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シロアリのランデブー探索
水元　惟暁

どこにあるかわからないものを探索したいとき，どのように探すと効率よく見つけられるか．これはランダム
探索問題と呼ばれ，人間社会や動物の生態など，あらゆる場面で見られる最適化問題である．本稿では，雌雄が
互いのパートナーを求める配偶者探索において，シロアリのオスとメスは状況に応じて探索方法を変更すること
で，問題解決することを紹介する．これはオペレーションズ・リサーチにおけるランデブー探索に相当する問題
であり，人間社会の合理的思考と，シロアリの適応進化による最適化が収斂している例であることを示す．
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1. はじめに

探索するものがどこにあるかわからないとき，効率
よく目的のものを見つけるためには，どのように探す
といいだろうか．このシンプルな問いは，名を変え，形
を変え，さまざまな研究分野や，世界での問題解決，そ
して私たちの日常生活にまで登場する [1, 2]．たとえ
ばオペレーションズ・リサーチにおいては，遭遇した人
や航空機，船舶などを探す一方的な探索の最適化問題
は，捜索理論が取り扱う内容である [3]．また，携帯電
話をもたない夫婦がデパートではぐれた際に早く遭遇
するための方法を考えるランデブー探索 (Rendezvous

search)では，協力的な 2 者以上の相探索の最適化を
取り扱う [4]．
われわれ人間と同じように，動物にとっても探索は，

餌資源や配偶相手など，生存・繁殖に不可欠な資源を
得るための重要な方法である．そのため，効率よく探
索できることは，生き延びるうえで有利であり，それ
ぞれの種は効率の良い探索行動を行うように進化して
いることが期待される．この予測と実証を取り扱った
最適採餌理論は，行動生態学の基礎を築いた分野であ
る [5]．
探索の際には，多くの生物がフェロモンなどの化学

物質による信号や，周囲の環境，各個体のもつ記憶な
どの情報を用いる．しかし，これらの目的物の位置に
関する事前情報が全くない（もしくは少ない）場合に
は，ランダム探索を行うこととなる [6]．ランダム探索
の際に用いられる動きのパターンが異なると，当然な
がら探索物との遭遇確率も時間的に変化する．そのた
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め，多くの研究がランダム探索において効率の良い動
き方を模索するとともに，ランダム探索を行っている
と考えられるさまざまな動物の動きのパターンを定量
化してきた (e.g., 文献 [1])．
動物のランダム探索問題にも，採餌探索のように探

索者と目的物が分かれている場合（上記の捜索理論に
相当）と，複数の探索者が互いを探す状況が考えられ
る．私はオスとメスが互いのパートナーを求める配偶
者探索において，雌雄はそれぞれどのような動きのパ
ターンで探索すると最適かという問題に取り組んでき
た [7]．さまざまな動きのパターンの探索効率をシミュ
レーションで予測し [8, 9]，実際にシロアリを用いた
行動実験により検証を行ってきた [10, 11]．本稿では，
シロアリの配偶者探索行動における雌雄の探索戦略に
ついて紹介し，またそれがオペレーションズ・リサー
チにおけるランデブー探索が考える状況とよく似てい
ることを指摘する．

2. シロアリの配偶者探索

2.1 シロアリの生活史における配偶者探索
シロアリは社会性をもつ昆虫であり，王と女王，そ

してその子供たちである働きシロアリや兵隊シロアリ
の集団でコロニーを形成する [12]．コロニーは数十万
から数百万もの個体により構成されることもあるが，
その始まりは王と女王の一つがいのペアである．1 年
間の決まった時期に，各シロアリのコロニーから翅ア
リと呼ばれる未来の王と女王が大量に飛び立つ（群飛，
図 1）．翅アリは飛翔により元の巣から分散したのち，
地上にて翅を捨て，歩いてパートナーとなる異性の個
体を探索する（配偶者探索，図 1）．つまり，1 年のある
時期には地表に大量のシロアリが存在し，互いのパー
トナーを求める配偶者探索行動を行っているのである．
無事パートナーを見つけることのできたペアは，オス
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図 1 配偶者探索に着目したシロアリの生活史
成長した成熟コロニーは，未来の王・女王となる大量の翅アリを生産し，翅アリは群
飛により元のコロニーを出た後，創設パートナーとなる配偶相手を探索する．探索
はパートナーに出会う前の完全ランダム探索と，出会った後にはぐれた場合に行わ
れる再遭遇探索に分けられる．写真はヤマトシロアリ（Reticulitermes speratus）．
図は文献 [10] より改変して掲載．

