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概要

本稿では，ダニや昆虫の生命表計算における雌と日齢だけを対象とした生命表（female 
age-specific life table; 以下，「従来の生命表」という）の問題点を改善した日齢−齢期両性生
命表（age-stage, two-sex life table）について，概略を紹介する．

生命表は個体群生態学や害虫管理における重要なツールであるが，従来の生命表は雄個体
を無視し，かつ昆虫の変態を正確に描写できないため，国内外の研究者はこれらを考慮でき
る日齢−齢期両性生命表を使うようになってきている．本稿ではこれから生命表を用いた研
究をしようとする日本の研究者のために，日齢−齢期両性生命表の基本原理を説明したい．
この生命表は従来の生命表解析に比べて，1．個体群の齢期分化（stage differentiation）を正
確に描写できる，2．個体群増殖に及ぼす性比の影響を研究できる，3．総産卵前期間（total 
preoviposition period, TPOP）と成虫産卵前期間（adult preoviposition period, APOP）を区別
できる，4．産卵期間 （oviposition period）と産卵日数 （oviposition days）を区別できる，な
どの利点がある．また，日齢−齢期両性生命表の分析技術として，1．日齢−齢期両性生命
表と捕食速度分析表を連結することによって純繁殖率（net reproductive rate, R0）から純捕食
率（net predation rate, C0）への餌転換効率（transformation rate, Qp）を正確に得ることがで
きる，2．平均産子数（fecundity, F）と純繁殖率（R0）との関係を正確に得られる，3．個体
群成長（population growth）の不確実性（uncertainty）を示すことができることを紹介する．
最後に，日齢−齢期両性生命表の応用として，1．個体群成長と防除適期の予測ができる，
2．天敵生物の捕食速度や害虫の摂食速度を正確に分析できる，3．捕食速度分析表と併せて，
天敵の個体群変動と潜在的な捕食能力を予測できる，4．天敵の大量飼育についての情報を
提供できることを紹介する．
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はじめに

害虫管理では，まず害虫個体群の大きさ（population size）や齢構成（stage structure），発
育 率（developmental rate）， 平 均 産 子 数（fecundity）， 生 存 率（survival rate）， 摂 食 速 度

（consumption rate）を理解する必要がある．これらの情報を得ることなく，害虫個体群の成
長や被害を予測することは不可能であり，害虫管理のタイミングや有効な対策を予測するこ
ともできないであろう．同様に，生物的防除でも防除資材の個体群サイズ，齢構成，発育率，
生存率および捕食速度（predation rate）または寄生率（parasitism rate）を理解しておく必要
がある．これらの情報をもつことによって，我々は放飼に最適な時期や個体数，回数を予測
できる．生存率や繁殖率，摂食速度または捕食速度は日齢や齢期によって異なるので，齢構
成や齢別生存率，齢別捕食速度を記述できない指数関数的成長やロジスティック成長などの
簡略化されたモデルは，害虫管理や生物的防除の予測には使われてこなかった．なお，日齢

（age）は時間単位（time unit）に基づいているが，齢期（stage）は変態（metamorphosis）
または形態（morphology）に基づいている．例えば同じ10日齢でも，ある個体は幼虫であ
るが，ある個体は既に蛹になっていることがあるので，雌と日齢だけに着目した生命表

（female age-specific life table, 以下，「従来の生命表」という）（Euler, 1760; Lotka, 1907; 
Lewis, 1942; Leslie, 1945; Birch, 1948; Carey, 1993）では正確な解析を行うことができなかっ
た．このような従来の生命表における問題点は以下のようなものである．

a． 雄の個体数を無視しているので，雄個体に関わるすべてのデータが生命表解析から除か
れている．

b． 未成熟齢期の個体の性比は通常分からないので，未成熟期の死亡を正確にモデルに組み
込むことが困難である．もし未成熟期に死亡したすべての個体がどちらかの性に偏って
いると仮定して解析をすれば，未成熟期の死亡率を過大評価あるいは過小評価すること
になる． 

c． 齢期分化（stage differentiation）を記述することができないので，齢期の構成や捕食動
態を示すことができない．

d． 個体群パラメータにおける性比の効果が無視されている．
上述した問題点は，従来の生命表に基づいたすべての論文に当てはまると考えられる．本

稿ではこのような従来の生命表の問題を解決できる日齢−齢期両性生命表（age-stage, two-
sex life table; Chi and Liu, 1985）の利点について述べていきたいが，特に大事なものは以下
の2点である．

A．雄と雌の両方のデータを使って解析することができる．害虫では雌雄ともに作物を加
害するし，テントウムシ類などの天敵生物でも雌雄ともに害虫を捕食するので，両性を考慮
することは重要である．

B．齢期分化を正確に記述することができる．レスリー行列（Leslie matrix）を用いたと
しても，日齢分化（age differentiation）は記述できるが，齢期分化は記述できない．

Chi and Liu （1985）とChi（1988）の日齢−齢期両性生命表に関する論文は多くの研究者
の支持を得ており，これらを引用した論文数は，過去20年間で飛躍的に増加している．事
実，Google Scholarによれば，この2報だけで1,000回以上引用されている．さらに近年に
なって，生命表の解析が簡便かつ正確に行えるフリーソフトウェアTWOSEX-MSChartの提
供も開始され（Chi, 2019），利用しやすくなっている．またこの応用として，実際に害虫管
理時期を決める際に利用できるTIMING-MSChart （Chi, 1990; Chi, 2018b）や，捕食者や寄
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生者に適用できるCONSUME-MSChart（Chi, 2018a）も開発され（Chi and Yang, 2003; Chi 
and Su, 2006），無料で公開されている．

