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ミツバチヘギイタダニとバロア症
ミツバチヘギイタダニ Varroa destructor は，トウヨウミツバチ Apis cerana を原寄主とする，ア

ジア原産のミツバチの外部寄生性のダニで，19 世紀から 20 世紀初頭にトウヨウミツバチの生息
地に持ち込まれたセイヨウミツバチ Apis mellifera に寄生するようになり （Oldroyd, 1999），1980
年～ 1990 年代に全世界へ分布を拡げた （Crane, 1990）。

ミツバチヘギイタダニだけではなく，成蜂の気管に寄生するアカリンダニ Acarapis woodi など
を含む，ミツバチ寄生ダニによるミツバチの不調や蜂量の減少，最終的な蜂群崩壊については，
ダニが媒介するウイルスが原因ともされるが，総合的に寄生ダニ症候群 Parasitic Mite Syndrome 

（PMS） と呼ぶことが提案されている （Shimanuki et al, 1994）。
このうち特にミツバチヘギイタダニを主原因とする総合的な症状にはバロア症 varroosis の呼

称が充てられる。蜂児巣板が診断に利用されることはあるものの，バロア症自体は蜂群における
総合的な症状であり，例えば無蜂児期にも症状は継続しているため，より広範な，つまり，蜂
児，成蜂，蜂群レベルでの診断技術が求められる（表 1）。なお，バロア症の呼称については
Shabanov et al （1978） が varroatosis を提案したほか，varroasis などの表記も見られるが，寄生
生物感染症の一般的な命名法に基づいて varroosis に統一されており （Piotrowski, 1982），その和
訳語は，長らく「バロア病」とされてきたが，2020 年からは「バロア症」に改められている。

バロア症は世界動物保健機関 WOAH の陸上動物衛生基準に記載される 6 種の蜂病のひとつで
（World Organisation for Animal Healthd, 2024），日本では 1999 年より家畜伝染病予防法の届出
伝染病に指定され，発生状況が監視されている（図 1）。近年まで，養蜂大国の中で唯一ミツバチ
ヘギイタダニの清浄国であったオーストラリアでも，2022 年に感染が拡大して，2023 年には汚
染国となった（後述）。こうして現在，バロア症は世界的に見て最も深刻なミツバチの病気のひと
つと位置付けられ，養蜂産業のみならず，ミツバチによる送粉 （花粉交配） が重要な位置づけとな
る農業生産や生態系の保全にも深刻な影響を及ぼしている。

ミツバチヘギイタダニはミツバチの終齢幼虫から蛹に寄生してその体液を摂取して増殖し，羽
化する働き蜂や雄蜂に程度の差こそあれ何らかの影響をもたらす。また成蜂にも寄生して栄養摂
取し，同時に多種のウイルスの感染を媒介して，様々な病変をミツバチの個体から蜂群に拡げる。

表 1　バロア症は総合的に把握される
症状の出現 状況 （ダニおよび働き蜂） による 状況の把握 （簡易診断）

蜂児

終齢幼虫期にダニが侵入
前蛹期に摂食開始
産卵・孵化によりダニが増殖
蓋が除かれ，蛹が露出

雄蜂有蓋蜂児の摘出，感染確認
蜂児パターンの確認

成蜂

羽化不全 （脱皮殻の付着，死亡落下）
翅の縮れ
腹部の短縮
寿命の短縮
行動異常・機能不全
働き蜂の胸部や腹部にダニ

成蜂上のダニの目視 （感染確認）
縮れ翅個体の目視確認
シュガーロール等による寄生率の確認
巣門付近への這い出しの確認
巣房底の羽化不全個体 （死体） の確認

蜂群
巣板面，巣房入口周辺を歩くダニ
蜂児巣板の異常 （虫食い状）

（急激な） 蜂量の減少

蜂量の変化の把握
巣屑中の落下ダニの目視
巣箱底，巣門前の落下ダニと確認
ダニ剤使用時の落下ダニの確認
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またダニは体表に付着したハチノスカビ Ascosphaera apis（チョーク病の原因生物）の胞子や数
種の細菌も運んでしまう （Alippi et al, 1995; Truong et al, 2023）。

原寄主のトウヨウミツバチでは長い間の共適応の結果，寄主とダニとの間で均衡状態が構築さ
れ，すでに大きな被害が発生することはないが，新寄主であるセイヨウミツバチでは，寄主とダニ，
さらにはウイルスの共存バランスが崩れており （Sumpter and Martin, 2004），あるいはウイルス
の感染媒介者としてのダニの位置づけが大きくなった結果 （Lamas and Evans, 2024），蜂群の維
持が困難となり，現状ではミツバチヘギイタダニが養蜂の最大の脅威として認識されている。

バロア症を定義する場合，蜂群内にミツバチヘギイタダニが見られる場合を「感染」と呼ぶ （De 
Jong, 1997）。蜂群内にミツバチヘギイタダニがいても，特に臨床症状が見られない場合もある。
しかし，侵入から定着，発症までは一連の流れであり，侵入を感染の端緒と考えることが医療の
分野でも一般化しつつある。ミツバチの健康状態の改善を目指して，2014 年にアメリカの養蜂
関連の行政官，研究者，企業，養蜂家，環境保全，農業ビジネス分野等々の関連分野によって組
織された The Honey Bee Health Coalition （ミツバチ健康連合） が，成蜂における寄生率 1％を即
時管理点としており （Honey Bee Health Coalition, 2022），蜂群内でのミツバチヘギイタダニの発
見を感染と考えるのはいまや必然である。

ミツバチヘギイタダニの対策においては，養蜂技術，化学薬品，抵抗性ミツバチの系統作出を
3 つの柱とする考え方もあるが （Bubnič et al, 2021），総合的な防除を考える上でも，すべての方
策に共通して必要となるのは，ミツバチヘギイタダニについての広範な基礎知識である。バロア
症の蔓延を抑制し，健全な養蜂を持続性高く維持するためにも，まずは養蜂の敵，つまりミツバ
チヘギイタダニを知ることが重要である （Reams and Rangel, 2022）。

ミツバチヘギイタダニについて日本語で書かれた解説としては，本事業で再改訂版が製作され
た，養蜂技術指導手引書Ⅴ「養蜂における衛生管理～ダニ防除技術」 （木村ほか , 2023） が日本養
蜂協会のサイトからダウンロードして読めるほか，日本応用動物昆虫学会誌 （和文誌） に掲載され
た坂本 （2021） による特にダニ耐性ミツバチに重点をおいた総説も，科学技術情報発信・流通総
合システム （J-Stage） からダウンロード可能である。また東 （2022） による防除全般についての
情報量が多い著作「ミツバチのダニ防除」も刊行されている。その上で本書は，やや不充分なダ
ニの生物学的側面についての知識を補足する目的で製作された。

図 1　国内におけるバロア症の届出状況 （群数）
農林水産省監視伝染病発生状況の累年比較 （平成 10 年～令和 5 年次） を基に作図。
統計上，1998 年に監視を始めてから，2014 年 （平成 26 年） の年間 2427 群の届出数が過去最大値で，
過去 5 年間の平均は約 570 ± 140 群となっている。ただし小規模な届出 （1 件あたり 1 ～ 2 群） が多い
こと，全届出蜂群数の 1％にも満たないことからも，実際の発生状況を反映しているものとは考えにくい。
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オランダのライデン博物館に，インドネシア （当時はオランダ領東インド） のジャワ島でトウ
ヨウミツバチの巣から採集されたダニ 4 匹の標本が届き，当時，オランダ随一のダニの専門家で
あった Anthonie Cornelis Oudemans によって，新属 Varroa および新種 Varroa jacobsoni （現和名
ジャワミツバチヘギイタダニ） が記載された （Oudemans, 1904，図 2）。属名の “Varroa” は，共
和制ローマの政務官で，学者，さらには著述家としても知られ，養蜂を含めた著作もある Marcus 
Terentius Varro （BC116 ～ BC27） に由来する （Peck, 2021）。種名の “jacobsoni” は，このダニの
標本を送った採集者 Edward Jacobson への献名である。Varroa 属の和名についてはミツバチヘギ
イタダニ属とすることが坂本・岡部  （2017） によって提案されている。

1944 年にはシンガポール島 （当時は日本の占領下） で，トウヨウミツバチの育児巣房から 4 匹
のダニが採集され，のちにオーストラリアの Carl E. M. Gunther によって Myrmozercon reidi と
して記載された （Gunther, 1951）。採集された 4 匹は第二若虫で，ミツバチの蛹から吸血すると
ころも目撃されていた。なお，4 匹のうち小型の 1 匹は雄であった。若虫だけでは新属の記載に
正当性が得られないことから，1903 年にトゲダニ科の新属とされた Myrmozercon 属を妥協的に
選択したようである。種名の “reidi” は採集者の John Reid （捕虜として基地内の病院で養蜂を担
当していた） への献名である （Gunther, 1951）。なお，国際動物命名規約に基づいて，先取権の
ある Varroa jacobsoni が有効名となり，Myrmozercon reidi は同種異名 （シノニム） となっている 

（Delfinado and Baker, 1974）。
2000 年には，後述するように，バロ

ア症の原因生物として世界各地に分布を
拡大したのは別種であるとして，韓国で
採集されたダニをタイプ標本として新種
Varroa destructor が記載された （Anderson 
and Trueman, 2000）。種名の “destructor”
は「破壊者」を意味するラテン語である
が，例えば，バナナなど熱帯果樹の深刻
な害虫であるウスイロマルカイガラムシ
Aspidiotus destructor Signoret 1869， 日
本への侵入が警戒される小麦類の害虫の
ヘ シ ア ン バ エ Mayetiola destructor Say 
1817，2018 年に日本への侵入が確認さ
れた，生活害虫で，農業被害も起こす外
ミ ゾ ヒ メ ア リ Trichomyrmex destructor 
Jerdon 1851 など，世界中で分布を拡大
して深刻な農業被害を及ぼす害虫類に同
じ種名を持つものが散見される点は，命
名者の共通の思いが感じられて興味深い。

ミツバチヘギイタダニという和名の由
来については，これといった定説は確認
できていない。ミツバチヘギイタダニの

「ヘギイタ」とは木材を剥いで作る薄板 （折
板または剥板と表記する） のことである。

名前と分類

図 2　Oudemans による Varroa jacobsoni
Naturalis Biodiversity Center 所蔵
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折板は鉋を使わないため木材繊維が切断されておらず，豊かな艶があるのが特徴となる。赤みの
あるスギの芯材を使った折板も利用され，その経時色が深い艶のある赤褐色で，まさにこのダニ
の雌成虫の体色そのものである （図 8 参照）。したがって，「ミツバチに寄生する折板色のダニ」
との意味で命名されたものと推察される。

この「ミツバチヘギイタダニ」という和名は，本来は V. jacobsoni に与えられたものであるが，
日本国内では元来 V. destructor だけが生息しており，またバロア症の原因生物として，生物学以
外の広範な関係者が共有する情報の一貫性を維持するため，ミツバチヘギイタダニを V. destructor
の和名として継続利用し，代わりに V. jacobsoni には最初の標本の採集地を冠して，新たにジャワ
ミツバチヘギイタダニの和名が提案された （中村・吉田, 2003）。ただし，ジャワミツバチヘギイ
タダニの分布はジャワ島あるいはインドネシアという狭域ではなく，インドからタイ，ベトナム，
マレーシア，インドネシアに至る熱帯アジアの広い地域である （Navajas et al, 2010）。

なお，上記のような経緯から，ミツバチヘギイタダニに関する学術情報を扱う場合，2000 年以
前に V. jacobsoni に関するものとして報告された，特に本来の分布域以外での研究情報のほとんど
は V. destructor についてのものであり，読み替える必要が生じている。

上位分類～目と科の変遷
ミツバチヘギイタダニはトゲダニ目 Mesostigmata

トゲダニ科 Laelapidae ミツバチヘギイタダニ属 Varroa
に分類される 4 種のダニの 1 種となる （表 2; 表 3 参照）。

ダニ類はサソリ類，クモ類とともにクモガタ綱 （ク
モ綱） を構成しており，その中で最大の種数を誇る。
ダニ類は長らく分類階級を目 （ダニ目） としていたが，
多系統の可能性が高いことから，現在はダニ亜綱 Acari
に昇格している （島野, 2018）。この直下に胸穴ダニ上
目 Parasitoformes が置かれ，トゲダニ目もここに所属
する。

Oudemans （1904） は，このダニの雌成虫のみを観
察し，若虫や雄の形態については不明なままであった
ため，暫定的にトゲダニ科 Laelapidae トゲダニ亜科
Laelaptinae に分類した。

1974 年に，顎体部の剛毛が少ないこと，鋏角の形
状が特異的であることを根拠に，ミツバチヘギイタダ
ニ属とユーバロア属 Euvarroa で構成されるヘギイタ
ダニ科 Varroidae （和名は坂本・岡部（2017）による） 
が新設された （Delfinado and Baker, 1974）。しかしそ
の後，別の亜科 Melittiphidinae 内に再整理され，ハチ目昆虫に寄生するトゲダニ数種 （ミツバチ
トゲダニ属 Tropilaelaps，ユーバロア属を含む） とともにミツバチヘギイタダニ族 Varroini として
まとめられた （Casanueva, 1993）。

最近の多遺伝子の塩基配列に基づく系統解析からは，科から降格したミツバチヘギイタダニ亜
科 Varroinae（ミツバチヘギイタダニ属とユーバロア属の 2 属で構成）としてトゲダニ科に内包
することが提案されている （Oh et al, 2024）。

ただ，ダニ類の分類学自体がまだ変遷途上で流動的な部分を含んでおり，またダニの分類学に
は直接的な関わりを持たないミツバチ研究者の間では，現在もヘギイタダニ科 Varroidae の利用
が通用していて，最近の論文においてもこの表記がしばしば見られる。

表 2　ミツバチヘギイタダニの分類

分類階級 　　　名称　　　

ドメイン 真核生物 Eukaryota

界 動物界 Animalia

門 節足動物門 Arthropoda

亜門 鋏角亜門 Chelicerata

綱 クモガタ綱 Arachnida

亜綱 ダニ亜綱 Acari

上目 胸穴ダニ上目 Parasitiformes

目 トゲダニ目 Mesostigmata

科 トゲダニ科 Laelapidae

亜科 ミツバチヘギイタダニ亜科 
 Varroinae

属 ミツバチヘギイタダニ属  
 Varroa

種 ミツバチヘギイタダニ 
 Varroa destructor
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種の再定義
ダニによる養蜂被害が報告され，このダニに

