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To identify the cue eliciting the switchover in the searching behavior of Coccinella septempunc-

tata, the duration of area-concentrated search (GUT: giving-up time) was determined by the 

method described by NAKAMUTA (1982) after each of the following five feeding stimuli was pro-

vided: (a) contact with an aphid (Myzus persicae), (b) biting an aphid (an aphid was imme-

diately removed after the beetle bit the prey), (c) consumption of an aphid, (d) contact with 

an agar block (ca. 2•~2•~2mm), (e) consumption of an agar block with a droplet of aphid 

body fluid on it. Switchover in searching behavior was observed in every case. It is suggested that 

the contact with a prey rather than its consumption is the cue that elicits the switchover. On the 

other hand, the GUT varied with the feeding stimulus (a•àd<b<e<c). The GUT was positively 

correlated with the feeding time of an aphid which represented the size of the prey consumed. 

To determine whether the GUT was controlled by the amount or by the size of the prey con-

sumed, the GUT was measured after the labybeetle had fed successively on a large and a small 

aphid (Sequence A) and after it had fed on a small followed by a large aphid (Sequence B). 

Although the beetle consumed the same amount of aphids both in Sequence A and B, the beetle 

showed a longer GUT in Sequence B than in Sequence A. Therefore, it can be concluded that 

the GUT is determined by the size of the prey most recently consumed, which is not consistent 

with the predictions based on the classical patch use model developed by CHARNOV (1976).

