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は じ め に

今 か ら100年 以上前,世 界 で最初 の傑 出 した生物的防

除の成功 例 はベ ダリアテ ン トウRodolia cardinalisによる

ものであった。その後,捕 食性テ ン トウム シ類 は幅広 く

研究 されて きたが,成 虫の餌探 索行動 はほ とんど研究 さ

れなかった。 この理 由の一つ と して食欲旺盛 なテ ン トウ

ム シ幼 虫は研究 するのが容 易であ り,幼 虫期 はテン トウ

ム シの発 育段 階のなかで,も っとも餌数 を減少 させ る時

期 だ と考 え られていたか らである。 しか し,産 卵場所選

択 とい う重 要な決定 をするのは雌 成虫であ り,こ の産卵

場所選択 の成否 によってテ ン トウム シの適応度は大 き く

左右 される。幼 虫の行動 は重要ではあるが,そ れ は産卵

雌成虫 によ り選択 された餌資 源の近 くにおける幼虫の餌

探索 を可能 にす るのみであ り,テ ン トウム シ幼虫の生存

と発育 は雌成 虫が決定 した産卵場所 に より決定 され ると

言 え よう(FERRAN and DIXON, 1993)。

これ まで の研究 か ら,テ ン トウム シ類 成虫雌 雄の餌探

索行動の違 い,種 間における成 虫体 サ イズの多様性,ア

ブラムシ捕食性 テ ン トウムシ類 が生物 的防除手段 として

あ ま り有効で ないこ とな どが 明 らかに されて きた。 これ

らの ことを総合的 に考慮す る と,こ れか らのテ ン トウム

シ類の研究 は成虫 の行動解析実験 や野外 での成虫の生態

調査 に向か う もの と考 え られ る。

雌 雄 成 虫 の 探 索 行 動

テ ン トウムシの1種,Adalia bipunctataの雄 は,餌 量 が

増 えて も著 しい摂食量 の増加 を示 さない(第1図)。 これ

は明確な機能の反応(functional response)を 示す雌 の行動

と明 らか に異 なる反応 である(HEMPTINNE et al., 1996)。こ

の ように雄は機能の反応 を示 さないが,同 種 の雌 に遭遇

する と探索行動 に変化が生 じる。すなわ ち雄 は動 く方向

を頻繁 に変え,雌 に出会 った場所の近 くを丹念 に探索す

る地域 集中型の探 索行動 を示す(第1表)。 探索 中の雄に

雌 の体 の4つ の異 なる部分 を接触 させ,そ の後の行動 を

解析 した実験 によ り,雄 の探索行動 の変化は雌 の鞘翅 と

の接触 によ り引 き起 こ されるこ とが明 らかになった(第2

表)。 しか し,ク ロロホ ルムで洗 った雌の鞘 翅は雄 の探

索行動 の変化 を引 き起 こ さない。 さらに この反応 を引 き

起 こ さなかった雌 の鞘 翅に他 の雌 の鞘翅の クロロホルム

抽 出物 を塗布す る と,雄 はこの鞘翅 に接触 後,再 び行動

を変化 させ る。 このこ とか ら,雄 が雌 の鞘 翅の表 面に存

在す る化学物 質に反応す る ことが 明 らか になった(第3

表)。さらに,オ ル ファク トメー ター を用いた実験 か ら,

この物質が遠距離 で作用す るのではな く,接 触 フェロモ

ンである こ とが 示 され た。

この ように,テ ン トウムシでは雄雌 に より探索行動 が

異 なるので,テ ン トウムシ成 虫を用 いて実験す る時は雌

雄 を区別す るこ とが重要 である。成 虫の探索行動 を雌雄

で比べ ると,お もに雌 は卵 を成熟 させ るのに必要 なアブ

ラムシを探索す るのに対 し,雄 は雌 を探索 する。 この雄

の雌探索行動 はわずか なアブラムシを捕食す るこ とで維

持 されてい る。

成 虫 の体 サ イ ズ の 種 間変 異

テ ン トウムシの体サ イズとクラ ッチサ イズの種 内比較

か ら,体 サ イズの大 きい雌成虫 は小 さい成虫 よ りも大 き

い クラッチサ イズの卵 を産 むこ とが明 らか にされている

(DIXON and GUO, 1993)。そ して,大 きい成虫 は小 さい成

虫 よ りも越冬 生存率 が高い(ZHOU et al., 1995)。 一方,

テ ン トウムシは種間で体サ イズが異 なるが,近 縁種 間で

の体サ イズの変異 に注 目 し,そ の決定要因 を検討 した研
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第1図 毎 日1～20頭 の アブラム シを給餌 した時 にテ ン ト

ウムシの1種,Adalia bipunctataの雌 成虫 と雄成 虫が

24時 間に捕 食 した アブラム シ数.