対する研究者の関心が高まる中，各地で得られ
るミツバチヘギイタダニの雌成虫は，形態的特
徴は極めて類似するものの，セイヨウミツバチ
に寄生しているものは一般的にトウヨウミツバ
チに寄生するものよりも体サイズが大きいと
いう認識が広まった。そこで Delfinado-Baker 
and Houck （1989） は 17 か国から集めたダニ
の形態形質を解析し，地域間差に基づいて異な
るバイオタイプが含まれていると結論した。

寄主ごとの繁殖可能性にも明確な差が見られ
る。このダニは原寄主であるトウヨウミツバチ
では，雄蜂の蛹のみで繁殖が可能で （図 3），働
き蜂巣房内でもダニが見つかるものの繁殖はし
ていなかった （Koeniger and Koeniger, 1983; 
Anderson, 1994; Anderson and Sukarsih, 1996）。筆者は，ニホンミツバチの働き蜂産卵群 （無王
状態で働き蜂が産卵を開始し，すでに多数の雄蜂および雄蜂児が見られた状態） で，ニホンミツ
バチとしては異常に多いダニを見たことがあるが，これもニホンミツバチでは雄蜂の蛹でしか繁
殖できないことを示した現象と思われる。ところがセイヨウミツバチに寄生するものは，雄蜂お
よび働き蜂の蛹のいずれでも繁殖が可能となっていた （De Jong et al, 1982）。

このセイヨウミツバチへの寄生が成立し，働き蜂と雄蜂双方の蜂児で繁殖可能なものがいる
ことに基づいて，ミツバチヘギイタダニには遺伝的に異なる 2 集団の存在があることが示唆さ
れ，実際にジャワ島のダニとヨーロッパのセイヨウミツバチで繁殖を続けるダニはミトコンドリ
ア DNA のシトクロム酸化酵素遺伝子の塩基配列で 6.7％の差異が見られた （Anderson and Fuchs, 
1998）。また，同じ領域の分子遺伝学的解析で，各国のダニをロシア型，日本型，パプアニュー
ギニア型の 3 つの系統に分け，それぞれの移動経路の推測までが行われた （de Guzman et al, 
1998, 図 4）。

こうした多数の研究に基づいて，このダニが 2 種以上の複数種を含む状態 （複合種 V. jacobsoni 
complex） であるとされた （Anderson, 2000）。またトウヨウミツバチに寄生するダニの 18 の
遺伝子型は，セイヨウミツバチに寄生が可能なものとそうでないものに二分された （Anderson, 
2000）。このような経緯を受けて，Anderson and Trueman （2000） はトウヨウミツバチに寄生し
ているダニの遺伝型の精緻な解析および形態解析から，インドネシア～マレーシア地域の 9 遺伝
子型をジャワミツバチヘギイタダニ Varroa jacobsoni，他のアジア地域の 6 遺伝子型に対しては別
種 （隠蔽種） として，前述のように韓国で得られた標本を元にミツバチヘギイタダニ V. destructor
の新種記載を行った。この時点ではフィリピンから得られたダニ （3 遺伝子型） についてはいずれ
への帰属の判別もできていなかったが，その後，既知の Varroa 属のダニとは別種である可能性も
改めて示唆されている （Beaurepaire et al, 2015）。

なお，ミツバチヘギイタダニとジャワミツバチヘギイタダニは遺伝的に酷似しており，ゲノム
は 99.7％が相同で （Techer et al, 2019），分布域が重複する地域ではすでに移入交雑も起きてい
る （Dietemann et al, 2019）。

種と遺伝子型

図 3　ニホンミツバチの雄蜂巣房内のダニ
ニホンミツバチの雄蜂 （吐糸幼虫） の体表上のミツ
バチヘギイタダニ （巣蓋と繭を取り除いて撮影）。 
ニホンミツバチでは蓋掛けの数日後には巣蓋 （ワッ
クス部分） が取り除かれ，ダニが通過できない小さ
な穴のある繭が露出する。
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遺伝子型（ハプロタイプ）
ハプロタイプとは，一般的な二倍体生物においては，一方の染色体上の遺伝子の構成や塩基配

列で表現する遺伝子型のことをいう。特に集団の特徴付けに用いる場合は，母性遺伝するミトコ
ンドリアのゲノムを解析の対象として遺伝子型が決定される。ミツバチヘギイタダニのミトコン
ドリアゲノム （および核ゲノムの） 塩基配列に基づく遺伝子型分類は，研究対象の地域やサンプル
数，あるいは解析対象の遺伝子が増えるにしたがい，全体としては多様化・複雑化する傾向にあ
る （Hua et al, 2023; Dietemann et al, 2019）。現時点でトウヨウミツバチに寄生しているミツバ
チヘギイタダニでは，6 つの遺伝子型 （韓国型，日本型，ネパール型，中国型，ベトナム型，スリ
ランカ型） が知られる （Li et al, 2019; Hua et al, 2023）。

これらのミツバチヘギイタダニの遺伝子型のうちセイヨウミツバチへの寄生が知られているの
は現在のところ韓国型および日本型のみで （Anderson and Trueman, 2000; Li et al, 2019; Traynor 
et al, 2020; Lin et al, 2021），両者が世界中に拡散している（図 4）。それぞれの遺伝子型は国名
の頭文字を利用して K 型および J 型と記述する。

なお，先行的な研究で K 型に相当するものをロシア型と記載しており （de Guzman et al, 
1998），最初に調べた場所に先取権があるとして，この表現を踏襲して，ロシア型あるいは R 型
とすることもあるが （Hua et al, 2023），本書では他の研究情報でよく利用される K 型と表記す
る。また，J 型については現在も最初の解析にしたがって日本 / タイ型と呼ばれることがあるが 

（Anderson and Trueman, 2000），タイ起源のダニでは見つからない遺伝子型であるため，そのよ
うな呼称となる根拠はないとされており （Warrit et al, 2006），本書でも J 型との表記を採用した。

ミトコンドリアゲノム上の 5185 塩基分の配列の変異についての解析では，K 型と J 型，そ
れぞれの遺伝子型内ではまったく変異が見られず，遺伝子型間では 0.4％の相違が見られてい
る （Solignac et al, 2005）。なお両遺伝子型間の交雑についてもすでに報告がある （Solignac et al, 
2005; Lin et al, 2021）。

図 4　ダニの遺伝子型と分布の拡大 
　         はそれぞれミツバチヘギイタダニ遺伝子型 K 型および J 型の，　　はジャワミツバチヘギイタダニ
の寄主転換の発生地点を示し，同色の矢印は拡散方向などを示す。数字は侵入時期の年号 （年代） を示す。
de Guzuman et al （1998） に最新の情報を追加して作図。

トウヨウミツバチの原産地
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　「蜂虱」ではなかった寄生生物 
青柳浩次郎 （1904） 「養蜂全書」第 45 章「蜜蜂の害敵」の挿し絵。本
文では，女王蜂に付着することなど，ミツバチシラミバエの特徴にも
触れられているが，縦 2 厘横 3 厘 （1 厘は約 0.3 mm） という横長の体
形や，「出房せし蜂に寄生するのみならず幼蜂の出房前已に寄生し居る
ものあり」，「雄蜂の甚だ多きは此害虫の繁殖を助くるものなれば過多
の雄蜂を生せしめざるを良しとす」など，明らかにミツバチヘギイタ
ダニの生態を知った上での記述と思われる表現もある。

ダニに限らず寄生性の生物 （病原となる微生物を含む） では，本来の寄主 （原寄主） から新しい
寄主に寄生先を乗り換える現象が知られ，これを寄主転換と呼んでいる。原寄主と転換先の新寄
主が近縁な場合ほど寄主転換は起こりやすく （この場合はホストシフトと呼ぶ），遠縁になるほど
寄主転換は起こりにくい （この場合はホストジャンプと呼ぶ）。また移動性が小さい寄生者は寄主
の生息域が離れている場合，つまり異所性の寄主間では，通常，自然状態のままでの寄主転換に
は至らない。

ミツバチヘギイタダニの場合も，絶対寄主 （その寄主以外では繁殖も生存も難しい） としての原
寄主のトウヨウミツバチを離れることは生存に直結した影響を受けることになり，トウヨウミツ
バチとセイヨウミツバチがその自然生息分布に重複がないことから，地理的要因が寄主転換を妨
げる最大の要因であった。したがって，トウヨウミツバチと近縁のセイヨウミツバチが，養蜂を
目的として人為的にミツバチバチヘギイタダニの生息地に持ち込まれ，接触機会が増加したこと
が寄主転換を促したという事実への理解は不可欠である。

セイヨウミツバチのトウヨウミツバチ生息分布地域への導入は 19 世紀後半に始まり，極東ロシ
アには 1859 年，スリランカには 1875 年，日本には 1876 年，インドには 1880 年代，インド
ネシアには 1887 年，中国には 1896 年に導入されている （Crane, 1999）。セイヨウミツバチは，
原産地のヨーロッパ，また先に養蜂産業が定着したアメリカやオーストラリアなどから，さらに
は日本からも各国に導入されている。導入当初には定着の失敗事例もあり，記録上の導入時期が
寄主転換とは無関係な場合もあると思われ，したがって寄主転換の起きた時期を正確に示すこと
は難しい。現状では，ミツバチヘギイタダニについては，前述したように極東ロシア （旧ソビエ
ト連邦） と日本の 2 か所でのみ寄主転換が起きたことになる。

ミツバチヘギイタダニの遺伝子型 K 型については，1905 年のシベリア鉄道の極東ロシアへの
延伸により，移民によるセイヨウミツバチの導入があり，現地にいたトウヨウミツバチと同所的
に生息できる環境になったことが寄主転換を招いたとされる （Oldroyd, 1999）。

一方，J 型が寄主転換した時期については，日本国内へセイヨウミツバチの導入された 1877 年
以降であることは疑いない。これまでは 1957 年頃とされてきたが（Oldroyd, 1999），ニホンミ
ツバチと同所的に生息してきた期間が，その時点ですでに 80 年と長いことから，もっと早い時
期であると予想される。1904 年に刊行された青柳浩次郎の「養蜂全書」には蜂虱 （ミツバチシラ
ミバエ，Braula coeca） の記載があるが，これがミツバチヘギイタダニである可能性があり （コラ
ム 1），それより古い，1899 年に刊行された「養蜂講義録」においても蜂虱についての記事があり，
内容的にも，また日本にミツバチシラミバエが侵入した形跡がないことからも，議論されている
のはミツバチヘギイタダニであると考えられる。このような史料に基づいて，日本でのミツバチ
ヘギイタダニの寄主転換は 1898 年以前として，世界で最も早くセイヨウミツバチに寄生するよ
うになったとの可能性も指摘されている （Kaise and Hoshiba, 2023）。

寄主転換

コラム 1
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なお，ジャワミツバチヘギイタダニについても，トウヨウミツバチからセイヨウミツバチへの
寄主転換が発生している。養蜂の対象としてハリナシバチ以外はいなかったパプアニューギニア
では，1947 年に最初のセイヨウミツバチが導入され，1973 年には日本企業とのベンチャーで養
蜂の産業化が図られた。日本企業の撤退後も養蜂は継続され，1977 年頃には産業基盤が確立した。
同じ頃ニューギニア島の西半分にあたるインドネシア領には移民によってトウヨウミツバチが持
ち込まれた。このトウヨウミツバチは野生化し，分蜂をくり返しながら分布を拡大，1986 年に
は国境を越えてパプアニューギニア領内に定着しているのが確認され，同時に飼養されていたセ
イヨウミツバチの蜂群内にダニがいることも確認された （Schouten et al, 2020）。その後，2008
年の調査によって，セイヨウミツバチの蜂群内でジャワミツバチヘギイタダニが繁殖しているの
が確認され，寄主転換が確定された （Roberts et al, 2015）。このケースでは先にセイヨウミツバ
チが導入されて飼養下にあった地域に，野生化して侵入したトウヨウミツバチがダニを持ち込ん
で起きたものである。

上記の寄主転換 3 例では，人為的な蜂群の分布 （ミツバチヘギイタダニのケースではセイヨウ
ミツバチ，ジャワミツバチヘギイタダニのケースでは端緒となったトウヨウミツバチも人為的に
移動されている） および野生状態，あるいは野生化した原寄主の分布が重なることで寄主転換が
起きたことになる。もちろんこれはトウヨウミツバチとセイヨウミツバチではミトコンドリアゲ
ノムの 99％以上が相同するごく近縁種であるため （Park et al, 2015），新寄主への乗り換えが容
易であったと推測される。ただし，ミツバチヘギイタダニの遺伝子の発現パターンが寄主ミツバ
チによって異なり，新寄主であるセイヨウミツバチに寄生しているミツバチヘギイタダニでは遺
伝子の発現パターンが多様化して安定した状態にはない。原寄主であるトウヨウミツバチで共適
応状態を築いているのに較べると，新寄主であるセイヨウミツバチへの寄生は，まだまだ大きな
ストレスをダニにもたらしている状態といえる （Andino et al, 2016）。

ジャワミツバチヘギイタダニは，分布が広いことで，トウヨウミツバチと同所的な生息地を
持つ熱帯地域のすべてのミツバチに寄生しているが （表 3），同様に広くアジア全土に分布する
アンダーウッドヘギイタダニもトウヨウミツバチおよび同所的なミツバチに寄生しており，さ
らにパプアニューギニアではセイヨウミツバチの働き蜂巣房からもこのダニが採集されてお
り （Anderson et al, 1997），今後各地のセイヨウミツバチでも寄生が確認される可能性が高い 

