）．

ハチ幼虫がクモの造網行動の特定の部分だけを
誘発していることから，クモの一連の造網行動は
それぞれ独立した複数の単位で構成されているこ
とが示される．さらに幼虫を外したクモは，その
操作誘導物質の遅効性によって操作網を張った後

に，徐々に通常の円網に回復していくが，その段
階で通常でも被操作中でも見られない数パターン
の奇妙な網を張ることがあった．これは，操作網
の造網に利用されたひと塊の造網行動単位もさら
に細かい行動単位によって構成されていることを
示唆する（Eberhard 2001）（細かな行動単位の一
部だけが発現し，不完全な網が張られたというこ
と）．クモの造網行動のプログラムが，寄生蜂を
通して垣間見えるとは興味深いことである．

2.2　円網性クモに対する網操作
Eberhardによる網操作現象の発見に端を発し，

その後，さまざまなハチ-クモ系で網操作の報告
が相次いでいる．

ブラジルに生息する先と同じく Leucauge 属
の L. roseosignata（ ア シ ナ ガ グ モ 科， シ ロ カ
ネグモ属）も水平円網を張り，これに寄生する
Hymenoepimecis japi に操作されるとその二次
元を維持したまま3本の丈夫な糸でできた操作
網となり，ハチの幼虫はその中心でまゆを作る

（Sobczak et al. 2009）．ハチ・クモ共に上記のコ
スタリカのハチ-クモ系と属が同じで，著者らは
両者の操作網が非常に似通っていると言及してい
る．

日本を始め東アジアに分布し垂直な円網（図
4a）を張るゴミグモCyclosa octotuberculata（コ
ガネグモ科，ゴミグモ属）には，コブクモヒメ
バ チ Reclinervellus tuberculatus（ 図 4b 差 込 図
左）とマスモトクモヒメバチR. masumotoi（図
4b差込図右）という同属のクモヒメバチ二種が寄
生し，両種とも円網の二次元を維持したまま数本
の縦糸が放射する単純で丈夫な操作網を張らせる

（図4b）（Matsumoto & Konishi 2007）．上述の新大
陸のシロカネグモ類に対するHymenoepimecis属
二種の操作網との違いは，枠糸が回収されずはっ
きりと維持されるという点と放射する縦糸の内角
が割と安定して均等である点である．また，ゴミ
グモの円網にはクモが自身を隠

いん

蔽
ぺい

するためのゴミ
リボン（detritus stabilimenta）が中心を縦走する
ことが多いが（Gan et al. 2010），操作されても
リボンは残され，ハチのまゆもその中で作られる
ことから，まゆはその隠蔽効果も享受しているか
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もしれない．同属のニールセンクモヒメバチR. 

nielseni（図1b）もゴミグモと同属でリボンは作
らないギンメッキゴミグモ Cyclosa argenteoalba

に寄生し，同様に垂直円網（図4c）を二次元と
枠糸を維持しながら縦糸の張り方がやや複雑な操
作網（図4d）を張らせる（Matsumoto & Konishi 
2007）．ニールセンクモヒメバチによる網操作の
全過程を50倍速に編集した動画が，高須賀（2013）
で観ることができる．

コスタリカに分布し，ゴミグモと近縁で同じく
垂直円網（図5a）を張るゴミグモモドキ（仮称）
Allocyclosa bifurca（コガネグモ科，ゴミグモモ
ドキ属）に寄生するPolysphincta gutfreundiも先
のReclinervellus属と同様に，二次元と枠糸を維
持した単純な操作網を張らせる（図5b）（Eberhard 
2010a）．寄主クモも近縁で操作様式も非常によ
く似ているが，寄生者側の Reclinervellus 属と
Polysphincta属はクモヒメバチ属群内でとりわけ
て近縁というわけではないため（Gauld & Dubois 
2006），その似通った操作様式の機構が単一起源
なのか収斂進化なのかは現段階では不明である．