がメスを追いかける形でタンデム歩行を行い（タンデ
ム歩行，図 1），営巣可能な場所を見つけ次第すぐに巣
の創設を行う（創設初期コロニー，図 1）．こうして新
しくできたコロニーは，時間とともに子供の数を増や
し，また多くの個体からなるコロニーへと成長する（成
熟コロニー，図 1）．
シロアリの配偶者探索は，ランダム探索であると考

えられる．まず繁殖虫となる翅アリにとって，配偶者
探索は一生の中で初めて，また唯一巣の外に出る機会
である．そのため，探索場所についての情報は何もも
たない．さらに，この配偶者探索の際に視覚的な手掛
かりは一切使っていない（水元 未発表）．またフェロ
モンのような化学的な情報も極近距離のみで有効であ
り，タンデムの際には用いられるが，遠い距離から定
位することは難しい．また翅アリの動きのパターンは，
彼らの純粋な配偶者探索戦略を反映したものだといえ
る．なぜなら，探索はパートナーが見つかるまでずっ
と続くうえ，地上において採餌行動は行わないためで
ある．よって，配偶者探索における相互探索問題を考
えるうえで，シロアリは理想的な研究対象である．
このシロアリの配偶者探索には，大きく分けて二つ

の異なる状況が存在する．一つ目は群飛による分散後，
パートナーの探索を始めたときである．このときには，
どこにパートナーとなる個体がいるかは完全に未知で

ある（完全ランダム探索，図 1）．もう一つは，タンデ
ム歩行の途中に，オスとメスが，はぐれた場合である．
このはぐれた相手と再遭遇するために探索する場合に
は，相手は少なくとも自分の近くには存在するといえ
るが，その場所についてはわからない（再遭遇探索，
図 1）．ランダム探索問題では，状況に応じて最適な動
きのパターンが異なるため，この二つの状況に応じて，
シロアリは探索方法を変更すると期待できる．では，
シロアリはそれぞれの状況でどのように探索し，それ
は効率の良い探し方なのだろうか．

2.2 シロアリの動きのパターンの観察
実験室内でシロアリの雌雄について，タンデム歩行

を経験する前の動き方を観察した（完全ランダム探索）．
そして，その後パートナーを導入することでタンデム
歩行を行わせた後，タンデムからパートナーを除去す
ることで，はぐれた際の動き方についても観察した（再
遭遇探索）．結果の一例を図 2 に示す．図のように，
雌雄が出会う前の完全ランダム探索においては，オス
メスともに活発的に動き回り探索していることがわか
る．このときには動きのパターンには性差が観察され
なかった（図 2）．一方で，タンデム歩行中にオスとメ
スがはぐれた場合には，メスがその場にとどまり，オ
スが動いて辺りをくまなく探すという，明確な歩行パ
ターンの性差が見られた（図 2）．つまりシロアリのオ
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図 2 ヤマトシロアリの雌雄における配偶者探索時の動き方
代表的な個体の動きのパターンと，１分間当たりの止まっていた時間の長さを示す
（n=13～19, mean±s.d.）．*は雌雄間での統計的有意差があることを示す．図は文
献 [10] より改変して掲載．

スとメスは，自身のおかれた状況に応じて探索方法を
変化させていたことがわかる．

2.3 シミュレーションによる探索戦略の評価
ではこれらの動きのパターンの変化は，それぞれの状

況で有利な探索戦略を反映しているといえるだろうか．
この評価を行うためには，まずシロアリの動きのパター
ンをモデル化する必要がある．ブラウン運動 (Brown-

ian walk)やレヴィウォーク (Lévy walk)など，動物の
移動をモデル化する方法はさまざまであるが [1, 13]，動
き方を決めるパラメーターは基本的には，動きの速度・
回転パターン・動止のパターンである．ここでは，動止
を断続的に繰り返す Correlated random walk (CRW)

を用いて，このすべてのパラメーターを明示的に取り
入れた．CRWは，動いている動物は一瞬前に動いた方
向に動きやすいという，進行方向の角度の自己相関を
Brownian walkに付け足したものである [14]．この自
己相関の強さは，シロアリの雌雄・探索状況ごとに，進
行方向の変化角を毎秒計算し，wrapped Cauchy分布
（円周上のコーシー分布）に当てはめることで求めた．
また動止のパターンは，多くの生物でスケールフリー
であるべき分布 (Power law)に従うことがわかってき
ている．こちらも実データに切断べき分布 (Truncated

power-law distribution)を当てはめることで求めた．

表 1 ヤマトシロアリの雌雄における動きのパターンのパラ
メーター

速度 (mm/sec) 回転
完全ランダム探索 オス 14.7 0.85

メス 14.8 0.86

再遭遇探索 オス 15.0 0.77

メス 5.4 0.77

回転は wrapped Cauchy 分布におけるスケールパラメーター．

以上の結果，シロアリの動きのパターンのパラメーター
は表 1のようになる（動止のパターンについては省略
した）．完全ランダム探索時には，雌雄で動きのパター
ンに差がないものの，はぐれた後の再遭遇探索では，オ
スが早く動き，メスの動きが遅くなっていることがわ
かる．また再遭遇探索では，動き自体もより回転角が
大きいものに変わっていることがわかる．
次に，探索戦略の評価を行ううえでは，探索状況を厳