（Ilyasov et a, 2022）。現時点では，サバミツバチを原寄主とするリンデラーヘギイタダニのみ，
他のミツバチへの寄生が確認されていない。

表 3　ミツバチヘギイタダニ （Varroa ） 属のダニと寄主ミツバチ
ジャワミツバチヘギイタダニ V. jacobsoni Oudemans, 1904
　トウヨウミツバチ Apis cerana （原寄主）
　クロオビミツバチ A. nigrocincta，キナバルヤマミツバチ A. muluensis，
　サバミツバチ A. koschevnikovi，セイヨウミツバチ A. mellifera
アンダーウッドヘギイタダニ V. underwoodi Delfinado-Baker and Aggarwal, 1987
　トウヨウミツバチ （原寄主）
　クロオビミツバチ，キナバルヤマミツバチ
リンデラーヘギイタダニ V. rindereri de Guzman and Delfinado-Baker, 1996
　サバミツバチ （原寄主）
ミツバチヘギイタダニ V. destructor Anderson and Trueman, 2000
　トウヨウミツバチ （原寄主）←ニホンミツバチを含む
　サバミツバチ
　セイヨウミツバチ
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寄主によるダニの繁殖成功の差
ミツバチヘギイタダニの繁殖は，トウヨウミツバチでは雄蜂巣房に限定され，セイヨウミツバ

チでは働き蜂巣房でも可能で，この点についての Lin et al （2017）実験結果は興味深い。
1） ミツバチヘギイタダニは両寄主ミツバチの働き蜂幼虫に同等の感染 （侵入） を示した。
2） 働き蜂の蜂児が健全に成長している場合，両寄主で産卵は行われ，ダニの産仔数には差がない。
3） ダニの感染による蜂児の成育異常はトウヨウミツバチでは 70％，セイヨウミツバチでは 25％
であった。つまり働き蜂蜂児のダニに対する感受性 （異常の発生） に差があり，これは「社会的免疫」 

（Page et al, 2016） の種間差ともいえるが，単純に，体格がセイヨウミツバチの 60％しかないト
ウヨウミツバチの働き蜂 （Dyer and Seeley, 1987） の体液量が少ないことからでも説明がつく。
4） 成育異常の蜂児に対する除去行動は寄主ミツバチに関係なく同等に行われた （そのため除去
される蜂児はトウヨウミツバチで多くなる）。つまり除去行動は成育異常の蜂児を検出すること
によっている。これはセイヨウミツバチにおけるミツバチヘギイタダニ感受性衛生系統 （Varroa-
Sensitive Hygene，VSH 系統） が，ダニを直接検出しているのではなく，ダニに感染して不調を来
した蜂児を検出するのと同じである （Mondet et al, 2016）。

トウヨウミツバチのさまざまな性質がダニの繁殖を妨げているのは間違いないが （表 4），特に
ミツバチヘギイタダニが唯一繁殖できる雄蜂の生産が断続的かつ中断期が長いことが，ダニの繁
殖に大きな影響を与えている。蜂児への寄生ができない場合，ダニは働き蜂成蜂の体表上に便乗
している以外になく，グルーミングによって傷つけられ，落とされる （Rath, 1999）。ただグルー
ミングやダニへの傷害傾向には寄主ミツバチ間で明確な差はないともされる （Fries et al, 1996）。
しかし結果として両種のミツバチにおいて，ダニの産仔数が同等であっても，生存率には大きな
差が見られ （Wang et al, 2020），トウヨウミツバチでは産仔成功するダニが 10％以下にとどまる
のに対して，セイヨウミツバチでは 80％にもなる （Boot et al, 1999）。

さらに，ミツバチヘギイタダニの感染経路となるドリフト （迷い蜂） はセイヨウミツバチの働き
蜂では 5％，雄蜂では 50％程度発生する （Neumann et al, 2000）。交尾のために巣から離れた雄
蜂の集合場所 （Drone Congregation Area, DCA） に行く雄蜂にもダニが寄生しているのが観察され
ており （Mortensen et al, 2018，Galindo-Cardona et al, 2020），ダニが広範囲に拡がるのは雄蜂
のドリフトによるものと考えられる。ところがトウヨウミツバチでは，雄蜂の帰巣能力が高く，
また自群以外の働き蜂に受け入れてもらえないこともあって，雄蜂のドリフト率が 0.07％と極め
て低く （Hagen et al, 2023），雄蜂を介したダニの感染拡大が起きにくい。

表 4　ミツバチヘギイタダニの繁殖に与える寄主ミツバチの諸性質の差
性質 トウヨウミツバチ セイヨウミツバチ

寄生対象 雄蜂蜂児 雄蜂および働き蜂蜂児
蜂児のダニ感受性 高感受性 （成育不良の発生） 低感受性
働き蜂蜂児の異常の検出 高感度 低感度 （VSH 系統では高感度）
働き蜂蜂児の異常への対応 除去 除去
雄蜂蜂児異常への対応 1） 幽閉 除去
雄蜂育児圏の温度 2） ダニの成育適温より低い ダニの成育適温同等
便乗ダニへの対応 グルーミング グルーミング
グルーミングの反応速度 3） 速い 遅い
落下ダニ中の負傷個体 多い 中程度
ドリフト（迷い蜂） 少ない 多い
蜂群サイズと生息密度 小さい （野生では密度は低い） 大きい （飼養下では密度が高い）
分蜂 高頻度 低頻度
逃去 高頻度 痕跡的
1） Rath （1999）　2） Kraus et al （1998）　3） Pitchard （2016）
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セイヨウミツバチに寄生可能なミツバチヘギイタダニの遺伝子型である K 型と J 型は （表 5），
に示したように世界各地に拡散した（図 4 参照）。ダニは寄主転換によってセイヨウミツバチに乗
り換え，本来の生息地の外に運ばれ，寄主転換から 100 年ほどの間に全世界を席捲したことになる。

蜂病の原因生物の感染拡大においては，他の畜産分野同様に，野生の蜂群 （あるいは野生化した
蜂群） の関与も重要な位置づけとなるが，ミツバチヘギイタダニに限らず，養蜂分野においては
人為的な蜂群移動と （遠距離の拡散），集団飼育において発生するドリフトや盗蜂 （近距離の拡散） 
がより重要である。盗蜂は 1 km までは頻繁に起こるが，2 km 以上では発生は減少し，それ以上
の距離では盗蜂によるアメリカ腐蛆病の感染も起こらない （Lindström et al, 2008）。ダニの場合
は，蜂群間距離が 100 m 以上離れると感染は起こりにくいが （Seeley and Smith, 2015），飼養密
度が高い場合は 2.5 km 離れていても感染が見られる （Frey and Rosenkranz, 2014）。

日本では，気管寄生ダニのアカリンダニが 2010 年に長野県で始めてニホンミツバチで確認され，
2018 年には高知県と和歌山県を除くニホンミツバチ生息地に分布が拡大していた （Maeda and 
Sakamoto, 2020）。野生群による感染拡散も考えられる範疇ではあるが，本土から 20 km 離れた
離島でもアカリンダニが見つかっていること，また飼養下の蜂群をアカリンダニによって失って
も，次の年には健全な野生群の分蜂群が入手できることからも，人為的な蜂群の移動と集団飼育が，
アカリンダニの急速な分布拡大を招いたと結論できる。

1970 年代から 90 年代にかけて東南アジアから南アジアまでの広い地域で，トウヨウミツバチ
ではタイサックブルードウイルスによる感染症が流行し，南インドでは 95％以上のトウヨウミツ
バチの蜂群が死滅したといわれる （Allen and Ball, 1996）。熱帯では生息密度の高い野生のトウヨ
ウミツバチの野生蜂群間で感染が拡大したとも考えられるが，当時，アジア各地では在来種であ
るトウヨウミツバチを用いた養蜂振興が推奨され，セイヨウミツバチのように集団での飼養が行
われ，蜂群の移動に伴うウイルスの侵入やドリフトによる蜂群間感染が加速したと推測される。
同様にベトナムでは，中国から導入された高収蜜性のトウヨウミツバチを発端にウイルス感染が
拡大し，全国で 90％のトウヨウミツバチの蜂群が影響を受けたとされる （Thai et al, 2018）。

過去におけるミツバチヘギイタダニを含むミツバチの病原の拡散は，基本的には商業目的の 
（Mutinelli, 2011），あるいは違法なミツバチの移動 （Traynor et al, 2020） に伴って起きたことと
理解されている。1980 年代以降，航空機による蜂群輸送も盛んになり （Crane, 1999），大陸間レ
ベルで遠く離れた場所に簡単にダニや病原が到達できるようになったことも影響が大きい。

K 型の浸透
極東ロシアで寄主転換を起こしたミツバチヘギイタダニの K 型は，ウクライナに持ち帰られ

た蜂群から，さらには極東地域では蜜源が豊富であったため採蜜成績がよかったのを，極東地域
のミツバチの性質が優良であるとした噂が拡散し，女王蜂を西側に取り寄せる気運が高まったこ
ともあって，ロシア国内でミツバチヘギイタダニに感染したセイヨウミツバチの移動が促進され
た （Crane, 1978）。60 年代後半にロシア西部に拡散が進み，70 年代には東ヨーロッパ （De Jong, 
1997），80 年代から 90 年代に西ヨーロッパまで拡散した （Crane, 1999, 図 4 参照）。

元来，養蜂が盛んであった中近東地域では，1980 年代頃から在来のセイヨウミツバチの亜種を，
より高収益が見込めるイタリアン系に入れ換えたことでダニが侵入したが，これはすべて K 型で
あった （Utuk et al, 2022; Hajializadeh et al, 2019）。セイヨウミツバチの地域亜種 （Apis mellifera 
jemenitica） の保護に乗り出しているサウジアラビアでも，すでに K 型が浸透し，この亜種にも寄
生している （Nichols et al, 2024）。

ミツバチヘギイタダニの分布拡大
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同様に養蜂振興事業が盛んに行われ，すでに感染が進んでいたヨーロッパから直接，あるい
は二次的にセイヨウミツバチが持ち込まれてきたアフリカでも，これまで調べられたダニの遺
伝子型はすべて K 型となっている （Fazier et al, 2010; Akinwande, 2012; Kelomey et al, 2017; 
Rasolofoarivao et al, 2013; Chemurot et al, 2016）。

比較的最近になってミツバチヘギイタダニが侵入したオセアニア地域でも侵入したのは K 型で
ある（図 4 参照）。

40 年以上に渡ってミツバチの輸入を禁止していたニュージーランドでは 2000 年に北島の南
オークランドで感染が確認された。周辺への拡散状況に基づいた疫学的見解として，特定の養蜂
家が違法に持ち込んだミツバチが原因とされ （Stevenson et al, 2005），持ち込んだミツバチの由
来は不明ながら，ダニの遺伝子型は K 型であると特定されている （Lester et al, 2022）。

1995 年以降，オーストラリアでは，ケアンズ，ブリスベン，メルボルン，アデレードなど主
要港湾でトウヨウミツバチの侵入が確認され，ミツバチヘギイタダニを持ち込む可能性に基づい
て，すべて船舶上で処分されてきた。しかし 1998 年にはダーウィンで，2007 年にはケアンズで
営巣が確認され，2011 年にトウヨウミツバチの営巣の根絶は困難と判断された。2016 年の時点
で，およそ 20,000 km2 に 1 万群以上のトウヨウミツバチが生息していると推測されていた （Gloag 
et al, 2016）。それでも長い間ミツバチヘギイタダニのセイヨウミツバチへの感染は防がれていた
が，2022 年のニューカッスル港からの侵入・蔓延については防ぐことができず （Phaboutdy and 
Ward, 2024），侵入から 15 か月，100 億円を投じたダニ根絶事業は 2023 年 9 月に中止され，
ミツバチヘギイタダニの汚染国となった。こちらも侵入したのは K 型であった （McFarlane et al, 
2024）。オーストラリア国内でのダニの拡散は，野生の蜂群を介して徐々に拡がったわけではなく，
許可を得た移動も含め，人為的に蜂群が運ばれた先へ，点から点へと拡がっていた。

なお，2024 年 2 月にはブリスベン港に設置された監視用のセイヨウミツバチの巣箱からジャ
ワミツバチヘギイタダニが見つかっている （Australian Hone Bee Industry Council, 2024）。

消えゆく J 型
一方，日本発の J 型も分布を拡げた過去がある（図 4 参照）。アジアで J 型が見つかったのは

中国 （Wang et al, 2020），台湾 （Solignac et al, 2005; Navajas et al, 2010），タイ （Anderson and 
Trueman, 2000; Navajas et al, 2010）である。中国へは 1942 年に日本からセイヨウミツバチの
大規模な輸出が行われ （和田, 2004），これが J 型の大陸への侵入経路であろう。セイヨウミツバ
チ導入は台湾が 1910 年，タイが 1953 年である （Crane, 1999）。1912 年の台湾農事報に稲村宗
三が「種蜂の移入」なる記事を出しており （宗ほか, 2006），その当時，台湾は日本統治下で盛ん
に農業支援が行われ手板背景を考えると，種蜂ブームを迎えていた日本からの導入の可能性が高
い。タイへは 1970 年代に台湾からセイヨウミツバチが導入されたので （Suppasat et al, 2007），
J 型の到達は台湾経由と考えられる。ただし現在は，中国，台湾，タイともにセイヨウミツバチ
では K 型が浸透している （Navajas et al, 2010; Hua et al, 2023; Dietemann et al, 2019）。

表 5　ミツバチヘギイタダニの遺伝子型 K 型と J 型
項目 K 型（韓国型） J 型（日本型）

寄主転換の場所 極東ロシア （旧ソビエト連邦） 日本
寄主転換の時期 1960 年代 1898 年以前？
病原性 強い （要防除） 弱い
分布と傾向 広く全世界，J 型を置換中 限定的，消失中
個体群サイズ 大きい 小さい
含まれるハプログループ 4 6
K 型と J 型の分化時期 5000 ～ 15000 年前
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これまでアジア以外で J 型 （日本 / タイ型を含む）が検出されたのは，ブラジル，カナダおよび
アメリカ （Anderson and Trueman, 2000; de Guzman et al, 1999），プエルトリコ （de Guzman et 
al, 1998），チリおよびフランス領ギアナ （Solignac et al, 2005），スペイン （Muñoz et al, 2008） 
である。このうちスペインについては侵入経路や現状についての情報がない。