二種のクモヒメバチHymenoepimecis bicolor

（ブラジル）とH. robertsae（コスタリカ）は，中
南米に広く生息するNephila clavipes（ジョロウ
グモ科ジョロウグモ属）を利用し，現在のところ
唯一ジョロウグモ科のクモに寄生できるクモヒメ
バチである．ジョロウグモ類は，中心から下部が
大きく広がった多数の横糸からなる馬の蹄のよう
な網を張り（蹄形円網と呼ばれ，中心より上はほ
とんど横糸がない），N. clavipesでも時に80以上
ものスパイラルが見られる．さらに円網の前後両
方あるいはどちらかに防壁網（barrier web）とい
う不規則で頑丈な糸が引き渡され，これは円網の
安定化や外敵からの保護，外敵襲来の警告装置な
どの役割を担っていると考えられている（Baba & 
Miyashita 2006）．Gonzaga et al.（2010）は，この
クモがH. bicolorやH. robertsaeに寄生され操作
されると，ハチに殺される数日前から円網の横糸
の数が徐々に減っていき，最後にはまったくなく
なって，縮小した枠糸の内側に入り組んだ縦糸と
中心のこしき状ディスクだけになり，ハチはディ
スク上にまゆを作ることを発見した．円網の前後

に張られていた防壁網（操作されたクモによって
強化されているかは不明）も残っており，今度は
ハチのまゆを保護する役目を担う．野外で二例見
られたH. robertsaeの操作網は防壁網が見られな

図5．a ゴミグモモドキ Allocyclosa bifurcaの垂直円網 b 
Polysphincta gutfreundiに操作されたゴミグモモド
キが張った操作網（Smithsonian Science の電子記
事 John Barrat (2010) Drugged spiders' web spinning 
may hold keys to understanding animal behavior より
転載，引用承諾済ⓒ 2010 Smithsonian Institution

　　　http://smithsonianscience.org/2010/01/drugged-
spiders-web-spinning-may-hold-keys-to-determining-
how-animal-behavior-is-controlled/）．

図4．a ゴミグモ Cyclosa octotuberculataのゴミリボ
ンつき垂直円網と寄生するコブクモヒメバチ
Reclinervellus tuberculatus（差込図左），マスモト
クモヒメバチ Reclinervellus masumotoi（差込図
右） b マスモトクモヒメバチに操作されたゴミグ
モが張った操作網 c ギンメッキゴミグモ Cyclosa 
argenteoalbaの垂直円網 d ニールセンクモヒメバ
チに操作されたギンメッキゴミグモが張った操作網

（ゴミグモの円網は中田兼介氏提供）．
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かったことから，行動を操作されたクモが既存の
網を完全に回収したか，網から遠くへ移動した可
能性が考えられる．しかし，室内飼育で形成され
た操作網には防壁網があり，この種でも防壁網が
利用されることは確かである．Nephila clavipes

は脱皮の前に，横糸がなく複雑に張られた防壁
網と数本の放射状縦糸からなる休息網（英語で
はresting web，脱皮網ともいう）と呼ばれる丈
夫な網を張ることが知られており，この構造が操
作網とよく似ていることから著者らはクモヒメバ
チが休息網の造網習性を誘導しているのではない
かと推測している．円網性のArgiope trifasciata

（コガネグモ科，コガネグモ属）を利用し，コ
スタリカに生息するAcrotaphus tibialis も，先
のN. clavipesに対する操作網と同様に，密な防

壁網と中心ディスクからなる操作網を張らせる
（Eberhard 2013）．

円網を張るクモを対象として操作を行う場
合，その二次元構造が維持されるばかりではな
い．ブラジルに生息するギンコガネグモ Argiope 

argentata（コガネグモ科，コガネグモ属）は日
本のコガネグモと同様垂直な円網（図6a）を張る
が，Acrotaphus chedelaeに寄生され操作される
と三次元構造の不規則な網となる（図6b）（Gonzaga 
& Sobkzak 2011）．しかし，三次元になるものの，
周囲の構造物とたくさんの点でつながることや捕
虫用の横糸を欠くことなどから，著者らはこの網
操作様式がこの属と姉妹群のHymenoepimecis属
の操作様式と類似すると考察している．

チェコ共和国やスロヴァキア共和国，イタリア
で調査された3種のクモヒメバチ，Polysphincta 

boops, P. tuberosa, Sinarachna pallipes は， 共
通 し て Araniella 属（ コ ガ ネ グ モ 科， ム ツ ボ
シオニグモ属）のクモ（A. opisthographa, A. 