密に定義する必要がある．完全ランダム探索では，雄
雌がランダムに地上に降り立ったタイミングを想定し
ているため，個体間の初期距離はランダムであり，他
個体は空間上にわたりあちこちに点在しているだろう．
これは，初期距離がランダムの周期境界条件 (Periodic

boundary condition: PBC)によってモデル化できる
（図 3A）．一方，再遭遇時には少なくとも近くにいる
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特定の個体を探索することとなる．これは無限空間内
で，雌雄が特定の距離 d をおいて存在する条件でモデ
ル化できる（図 3C）．この距離 d については，タンデ
ムがはぐれた際に個体間の距離が平均でどれくらい離
れるか計測し，16.09 mmという数値を得た．
以上で得られた条件を基に，シミュレーションを行っ

てシロアリで観察された探索戦略の効率を評価した．
結果は図 3のB，Dにあるように，実際に各状況で見ら
れた動き方が，それぞれの状況において効率的であっ
た．完全ランダム探索の状況では，実際に完全ランダ
ム探索を行うシロアリに観察された動きの方が効率高
く（図 3B），また再遭遇探索のときには，そのときに
観察された動きの効率が良かった（図 3D）．つまり，
シロアリは状況に応じて，雌雄で同じ動きのパターン
と，異なる動きのパターンとを使い分けることによっ
て，効率的に配偶者探索を行っていた．
ここで注意したいのは，シロアリは状況に応じて動

き方を更新することで，「よりよい」探索効率を得てい
るということであり，各シミュレーションにおける厳
密な「最適解」とは異なる点である．たとえば，図 3A

のような完全ランダム探索の状況では，探索者が複数
個体いる場合，すべての個体が直進し続けることによ
り，遭遇率を最大化できる [15]．また，図 3Cのような
初期距離が固定かつ無限空間での探索においては，個
体間の距離・移動速度・探索可能時間などにより最適
解が細かく変化することがわかっている [8]．シロアリ
を含め実際の動物の野外での探索状況は固定されたも
のではなく，また外敵からの捕食圧・環境・生理的限
界など，さまざまな条件によって常に効率も変わりう
る．そのため本研究のように，状況に応じて適応的に
探索戦略を切り替えることを示すことが，動物の動き
のパターンの効率を評価するうえで有効なアプローチ
だといえる．

3. 他の探索システムとの比較

3.1 シロアリ
以上ではヤマトシロアリの例を紹介したが，探索状

況によって最適な探索戦略が変化する以上，シロアリ
の種間によって探索戦略は変化しうるし，同種内にお
いてもおかれた状況に応じて，さらに細かく探索行動
は変化する．たとえば，イエシロアリ (Coptotermes

formosanus)もまた，ヤマトシロアリと同じような配
偶者探索を行い，完全ランダム探索では雌雄ともに動
くが，再遭遇探索ではメスが止まり，オスが動く雌雄差
が見られる．しかしながら，はぐれた際の歩行パター

ンの性差は，ヤマトシロアリのほうが大きかった [10]．
つまり，ヤマトシロアリのメスははぐれた際に，イエ
シロアリのメスよりも長い時間，その場に立ち止まっ
ていた．これはなぜだろうか．
シロアリのタンデム歩行では，前を歩くメスが性フェ

ロモンを放出し，それをオスが認識することで，ペア
の維持が安定しやすくなる [16]．この性フェロモンの
存在により，メスがオスを知覚するよりも遠くから，
オスはメスを知覚できる．シミュレーション研究によ
り，このような知覚範囲に性差がある場合には，知覚
範囲が狭い性（この場合はメス）が立ち止まることが
効率が良いとわかっている [9]．そのため，タンデムか
らはぐれた場合には，知覚範囲の狭いメスが立ち止ま
り，より広いオスが動くというパターンが観察された
と考察できる．この際，ヤマトシロアリの性フェロモ
ンは揮発性である一方，イエシロアリでは不揮発性で
ある．そのため，知覚範囲の性差はヤマトシロアリの
ほうがイエシロアリよりも大きい．はぐれた際のメス
の立ち止まる時間の種間の違いは，この知覚範囲にお
ける性差の程度の違いを反映したと考えられる．なお，
同性間でもタンデムが観察されることから，このフェ
ロモンはタンデムに必須ではない [17, 18]．
以上に加え，探索する場に存在するオスとメスの密