J 型は 1971 年に日本からパラグアイに輸出されたミツバチによって南米に到達し，さらに北
米まで分布を広げたと考えられている （de Guzman et al, 1998; Solignac et al, 2005; Navajas et 
al, 2010, 図 4 参照）。ブラジルには翌年の 1972 年に蜂群の移動に伴って侵入した （De Jong et 
al, 1982）。1989 年および 1993 年にブラジル国内で採集されたミツバチヘギイタダニはすべて
J 型であったが，1997 年に採集されたダニでは一部に K 型が含まれていた （Anderson, 2000）。
1996 年に採集された 5 サンプルのダニでは，1 サンプルを除いて K 型で，2001 年に採集された
ダニでも K 型が優勢で，J 型は 8％以下と推定されている （Garrido et al, 2003）。最近，ブラジル
の 14 州の 58 か所で採集されたダニはほとんどが K 型で，J 型のみが検出されたのは大西洋上の
隔離された島の 1 か所のみで，3 か所で両型が混在していた。なお混在しているところでは同一
蜂群内での混在も確認されている （Pinto et al, 2022）。ウルグアイには 1978 年にミツバチヘギ
イタダニが侵入したとされ，侵入後 20 年間は特に蜂群に与える影響は確認されず，これは J 型の
特徴と推定されているが，次第に K 型への置換が進んできた （Mendoza et al, 2020）。アルゼンチ
ンでは 1976 年にパラグアイ国境付近でミツバチヘギイタダニが見つかったが，当時の養蜂被害
は大きくなく，その後は薬剤処理が不可欠となったが，2006 年と 2009 年に採集されたダニは K
型であった （Maggi et al, 2012）。別の南米の広域調査では，ブラジル，アルゼンチン，ベネズエラ，
キューバ，ウルグアイ，メキシコのダニはいずれも K 型であった （Guerra et al, 2010）。

北米 （アメリカおよびカナダ） へは南米から不法に持ち込まれたミツバチから 1987 年に最初に
ミツバチヘギイタダニが見つかっており （De Jong, 1997），ヨーロッパに拡がるよりも早い時期
であることから，この時点で侵入したのは J 型であったと考えられる。アメリカのダニと日本の
セイヨウミツバチおよびニホンミツバチから採取されたダニが同一起源であることも遺伝子解析
によって確認されている （de Guzman et al, 1997），しかしその後すぐに K 型が優勢となっている 

（de Guzman et al, 1999）。

日本では
J 型の原産地である日本では，1990 年代に採集されたミツバチヘギイタダニは，セイヨウミツ

バチから採集したものもニホンミツバチから採集したものもいずれも J 型であったが，2000 年に
セイヨウミツバチから採集されたものでは一部に K 型が含まれていた （Navajas et al, 2010）。採
集年は不明だが，2005 年に発表された論文では，セイヨウミツバチでもニホンミツバチでも K
型と J 型の双方が見つかっている （Solignac et al, 2005）。その後，2018 年に採集されたミツバ
チヘギイタダニは，ニホンミツバチに寄生しているものを含めて K 型が優勢となっており，セイ
ヨウミツバチではすべて K 型への置換が進んでいる状況にあった （Ogihara et al, 2020）。

日本では，もともとニホンミツバチと共適応関係にあった J 型のミツバチヘギイタダニが，セ
イヨウミツバチの導入後に寄主転換し，その後は長らく両ミツバチ種の間で J 型の共有状態が続
いてきた。その状況への K 型の侵入はおそらく 2000 年頃に海外から持ち込まれたミツバチに伴
うものと考えられるが，どこから，あるいはどのように分布拡大が進んだかは不明で，またニホ
ンミツバチに寄生するダニがどのように置換されたかについても，明確な根拠を示すことができ
る状況にはない。

一般的に K 型の方が J 型よりも強毒性であるとされ，上述の南米の事例のように K 型への置換
が進むことで養蜂被害が発生し，対策が必要になったように，日本国内のミツバチヘギイタダニ
も以前よりも相対的に強毒性になっているという認識が必要な状況ともいえる。
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ミツバチヘギイタダニは昆虫のような頭部，胸部，腹部，あるいはクモ類のような頭胸部と腹
部といった明瞭な体の区分がなく，多くの他のダニと共通で，一体化した胴体部に鋏角と触肢か
らなる顎体部および 4 対の付属肢 （歩脚） が付く。節足動物ではあるが胴体部は体節構造を有して
おらず，背板 （背盾） と腹板 （腹盾） で構成される （図 5，図 6）。背板と腹板の接合部は薄い膜で
伸縮性があり，摂食時や造卵時には，ダニの体積は増すが，上面から見た見かけの大きさには変
化がない。

腹板は部域によって厚みが異なるが，一枚の盤状で，前方を他の節足動物でいう頭部側 6 体節
分の前体と呼ぶ。頭部に相当する構造はなく，前体には第一体節から第六体節に相当する位置に
それぞれの体節由来の鋏角，触肢 （感覚肢），第 1 から第 4 の歩脚が付属する。前体の後ろ側を後
体と呼ぶが，ミツバチヘギイタダニでは産卵のための生殖門を除けば前体と一体化している。

雌成虫は体長 （1.1 mm，1167.3 ± 26.8 µm） よりも体幅 （1.8 mm，1708.9 ± 41.2 µm） が大
きい横長の体形である （µm で示した数値は Anderson and Trueman （2000）による）。体重は 0.14 
mg とされる （Sammataro et al, 2000）。

体 成 分 は タ ン パ ク 質 9.16 ± 0.82 mg/100 mg， 脂 質 9.81 ± 1.99 mg/100 mg， 炭 水 化 物
26.67 ± 4.52 mg/100 mg となっている。脂質中ではリン脂質が多く，炭水化物中ではグルコー
スが最も多く，グリコーゲン，トレハロースがそれに続く （Łopieńska-Biernat et al, 2013）。

ミツバチヘギイタダニの形態

図 5　ミツバチヘギイタダニ （雌成虫） の背面
C: 鋏角，P: 触肢 （鋏角と触肢を合わせて顎体部），LI ～ LIV: 第一～第四歩脚
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雄成虫は第二若虫と同様にほぼ白色であるが，付属肢がやや着色し硬化している （図 8，図 9 参
照）。胴体部の形状はほぼ円形で，体長は 0.8 mm ほどである。胴体部の 4 対の歩脚は，雌成虫で
は上から見ると胴体部にほぼ隠されていることが多いが，雄成虫では胴体部から長く伸びて見え，
雌雄の見分けに有用である。

背板 （背盾） には剛毛が生えており，部域により長さが異なるが，いずれも短い分枝があり，後
ろ側を向いている。腹板側の剛毛はひげ状である。体側部 （周縁部） には，背板から太い剛毛が生
えており，先端部は尖って曲がっている （Thapa et al, 2015）。

腹側は，体軸に沿って前方から胸板，生殖板，腹板（肛板）が配置され，左右に前方から外肢
板，後肢板がそれぞれ対になっており，全 7 枚の区画に分かれた構造になっている （Bautz and 
Coggins, 1992; Thapa et al, 2015，図 6）。ただし雄成虫では外肢板および後肢板は見られない 

（Delfionado-Baker, 1984）。

顎体部
顎体部 gnathosoma は胸板前方に位置し，左右の第一歩脚に強く挟まれた，一対の鋏角と一対

の触肢で構成される。ミツバチヘギイタダニにおける顎体部は口器と呼ばれることもあるように，
基本的に摂食に関与する機能のみを持つ。頭部ではないので眼のような構造は存在しない。

鋏角 chelicerae（図 5，図 6 の C）は 3 節で構成され，先端の末節はトゲダニの仲間ではカニの
ハサミような構造 （可動指と不動指からなる） となるが，ミツバチヘギイタダニでは鋏角の背側の
可動指が尖った槍のようによく発達し，しかし不動指は発達が見られない（de Lillo et al, 2001）。

図 6　ミツバチヘギイタダニ （雌成虫） の腹面
SP: 胸板，GP: 生殖板，NP: 腹板 （肛板），EP: 外肢板，MP: 後肢板
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可動指先端には 2 個の化学刺激受容器と 2 個の物理刺激受容器があるが，鋏角部には他にも感
覚受容器があり，摂食行動に関連した機能を示すと考えられている （Nuzzaci et al, 1992）。ハサ
ミの腹側のもう一方の不動指に相当する部分には，先端に長い突起 corniculus がある。鋏角は，
摂食時には下方に鋭角に曲がり （Bautz and Coggins, 1992），可動指と突起によってミツバチ働き
蜂成虫の腹部節間膜および蛹の体表皮を貫通する （Ramsey et al, 2019）。寄主の皮膚に摂食孔を
設けられるのは雌成虫のみで，雄や第二若虫以前の雌ダニにはその能力はない。不動指側の端部
は開口して食道に続く咽頭が内部を走行している。不動指内部は咽頭収縮筋と咽頭拡張筋が咽頭
を取り囲んで走行し，摂食時のポンプとして働く （Li et al, 2019; Sonenshine et al, 2022）。

鋏角の基部の内部上方，脳のやや前方背部側に左右一対の比較的大きな（長さ 120 µm，幅 70 
µm）唾液腺がある （De Ruijter and Kaas, 1983; Cicero and Sammataro, 2010，図 7 の SG）。唾液
腺は，可動指の基部に針状の突起があって唾液を体外に分泌できる。ミツバチの体液・組織摂食
にあたっては唾液腺分泌物を注入するが，ミツバチの表皮のキチン質を分解するキチナーゼが含
まれ （Becchimanzi et al, 2020），またミツバチの血球が仮足を伸ばして傷口を塞ぎ摂食孔を閉塞
するのを阻害して，ダニが同じ摂食孔をくり返し利用できる機会を作る （Richards et al, 2011）。 

ミツバチヘギイタダニの雄成虫は外部生殖器を有さず，代わりに鋏角可動指の先端部が形状変
化して，精包を雌の導精孔に送り込む器官 （担精指） として機能している （Rosenkranz, 2010）。
ただ，成虫の脱糞はくり返し観察され （Donzé and Guerin, 1994），不動指は雌ダニと同様に摂食
のための機能を持ち，蛹に設けられた摂食孔を通じて栄養補給を可能にしている。

触肢 pedipalps（図 5・図 6 の P）は，構造的には歩脚同様 6 節から成り立ち，形状も小型の歩
脚のように見えるが，ミツバチヘギイタダニにおいては昆虫の触角と相同の器官で，多様な刺激
を受容する感覚器が多数ある。触肢 6 節のうち基節は左右が融合して巨大化し，そこから鋏角を
含め，可動な顎体部が伸長する。したがって触肢の可動な部分は転節から跗節までの 5 節で，長
さは 180 µm ほどになる。跗節には 38 µm および 10 µm の長短の爪があり （Thapa et al, 2015），
長い方の爪は尖ってやや弯曲しミツバチの表皮を突き刺す役割を果たす （Abou-Lila and Sawires, 
2024）。また触肢上，転節に 1 本，腿節に 1 本，膝節に 1 本，頸節に 5 本，跗節には 16 本の感
覚毛が配置される （Thapa et al, 2015）。これらの感覚毛は物理・化学刺激の受容器として機能し
ている。

歩脚 
歩脚 legs（図 5・図 6 の LI ～ LIV）は触肢に続いて，体側部に向かって第一脚 LI から第四脚 LIV

まで 4 対配置される。各歩脚は胴部腹面から基節，転節，腿節，膝節，頸節，跗節の 6 節で構成され，
さらに先端に先跗節として，雌成虫では発達した吸盤状の構造物がある （Liu and Peng, 1990）。
この吸盤構造は開閉自在で状況に合わせて使い分けができる。殺ダニ剤は，この開閉機構の神経
系に作用して吸盤の利用を妨げるため，ダニが脱落しやすくなる （Liu and Peng, 1990）。またシュ
ガーロール法でダニが成蜂から落下するのは，この吸盤構造に微小な砂糖の結晶が付着すること
で，成蜂の体表に付着できなくなるためとされる （Fakhimzadeh et al, 2011）。一方で，この構造
が吸盤として吸い付くのではなく，ミツバチの体毛を掴んで移動できるためのものであるとする
説もあるが （Ramirez and Malavasi, 1991），いずれにしても分散期の雌成虫にとって働き蜂の体
表へと移動し，そこのとどまるために重要な構造である。

雌ダニの第一歩脚は常時空中に浮いて，昆虫の触角のように働く（Diller et al, 2006）。跗節に
ある孔器と呼ばれる感覚器官は寄主の認識（侵入すべき蜂児の日齢の認識）に決定的な働きをす
るとされる （Nganso et al, 2020）。同様に雄ダニの第一歩脚の跗節には雌の分泌する揮発性の性
フェロモンを感受する孔器があり （Häußermann et al, 2015），雌ダニ同様に第一歩脚は歩行には
ほとんど用いられない。
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また，歩脚のクリーニングはそれぞれ対となる歩脚をこすり合わせて行うが，第一歩脚に対し
ては触肢が用いられる （Donzé and Guerin, 1997）。

気門と周気管 
ミツバチヘギイタダニの気門 stigma は，第二歩脚と第三歩脚の基部の間に一対のみ存在し，内

部の気管網に空気を送り込む（Richard et al, 1990）。ダニに特有の呼吸に関わる器官としては周
気管 peritremes があり，雄では未発達であるが，雌成虫では第三脚の基節の外側に位置し，第四
脚側に伸びている。可動で，腹板に垂直に立てることが可能である。周気管はミツバチの終齢幼
虫のいる巣房に侵入し，巣房底に潜り込んで身を隠す際，液状の餌に沈んでも呼吸ができるよう
に，周気管と腹部の外皮，曲げた第四客に除却によって空気を膜状にして保持して呼吸に利用する。
またそれ以外の場面では，水分の蒸散を防ぐ機能があるとされる （Pugh et al, 1992）。

消化器官と排泄系
鋏角の左右の不動指の先端に開口する細管状の咽頭は，体内では 2 本が合流して食道に達し，

脳の中を通り，さらに後方で中腸 （図 7 の V） に接続する。中腸には，体側に向かう計 4 区画の
胃盲嚢 （図 7 の GC） が食物の消化を担当する器官として，体の体積のかなりの部分を占めている。

図 7　ミツバチヘギイタダニの主な内部臓器 （背側から）
SG; 唾液腺 （左右一対），LG; 側腺 （左右一対，機能については不明），B; 脳，V; 中腸，GC; 胃盲嚢 （前後左
右に 4 室），MP; マルピーギ管 （左右一対），RE; 直腸，SM; 貯精嚢 （上方に T 字型に伸びているのは導精
孔への管，受精はさらに下の精室で行われ，輸卵管によって中腸の下方に運ばれ，生殖板の前方から産下
される），OV; 卵巣，LO; リラ器官。