緒 言

多 くの捕 食 性 テ ン トウム シ類 で,餌 を 摂 食 す る こ と に

よ り探 索 行 動 が広 域 型 か ら地域 集 中 型(area-concentrat-

ed searching)へ 切 り替 わ る こ とが 知 られ て い る(FLE-

SCHNER, 1950; BANKS, 1957, DIXON, 1959; ROWLANDS 

and CHAPIN, 1978; NAKAMUTA, 1982; MURAKAMI and 

TSUBAKI, 1984)。 す な わ ち,餌 を捕 獲 す る まで は 広 範 な

場 所 を直 線 的 に 動 い て餌 を探 索 す る(広 域 型)。 と ころ が,

一 度 餌 を捕 食 す る と,餌 捕 獲 前 よ りも探 索 速 度 を 低 下 さ

せ,よ り頻 繁 に方 向転 換 を す る こ とに よ り,餌 を 捕 食 し

た場 所 の近 くで 次 の餌 を探 索 す る よ うに な る(地 域 集 中

型)。 そ して,地 域 集 中型 の探 索 を 行 って も次 の 餌 を 発

見 で き な い と,探 索 行動 は比 較 的 短 時 間 で 再 び 広 域 型 に

戻 る(MARKS, 1977; NAKAMUTA, 1982)。 さ らに,テ ン

トウム シ類 は探 索 行 動 を 広 域 型 か ら地 域 集 中 型 へ 切 り換

え る こ とに よ り,餌 発 見 効 率 を 高 め て い る こ とが 明 らか

に さ れ た(MURAKAMI and TSUBAKI, 1984)。 しか し,広

域 型 か ら地 域 集 中 型 へ の 探 索 行 動 の 切 換 え が どの よ うな

刺 激 に よっ て ひ きお こ され るの か,ま た 地 域 集 中 型 の探

索 行 動 の時 間(以 下GUT (giving-up time)と 呼 ぶ)が

何 に よっ て決 定 され るの か は 明 らか で な い 。 最 適 採餌 戦

略 理 論 の研 究 に よれ ば,い くつ か の餌 パ ッチ か らな るひ

とつ の ハ ビタ ッ ト内 の平 均餌 捕 獲 率 が 上 昇 す るに つ れ て

パ ッチ 内 で のGUTは 短 くな る こ とが 知 ら れ て い る

(CHARNOV, 1976)。 平 均 餌捕 獲 率 が 空 腹度 に よっ て評 価

で き る とす る な らば,空 腹 度 が 高 い ほ どGUTが 長 くな

る はず で あ る。 クサ カ ゲ ロ ウの一 種Chrysopa carneaの 幼

虫(BOND, 1980)や ナ ナホ シ テ ン トウCoccinella septem-

punctataの幼 虫(CARTER and DIXON, 1982)で は,空

腹 度 とGUTの 関 係 が この 理 論 に よ って 説 明 され た 。 し

か し,ナ ナ ホ シテ ン トウ成 虫 で は24時 間 絶 食 させ た あ
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とに異 な る数の餌を摂食 して も,GUTが 一定 の傾 向で

変 化す ることはなか ったので,GUTが 空腹度 に よっ て

決 まってい るとは考えに くい(NAKAMUTA, 1982)。

本論文では,実 験1で,餌 との接触,餌 の捕獲,餌 の

摂 食,ダ ミー餌 との接 触あ るいは ダ ミー餌 の摂食 とい う

5種 の刺激 のいずれかを与えたあ とGUTを 測定 し,一

連 の捕食 の過程 の どの段 階で探索行動 の切換 えが解発 さ

れ るかを検討す る。実 験2で はGUTが 餌 の大 きさ と関

係 してい ることを明 らかに し,実 験3でGUTを 決定 し

てい るのは餌 の大 きさその もの なのか空腹度 なのか を検

討す る。

本文に入 るに先立ち,本 稿を校閲いただいた名古屋大

学農 学部椿 宜 高博士,斎 藤 哲夫教授に厚 くお礼申 し上

げ る。 また本研 究の遂 行に際 し討議に加わ っていただい

た名 古屋大学農学部害 虫学教 室の諸 兄に お礼申 し 上 げ

る。 なお,本 研究 の一部 は 日本学 術振 興会 奨励研究員 と

しての援助 を うけて行 った。

方 法 と 結 果

用 いたナナホ シテ ン トウCoccinella septempunctata L.と

モモアカア ブラム シMyzus persicae (SULZER)は,NAKA-

MUTA (1983)と 同 じ方法で飼 育 した。

以下 の実験 はいずれ もナナホ シテ ントウの活動がみ ら

れ る10時 か ら17時 の間に,25±1℃ の恒温室で行 い,

供試 した ナナホシテ ン トウには実験 前24時 間餌を 与 え

なか った°

GUTは 以下 の ように定義 した。 餌あ るいはそれ に類

似 した摂食刺激 をNAKAMUTA (1982)と 同 じ観察装置 の

できるだ け中央付近 で与え,刺 激 を受けたあ とナナホシ

テ ン トウが餌探索歩行 を開始 した ら,そ の時点か らFig. 

Fig. 1. Definition of the "vicinity" of prey detection. 

"A" indicates the site of prey detection
. Hatched 

area represents the "vicinity" of prey detection. 

The duration of area-concentrated search (GUT: 

giving-up time) is defined as the duration of search 

within the "vicinity" after prey detection. The 

size of each square is 2•~2cm.

1で 定義 した"周 辺"(vicinity)か ら移 出す るまで の 時

間をス トップウォ ッチで測定 し,こ れ をGUTと した。

本来GUTと は捕 食者があ るパ ッチで最後 に捕獲 した餌

を処理 してか ら,そ のパ ッチを立 ち去 るまで の時間であ

るが,現 実には “パ ッチ”の厳密 な定義が困 難 な た め

に,GUTの 定義 も便宜的 なものにな らざるをえない。

ここでは,Fig. 1で 示 した “周辺 ”を テ ン トウムシが認

識す るパ ッチ とみな し,そ こか ら移 出す るまでの時間を

GUTと 考 えた。 したがって,人 為 的に定め る “周辺”