度も大きく影響を与える [11]．というのも，他個体の
密度が高い場合には，再遭遇探索においてはぐれた元
パートナー以外にも多くの選択肢が存在するからだ．
またタンデムをしている相手が気に入らなければ，再
遭遇探索での元パートナーを見つける優先度が下がる
だろう [19]．このように，ランダム探索問題における
効率の良い動き方は，状況に応じて大きく変化する．

3.2 はぐれる動物たち
ペアがはぐれるという状況が存在するのであれば，

シロアリと同様な探索戦略はほかの動物にも見られる．
たとえば，複数種のアリにおいてもタンデム歩行が観
察される．アリのタンデム歩行はシロアリのそれとは
機能上大きく異なる [20]．配偶ペアが行うシロアリと
は異なり，アリは働きアリ同士が，巣の引越先や餌ま
での道のりを教えるために用いられる [21]．機能上の
違いがあるにもかかわらず，アリにおいてもタンデム
が分断されると，前をいく個体が立ち止まり，後ろに
ついていた個体が動き回るという同じパターンが見ら
れる [22]．これは顕著な行動の収斂進化1の例である

1 複数の系統的に異なるグループの生物が，独立に類似した
形質を獲得する現象である（例：魚類のサメと，哺乳類のイ
ルカが似た体型をもつ）．
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図 3 ヤマトシロアリの探索シミュレーションの結果
図は文献 [10] より改変して掲載．

といえる．
またタンデムのように複数個体が前後に連れ立って

歩く行動は，アリやシロアリのほかにも，ロブスター・
ケムシ（マツノギョウレツケムシ）・ジャコウネズミ・
ハリモグラ，さらには三葉虫の化石にまで見られ [23]，
同じ行動ルールがどれくらい普遍的に存在するかは気
になるところである．さらに，魚や鳥のような大きな
群れをつくる動物において，群れからはぐれた個体が
どのように行動するかも興味深い．

3.3 ランデブー探索
ランデブー探索とはオペレーションズ・リサーチの

分野において，友好的な 2 人以上の探索者が早く遭
遇するための方策を考える探索問題であると定義され
る [24]．本稿で議論したランダム探索問題同様，この
ランデブー探索においても，初期位置・境界条件・情
報などのさまざまな探索条件によって解が異なる．そ
してシロアリ同様，待つ側と探索する側に分かれるこ
とが最適になる場合が発見されている [25, 26]．これ
は，動物の進化的最適化と，人間の思考による問題解
決プロセスとが収斂した例と考察できる．

4. まとめ

本稿では，動物のランダム探索としてシロアリの配
偶者探索の例を紹介した．ではランダム探索は，人間
の意思決定が必要な探索問題の解決手段として用いる
ことができるだろうか．この答えはかなり限定的かも
しれない．何故ならわれわれ人間は，「ランダムに動い

てください」といわれても，本当にランダムに動くこと
はできないからだ2．もちろん，動物が探索行動をする
際にも，ランダムに動きたいというモチベーションが
あるかはわからない．しかし，人間を含め，生物の動
きのパターンはランダムウォークと同等の性質をもっ
ており，モデル化できる [1]．そのため対象が人間の意
思決定の結果であっても，たとえば迷子とその親がど
のように動いて互いを探すのかについては，ランダム
ウォークの視点から興味深い問題である（もちろん実
際には計測できないが）．一方でランデブー探索では，
2者が特定の条件下において最も早く出会えるための，
特定の行動戦略を確定してきた [27]．このような決定
論的な方法もまた，動物の探索戦略で使われることが
ある [28]．ランデブー探索と動物の探索行動，似た現
象に興味をもちつつも，独立に発展してきた二つの分
野は，それぞれの強みを生かしつつ融合した研究を行
うことで，さらに面白い発見につながるかもしれない．

謝辞 本稿執筆の機会をいただいた，オーガナイザー
の吉村仁先生と伊東啓先生，機関誌編集委員会のみな
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てほとんど事前知識がないため，メールなどを通して

2 たとえば，1～10 の数字からランダムに一つ選ぶよう言わ
れたときに，あなたは何を選ぶだろうか？ https://dannyj
ameswilliams.co.uk/post/randomchoices/
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