※ de Ruijter and Kaas （1983） の Fig. 1 を簡略化して着彩した。
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排泄系としては，中腸の後部に接続する直腸 （図 7 の RE） が，腹板に開口する肛門に通じてい
る （de Ruijter and Kaas, 1983; Piou et al, 2022）。また脳 （総神経節） の両側を端点とした一対の
マルピーギ管 （図 7 の MP） が，左右から直腸に開口して老廃物を混合排出する。

ダニ類の排泄物 （糞） はグアニン （核酸の成分でもあり，尿酸の前駆物質でもある） が主体であ
るとされるが （江原, 1980），ミツバチヘギイタダニでも若い雌の糞にはグアニンが多く，加齢と
ともにその濃度が低下する （Posada-Florez  et al, 2019）。

神経系と循環器系 
ダニの脳にあたるのは総神経節 synganglion と呼ばれ （図 7 の B），ミツバチヘギイタダニでは

食道に巻き付く形で存在する。長さ 0.13 mm，幅 0.12 mm ほどの大きさである （de Ruijter and 
Kaas, 1983）。

ダニは昆虫同様に開放血管系で，体内の体液循環のため，昆虫でいう背脈管に相当する心臓を
持つ。ミツバチヘギイタダニでは脳の真上にあり，長さは 165 µm，幅 60 µm である （Koutouvela 
and Papachristoforou, 2019）。

生殖器
ミツバチヘギイタダニの雌の生殖器官は，精子の受容に関わる部分と，造卵から産卵に関わる

部分に大きく分けて二つある （Alberti and Hänel, 1986）。雄ダニから渡された精子が入る導精孔
は，雌の腹面の左右の第三歩脚の基節と第四歩脚の基節の間に開口している （左右一対ある）。導
精孔からは体内に向かって細い環状の管が入り，この管は精包が入ることで拡げられる。環状管
は輸精管となり，一本に結合して貯精嚢 （図 7 の SM） に到達する（de Ruijter and Kaas, 1983）。

交尾後の性成熟した雌ダニの貯精嚢内には受精能を獲得した 30 ～ 40 個の紡錘型の精子が見ら
れる。雌の生殖器官の中央部分には受精のための精室があり，貯精嚢および卵巣 （図 7 の OV） に
接続している。中腸と卵巣の間にあるリラ状器官 lyrate organ （図 7 の LO） は卵巣への栄養補給
を行う。卵巣内の卵細胞の発生は，母ダニが繁殖期にミツバチの前蛹から栄養摂取をすることで
開始され，分散期には成蜂から栄養摂取しても開始されない （Dittmann and Steiner, 1997）。卵巣
には発達途上の大きさの異なる卵細胞が見られ，順次，受精・産卵の段階に進む。貯精嚢は，受
精が行われる精室に通じており，さらに第四歩脚の基部に伸びる輸卵管を経由して，生殖板の前方，
胸板との間にある生殖門に通じ，卵はここから産み落とされる。

雄の内部生殖器官は，体の後半部に位置し，造精のための精嚢と，精子を運ぶための 2 本の輸
精管，タンパク質を分泌する付属腺および 1 本の射精管で構成される。精子は輸精管のどちらか
を通り，射精管で合流する。精子を含む精液は，胸板の前縁部で第二歩脚の基節間に開口する射
精管で体外に出され，これを雄が鋏角の可動指が変形してできた担精指に入れて雌の導精孔に運
ぶ。この時点では精子はまだ受精能を獲得しておらず，雌の受精嚢に到達した後に，球形の細胞
が紡錘型の精子に形を変えて受精能が獲得される。交尾から精子が受精能獲得して受精できるよ
うになるまでには約 5 日が必要である （Häußermann et al, 2016）。また雄は一生で 125 個ほど
の精子を生産できる （Häußermann et al, 2018）。

ミツバチヘギイタダニの解剖 （ビデオ版）
ミツバチヘギイタダニの雌成虫の解剖については，Piou et al （2022） が

標準的な方法を紹介しており，同内容のビデオがオープンサイエンスを推
進する ZENODO のサイトで公開されている。
https://zenodo.org/records/5725174#.YcuX02hKg2w
または右の QR コードで上記サイトにアクセスすれば視聴が可能である。

コラム 2
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ミツバチヘギイタダニも半倍数性
ミツバチヘギイタダニには雌雄があり，基本的に有性生殖を行うが，ミツバチ同様に半倍数性

の性決定様式を持つ。すなわち未受精卵から半数体の雄 （染色体数は n=7） が，受精卵からは倍数
体の雌 （染色体数は 2n=14） が発生する （de Ruijter and Pappas, 1983）。また，ミツバチの巣房
内に侵入した母ダニの最初の卵は単為生殖によって半数体の雄になり，それ以降は雄ダニから受
け取った精子を利用して卵を精室で受精させて受精卵として産み，いずれも倍数体の雌となる。

以前は交尾完了した雌ダニのみが繁殖を行うとされていたが，交尾済みの母ダニだけではなく，
未交尾の雌成虫も分散期 （分散期に交尾は成立しない） を経て繁殖期を迎え，巣房に侵入すること
がある。未交尾の雌成虫は分散期で全体の 10％，繁殖期においても巣房に侵入したダニ全体の 8％
ほどを占める （Häußermann et al, 2020）。ただし未交尾の雌成虫が産卵できるのは雄になる未受
精卵だけである。

発生段階
ダニ類では卵，幼虫，第一若虫，第二若虫，第三若虫を経て成虫へと変態が進むものが多いが，

ミツバチヘギイタダニでは幼虫 （6 脚） は卵内で胚として発生し，8 脚の第一若虫が孵化，また第
二若虫から成虫への脱皮が起こるため，第三若虫の段階はなく （図 8，図 9），全体として成長期
間が短縮している。これは，ミツバチヘギイタダニが成長期間を過ごすミツバチの育児巣房の有
蓋期間の短さに適応したものと考えられる。

ミツバチヘギイタダニの発生

図 8　ミツバチヘギイタダニの形態的特徴。
時計回りに左上から，第一若虫，雄の第二若虫，不動期の雌の第二若虫，成虫脱皮直後の雌成虫，雄成虫，
雌成虫。
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成育期間
成育期間の合計時間（卵から成虫まで）は，雄ダニで 156 時間 （6.5 日），雌ダニで 138 時間 （5.8

日）である （図 12 参照）。雄ダニの方が成長に要する時間が雌ダニよりも 18 時間ほど長い （Donzé 
and Guerin, 1994）。体サイズでは雌の方が大きく育つ。またミツバチの雄蜂と異なり，雄ダニは
多回交尾が可能で，巣房内で複数の雌ダニ （基本は自分の妹） と，それぞれ複数回の交尾を行う。

変態時に比較的長い休眠時間 （昆虫の幼虫脱皮時の「眠」に相当） が必要なのも特徴で，雄ダニ
でも雌ダニでも第一若虫から第二若虫への変態，および第二若虫から成虫への変態時に休眠 （不
動期間） が見られ，前者は雄で 20 時間，雌では 17 時間，後者は雄で 35 時間，雌では 48 時間に
及び，雌雄ともに成虫脱皮前の休眠期が長い。そのことは同時に，若虫の栄養摂取の時間が短い
ことを示し，雄では合計 60 時間，雌では 51 時間しかない （Donzé and Guerin, 1994）。

基本的にミツバチの巣内の温度恒常性が精密で安定していること，それもあってミツバチの幼
虫・蛹の成長も安定しているため，ダニの成育環境の変動が小さくなるため，ダニの各発生段階
の変動もほとんど見られない。

性成熟
雄ダニも雌ダニも成虫脱皮した時点で性成熟しており，兄妹間ですぐに交尾が行える状態であ

る。雌ダニの卵形成は，実際には次の繁殖期にミツバチの巣房に侵入した際に，終齢幼虫の体表
揮発成分によって刺激され，開始される （Garrido and Rosenkranz, 2004）。また交尾の際に雄か
ら受け取って，貯精嚢に貯えられていた精子は受精能（精子として卵と受精する能力）を獲得す
るまで 5 日間という時間が必要である （Häußermann et al, 2016）。ただ，実際に精子を使って受
精卵の産卵をするのは，次の巣房に侵入してからの第二卵以降であり，卵や精子が機能的に完成
する時間の余裕は充分にある。つまり，ダニが子孫を残せるのが蜂児の有蓋期間という時間的な
制約がある中で，配偶子 （卵および精子） の完成よりも，交尾の実現を優先するために性成熟を早
めており，これも効率よく子孫を残すための適応といえる。

図 9　ミツバチヘギイタダニの発生段階
卵と第一若虫の段階では，産卵順序以外には雌雄の区別を付けることは困難である （通常，第一卵のみが
雄） が，第二若虫からは雌雄で形態差が大きい。雄ダニは成虫になっても体色は濃くはならないため第二
若虫との区別がつきにくいが，雌ダニは成虫になると徐々に赤褐色となり識別は容易である。
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ミツバチヘギイタダニの生活史は，ミツバチの巣房内で母ダニが子ダニ （息子と娘） を育て，ま
た性成熟した子ダニ （基本は兄妹） 同士で交尾を行い，次世代の母ダニを作る繁殖期 reproductive 
phase と，成熟した雌ダニが，寄生していたミツバチ （雄蜂または働き蜂） の出房に伴って巣房外
に脱出し，雄蜂や働き蜂の体表上に次の繁殖期まで寄生し，別の巣房，あるいは別の蜂群への移
動も可能となる分散期 dispersal phase に分けられる。分散期については，便乗期 phoretic phase
とも呼ばれてきたが，この場合，ダニが単に乗り物として成蜂を利用し，寄主を傷つけないこと
が条件となり，成蜂からも栄養摂取を行うミツバチヘギイタダニではその条件を満足しておらず，
便乗期との表現は不適切とされる （Reams and Rangel, 2022）。

実験的には分散期を設定しなくてもダニは殖えることができ，また育児巣房がふんだんにあれ
ば分散期の期間は短くなり，比較的すぐに次の繁殖期に入ることになる。しかし，蜂群の越冬期
などで，育児巣房がない場合は，ダニは成蜂の体表上に長くとどまらざるを得ず，これらをすべ
て生活史における分散期と呼んで同等に扱うことにはやや疑問も残る。

なお，繁殖期と分散期の両方を合わせた生活サイクルを持つのは成熟した雌ダニのみであるが，
自然状態では雌ダニの半数以上が性成熟後 1 サイクル （巣房への侵入が 1 回） のみで終わり，2 サ
イクル目に入るものは 25％，最大で 4 サイクルの繁殖が可能だったものは 2％にも満たなかった
という観察もある （Martin and Kemp, 1997）。ちなみに雄ダニは巣房内での繁殖期 1 サイクルの
みで一生を終え，巣房外で生活する分散期は存在しない。

巣房への侵入～繁殖期のはじまり
繁殖期は，性成熟した雌ダニが，働き蜂あるいは雄蜂の終齢幼虫のいる巣房へ侵入するところ

が開始点になる。主に育児蜂に寄生している分散期の雌成虫は，育児蜂が終齢幼虫のいる巣房に
近づいたチャンスに巣房に潜り込む。この際，雄蜂の幼虫を選択しやすいとされ，働き蜂よりも
雄蜂の幼虫に 11.6 倍も寄生した （Boot et al, 1995） といった偏った寄生比率が多数の研究者に
よって示されている。

これは単に雄蜂幼虫に対する嗜好性の問題と扱われがちであったが （実際に幼虫を並べておい
てダニに選択させると雄蜂の幼虫をよく選ぶ），実際にはダニの侵入開始のタイミングが，働き蜂
巣房では，蓋がけの 15 ～ 20 時間前と比較的短いのに対し，雄蜂巣房では 40 ～ 50 時間前から
と 2 倍以上長く （Boot et al, 1992），時間的に雄蜂の方に入りこむ機会が多くなることが主要因と
考えられている。分散期のダニが寄生しやすい育児蜂は，餌の要求性の高い終齢幼虫を含む巣房
を高頻度で訪問するため，どうしても侵入可能時間が長い雄蜂幼虫に，育児蜂からダニが移るこ
とになり，雄蜂に偏った寄生率となりやすい （Beetsma et al, 1999; Reams et al, 2024）。

もちろんダニ側にも有蓋期間の長い雄蜂に寄生することで産仔数が殖やせるといった利益があ
ることから，雄蜂幼虫を選択している可能性はある。寄生可能な幼虫の探索には，幼虫が分泌す
るフェロモンが利用される。このフェロモンは働き蜂が巣房に蓋がけをするタイミングを知覚す
るのに利用しているものであるが，これをダニがカイロモン （フェロモンのひとつのカテゴリで，
そのフェロモンを作った生物ではなく，それを捕食者や寄生者が化学的な情報を盗んで利用する
ことで利益が得られる物質）として利用し，その分泌時間と量が大きい雄蜂幼虫がダニに好まれ
ることになる （Trouiller et al, 1992）。また，幼虫の餌に含まれる低分子の成分もミツバチヘギイ
タダニを誘引するとされている （Nazzi et al, 2004）。ただ，いずれの場合も必ずしも雄蜂特異的
な成分ということではなく，その点でセイヨウミツバチの働き蜂にも普通に誘引され，寄生する
ことができるのがミツバチヘギイタダニの特徴ともいえる。

ミツバチヘギイタダニの生活史
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 侵入後，寄主の蛹化まで
巣房内に侵入したミツバチヘギイタダニ （母ダニ） の行動は Donzé and Guerin （1994） による

詳細な観察および実験結果がある。
1） 巣房に侵入した母ダニ （雌の性成熟した成虫） は，ミツバチ幼虫が変態を始めるまで巣房底に
隠れて時間を過ごす。働き蜂でも雄蜂でも，幼虫が受け取る餌の大半は育児蜂の分泌したミルク
状の餌であり，終齢幼虫の体の下側の残滓に潜り込む。働き蜂幼虫の場合は最大 6 時間，雄蜂幼
虫の場合は最大 20 時間，母ダニは潜り込んだまま不動状態で巣房が蓋がけされるのを待つ。こ
の間，雌の成虫だけが持つ周気管を利用して気門に送る空気を確保し，呼吸を維持している （Pugh 
et al, 1992）。
2） 巣房への蓋がけ後，ミツバチの幼虫は巣房内を激しく動き回り，繭を吐き，残りの餌を食べる。
この間ダニは，巣房壁と幼虫の間で押しつぶされないように，巣房内を動き回る幼虫 （吐糸幼虫）
の腹側にいて，時々，腹部に穿孔して体液を摂取することができる。ダニの最初の脱糞は蓋がけ
後 5 時間で，この時点では透明な排泄物を少量，巣房壁に適宜つけていき，蓋がけ後 24 時間ま
での脱糞は 11 回ほどになる。糞はほぼ同じ位置 （巣房の天井側） に集積される。
3） 吐糸による繭の完成は，働き蜂では蓋がけ後 33 ～ 36 時間，雄蜂で 48 ～ 52 時間までで，幼
虫は巣房蓋に頭を向け，仰向けに伸びた状態の前蛹となり，その体勢のまま蛹化に至る。この時期，
母ダニは半分近い時間をミツバチの蛹の腹部第 8 節付近で過ごす。前蛹期には巣房の奥側の天井 