第1表 テ ン トウム シの1種,Adalia bipunctataの雄が 同種

あ るいは他種 のテ ン トウム シと短時間遭 遇 した後に

示す方 向転換割 合

＊＊分散分析 に よりp<0 .01で 有意 な差が ある.

第2表 テ ン トウム シの1種,Adalia bipunctataの雄 が同種

雌の体 のい ろいろ な部 分 と短時 間遭遇 した後 に示 す

方向転換 割合

＊＊分散 分析 によ りp<0 .01で 有意 な差 があ る.

究 は な い 。

これ まで 類 似 した分 類 群 で の体 サ イ ズ の種 間 変 異 の 説

明 と して 生 態 学 の 理 論 家 は,ハ ビ タ ッ トの 分 断 的 な 構 造

(MORSE et al., 1985),あ る い は エ ネ ル ギ ー の 獲 得 率 と繁

殖 へ の変 換 率 を考 慮 した エ ネ ル ギ ーモ デ ル(BROWN et al.,

第3表 テ ン トウム シの1種,Adalia bipunctataの雄がい ろ

いろ な処理 を施 された 同種雌 の鞘翅 に短時 間遭遇 し

た後 に示 す方向転換 割合

＊＊分散分析によりp<0 .01で有意な差がある.

1993)に 基づ き説明 を して きた。 しか し,こ れ らの説明

のテ ン トウムシへ の妥当性 は検討 されてお らず,今 後,

検 討すべ き課題 であ る。

旧北亜 区に分布す る捕 食性 テ ン トウム シのサ イズ分布

は正規分布 ではな く,他 の分類 群 と異な り左 側に片寄る

分布 を示す(第2図)。 現在,こ の分布 を説明する一般 的

なモデルが ないので,こ の ような分布が形成 される生物

学 的な理 由については独 自に考察 しなければな らない。

ELTONは すで に1927年 に,捕 食者サ イズと餌サ イズの

関係 を考察 し,捕 食者は,捕 食者の体サ イズ に対応 した

サ イズの餌 を捕食 してい ると述べてい る(ELTON, 1927)。

すなわち捕 食者の体 サ イズ を含む形態的な特性の差は,

捕 食者 間の資 源利 用様式 の差 を反映 している可能性 を示

唆 して いる(HUTCHINSON and MACARTHUR, 1959; LACK, 

1947; PETERS, 1983; CALDER, 1984)。 アブラム シの場 合

には最 適 な成虫サ イズは出生時 のサ イズのお よそ15倍

であ る。 このサ イズは アブ ラムシが植 物組織 内 を探 索

し,そ の口吻 が篩部 に到達 す るため の長 さ と相関 があ

る。 アブラムシの体サ イズ-種 数 曲線 の形状 は植物 の特

定 の構造物(例 えば,葉)の 相対的表面積 を反映 してい る

と考 え られ る。 ほ とん どの アブ ラムシは体長2mmで

ある。なぜ な らば この値 は植物体上で もっとも目立つ構

造物 である葉 を吸 汁するアブ ラム シにと り最適な長 さで

あるか らだ(DIXON and KINDLMANN, 1994; DIXON et al., 

1995)。 すなわ ち,ア ブラム シの体 サ イズの多様性 はそ

れ らの食物資 源の 多様性 を反映 してい る。

餌種が 明 らかになっているテ ン トウム シは体サ イズに

よ り3つ の クラスに分類 で きる。 そ して,こ の3つ の

体サ イズのテ ン トウム シの間では餌 である ダニ,カ イガ

ラムシ,ア ブラム シ,ハ ムシ科お よび鱗 翅 目の幼虫な ど

の捕 食割 合が有意に異なる(第3図)。 小 型種 では大型種

に比べ る とダニを捕 食 している割 合が高い。 また,大 型
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第2図 体長 に より分類 した旧北 亜区 に分布す る捕 食性テ

ン トウムシの種数.