cucurbitina, A. displicata）を種をまたいで利
用するが（P. boops は A. opisthographa のみ），
いずれも円網の原形をとどめない立体構造の操
作網を張らせる（Korenko et al. 2013）．しかし
Polysphincta属による操作網は密な一方まゆの表
面が粗く，S. pallipesによる操作網は粗雑な作り
である一方，まゆの表面が密であるという傾向が
あり，これはハチの幼虫がクモに密な操作網を張
らせるか，あるいは操作はそこそこにまゆを強靭
に紡ぐかのいずれかに投資が偏るトレードオフで
あると著者らは指摘している．

2.3　不規則網性クモに対する網操作
ここまで円網を張るクモに対する網操作を紹介

してきたが，少数ながらヒメグモ科やタナグモ科
など不規則な形の網を張るクモに対する網操作も
知られている．

コスタリカに分布するZatypota petronae は，
ヒメグモの一種であるTheridion evexum（ヒメ
グモ科，セアカヒメグモ属）に寄生する．このク
モは，自力で二つ折りにした生きた葉の中に隠れ
る．円錐状に折られた葉の下方に開いた口からは
粘着性のない粗いメッシュ状の網が張られ，さら

a

b

図6．a Argiope argentataの垂直円網 b Acrotaphus 
chedelaeに操作された A. argentataが張った操
作網（Copyright Clearance Center, Inc. を通し， 
Gonzaga & Sobczak 2011 より転載，ⓒ 2011 The 
Entomological Society of Japan スケールは 5cm）．
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にその糸から粘球のついた多数の粘着性の糸が周
りの葉へ伸びている（Barrantes & Weng 2007）．
シェルターの中もその上部におそらくクモの足
場としてメッシュが張られ，シェルターに使わ
れる葉は生きたまま維持される．このクモがZ. 
petronaeに寄生され操作されると，非粘着の太い
糸でできた面状の網を葉シェルターの開口部や内
側の中間部に張り，さらに葉の折り目に糸を追加
してより強く葉が開かないようにする．葉シェル
ターの内部に張られた糸は，メッシュというより
密なシート状となる場合も観察されている．ハチ
は葉シェルターの最深部にまゆを作り，外界と最
深部の間に張られた糸と開かないよう強化された
葉によって保護される（Weng & Barrantes 2007）．

コスタリカに分布するZatypota nr. solanoi *5

は，Anelosimus nr. studiosusとA. octavius（ヒ
メグモ科，アシブトヒメグモ属）を利用する．二
種のクモは区別できないほど類似した網を張り，
その網の形は下方に凹型のシート網があり，その
上を不規則に防壁網が張り巡らされている．シー
トより上に位置する網の中心部には枯れ葉などで
できたシェルターが吊るされ，クモはその下に
隠れてシートに落ち込む獲物を待つ．この二種の
クモがZ. nr. solanoiに操作されると，いずれの
種もお椀状のシート網が上方に拡張され，最終的
に網全体を覆うように完全に閉じる（Eberhard 
2010b）．この構造は寄生されていいないクモには
見られない．操作されるクモは，上のシートを下
から張り，下のシートは上から張る．つまりクモ
は操作網を張り始めると，閉じた構造の外に出る
ことはない．シートの内側では，水平の糸が中心
から放射し，ハチのまゆはその中心からぶら下が
る．吊り下げられたシェルターはハチには利用さ
れないようである．操作されたクモが張るこの延
長されたシート網は，張る方向を除けば本来の
シート網造網行動と変わらないため，クモに元々
ある造網行動をハチが引き起こしているのだと著
者は推論している．一方で網の中心部で作られる
放射状の水平糸は，通常網では見られないことを
指摘している．

東アジアに分布するクサグモAgelena silvatica

（タナグモ科，クサグモ属）は，日本でニッコウ

クモヒメバチ Brachyzapus nikkoensis（図 1a）
に寄生され操作される．クサグモは庭木などの植
物上に棚網と呼ばれるシート状の網を張り，その
奥に作られた管状住居（トンネル）に隠れてシー
トに落ちてくる獲物を待つ（図7a）．このトンネ
ルは，シート方向だけでなく反対方向の先端も開
口しており，シートの反対方向に出ることもで
きるようになっている．このクモが操作される
と，この両方のトンネル開口部が薄く密な膜状網

（ベール）によって覆われて閉じられ（図7b, c），
電子顕微鏡でベールの微細構造を観察すると捕虫
に使われているシートのそれと酷似していること
がわかった（Matsumoto 2009）．著者はこの操作