（最終的に蛹の後肢の基跗節の上方にあたる位置） に脱糞をくり返して堆積させる。この時点の糞
は乳白色である （図 11 参照）。

図 10　分散期と繁殖期からなる生活環
分散期は，巣房から出房する寄主とともに脱出したダニが，一般的には育児蜂のような，栄養状態のよい
働き蜂に感染し直して寄生するところから始まる。分散期には決まった期間はなく，状況に応じて長期化
することもあるがダニは主に育児蜂に乗り換える。蜂群内に終齢幼虫 （雄蜂，働き蜂） がいる場合，①ダ
ニは体表物質を手がかりに寄主の成長段階を確認して巣房に侵入，②巣房底の餌に潜り込んで蛹化を待つ。
③前蛹期までに母ダニは幼虫から栄養摂取して産卵可能となり，第一卵 （雄） を前蛹のうちに産む。④そ
の後，第二卵以降は雌となる受精卵を 30 時間間隔で産む。⑤成虫となった雄ダニと雌ダニの間で交尾が
行われ，精子を受け取った雌ダニが巣房から脱出し （⑥），通常は分散期を経て次の繁殖期に入る。
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4） 産卵は前蛹期のうちに開始され，蛹の胸部の上方の巣房壁 （天井側） に第一卵の無精卵 （雄ダ
ニ） が，働き蜂巣房でも雄蜂巣房でも蓋がけ後約 70 時間 （60 ～ 70 時間） で産下される。雄蜂の
前蛹では第二卵までが産下可能となる。産卵は前蛹の場合は必ず巣房壁に行われる （図 10 ②）。
これは蛹化の際に脱皮殻に取り込まれて孵化できなくなるのを防ぐためと考えられている。

ただ，雄となる卵を産むかどうかは，体液を吸った寄主の成長ステージに関連が深く，ミツバ
チの成長ステージごとの生体成分がダニ側の生理に影響する可能性が指摘されている。このこと
は，すでに繁殖中の雌ダニを，ミツバチの前蛹に移植すると，再び雄ダニを産み，繁殖サイクル
を新たに始めることで確認されている （Garrido and Rosenkranz, 2003）。

寄主の蛹化以降
蜂児の蛹化が完了 （働き蜂では蓋がけ後 93 時間後，雄蜂では 121 時間後） すると，巣房内の利

用できる空間に変化が起きる。ダニはミツバチの蛹の後肢を押して拡げ，腹部上に居場所を作る。
産卵は，第 1 卵 （未受精で，雄ダニになる卵） 以降，約 30 時間の間隔で行われ，第 2 卵以降は受
精卵 （雌ダニになる） となる。働き蜂ではミツバチの成虫羽化は 270 時間後 （羽化の翌日に出房） 
となるが，第 5 卵 （雌ダニとしては 4 番目） が 190 時間頃に産下される。雄蜂では 330 時間後
が羽化となり，稀に第 6 卵までが産下される。雌ダニの成長には 170 ～ 192 時間が必要なため，
後半の産卵のものは成虫脱皮できない確率が高まる （図 12 参照）。

摂食行動
巣房に侵入した母ダニは，前蛹からは頻繁に，ただし短時間の体液摂取を，特に場所を決めず

に行う。蛹になると，腹部上で後肢を押し広げる行動をとり，腹部の第 6 ～ 8 節付近に広く場所
取りをして，そこに直径 100 µm ほどの摂食孔を設けて摂食を行う。この摂食孔は，子ダニも利
用する。実際，摂食孔が設けられる前に母ダニを取り除いてしまうと，その後，卵から孵った若
虫は 4 日以内に餓死してしまう。ミツバチヘギイタダニには顎のような構造はなく，鋏角を用い
て栄養摂取を行うが，雌成虫以外は鋏角が硬化していないため，蛹の表皮を破ることができない
ようである。また雄成虫は鋏角が担精指に変化しているため，摂食孔がなければ栄養摂取ができ
ない （Donzé and Guerin, 1994）。雄ダニについては摂食を行わないともいわれるが，複数の雌と
の交尾を連続的に行うためには造精のための栄養摂取は必然であるし，また成長過程での脱糞が
観察されることからも摂食は行われることはまちがいない （Donzé and Guerin, 1994）。

摂食に費やせる時間は後から産まれる雌ダニほど短くなる （図 12）。働き蜂巣房では産下された
4 卵のうち，充分な摂食時間があるのは第 3 卵の雌ダニまでで，第 4 卵の雌ダニおよび雄蜂巣房
では第 6 卵の雌ダニでは成熟のための摂食時間が不足する （Garedew et al, 2004）。

幼虫や蛹の体液とは異なり，成蜂の脂肪体を摂食するときには，酵素によって組織を消化して
吸汁していると推定されている。唾液腺からの分泌物のタンパク質解析により，栄養摂取に関連
したタンパク質分解酵素や鉄分の輸送や貯蔵のためのタンパク質が含まれていることが確認され
ている （Zhang and Han, 2019，Becchimanzi et al, 2020）。

蛹に寄生して繁殖することからも，栄養を得る主体は蛹で，成蜂は移動手段としての位置づけ
の方が大きいことは自明で （Erban et al, 2015），実際，ミツバチの蛹が幼虫期に蓄積し，成長に伴っ
て消費する栄養素の総量 （蛹から羽化して成蜂になった時点での体重の減少分） の，働き蜂の場合
で 13％，雄蜂の場合で 16％ほどがダニによって奪われている （Garedew et al, 2004）。

一方で，分散期の摂食もそれなりの量となる。巣房内での栄養摂取の最終段階を迎えたダニ （つ
まり栄養状態が完全だが，造卵は始まっていないもの） を用いて，飢餓耐性を調べたところ，18
時間で 50％のダニが死亡した。死亡したものは体重の半分を失っており，体重減少率は飢餓 1 時
間あたり 8％にも上った （Garedew et al, 2004）。
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これはダニの代謝系の効率が悪く，一方で栄養要求性が高いため，ミツバチの蛹の上で常に摂
食できる状態でない場合，つまり分散期に入った場合は，成蜂からの相当量の栄養摂取が不可欠
となることを示している。

糞の集積　
母ダニによる脱糞は巣房への侵入後，前蛹からの摂食状況に応じた形で始まる。その後，寄主

が蛹になり，摂食孔が蛹の腹部に設けられると，その対面の巣房の天井側に，この巣房内のダニ
の家族の糞が集積されるようになる （Donzé and Guerin, 1994，図 11）。

蛹上の摂食孔で摂食をしたダニは，直後に巣房壁に移動し，糞の集積場所に近づいて脱糞する。
基本的にはこの二点間を往復するのがダニの日常であり，したがって糞の集積場所は巣房内のダ
ニの一方の居場所でもあり，ここを離れるのは主にもう一方の摂食孔での摂食のためである。

また脱皮前の休眠に入る場合には糞の集積場所から離れるが，不動期を経て脱皮後は再びすぐ
に糞の集積所に戻る。雄成虫は糞の集積場所で成虫脱皮した雌成虫を待ち構えて交尾を行う。こ
のように糞の集積は，限られた時間の中で効率よく子孫を残すために，必要なメンバーが出会う
巣房内のダニの待ち合わせ （ランデブー） 場所となり，また効率のよい摂食が可能な状況を作るた
めの重要な位置付けとなっている。

　　　　 ダニが摂食するのはミツバチの体液か脂肪体か？
ダニが働き蜂 （成蜂） の脂肪体組織を摂食しているという精緻な観察と，実験的に脂肪体を与え

た方が体液 （ただし幼虫ではなく育児蜂から採取したもの） を与えた場合よりもダニの寿命が延び，
産卵数も多かった （Ramsey et al, 2018; Ramsey et al, 2019） とした論文が発表されたことで，ミツ
バチヘギイタダニが，ミツバチの体液ではなく常に脂肪体を利用しているかのように解釈した記述
も散見されるようになり （俵 , 2020; 坂本 , 2021），Traynor et al （2020） は脂肪体摂食がダニの繁
殖の前提条件であるとまで述べている。これは果たして本当だろうか？

まず，そもそもミツバチの脂肪体とは，あくまで成蜂 （特に育児蜂と冬蜂） の腹部に形成される
組織 （細胞層） である （Snodgrass, 1956）。終齢幼虫期は成虫への準備段階として，体液中に大量の
脂肪細胞 （脂肪，タンパク質および糖質を内包する） を有しているが，凝集はしていても組織化は
見られない。幼虫から蛹への変態時には脱皮ホルモン （エクジソン） によって，この脂肪細胞の細
胞死が誘導され （Yu et al, 2023），壊れた細胞から栄養素は体液中に放出される。つまり蛹を利用
して成長するダニは，この濃厚な体液を利用していることになる。

蛹では腹部，腹板側の中央部分が摂食孔となる場合が多く，これをダニの家族が共同利用する 
（Donzé and Guerin, 1994）。しかし，腹部のみならず，胸部や頭部，脚部においてさえ摂食痕が見
られ （Egekwu et al, 2018），摂食点と組織分布に関連性が認めらないことから，特定の組織に依存
せず，どこにでもある体液を利用していることがわかる。蛹の体液を摂食していること自体は，蛹
の体液に添加した色素やマイクロビーズ，殺虫剤，昆虫培養細胞などをマーカーにした多くの実験
結果からも支持されている （Cabrera et al, 2017; Li et al, 2019; Piou et al, 2023）。

成蜂での摂食点が腹部第三節に集中することは，ダニが隠れられる広さがあるためだが （Ramsey 
et al, 2019），特に越冬期の働き蜂では，ダニの寄生部位が左側の第三背板の下に集中しやすく，こ
れはミツバチの中腸が肥大した直腸に押されて体表直下にあるためとも考察されている （Bowen-
Walker et al, 1997）。しかし，成蜂の第三背板および第二腹板から第五腹板までには栄養細胞で構
成される体表下脂肪体があり，特にタンパク質が豊富である （Strachecka et al, 2021）。このことか
ら，分散期のダニが成蜂の腹部に偏在する脂肪体組織を摂食していると考えるのは妥当であろう。

現在の結論としては，成蜂の体表上にいるダニは脂肪体を摂食し，繁殖期の母ダニおよび成長期
の子ダニは蛹の体液を摂食しているということになる。このことは分散期のダニでは脂肪代謝が主
体で，繁殖期のダニではアミノ酸代謝およびタンパク質合成が主体となるというタンパク質総体の
発現解析結果 （Han et al, 2024）からも支持される。

コラム 3
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なお，母ダニが複数侵入した多寄生状態でも糞の集積場所は単一であることが多い （Donzé and 
Guerin, 1994）。また，繁殖を行わないダニでは，糞の集積が見られず，蛹の上などにバラバラに
脱糞が見られる （Spivak, 1996）。

亜社会性
ミツバチは社会の段階が高度な真社会性昆虫であるが，それに寄生するミツバチヘギイタダニ

も社会性を示す。亜社会性と呼ばれるダニの社会は巣内に残る娘世代の協力に特徴付けられ，特
に成熟する子への給餌が重要な位置づけとなる。ダニの摂食行動における，母ダニが作る摂食孔
は，口器の未熟な子ダニの摂食を助け，その生存に直結しており，また糞の集積場所は，その対
面に位置する摂食孔への到達を容易にし，さらに適切なタイミングで雌雄が交尾できるように促
し，家族個体間のコミュニケーションの手段として位置付けられる。このような個体間の関係は
亜社会と呼ぶにふさわしい （Donzé and Guerin, 1994）。

産卵と産仔数
産卵は前述のように，有蓋蜂児期間 （雄蜂で 15 日，働き蜂で 12 日） という時間的制限のある

中で約 30 時間間隔という決まったスケジュールに従って行われる （図 12）。さらにミツバチ幼虫
に寄生したタイミングが重要で，働き蜂では蓋がけ後 18 時間以内，雄蜂では 36 時間以内でない
と産卵行動が解発されない （Frey et al, 2013）。これは終齢幼虫の体表の揮発性物質が産卵を刺激
することと一致する （Garrindo and Rosenkranz, 2004）。

図 11　巣房内のダニと糞の集積
巣房の下側の壁と蛹を除去して撮影。Mは母ダニ，♂は雄ダニ，eは卵，♀pは第一若虫，♀dは第二若虫。
蛹の腹部のあった天井側の巣房壁（第二若虫の右側）に，白色の糞の集積（点線内）が見られる。
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卵はダニの大きさからすれば非常に大きく，長さ 0.5 mm ほどにもなり，このため次の産卵ま
でに 30 時間という時間が必要になると思われる。腹部の生殖板の前方側が生殖門として開き，
一卵ずつ産卵されるが，このとき第一歩脚と第二歩脚で卵を支え，巣房壁に押さえつける。卵が
逆さになるなどした場合には孵化不全となるため，母ダニは産卵後卵が巣房壁に定着するまで 30
分以上かけて慎重に卵を扱う （Donzé and Guerin, 1994）。この際，中の胚の歩脚が巣房壁に向き，
孵化と同時に第一若虫は歩けるようになる。