種 のみがハム シ科お よび鱗翅 目の幼虫 を捕食す る。 さら

に,大 型 のテ ン トウム シは,大 型の幼虫 に成長す る大 き

い卵 を産 み(STEWART et al., 1991),こ の大 型の幼 虫は餌

探索速度 が速 く,小 型の幼虫 より大 きい餌 を捕獲す るこ

とが可能 である(DIXON, 1958)。それ ゆえ,小 型の成虫は

小型 の餌 を特異 的に選択 し,大 型の成虫は大型の餌 を選

択 す る ように食性 のサ イズ分化 が生 じたの か も しれ な

い。

テ ン トウムシの体 サ イズ-種 数 曲線 は,餌 種 間でのサ

イズや餌 の移動能力 の差 を反映 している可能性がある。

テ ン トウムシの餌 メニューが ダニ,ア ブ ラム シ,カ イガ

ラムシな どである旧北亜 区 とは異なる餌 メニューの地域

ではテ ン トウムシの体 サイズ-種 数曲線 が第2図 に示 し

た曲線 とは異 なる ことが予 測 される。

ア ブ ラ ム シ と テ ン トウム シ の個 体 群 動 態

アブラムシ個体群 は,種 に より個体 数の ピー クは異な

るが,そ の個体数 が急激 に変化 する特徴 がある。それゆ

え,捕 食性 テ ン トウムシの餌 であるアブラムシはパ ッチ

第3図 小型,中 型,大 型の捕食性 テ ン トウム シ類の餌 に

占め る ダニ,カ イガ ラム シ,ア ブ ラム シ,ハ ム シ

科 ・鱗 翅 目幼 虫の割合.

状 に分布 し,そ の餌 としての質 も時間的 ・空間的に急激

に変化す る。 また,テ ン トウムシの1齢 幼虫の生存は若

齡 の ア ブ ラ ム シ数 に 依 存 す る こ とが 知 られ て い る

(DIXON, 1959)。 したが って,ア ブ ラムシ個体数が ある密

度 レベ ル以下 であれば,テ ン トウム シが産卵 して もその

幼虫 は生存 で きない。 テ ン トウムシの孵化 か ら蛹化 まで

の期 間は,ア ブラムシの一世代 よ りも長 く,こ れはアブ

ラムシコロニ ーが テン トウムシ幼虫が発育す るのに必要

十分 な個体数 に増殖す るまで の期 間に相 当す る(第4図)。

テン トウムシの幼虫 と成虫 はアブラムシを捕食す る以外

に,容 易 に同種 の卵 と幼 虫 も摂 食す る。野 外 で,卵

(MILLS, 1982)と 幼 虫(OSAWA, 1989)の 共食 いが頻繁 に観

測 され,と くに,こ れは餌が不十分 な時 に多い。野外研

究の結果 は,テ ン トウムシが アブラムシコロニーの増殖

初期 に産卵 し,テ ン トウムシの幼虫 はパ ッチ内のアブラ

ムシ数が少 な くなる直前 に蛹化す る傾 向が あるこ とを示

している(HEMPTINNE et al., 1992)。

テ ン トウ ム シ 成 虫 の 最 適 採 餌 戦 略

テ ン トウムシ1齡 幼 虫の発育 に必要 な最小 限の アブ

ラム シ個体 数 と共食 いの発生 を考慮 したアブ ラム シと

テ ン トウム シの相 互作用 の シ ミュ レー シ ョンモ デル か

ら,テ ン トウムシの最適採餌戦略 はアブラムシコロニ ー

の増 殖初 期 に2, 3個 の卵 を産 む こ とだ と予測 され る

(KINDLMANN and DIXON, 1993)。 も し,テ ン トウム シ成虫
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第4図 ア ブラム シのパ ッチ内 におい てテ ン トウムシが適応 度 を最大 化す るための産卵時期 と産卵数 決定 を示す 模式図.

が この ようなアブラムシの増殖 初期 よ りあ とに産卵す る

と,テ ン トウムシの幼 虫はアブ ラム シの個体群密度が低

下す る前 に発育 を完 了で きないだろ う。 さらに,テ ン ト

ウムシ成虫が ある寄 主上 で多 くの卵 を産 むと,そ の幼虫

はアブラムシコロニーの増殖 率 を低下 させ,ア ブラムシ

コロニーの増殖初期 にその個 体数 を減少 させ る。 も し,

このような状況が発生す るな ら,幼 虫は生 き残 るため に

共食 いせ ざるを得 な くな るだ ろう。 その結 果,2, 3個 体

の小型 の成虫 しか羽化せず,こ の ような小型の成虫の越

冬生存率 は低 く,産 卵数 も少 ない(DIXON and GUO, 1993; 

ZHOU et al., 1995)。す なわち,テ ン トウムシが その適応

度 を最大 にす るためにはアブ ラム シコロニ ーの増殖初期

に2, 3個 の卵 を産むべ きである と考え られ る(第4図)。

野外 でテ ン トウムシの最適採餌 の例が報告 され ている

(HEMPTINNE, 1989)。 この研 究では,ア ブラムシの個体群

が リ ン ゴ,イ ラ クサ 、小 麦 の順 に増 殖 す るの で,A. 