図7．a クサグモ Agelena silvaticaのトンネルつきシー
ト状棚網 b ニッコウクモヒメバチ Brachyzapus 
nikkoensisの操作によってベールで閉じられたトン
ネル　c   ベールを人為的に開けたところ．
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網を野外に置いた状態で，人為的にベールを取り
除く実験を行った．その結果，ベールが閉じたま
まの個体はほぼすべてが無事に羽化したが，一方
で処理された個体は，多くが寄主クモの死体と共
にトンネルから消失するということがわかった．
これはアリによる捕食であることが推測され，実
際一部ではハチの幼虫やクモの死体がヒメアリ
Monomorium intrudensによって捕食されている
ところが観察されている．これは操作網が捕食者
からの保護機能を担っていることを示唆し，網操
作が捕食者という特定の要因に対する防御である
ことを示した初めての例である．

*5　nr.はnearの略で，Zatypota solanoiに酷似
するが，別種とするに十分な特徴があるという意
味．

2.4　�一種のクモに二種のハチが寄生し操作す
る場合

いくつものハチ-クモ系で多様な網操作様式が
進化していることがわかるが，クモヒメバチと寄
主クモの種間関係は必ずしも1対1ではない．一
種のクモを複数種のハチが利用する場合も起こり
うる．その場合の網操作を見てみよう．

先述の中で，ゴミグモはReclinervellus属二種
に利用されていたし（Matsumoto & Konishi 2007），
ムツボシオニグモの仲間A. opisthographaは属を
またいで3種のハチに利用されている例もあった

（Korenko et al. 2013）．前者では操作網の形状に
顕著な違いはなかったが，後者ではハチの属が異
なると操作網やまゆの粗密が逆転するということ
だった．このことから見ても，網操作の機構は属
レベルでは共通していても，ハチの属が異なれば
同じクモでも違う網操作が行われ，属によってそ
の機構が異なっている可能性が考えられる．

も う 一 つ そ れ を 顕 著 に 示 す 例 が あ る． 中
南 米 に 分 布 す る Leucauge mariana（ ア シ ナ
ガ グ モ 科， シ ロ カ ネ グ モ 属 ） は， コ ス タ リ
カ で Hymenoepimecis tedfordi と Eruga ca. 
gutfreundi *6 という二属のクモヒメバチに利用
される．このクモが H. tedfordi に寄生され操
作されると，先の同属のクモヒメバチ二種 H. 

argyraphaga や H. japi による Leucauge 属への

操作（図3，Eberhard 2000, Sobczak et al. 2009）
と同様の数本の水平な縦糸でできた操作網を張る
が，E. ca. gutfreundiに操作されると，同じくま
ゆが形成される中心部から放射状に縦糸が伸びる
ものの，その数が明らかに多く，しかも水平方
向ではなくいくらか上方あるいは下方に向かって
伸びる立体的な操作網となる（図8）（Eberhard 
2013）．Hymenoepimecis tedfordiによる操作網に
は，L. marianaのメス成体に見られる水平円網
下方の防壁網も見られたことから，この操作はL. 

marianaが本来持つ造網行動の一部に由来すると
推測する一方で，E. ca. gutfreundiの操作網はい
かなるクモの網の形状とも類似性が見いだせない
ことから，この操作網はハチとクモ両種が持つ特
質が相まって本来クモが持たない造網行動がハチ
によって引き起こされたのだと考察している．こ
のことからも，ハチの属が異なると操作され引き
起こされるクモの造網行動が異なることがうかが
い知れる．

*6　ca.とはcirca（＝だいたい）の略で，ここ

図 8．Eruga ca. gutfreundiに操作された Leucauge 
marianaが張った操作網（Copyright Clearance 
Center, Inc. を通し，Eberhard (2013) より転載，ⓒ
2013 Entomological Society of America，L. mariana
の通常円網は L. argyra のもの（図 3a）と酷似する
と思われる）．
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では断定はできないがおそらくこの種だろうとい
う意味．

2.5　�一種のハチが二種のクモに寄生し操作す
る場合

次は逆に一種のハチが複数種のクモを利用し，
生み出される操作網の形状が異なる例を見てみよ
う．先に紹介したアシブトヒメグモ属二種への同
種ハチZatypota nr. solanoniによる操作ではその
操作網の形状に違いはなかったが，同種のハチが
クモの属をまたいで操作を行う場合，違いが生じ
る例がある．