ダニの適応度は繁殖成功を表現する次の繁殖期を迎えることができる子ダニ数 （雌雄合計） で表
現され，働き蜂で 5 匹，雄蜂で 6 匹といった理論値で表現されがちである。実際には上述のよう
に産卵には 30 時間程度の間隔が必要であり，寄主側の有蓋期間，あるいはミツバチの羽化まで
の時間という制約があるため，後半に産下される卵には，成熟して巣房を出られるチャンスがな
い （図 12）。標準的な産卵間隔で産下されたとして，雄蜂巣房では第六卵 （雌としての 5 匹目） は
ぎりぎり成虫脱皮が間に合うが，交尾や栄養摂取の時間はほとんどない（蛹は羽化しているので，
摂食は難しい）。同様に働き蜂巣房では第三卵 （雌としては 2 匹目） までが，成長を完了できるが，
交尾のための時間は 1 日以内となり，栄養摂取も難しい。したがって，雄蜂巣房では第四卵まで （次
世代の雌ダニとして 3 匹），働き蜂巣房では第二卵まで （同 1 匹） が，次の繁殖期を迎えられる限
界となる。母ダニは数回の繁殖を行うことができるが，働き蜂巣房での第三卵以降は，基本的に
はムダな投資ともいえる。

図 12　すべての卵が有蓋期間中に成長を完了できるわけではない
標準的な産卵パターンでは，第一卵 （雄） が蓋がけ 70 時間後 （前蛹期） に産下され，その後は 30 時間お
きに受精卵 （雌） が連続的に産下される。雄蜂巣房では 15 日，働き蜂巣房では 12 日間の有蓋期間が，母
ダニにとっては産卵期間，子ダニにとっては成長に充てられる時間になる。また成虫になってからの時
間は交尾の成功および充分な栄養摂取のための条件となる。例えば，雄蜂巣房であれば，雄ダニは 5 日
間交尾ができ，また第四卵の雌ダニも成虫脱皮を完了し，交尾のための時間も 2 日以上あるが，第五卵
の雌ダニは交尾のための時間を確保できない。働き蜂巣房では，雄ダニの交尾可能期間は 3 日と半減し，
第三卵の雌ダニは成虫脱皮はできても，すでに栄養摂取や交尾のための時間が 1 日以下となって不足し
てしまう。最初の産卵までの時間や産卵間隔の微小な変動が，ダニの産仔数に大きく影響することになる。
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時間的制約が大きいにもかかわらず，有蓋期間中に母ダニが産卵し続ける性質が残っているこ
とは，寄生しているのが雄蜂か働き蜂かの区別はできていないことを示唆している。またそのこ
とはあえて雄蜂巣房を選択しているのではなく，雄蜂巣房への侵入がしやすいだけということを
示していることにもなる。後半に生まれた卵は，ダニにとってはムダな投資になってしまうが，
成熟できない個体を認識することはできず，産卵数についての制限を自らはかけることができな
いと考えられる。

第一卵が雄になるのが繁殖サイクルの標準であるが，巣房内に雄ダニが産まれない，あるいは
早期に死亡して，存在しない場合もある。実際に母ダニの侵入が観察された場合でも，働き蜂巣
房では 17％，雄蜂巣房では 23％，雄ダニの存在が確認できないものが含まれていた （Donzé et 
al, 1996）。別の研究でも雄ダニが交尾前に死亡したケースが，働き蜂巣房では 8 ～ 20％，雄蜂
巣房では 10％見られ，その結果，20％近い未交尾雌ダニが出房していた。またまったく子孫を
残せなかったものも 20％を超え，雄ダニ 1 匹のみが見られた巣房も 20％近かった （Martin et al, 
1997）。さらに実際に侵入した雌ダニの 10％が交尾未完了であった （Häußermann et al, 2020）。
雌ダニが侵入しても，産卵自体が見られなかったケースも働き蜂巣房で 19％，雄蜂巣房では 4％
という報告もある （Ifantidis, 1984）。

生まれたダニの生存率は，第一卵の雄ダニで 80％，第二卵の雌ダニでは 94％であるのに対して，
第三卵の雌ダニは 38％，第四卵の雌ダニでは 13％と，産卵が遅くなるほど生存率が極端に低く
なる （Martin, 1994）。この結果，理論値では，母ダニ 1 匹あたり，働き蜂巣房で 3 匹，雄蜂巣房
では 4 匹の成熟娘ダニを生産するとされるものの，実際の繁殖成績は，複数の研究成果をまとめ
ると，働き蜂巣房での産仔数 （繁殖期を迎えられる娘ダニの数） は 1.0 ～ 1.6 匹，雄蜂巣房の場合
でも 2.1 ～ 2.2 匹にとどまることが知られている （Martin, 1995）。

これらを総合すると，ミツバチヘギイタダニの増殖は，実際の蜂群においては必ずしも急速な
ものとはいえない可能性がある。

なお，未交尾の雌ダニは単為生殖で雄ダニを生産することは可能で，その場合，雄ダニの成熟
を待って，母子間の交尾が起こる。母子間交尾は未交尾のまま巣房に侵入した雌ダニの 34.5％で
みられ，受け取った精子数は 10.5 個であった （Häußermann et al, 2020）。ただし，雄ダニの性
成熟を待つ時間 （7 日間） と受け取った精子の受精能獲得までの時間 （5 日間） だけで，すでに働
き蜂の有蓋期間 （12 日） に到達してしまい，雄蜂においても，受精卵としての第一卵による娘ダ
ニの成熟までにかかる時間 （6 日間） が確保できない。したがって，母子交尾ではその繁殖期に子
孫を残すことはできない。

交尾
ミツバチヘギイタダニの交尾の 90％はミツバチの巣房内の糞の集積場所で行われる。交尾

時間は 3 分以内が 70％を占め，6 分以上は 26％であった （Donzé et al, 1996）。雄ダニはま
ず第一歩脚の跗節にある孔器で雌ダニの揮発性の性フェロモンを感知して交尾行動を解発する  

（Ziegelmann et al, 2013; Häußermann et al., 2015）。フェロモンによる誘引に続いて，雄ダニは
第一歩脚で雌ダニに触れ，そのまま背部にマウンティングを行い，次いで腹側に移動し，腹部と
腹部が向き合うポジションとなる。この後，雄は動きを止め，精子を含む精液を分泌して袋状の
精包を形成し，これを鋏角の担精指を用いて雌の導精孔に挿入する （Ziegelmann et al, 2013）。雌
ダニは雄ダニから受け取った精子を貯精嚢に貯えるが，精子が受精能を獲得するためにはその後
5 日間という長い時間が必要である （Häußermann et al., 2016）。

第一卵から産まれる雄ダニは，産卵から成虫脱皮までが 156 時間 （6.5 日），その 30 時間程度
後に生まれる第二卵の雌ダニは成虫脱皮まで 138 時間 （5.8 日） と少し短く，先に性成熟した雄ダ
ニが，12 時間後に成虫脱皮する雌ダニ （第二卵） を待ち構える形になる。
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雌ダニは成虫脱皮後すぐに交尾が可能で （Donzé and Guerin, 1994），雄ダニにも成虫脱皮から
24 時間以内の若い雌ダニを選んで交尾する傾向は見られる （Ziegelmann et al, 2013）。しかし，
いずれも複数回の交尾をするため，若さは交尾の絶対条件ではない。最初に成虫脱皮した雌ダニ
は次の雌ダニが成虫脱皮するまでの 30 時間あまりは競争相手がなく，確実に複数回の交尾が可
能で （Donzé et al, 1996），精子の獲得に関しても有利である。第二卵から発生した最初の雌ダニ
は多回交尾の結果として 30 ～ 40 個の精子を受け取ることができる （Traynor et al, 2020）。それ
以降の雌ダニは，交尾に関しては競争相手がいる状態であり，また出房までの時間的制約があり，
交尾回数は少なくなる。交尾 1 回だけでは充分な精子を受け取れないこともあり，自然に寄生し
たダニの貯精嚢内の精子数も 0 ～ 50 個と変動が大きいことが知られる （Donzé et al, 1996）。

ただ，雌ダニはほとんどの場合，繁殖サイクルを 1 回，最大でも 4 回程度くり返すだけで （Martin 
and Kemp, 1997），1 繁殖サイクルあたりの産卵数も 6 個 （うち 1 個は精子を必要としない雄ダニ）
でしかなく，しかも卵細胞あたり 1 個の精子で受精させられるため （Wendling et al, 2014），精
子数は 20 個もあれば充分で，それほど多くの精子を必要としてはいないようには思われる。

多寄生
通常，ミツバチヘギイタダニは通常は母ダニが 1 匹のみ巣房に侵入して繁殖期を迎えるが，複

数の母ダニが同時に侵入することもあり，これを多寄生状態と呼ぶ。実際に，ミツバチヘギイタ
ダニでは遺伝子型間 （K 型と J 型間） の （Solignac et al, 2005)，あるいはジャワミツバチヘギイタ
ダニとの種間の交雑 （Dietemann et al, 2019） も見られることから，多寄生は比較的普遍的な現象
のようで，実際に，夏になって雄蜂の生産が減ってくると，ダニの寄生率の高い蜂群では，内検
時の雄蜂の蜂児確認で，複数の母ダニの侵入を確認できることが多い （図 13）。

通常，母ダニが 1 匹のみ侵入した場合は，完全な兄妹間交尾となり，近親交配が進むので，ミ
ツバチヘギイタダニにおいて，多寄生は，
遺伝的多様性を確保できる機会になってい
ると考えられる。多寄生における母ダニの
異なるダニ同士の交尾の組み合わせは，完
全に無作為に決定されている （Beaureparie 
et al, 2019）。集団で飼育されているミツバ
チの場合，ドリフト等によって遺伝的背景
の異なるダニが巣箱内に共存している可能
性も高く，遺伝子の交換が多寄生によって
実現しやすい状態にある。

多寄生は寄生できる蜂児量と，これから
繁殖期に入る母ダニ数のバランスの問題で
起きやすさが変わり，ダニに対して蜂児が
少ないか，ダニが多いかのどちらかの場合
にはよく見られる現象となる。実際，蜂群
内のダニの寄生率が高い場合に多寄生の
発生率が高くなることは確認されている

（Floris et al, 2020）。特に雄蜂の生産が停止
した秋には，働き蜂巣房への集中的な侵入
が見られ，体サイズの小さい働き蜂幼虫に
複数のダニが寄生することで，蜂児の成長
に致命的な影響を与えやすくなる。

図 13　多寄生状態の雄蜂幼虫
蓋がけ直後のセイヨウミツバチの雄蜂幼虫を，巣蓋を
取り除いて露出したところ。巣房には若干の吐糸が見
られ，ダニの侵入後比較的早い段階であることがわかる
る。画像上，少なくとも 3 匹の成熟雌ダニ （矢印） が侵
入しており，このような多寄生がダニ間の遺伝子の交換
の機会にはなるものの，同時にダニ間の資源の奪い合い
も発生すると考えられる。
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寄生ダニ数 （子ダニを含む） が 3 匹以上に
なると，働き蜂では飛行限界体重を下回り 

（De Jong et al, 1982），また寄生するダニの
数の増加に伴い翅の伸長異常 （いわゆる「縮
れ翅」，図 14） の発生率も上昇する （Bowen-
Walker and Gunn, 2001）。ちなみに蛹の状態
では小さく折りたたまれていた翅を，羽化時
に伸張させるためには，ミツバチにおいても
他の昆虫と同じように，翅脈に体液を流入さ
せ，その圧力を利用している。そのためダニ
が体液を摂取した蛹では体液の圧力が上がら
ず伸長異常を起こしやすい。したがってミツ
バチの翅の伸長異常は，必ずしもチヂレバネ
ウイルスによる病変とは限らない。

一方，多寄生では蜂児という有限な資源を
複数の母ダニとその家族間で奪い合うことに
なるが，母ダニ 2 匹までは繁殖に与える影響
は大きくはなく，したがって巣房あたりの成
熟した娘ダニ生産数は倍加することになる。
しかし，3 匹以上の多寄生の場合は，産仔数が大幅に減少することが知られる （Martin, 1995）。

分散期
ミツバチヘギイタダニの分散期 （図 15） は，ダニが巣房外にいる期間を示す。前述のように，

蜂群が育児を継続している期間か，蜂群の越冬期間中のように育児が停止している期間かによっ
て，分散期が任意なものか強制的な位置づけになるかも分かれてしまうため，その意味について
はやや複雑な理解が必要になる。分散期の本質的な意味，あるいはかつて便乗期と呼ばれていた
ことからすれば，性成熟した雌ダニが母ダニとして繁殖サイクルを回すために，新たに巣房に侵
入するきっかけを作るという意味が重要と考えられる。ただ，育児が継続している状況下におい
ても，分散期が一定の期間必要ということになれば，分散期に成蜂に寄生することの意味も何ら
かあるということにはなってくる。成蜂への寄生が単に餓死を免れるための摂食なのか，次の繁
殖期のための栄養補給として必須なのかも，重要なポイントとなってくる。

栄養補給のための分散期
分散期の摂食は，ダニの摂食時間からの換算では，成蜂 （働き蜂） から体液 0.85 mg を摂取する

とされていたが （Garedew et al, 2004），実際の摂食部位からは，体液ではなく脂肪体を摂取する
とされ （Ramsey et al, 2019），コラム 3 で述べたように，ダニの栄養要求性が高いことから，成
蜂からは，体液よりは栄養価の高い脂肪体の摂食が行われていると考えるのが合理的である。

分散期は，まず寄生していた蛹が羽化し，働き蜂や雄蜂となって出房するところから始まるが，
この時点で寄生している出房したての成蜂は，体液の栄養価も低く，脂肪体も発達していない。
そのためダニは，育児圏に多くいて，出房したての若い蜂との接触機会も多い育児蜂に寄生する
ようになる。育児蜂は花粉を食べ，脂肪体も発達した状態となっている （Keller et al, 2005）。

日齢を特定していないが，Ramsey et al （2019） は生体染色液を含ませた代用花粉飼料を働き蜂
に与え，寄生させたダニが脂肪体を介して生体染色液を体内に取り込むことを明らかにして，分
散期のダニは成蜂の体液ではなく脂肪体を栄養摂取に利用していることを明らかにした。

図 14　「縮れ翅」の発生 
最終的に寄生していたダニの数が 3 ～ 5 匹 （母ダニ，
雄ダニと残りが娘ダニ） の場合では，縮れ翅率は 20％
程度とされる （Bowen-Walker and Gunn, 2001）。した
がって縮れ翅個体を見た場合は，少なくともその 5 倍
の蜂がなんらかのダニの寄生の影響を受けている，つ
まりウイルスの感染やその他の病変などが起きている
という理解が必要になる。
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羽化したての若い蜂 （羽化後 24 時間以内） と外勤蜂 （花粉を持ち帰った外勤蜂で日齢は不明），
育児蜂 （5 ～ 11 日齢） を，分散期中のダニに選択させたところ，48 時間後に最もよく選んで寄生
していたのは育児蜂で，次いで外勤蜂となった （Xie et al, 2016）。脂肪体は育児蜂で発達し，外
勤蜂では縮小しており （Keller et al, 2005），また育児蜂の脂肪体には脂肪が貯蔵され，採餌蜂で
は逆に脂肪の合成酵素の活性が下がっているので （Scofield and Amdam, 2024），分散期のダニが
良質の栄養を得るために育児蜂を選んだことにはなる。