の定義 に よってGUTが 影響 を うける ことは否 め な い

が,同 じ面積 の仮想的 パ ッチを もとにGUTの 相対 的な

値を比較す るか ぎ りにおいては議論 の誤 りは生 じない と

考え られ る。

実験1.地 域集中型の探索行動 の解 発刺激

方法:ナ ナホ シテ ン トウに以下 の5種 類 の 刺 激 を 与

え,GUTを 測定 した。

a) 餌 との接触:ピ ンセ ッ トでは さんだモモアカアブ

ラムシ無翅成虫1頭 をナナホ シテ ン トウの 口器 に接触 さ

せ,ナ ナホシテ ン トウが これにかみつ く前に 取 り除 い

た。

b) 餌 の捕 獲: a)と 同 じ方法で モモ アカアブラムシ

無翅成 虫1頭 をナナホ シテ ントウに接触 させ,ナ ナホ シ

テ ン トウが これに大腮 でかみついた ら,す ぐに アブラム

シを取 り除 いた。 したが って,ナ ナホ シテ ン トウは餌を

まった く摂食 していないか,摂 食 していて もごくわずか

な量 であ る。

c) 餌 の摂食: a)と 同 じ方法で モモ アカアブラムシ

無翅成虫1頭 を与え,こ れを残 さず摂食 させた。

d) ダ ミー餌 と接触:寒 天 ブロックを ピンセ ッ トでは

さんでナナホ シテ ン トウの 口器に接触 させた。寒天 ブロ

ックは2.5%の 寒天粉末(和 光純薬工業株式会社製)を

含 み,ナ イ フで約2×2×2mmに 切 り出 した もの で あ

る。

e) ア ブラムシの体液をつけた ダ ミー餌 の摂食:モ モ

アカア ブラムシ無翅成虫を ピ ンセ ッ トでつぶ しその体液

をd)で 用 いたの と同 じ寒天 ブ ロックの表面 につけ たも

のを与え,摂 食 させた。なお,モ モアカアブラムシの体

液 をつけた寒天 ブロ ックが,ナ ナホシテ ン トウの摂食行

動 をひ きお こす ことはすで にわか っている(NAKAMUTA, 

1984)。

対照 と して,ナ ナホ シテ ン トウに刺激 を与 えず に装置

内に放 した1分 後か ら,そ のときにナナホシテ ン トウが

いた区画の “周辺”か ら移出す るまでの時間 を 測 定 し

た。各実験には10頭 ずつのナ ナホ シテ ン トウを供 試 し
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Table 1. Means of giving-up time after different 

feeding stimuli

Means followed by the different letters are significantly 

different at 0.05 level by the COCHRAN-Cox's t-test.