北半球に広く分布するZatypota percontatoria

は，チェコ共和国で調査され，同国では属の異な
る二種Neottiura bimaculata（ヒメグモ科，チク
ニヒメグモ属）とTheridion varians（ヒメグモ
科，セアカヒメグモ属）を利用することがわかっ
た．共にヒメグモ科特有の立体的な不規則網を張
るが，これらがZ. percontatoriaに寄生され操作
されると，N. bimaculataでは通常の網よりも明
らかに密な構造になり，一方T. variansでは不規
則網の中心に完全に閉じた中空で球状の構造が現
れる．寄生されていない健全な個体を飼育したと
ころ，N. bimaculata は越冬条件下（低温短日）
と産卵する時に密な網を張り，T. variansは越冬
条件下でのみ球状の構造を作った．これらからZ. 

percontatoriaは，寄主クモが先天的に持つ造網行
動形質を種特異的にそれぞれ引き起こし，自身の
安全に寄与する構造を作らせていると考えられる

（Korenko & Pekàr 2011）．

3．網操作の起源：単一由来か独立収斂か

クモの造網様式を改変する網操作は，寄生蜂類
の中でクモに寄生できるクモヒメバチが派生的に
獲得した習性である．これまで概観してきたよう
に，さまざまなハチークモ系で多様な網操作が行
われているが，クモヒメバチによるこれらの操作
の習性が過去に一度だけ生じてそれぞれの系で多
様に変化した単一起源由来なのか，各系で独立に
何度も進化した収斂なのかについては，まだはっ
きりした結論は得られていない．理に適った結論
を得るには，網操作に関する基礎的な知見の集積

が欠かせない．
網操作研究に携わる研究者らの，この問題に対

する現時点での意見を網羅してみたい．上に引用
した研究からわかるように，網操作を研究する主
立ったグループは特定の地域のいくつかに限られ
ている．網操作研究の第一人者でもあるEberhard

（コスタリカ），Gonzagaを中心とした南米のグルー
プ，Korenkoを中心とした中欧のグループ，そし
て松本吏樹郎と本稿の著者による日本のグループ
である．

Eberhardは，T. evexum（セアカヒメグモ属）
の葉シェルターを強化するZ. petronae の操作
網（Weng & Barrantes 2007） と，Anelosimus

（アシブトヒメグモ属）二種のシートつき不規則
網をシートで全体を覆うZ. nr. solanoiの操作網

（Eberhard 2010b）を比較し，寄生者も寄主も近
縁な両系の操作網の形状がまったく異なることか
ら，網操作現象が系統的な背景に準じているわけ
ではなく，それぞれの寄主クモの生活史に対して
適応した結果であると主張している（Eberhard 
2010b）．その意見は，異なる網の操作様式が系
統的制約を受けず，各系で網操作現象として収
斂的に生じうると読み取れる．その後発表され
たZ. percontatoria によるN. bimaculata（チク
ニヒメグモ属）とT. varians（セアカヒメグモ
属）の操作網（Korenko & Pekàr 2011）も，同じ
Zatypota属–ヒメグモ科の系でありながら，これ
ら4つの操作網の形状が類似しているとは言いに
くく，Eberhardの主張が支持される．この論文の
中でKorenkoらも同様に，操作網の形状の多様性
を例に挙げ，網操作現象がハチそれぞれの系統で
独立に進化したと予想している．Gonzagaらは，
クモヒメバチ属群内で互いの類縁性と関係なくさ
まざまな属において網操作現象が生じていること
を例に挙げ，その起源の独立性を主張している

（Gonzaga & Sobkzak 2011）．一方で松本は，クサ
グモのトンネルをベールで閉じるニッコウクモヒ
メバチの操作網が一見特異な行動操作に見えて
も，これは本来の棚網の造網様式を転用した結果
であり，寄主クモが本来持つ行動形質を誘導する
という点では多くのクモヒメバチで共通すること
から，同様の操作機構が共有されているのではな
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いかと考察している（Matsumoto 2009）．
図9は，Gauld & Dubois（2006）が提唱したク

モヒメバチ属群の形態比較に基づいた系統樹に，
各属に寄生される主なクモのグループとその網
型，および操作が報告あるいは著者の知る未発
表事例のある属をマッピングしてある．図9から
は，系統に関係なくさまざまな属で網操作が行わ
れ（生じ）ているように見える．ここで考えうる
シナリオを挙げてみたい．