分散期の寄生対象として，脂肪体の発達した育児蜂，あるいは越冬期においては脂肪体の発達
した「冬蜂」になると思われるが，そのような資源として優良な寄生対象を選択するということは，
ダニの選択に意味があることを示唆している。

性成熟した雌ダニにとって，成蜂との接触が産卵開始の要件とはなっていないことは多くの研
究で確認されている （Ifantidis, 1983; Beetsma and Zonneveld, 1992; Yevstafieva et al, 2020）。た
だ，雄蜂巣房から回収した性成熟した娘ダニに，羽化したての若い働き蜂，21 日齢以上の外勤蜂，
7 日齢の育児蜂を寄主として 3 日間利用させ，これを再度回収して蓋がけ直後 6 時間以内の働き
蜂巣房に接種したところ，育児蜂を寄主として利用したものの産仔数 （この場合は次世代の雌ダ
ニの数） が最大となった （Xie et al, 2016）。これは，分散期における成蜂からの栄養摂取が次の繁
殖サイクルに寄与することを示したものである。

ただ一方で，そのような栄養摂取の機会を与えず，つまり分散期のないまま次の繁殖期に強制
的に移行した場合でも，77％のダニは普通に産卵を開始でき （Ifantidis, 1983），上記の Xie et al 

（2016） の実験においても，分散期を与えなかったダニは，7 日齢の働き蜂を与えられたものより
は産仔数が減少したが，14 日齢または 20 日齢の働き蜂を分散期の資源として与えられたものと
同等の産仔数となっていた。同様に，外勤蜂を 3 日間，育児蜂を 3 日間または 7 日間，分散期の
資源として利用させたダニの，卵形成に伴うビテロジェニン遺伝子の発現を調べたところ，どの
実験区でも発現量には差が見られなかった （Piou et al, 2016）。

これらの結果は，分散期に栄養学的な意義があるとしても，その効果は絶対的なものではなく，
おそらく，早く成虫脱皮して，巣房内で栄養摂取の時間が充分あった場合には，分散期における
栄養摂取の必然性は必ずしも高くはないと考えられる。

図 15　分散期の始まり
巣房からミツバチが出房するのに合わせて，ダニも巣房の外に出る。最初は自分が寄生していた羽化した
ての若い働き蜂に便乗した状態となる （左）。しかし若い出房したての働き蜂は，体液の栄養状態は悪く，
栄養摂取のために寄生するのには向いていない （この場面は，「便乗」といえる）。その後，多くのダニが
脂肪体が発達した育児蜂に乗り換える。栄養摂取を開始したダニは，腹部の節間膜からの栄養摂取のため
に，ミツバチの腹部の体節に潜り込む （右）。また育児蜂は，必然的に栄養要求性の高い終齢幼虫のいる
育児圏を頻繁に訪れることになるので，ダニは次の繁殖期のための巣房侵入の機会を得やすくなる。
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上記の Piou et al （2016） の実験において，母ダニに較べて娘ダニのビテロジェニン遺伝子の発
現量が低い傾向が見られた。これも，成長した巣房内で，成虫として摂食を行った時間，つまり
は摂取できた栄養の実質量が影響している可能性もあると考えられる （図 12 参照）。その場合，
娘ダニにとっては 1 回目の繁殖期を迎える際には栄養学的にやや不利な状況であっても，次の繁
殖期には充分な栄養摂取のできた母ダニとして巣房侵入が可能であることを示しており，やはり
分散期が栄養摂取の観点から必須であるということにはならない。

時間かせぎのための分散期
分散期の長さについては，育児継続中の蜂群における繁殖のための育児巣房への再侵入までの

時間として，5.6 ± 0.35 日 （Fries et al, 1994） などの数値が示されているが，10 日以上育児巣房
外で過ごすものも観察されている。ダニの寄生率の高い蜂群から，巣板を実験群に移植した実験
では，半数のダニが侵入するまでの時間は，最短のもので 2 日，最長のもので 8 日であった （Boot 
et al. 1993）。実際には，巣板の導入直後から侵入は始まっていて，最も遅いダニは 20 日かかっ
た。実験観察には時間的な制約もあり，そもそもダニの寿命は 90 日程度と考えられているため 

（Calatayud and Verdú, 1994），あるいは越冬期の蜂児がない時期のダニの状況を考えれば，巣房
への再侵入までの時間そのものはより変動が大きいことが予想される。

前述したように，栄養摂取の量は摂食行動に費やせる時間の問題でもあり得るが，分散期を長
くして栄養摂取の機会を増やしても，ダニの繁殖への影響は見られていない （Piou et al, 2016）。
したがって，あえて成蜂の体表上に長くとどまる意味はない。

交尾後，雌ダニの体内で精子が受精能を獲得するまでの時間は 5 日間であるが （Häußermann 
et al, 2016），最後に成熟した雌ダニが，仮に交尾を終えて 1 日以内に出房することになったとし
ても，再侵入して最初の受精卵を産むのは 100 時間程度後のことになり，精子の成熟のための時
間は問題なく確保できる。この観点からもダニにとってある長さの分散期が必然とはならない。

寄主から離して 6 時間ではダニは死亡しないが，体重は半分近くに減少する。さらに 36 時間
後の生存率はわずかに 5％で，ダニの栄養の体内貯蔵の枯渇は急速に進む （Garedew et al, 2004），
その点ではすぐに次の繁殖期に入るか，栄養状態のよい育児蜂に寄生するかの二択となる。しかし，
ミツバチの育児が中断していれば繁殖期には入れず，また成蜂への寄生においては，必ずしも栄
養状態のよい育児蜂 （あるいは冬蜂） を選択できない可能性もあり，その場合には，分散期の設定
はダニにとってはリスクの大きいものになってしまう。

逆に分散期をできるだけ短くすることで，生涯の繁殖機会 （繁殖期のための巣房への侵入回数）
は増す。また成蜂に寄生している間にグルーミングによって脱落させられたり，その他の自然落
下も発生するため，分散期が短い方が生存率が上がり，繁殖機会が増える。また，化学薬剤を使
うことが常態化している養蜂の現場では，分散期が長いほど，薬剤への曝露機会が増すため，短
い分散期の方が，やはりダニの生存率は高くなる。言い換えれば，薬剤による淘汰が分散期の短
いダニを選択している可能性もあり，薬剤使用そのものがダニの分散期を短くして，結果として
薬剤が効きにくい状況を生み出しているともいえる。

このように，分散期は，どちらかというとダニにとっては再侵入する蜂児の不在によって強制
されるものであり，通常は，侵入するのに適当な蜂児への到達にかかる時間として存在するもの
と考えられる。そのことは多寄生が比較的頻繁に発生していることからも説明ができる。

感染拡大のための分散期
ダニが蜂群内で次に侵入する巣房を探す場面では分散期は重要である。巣房縁を歩いているダ

ニも見かけるが，成蜂の体表にいて運ばれる方が脱落などもしにくいと考えられる。この観点に
おいては，実質的な移動手段としての短い分散期の必然性がある。
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他の蜂群が近い場合は，ミツバチヘギイタダニの感染経路として有力なのは，ミツバチのドリ
フトである （Neumann et al, 2000; Forfert et al, 2015）。集団飼育をする養蜂場でのドリフト率は
高く，蜂群間距離が長い場合に較べてダニが入りこみやすい。方向性の高いダニの感染経路とし
ては盗蜂がある，ダニによって弱った蜂群に健常群からの盗蜂がつくことで，確実にダニが運ば
れる （Peck and Seeley, 2019）。分散期のダニは育児蜂に寄生していることが多いので，盗蜂する
側（採餌蜂）がダニを運ぶ可能性は低く，盗蜂によるダニの感染は一方向的な現象となる。また
ダニの寄生によって終末期を迎えている弱群では，ダニの寄生率が高く，しかし育児は停滞気味
のため，出房したダニは行き場をなくして成蜂の体表上にとどまることになる。結果として盗蜂
に入った働き蜂（採餌蜂）に乗り換えて，その蜂群へと持ち帰られてしまう。

盗蜂とは異なるが，採餌のために訪れた花の上で，他群の採餌蜂が残していったダニに感染す
ることも，実験的にその可能性が確認されている （Peck et al, 2016）。ただ，花のある時期 （つま
り育児が盛んな状態） にあえて採餌蜂に寄生しているダニは少ないことが予想され，また花の上
ではダニが長時間は生きてはいられないため，実際の野外ではそのような二次的な感染は起きに
くいとも考えられる。

ダニが他の蜂群への感染目的で分散期を設定しているとすると，養蜂の現場における合同など
もその目的には合致する。

日本国内では，通常，種蜂を購入する際には蜂児が含まれているので，分散期のダニ （つまり成
蜂上のダニ） がどの程度含まれているかは，ダニの感染には直結していない。一方，海外ではミ
ツバチの輸送手段としてパッケージビー （図 16） が普及しており，シーズンが逆転する南半球か
ら北半球，低緯度地方から高緯度地方へと，遠距離のダニの拡散を助け，また送付先に巣箱や巣
板が準備されているある程度の規模の養蜂家のところに届いて感染蜂群数が増える場面が多くな
る。アメリカ国内で流通しているパッケージビーの汚染状況を調査した研究では，ミツバチヘギ
イタダニは 0.4 ～ 5.4％の寄生率であった （Strange et al, 2008）。分散期のダニにとって，あるい
は蜂児がなくても長時間生きていけるミツバチヘギイタダニにとって，パッケージビーは絶好の
移動機会，感染拡大機会を与えるミツバチの輸送方法になっている。

図 16　パッケージビー
蜂群の輸送手段であるパッケージビーは，ニュージーランドでは 1980 年代に養蜂の主要部門として産業
化し，北半球が春を迎える 4 月を中心に，大量の蜂群が輸出されている （Crane, 1999）。重い巣箱や巣板
を運ぶ必要がないため比較的安価に運搬できるが，分散期のダニが紛れ込んで運ばれてしまう。
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あとがき
養蜂にとっての最大の脅威であるミツバチヘギイタダニについての基礎的な，かつ生物学的な

研究情報は，新たな養蜂上の脅威と見なされるようになった 1980 年代を中心に集積が進んだ。
その後は防除の研究に中心が移っていくが，2000 年にこのダニが新種として記載されてからは，
例えば遺伝子型（ハプロタイプ）研究のように，手法の標準化が進められ，多くの研究者が標準
化された手法を利用することで，広範に情報が集積されるようになり，また同時に多くの研究者が，
このダニに関する情報を共有しやすくなってきた。研究の標準化の重要性は，蜂群の崩壊現象が
頻繁に見られるようになった頃（2006 年以降）から広く共有されるようになり，2012 年には蜂
群崩壊（colony loss）の予防を目的とした研究者集団である COLOSS（本部はスイス）が設立さ
れ（2024 年 11 月現在，127 か国の 2274 名の研究者が参加），イギリスに本部を置く国際ミツ
バチ研究協会（International Bee Research Association, IBRA）を出版元に，2013 年にはバロア
症研究の標準手法の紹介を含む COLOSS BEEBOOK シリーズも刊行された。

養蜂の現場では，10％の越冬失敗による蜂群の損失を正常範囲として，それを超える蜂群崩壊
の主要因がミツバチヘギイタダニであるという理解が拡がり，バロア症の予防対策は，養蜂にお
ける最も関心の高い課題となってきた。それでもバロア症の拡大を防ぐことはできず，最後の清
浄国であったオーストラリアも 2023 年には汚染国となってしまい，バロア症の原因生物である
ミツバチヘギイタダニは，現在セイヨウミツバチが人為的であれ分布する場所ならどこにでもい
て，養蜂に大きな打撃を与え続けている状況になっている。

バロア症は，実際には多様な症状を見せ，また蜂群の状態，季節によっても養蜂家が行うべき
対策は異なる。同時に蜂群内にいるダニがどのような状態であるかによって，現状行いうる診断
の結果も様々なものになり，適切な防除の選択も難しくなる。ダニが原因であればダニを根絶す
ればよいという考え方から，養蜂の現場では薬剤防除一辺倒な状況に陥っているようにも見える。
バロア症を考える上での主人公であるはずのミツバチヘギイタダニ自体への関心が薄いことは以
前から気になるところである。

トウヨウミツバチを原寄主として生活するミツバチヘギイタダニは，トウヨウミツバチとの間
では共適応により，ダニとミツバチの間にあるバランスが築かれている。一方，新寄主であるセ
イヨウミツバチとの間ではそうした寄主と寄生者との間で適正な関係が構築されていない状態に
ある。産卵数に対して生存数が少なく，適応度（一般的に適応度は次の子孫を残せる雌ダニの生
産で表現される）が低いことはそうしたバランスの不在を示唆するが，一方で，自然状態であれ
ば蜂群と共倒れになるような急激な増殖もくり返し見られ，生物としてのミツバチヘギイタダニ
がいかに不安定な状態にあるかがよくわかる。同時にこの不安定な生物を養蜂の脅威にしている
のは，集団飼育や，短い蜂場間距離，遅い女王蜂更新，薬剤防除主体のダニ対策など，現在の養
蜂形態そのものであるという理解も必要になってくる。

近年，ヨーロッパ各国では，ミツバチの本来の姿に学び，またダニの増殖に直結する育児を中
断することを，ミツバチヘギイタダニ防除の要として位置付ける方向に進んできている。これは
ダニとミツバチの生物学を根拠とすることで到達可能な方向性であるともいえる。ミツバチヘギ
イタダニがいかに特殊な環境で生きている生物であり，またその環境を作っているミツバチもま
た高度な社会性を持つという点については，養蜂を行う立場ではしっかり理解しておきたい点で
もある。

本書を前著「ミツバチを知るためのミツバチデータブック－生物学編」（2022）および「ミツ
バチの生物学を養蜂に活かす」（2023）と合わせて，ミツバチとダニの生物学を学ぶ一助として
利用いただければ幸甚である。
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