た。

結果:Table 1に 各刺激 を与えた後のGUTを 示 し

た。5種 の うち どの刺激 を与えて も,GUTは,対 照 区

よ りも有意 に長 くなった(p<0.001, COCHRAN-Coxのt-

検定)。 このことか ら,こ こで用 いた5種 の刺激 は い ず

れ も広域型か ら地域集中型へ の探索行動 の切換 えを解発

す ると考え られ る。 モモアカアブラムシに接触 した場合

と,寒 天 ブ ロックに接触 した場合 とのGUTの 間 には有

意 な差が なか った。 また モモアカアブ ラムシに一度 だけ

かみつ いた場合 のGUTは,モ モアカアブラムシに接触

した場合や寒天 ブ ロックに接触 した場合 のGUTよ りも

有意に長か った。GUTは,モ モアカアブラム シの体液

を付着 させ た寒天 ブ ロックを摂食 させ た場合 には さらに

長 くな り,生 きた モモアカアブ ラムシを摂食 させた場合

にもっ とも長 くなった。

実験2.摂 食 した餌の大き さとGUTの 関係

方法:こ の実験 は 摂食 し た餌 の大 き さ と そ の後 の

GUTと の関係をみるために行 った。餌 をナナホ シテ ン

トウに与 え,摂 食 しは じめてか ら終わ るまでの時 間をス

トップ ウォッチで測定 した。そ のあ と,ナ ナホ シテ ン ト

ウが探索を始めた ら,GUTを 測定 した。餌 はモモアカ

アブラムシ2齢 あ るいは3齢 幼虫 とモモアカアブラムシ

の体液 をつ けた約2×2×2mmの 寒天 ブ ロック を 用 い

た。実験 の くり返 し数 はそれ ぞれ16, 20で ある。この実

験 に先だ って,あ らか じめ体重 を測定 しておいたモモア

カアブ ラムシ1頭 をナナホシテ ン トウに与 え,摂 食 し終

わ るまでの時間 をス トップ ウォッチで測定す る ことに よ

って,餌 の大 きさとそれ を摂食す るのに要す る時 間の関

係を 明 らかに した。 アブ ラム シの体重 は,直 示天 びん

(M1-20A,長 計量器 製作所)を 用いて測定 した。

結果:モ モアカアブラム シの2, 3齢 幼虫,あ るいは

モモアカアブラムシの体液 をつ けた寒天 ブ ロックを摂 食

す るのに要す る時 間 とGUTの 間には,Fig. 2に 示 す よ

うに正 の相関がみ られ,餌 を摂食す るのに時 間がかか る

Fig. 2. Correlation between giving-up time and feeding 

time of a dummy prey (A) and an aphid prey, 
Myzus persicae (B).

Fig. 3. Relation between feeding time and weight of 

an aphid prey.

ほど,そ の場所 の近 くで次 の餌 を探す時 間 が 長 く なっ

た。 また,ナ ナホ シテ ン トウが1頭 の餌 を摂食す るのに

要す る時間 は,餌 の体重 と直線 関係があ り(Fig. 3),摂

食時間 は餌 の大 きさを反映 している と考 え られ る。 した

が って,GUTは 摂食 した餌 が大 きいほ ど長 くなる と考

え られ る。

実験3.GUTの 決定要因

方法:実 験2の 結果か ら,GUTは 摂食 した餌 が大 き

いほ ど長 くなる ことがわか った。 この要因 として,i)

摂食量 のちがい,ii)摂 食 した餌の大 きさのちがいが考

え られ る。そ こで,ど ちらの要因に よるのかを明 らかに

す るために,大 きさの異な る2頭 の アブラムシを順序 を
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変 えて摂食 させた場合にGUTに 差が生 じるか ど うかを

検討 した。 すなわち,最 初に前 もって直示天びんで体重

を測定 してあ る大 小2頭 のモモア カア ブラムシを大→小

の順序(Sequence A)で24時 間絶食 させたナナホ シテ

ン トウに与えたあ と,GUTを 測 定 した。そのあ とモモ

アカア ブラム シを十 分量 与えて飽食 させ,再 び24時 間

絶食 させる。 そ して,今 度はモモ アカア ブラムシを小→

大 の順序(Sequence B)で ナナホシテ ン トウに摂食 させ,

GUTを 測定 した。与えた2頭 の餌 の大 きさは,大 きい

ほ うが約550μg,小 さいほ うが約250μgで ある。GUT

を決定 してい るのが摂 食量であれば2回 のGUTの 測定

値 に差 がな く,餌 の大 きさであればGUTに 差 がみ られ

るはず である。実験 には11頭 のナナホ シテ ン トウ を 用

いた。

結果:大 きさの異 なるモモアカア ブラム シを2頭 連続

して摂食 させた場 合,GUTは 供試 した11頭 中8頭 で1

頭 目に大 きい餌 を摂食 した ときよりも,2頭 目に大 きい

餌 を摂食 した ときのほ うが長か った。全 個体 の平均 で も

1頭 目に大 きい餌 を摂食 した とき よりも2頭 目に大 きい

餌 を摂食 した ときのほ う が有意 に長 かった(p<0.05, 

WILCOXONの 符号順位検 定法,Fig. 4)。 総摂食量(ア ブ

ラム シ2頭 の体重 を加 えた値)は 同 じで,大 小の アブラ

ムシを与え た順序 だけが逆 なので,GUTの 長 さを決定

して いるのは2頭 目の餌 の大 きさであ る と考 え られ る。

考 察

ナナホ シテン トウの探索行動の地域集中型へ の切換 え

は餌を摂 食 しな くて も,餌 に接触 した り,餌 に一度かみ

ついただけで も可能であ った。 また,寒 天 ブ ロックに接

Fig. 4. Giving-up time of a ladybeetle after the con 

sumption of two aphids of different size. The 
ladybeetle was fed A: first large aphid then small; 