過去に，あるクモヒメバチが新しい寄主クモ

にシフトした際に，その直後は操作を行えず手の
加わってない網の中で蛹期を過ごしたと仮定する
と，網の脆弱性に起因する強力な淘汰圧がハチの
蛹にかかることが予想される．それにより，クモ
を操って少しでも網を事前に強化できる個体が選
択されていき，網操作様式が次第に洗練されてい
くことは大いにあり得る．この寄主への適応がさ
まざまな系統で生じた結果，図9のパターンが実
現された可能性がある．

しかし，これだけで網操作が収斂進化であると
結論づけることはできない．その根拠となるのが，
クモヒメバチ類が明確な単系統群であることと

（Gauld & Dubois 2006），網操作が始まるそのタイ
ミングである．これまでの報告では，寄生の初期
段階で操作が行われた例はなく，いずれもクモを
殺す直前，すなわち自身が終齢へと変態する直前
に劇的に造網様式の変化が起こる（やや長い期間
ハチによる効果がみられる系もあるが（Gonzaga 
et al. 2010），終齢前であることは共通している）．
これは，特定のタイミングで操作を誘導する物質
を打ち込むという一連の流れが共通であり，進化
の初期に獲得されたであろうこの様式が，その後
さまざまな系に適用されたと考えることも可能に
する．

一見すると相反する二つのシナリオだが，操
作が行われていない系もあることを考えると，網
操作を発動する共通のシステムはどのハチにも備
わっていて，各種が利用するクモの寄生されてい
ない状態での網の強度によってハチに淘汰圧がか
かった場合に操作が生じるということも考えられ
る（元の網が十分強ければ，操作システムは発動
しない）．この説明は収斂進化説を否定する根拠
とはならないが，クモの造網行動を操ることがで
きる物質が操作の必要を迫られる度に簡単に進化
できるのか，という疑問を否定する意見を与える

（操作は行わなくてもそのポテンシャルはみな持
つ）．いずれにせよ一体どのような歴史で網操作
が生まれてきたのか，その答えを知るには，基礎
的な知見に加えて至近要因の解明がカギとなる．

4．謎に包まれた網操作の至近要因

寄生者による寄主操作は，自然淘汰の生み出し

図 9．クモヒメバチの属間の形態系統仮説（Gauld & 
Dubois (2006) を簡素化）に各属に利用される主な
寄主クモと網型，操作が報告あるいは著者の知る未
発表事例のある属（★）をマッピングしてある．
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た究極の適応進化の一つである一方，in vivoで起
こるその機構の解明は困難を極め，進化生物学に
おけるブラックボックスの一つともいえる．クモ
ヒメバチによる網操作の至近要因も例にもれずい
まだ謎に包まれているが，その解明に最も近づい
ているといえるのがEberhardである．

先に述べたようにEberhardは，操作の起こっ
ている複数の段階でクモからハチ幼虫を取り外
しクモの反応を見る実験を行っている唯一の研究
者である．Allocyclosa bifurca（ゴミグモモドキ
属）に寄生するP. gutfreundiの研究では，この
除去実験によってさまざまな示唆を得ている．操
作途中段階で幼虫を除去すると，網は操作された
順と逆の順に通常の円網へと徐々に回復していく
が，操作の際に真っ先に減少する縦糸や横糸は，
回復時には現れるのがもっとも遅い．また，幼虫
を除去するタイミングが遅いほどクモの回復が遅
かった．これらは，ハチによる操作誘導物質の効
果が容量や濃度に依存していることを示唆する

（Eberhard 2010a）（縦糸や横糸の発現は物質に低
濃度で敏感に反応するということ）．

ここで重要になってくるのは，操作を引き起こ
す物質が一つなのか複数なのかという点である．
この点についてもはっきりとした答えは出ていな
いがEberhard（2010a）は，幼虫の除去によって
クモが操作された順と逆で回復することから，複
数の物質が複数の行動プログラムのサブルーチン
を独立に操っている可能性は低い（その場合，回
復順に一貫性が生じない）と結論づけている．し
かし，一つの物質が操作網全体を引き起こすとい
う対極の仮説は，その物質の濃度の違いが異なる
行動を引き起こすのであれば逆順の回復を説明で
きるとも推測している．ただし，クモの生理機構
がハチに操作されるために進化しているわけでは
ないため，ミツバチがオクトパミンという単一物
質によってあらゆる行動を制御するよう進化した
ような機構をここに当てはめることはできないと
しており，ハチ側にクモの生理機構を制御する何
らかの戦略が講じられていることが予想される．
当然，これは複数物質仮説を否定するものではな
く，その答えはまだ出ていない．