bipunctataは 順次 リンゴ,イ ラクサ、小麦 に産卵 す るこ

とが示 されている。 また,テ ン トウム シの大部分の卵 は

それぞれ異 なる3種 の植物上で アブラムシ数が ピークに

達す る前 の短期 間に産卵 される。実験室 内でA. bipunctata

の雌成 虫をアブラムシ と一緒 に シャー レに入れ,ア ブラ

ムシ個体数 を増加 させ る とテ ン トウム シの産卵 数 も増加

す る数 の反 応(numerical response)を 示す 。 しか し,

シャー レの中に同種 の幼 虫を入れる と,入 れない場合 よ

り産卵数が有意 に低下 し,ア ブラムシがた くさんいて も

そ こ を立 ち去 ろ う とす る(HEMPTINNE et al., 1992)。 雌

は,「 産卵 抑制 フェ ロモ ン」 として機能 してい る と思 わ

れ る化学物質が付着 した幼虫 の足跡 に反応 する。この一

連の現象の適応 的意味 は,こ のよ うな反応 に より共食い

の発 生 を抑 制 してい る ことだ と考 え られ る。 したが っ

て,テ ン トウムシはわず か しか産卵 しない。 これ らの こ

とか ら,テ ン トウムシを生物 的防除手段 として利 用する

場合,そ の有効性 が制 限 され る と思 われ る。

生 物 的 防 除

上 に述べ たことは,捕 食者 の世代期 間が餌 の世代期 間

に比べて相対的 に長い場合の捕食者 と餌 システムの特徴

であ る。ベ ダリアテ ン トウの場合,卵 はカイガラムシ雌

成虫かその卵塊 の下 に産まれ,幼 虫 はカイガラムシ とそ

の卵 を食 うこ とによ り,そ の発育 を完了 する(CLAUSEN, 

1940)。す なわ ち,こ のテ ン トウムシの世代期 間 はその

餌の世代期 間の長 さに匹敵す る。一般 に,野 外 ではテ ン
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トウ ム シ は多 化 性 で 世 代 期 間 の 短 い ア ブ ラ ム シ類

(HODEK, 1973)や ダニ類(PUTMAN, 1955)よ り,世 代 期間

の長 い一化性 のカイガラム シ類 を制御するの に効果的で

ある(DEBACH, 1964)。

天敵 の世代期 間 とそれ らの餌 の世代期 間の比率(GTR)

は連続 してお り,そ の値 は天敵がそれ らの餌の個体群密

度 を減 少 させ る程度 と相 関があ る。GTRが1よ りは る

かに大 きい天敵-餌 シス テムでは天敵 は餌数の減 少 にほ

とん ど貢献 しない 。 しか し,寄 生 者-寄 主,捕 食性 ダ

ニ-ハ ダニおよびベ ダリアテ ン トウ-カ イガラム シの シス

テムでは,GTRは1に 近 く,こ れ らの捕食者 が餌 種の

個体 数減少 にお よぼす効果 は大 きい。す なわ ち,GTR

が小 さい時 にテ ン トウムシはそれ らの餌 を効 率的 に制御

す るが,す べ てのアブラムシ捕 食性 テ ン トウム シの場合

のよ うにGTRが 大 きい時は,餌 個体数 を効率 的に制御

す る ことはで きない。

結 論

アブラムシ捕食性 テ ン トウムシの雌 はお もに卵 を成熟

させ るため に餌 を探索 し,雄 はお もに雌 を探索 する。テ

ン トウムシ成虫 の体サ イズには種 間差 があ り,大 型の種

は体サ イズの大 きい餌種 を捕食 し,小 型 の種 は小 さい餌

種 を捕食す る傾向があ る。 このように,テ ン トウムシの

体サ イズ はそれ らの餌 のサ イズ と関連 しているので,動

物地理区 によって餌サ イズが異 なれ ば,そ れを反映 して

テ ン トウム シの体サ イズ-種 数 曲線の形 も動物 地理 区間

で異 なるだろう。 カイガラムシ捕食性 テ ン トウムシ と異

な りアブラムシ捕食性お よびダニ捕食性の テ ン トウムシ

は ともに生物的防除手段 と しては有効で はない。 これは

テ ン トウム シの発育期間や体サ イズが その餌 と大 きく異

なる ことに関係 してい る。テ ン トウムシの餌 の性質 と成

虫の雄雌の行動の違いの両方が捕食者 としてのテ ン トウ

ム シの有効性 を決定 す るの に重 要で ある。
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注

本論 文は,1995年 に本学会の国際交流基金 に より招 聘 された

英 国イース トア ング リア大学A.F.G. DIXON教 授の本学会第39回

大 会(帯 広)に おけ る講演 をもとに した総説 の邦訳 である。DIXON

教授 は多忙 な中を 「日本語 で論 文が出 るのは大変光栄 である」

と執 筆 を快 く引 き受け て下 さった。 なお 、訳 文 に関す る責任は

DIXON教 授 にはな く,す べ て翻訳 に携 わったわれわ れ二 人にあ

る。

(森林総合研 究所 ・中牟 田潔,山 形大 学農学部 ・安 田弘法)