B: vice versa. Means of giving-up time differed 
significantly between the Sequence A and B (p<

0.05, WILCOXON'S signed-ranks test). Bars represent 
standard deviation.

触 した り,ア ブラムシの体液 をつ けた寒天 ブ ロックを摂

食 した ときにもみ られ た。 テ ン トウムシ類 に限 らず捕食

者 の探索行動に関す る従来 の研究 は,餌 の摂食に よる探

索行動 の変化に注 目 し,変 化 した あとの行動 の解析 に主

眼がおかれて いた(た とえば,SMITH, 1974a, b)。 餌

を摂食 しな くて も探索行動 の切換 えが おこる例はほ とん

ど知 られてお らず,ク サ カゲ ロウの一種C. carneaの 幼

虫が餌の アブラムシに一度かみつ くだけで探索行動を切

り換え ることが知 られ ているにす ぎない(BOND, 1980)。

ナ ナホ シテ ン トウの餌捕獲効率 は,頭 部で餌 に接触 した

とき98%,前 肢で接触 した ときに45%で あ り,ナ ナ ホ

シテ ントウが接触 した餌をすべ て捕獲で きるわけではな

いか ら(NAKAMUTA, 1983),餌 を摂食 しな くて も接触刺

激に よって餌を認知 しただ けでも探索行動が切 り替わ る

ことは,意 味 のあることだ と考 え られ る。

また,ナ ナホシテ ン トウではGUTが 刺激 の種類 によ

って異な り,ア ブラムシの摂食>ア ブラムシの体液 をつ

けた寒天 ブ ロックの摂食>ア ブ ラムシの捕獲>ア ブ ラム

シと接触 ≒寒天 ブ ロックと接触 の順で短 くなった。 これ

は “アブラムシの摂食” とい う刺激に よく似た刺激 のあ

とほ どGUTが 長 くな ることを示唆 してい る。

さらに,実 験3で は ナナホ シテ ン トウ成虫 のGUTは

直前に摂食 した餌の大 きさに よって決定 されてい ること

が示 された。直前の餌 に関す る刺激情報をその後 の行動

の決定に利用 してい る例は他 の昆虫で も知 られてい る。

ナナホ シテ ン トウと同様 にアブラムシの捕食者であ る ヒ

ラタアブの一種Syrphus balteatusの 幼虫で はアブラムシ

を摂食 させ る時間が長いほ ど,GUTが 長 くなる(CHAND-

LER, 1969)。 待 伏せ型の捕食者であ るル リボ シヤ ンマ属

の一種Aeschna cyaneaの 幼 虫は,ダ ミーの餌 に対 して も

下唇 を伸 ば して これを捕 獲 しよ うと試み るが,ダ ミー餌

を とりのぞいて も餌 の消失 した場所へ しば ら く頭部を定

位 しつ づける。 この定位 の持続 時間は餌 に よく似た ダ ミ

ーほど長 くなる傾 向があった(ETIENNE, 1972)。

また,捕 食性 の昆虫ではないが,ク ロキ ンバエPhor-

mia reginaは餌を食べたあ とその近辺ではげ しくせん 回

す る。 そ して このせん回の持続時間は,餌 であ るシ ョ糖

液 の濃度 が濃 いほ ど長 くな る(DETHIER, 1957; NELSON, 

1977)。

さ らに,餌 探索 だけでな く交尾 相手の探索 の場合 に も

同様 なこ とが知 られ ている。チ ャバネ ゴキ ブ リBlattela 

germanicaの 雄 は雌 の性 フェロモ ンを認 知する と そ の 付

近 に とどまって雌 を探 すが,こ の ときフェロモ ン濃度 が

高 いほ ど探索 時間が長 くな る傾 向があ る(SCHAL et al., 
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1983)。