Korenko & Pekàr（2011）は，Z. percontatoria

が寄主クモにクモ本来が持つ造網行動を誘導して
いる事実から，ハチがクモの特定の行動カスケー
ド（操作網に使われた越冬用防御的網構造）を司
るシグナル伝達機構のスイッチをオンにする一つ
のシグナル分子，すなわちホルモン様物質を生
成しているという仮説を立てている．また，この
ような内分泌系に作用する間接的な干渉による操
作の他に，神経系に直接作用する神経修飾物質

（neuromodulator）をハチが生成し操作に利用する
という可能性もあり得るが，生成に要するコスト
を勘案するとホルモン様物質の方が起こりやすい
と予想している．この系では，一種のハチが二種
のクモに形状の違う操作網をそれぞれ張らせてい
るが，いずれもクモの保護に関わる同様の機能を
担うものであることから，それぞれの発現機構は
互いに類似しており，結果的に同じ操作誘導機構

（あるいは物質）がそれら異なる行動カスケード
をオンにしているのだろうと考察している．

同一の操作誘導物質が複数種のクモで異なる操
作網を引き起こすことが可能であるとすれば，そ
の物質は彼らの主張するように比較的単純である
ことを示唆する．たとえば，もし複数の引き金で
一種のクモの行動を緻密に操り，操作網を張らせ
ているのならば，そのような複雑な機構が生理シ
ステムの異なる別種のクモにそのまま適用される
とは考えにくいからである．また，越冬時の網を
作る行動を引き起こす例に加え，先述のように操
作網の形状が休息網（健全クモが脱皮前などに張
る単純で丈夫な網）とよく似ている例もいくつか
知られ，ハチが休息網の行動カスケードを引き起
こしている可能性は高く，操作誘導物質がエクダ
イソンなど変態ホルモンに似たものであるという
予想は理に適っている．

一方，同一のハチークモ系であっても，発現さ
れる操作網の形状に多型があることも多数の報告
で言及されており，明瞭な傾向を得たい研究者に
とってあまり好ましいことではなく，網操作研究
の難しさの一つとなっている．しかし，この多型
現象も至近要因解明に近づくヒントも与えてくれ
る．Eberhard（2013） は，H. tibialis に よ る A. 

trifasciataの操作網にいくつかの多型が見られ，
場合によっては一見まゆの保護に効いてなさそう
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な形状のものもあったことに関し，ハチによる造
網行動の操作は存外に難しいのかもしれないと予
想している．多型による不出来な操作網が今日で
も淘汰されず頻出していることに関しては，操作
された際の行動変異が幼虫の操作様式の種内多型
によるものではなく，クモ側の行動の種内多型に
よるものであると考察している．つまり，不出来
な操作網しか張らせられないハチはたちまち淘汰
されるだろうが，クモのせいで不出来になった場
合はハチは不運なだけで選択圧はかからず，淘汰
で取り除けないということである．

まだまだ想像の域を出ない網操作現象の至近要
因であるが，近年の事例研究の蓄積によって徐々
に理に適った仮説が出つつある．クモヒメバチに
よる網操作系は，クモの造網様式に外部から干渉
し元々ある行動の発現を短期間で解発・改変して
おり，十分に機構の解明とその操作誘導物質を特
定しうる系である．今後さらなる知見の蓄積に加
えて，生理学的，生化学的なアプローチから，操
作誘導物質の分離とそれを用いたバイオアッセイ
系の開発が期待される．幸いなことにクモヒメバ
チは外部寄生である．これまでの研究から，ハチ
が操作誘導物質を口からクモの体内へ注入するこ
とで化学的に操作を行っていることはほぼ間違
いなく，幼虫を取り外すことによってその物質を
分離することができるかもしれない．網操作誘導
物質の特定は，いまだほとんどが謎に包まれた一
見複雑なクモの造網システムを司る遺伝的プログ
ラムを分子レベルで解明する糸口となるはずであ
る．
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