これ らのこ とか ら,多 くの昆虫 が餌 や交尾 相手な どを

探す ときに,地 域集 中型 の探索 を行 い,そ の時間は刺激

源 の価値 に関す る直前 の情報 に もっ とも影響 されてい る

と考 え られ る。最適採餌戦略理論 ではい くつかの餌 パ ッ

チで構成 され るハ ビタ ッ ト内で採餌 を行 う全 知の捕 食者

を想定 し,最 適 な捕食 者はハ ビタ ッ ト内の平 均の餌 獲得

速度 に応 じてGUTを 決定す るのであろ うと結論 されて

いる(KREBS et al., 1983; CHARNOV, 1976)。 しか し,こ

のためには捕食者 がハ ビタ ッ ト全体 の質を知 ってい ると

い う仮定 が成 り立 たねばな らず,テ ン トウムシの よ うな

昆虫 の捕食者 にはあてはま りに くい。また,空 腹度をハ

ビタ ッ ト全体 の質 に関す る情 報 とみなすのに も無理があ

る ように考 え られ る。 これに対 して,HASSELL and MAY

(1974)やMURDOCH and OATEN (1975)は ハ ビタッ トの

質 を知 らない捕食 者では,GUTは 自然選択 に よって遺

伝的 に固定 され ているだろ うと考 え,摂 食経 験には左右

されずつね に一定 である とい う条件での捕 食モデルを提

案 している。 しか し,上 に述 べた ように,テ ン トウム シ

をは じめ としていろいろな種 で直前 の餌 の質 を手 がか り

にGUTが 決定 され ているこ とが明 らか になって きた。

このこ とが どの ような適応上 の意味 があるかを研究 す る

のは これか らの課題 であ るが,少 な くともGUTが 餌 の

条件に よって変化す ること,最 適採餌 戦略理 論に よる仮

定 とは異 なった機構 で決 定 されてい ることは今回の結果

か ら明 らかであろ う。

摘 要

ナナホ シテ ン トウの餌探索行動 が広域型 か ら地域 集中

型 へ切 り替 わるための刺激 と,地 域 集中型 の探 索の時間

(GUT)の 決定要 因を検討 した。

ナナホ シテ ン トウに,a)餌 との接触,b)餌 の捕 獲,

c)餌 の摂食,d)寒 天 ブロックの ダ ミー餌 との接 触,

e)ア ブ ラム シの体液 をつ けたダ ミー餌 の摂 食の5種 の

刺激 のいずれか を与 えてGUTを 測定 し,刺 激 を与えな

か った場合 のGUTと 比較 した。GUTは,上 記5種 の

どの刺激 を与 えた場合 にも刺激 を与えなか った場 合 より

長 く,a≒d<b<e<cの 順 で長 くなった。探索 行動

の切換えは,餌 を摂食 しな くても餌 と接触す るだけで も

ひ きおこされ る と考 え られ る。

また,GUTは,餌 を摂食す るのに要す る時 間が長い

ほ ど長か った。餌 の摂食時間 は餌 の大 きさと直線 関係が

あ るので,摂 食 した餌 が大 きいほ どGUTは 長 くなる と

考え られ る。大 きさの異 なるアブ ラム シを2頭 連続 して

摂食 させ た場合,GUTは,1頭 目に大 きい餌を摂食 し

た ときよ りも2頭 目に大 きい餌を摂食 した ときのほ うが

有意に長か った。 したが って,GUTの 長 さは総摂食量

が同 じ場合,あ とのほ うの餌の大 きさに よって決定 され

てい ると考 え られ る。
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