本稿では，生態学的研究や害虫管理，捕食者−被食者関係について研究する日本人研究者
の役に立てるよう，日齢−齢期両性生命表を利用する意義や有益性を，Chi et al.（2019）を
ベースに紹介する．　

1．日齢－齢期両性生命表の基本原理
1.1　個体群の正確な齢期分化を描写する

従来の生命表では齢期の重複を示すことができなかったが，日齢−齢期両性生命表は昆虫
（例えば，Cui et al., 2018）やダニ（例えば，Bussaman et al., 2017; Sugawara et al., 2017）に
おける固有の特徴である齢期分化の効果を厳密に記述できる．様々なステージ（齢期）の個

Fig. 1.　Age-stage survival rate (Sxj) of Tetranychus urticae at 25°C. Sxj depicts 
the probability that a newborn will survive to age x and stage j. The 
variable developmental rates among individuals overlap between different 
stages during developmental periods (After Bayu et al., 2017).

Fig. 2.　Age-specific survival rate (lx), fecundity (mx), maternity (lxmx) and age-stage-
specific fecundity (fx5) of Tetranychus urticae at 25°C (After Bayu et al., 2017).
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体は，互いにそれぞれ違った生理，行動，抵抗性，適応能力などをもっている．日齢−齢期
両性生命表における日齢−齢期生存率（Sxj）は，Fig. 1に示したようにナミハダニ
Tetranychus urticaeのあるステージ（卵または幼虫，若虫）が日齢x，齢期 jまで生きること
ができる確率を表しており，齢期の重複はSxj 曲線で知ることができる（Bayu et al., 2017）．
Sxj 曲線は，新たな齢期の出現（齢期分化）とその生存率の変化および次の齢期の出現とその
生存率の変化を示している（Fig. 1のy軸は齢期頻度（stage frequency）でも良いが，多くの
研究者が使っている生存率（survival rate）を用いた）．

また，日齢−齢期両性生命表は，雌雄間の違いを示すことができる（Fig. 1）．TWOSEX-
MSChartを使うことによって，雌雄間の成長率や生存率，寿命，平均余命の違いを容易に記
述できる．

1.2　個体群増殖に及ぼす性比の影響
昆虫やダニの個体群において，性比は重要であるが，一般的に生活史の研究では性比を単

一の値として扱っている．例えば，もし100卵から始めて，雌が34個体，雄が45個体であっ
たとすると，性比は34♀：45♂，1♀：1.32♂あるいは0.43♀率として示され，標準誤差は
算出できない．しかし，ブートストラップbootstrapの手法を使えば，性比の標準誤差を算出
することができる．性比の効果は2つの方法で導くことができる．1つは，異なる性比を使っ
た実験を行うことである．つまり，1♀：1♂，50♀：1♂，1♀：50♂の組合せによって，
雌の平均産子数（fecundity, F）や純繁殖率（net reproductive rate, R0）に差が出るかどうか

（性比という要因の固定効果）を調べる方法で（Chang et al., 2016; Huang et al., 2016），もう
1つはbootstrapの手法を使うことによって，bootstrapサンプルにおける平均産子数（F）と
純繁殖率（R0）に対する性比の効果（性比の不確実性が与えるランダム効果の大きさ）を検
出することである．もしbootstrapサンプルにより多くの雌を含んでいるのであれば，そのF
とR0 は雌が少ないbootstrapサンプルよりも高くなるかもしれないからである．しかし，従
来の生命表では雄個体のデータが完全に除外されているので，性比の効果は考慮されていな
かった．不妊虫放飼法（sterile insect technique, SIT）や放射線不妊化法（male annihilation 
technique, MAT）では，性比の効果が考慮されている日齢−齢期両性生命表の利用は必須で
ある．Fig. 2は，ナミハダニの日齢特異的生存率（lx，これはSxj を単純化したもの），雌の日
齢特異的平均産子数（ fx5，雌は第5の生活史ステージ），コホート全体の日齢特異的産子数

（mx），そして日齢特異的maternity（lxmx）の関係を示しているが（Bayu et al., 2017），雌成
虫の比率はmx の計算に含まれている．

mx =（Σ
k

 
j=l

 sxj fxj）/Σk

 
j=l

 sxj ，ここでkは齢期の数を示す．

一般的に，性比は雄に対する雌の相対的な数で示される．例えば，もし生活史の研究にお
いて，100卵から始めて，10雌と10雄の成虫が羽化したとすれば，性比は1：1である．し
かし，100卵のうち，40雌と40雄の成虫が羽化したとしても，性比はやはり1：1である．
それゆえ，性比の一般的な概念では個体群の生存率を無視しているので，個体群動態の予測
には使うことができない．

TWOSEX-MSChartプログラムでは，Nf /N, Nm /N, Nn /NおよびNm /Nf の比を統計量とし
て提供している．ここで，Nはコホートサイズ，Nf はNから羽化してきた雌成虫数，Nm は雄
成虫数，Nn は未成熟期の死亡個体数である．Nf , Nm , Nn を使うことによって，性比だけでな
く，生存率を記述でき，また比較できる．例えば，Nf：Nm は性比であるが，Nn / (Nf+Nm+Nn)
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は未成熟期の死亡率を示すことができる．またNf / (Nf +Nm+Nn)は新生児が成虫まで生きる
ことができる確率を示し，そしてあるコホートにおける雌成虫の比率を意味する．Nm /
(Nf +Nm+Nn)はあるコホートにおける雄成虫の比率である．これらの値の利用は，単純な雌
雄比よりも個体群の生存率を考慮できる点で好ましい．

1.3　総産卵前期間（TPOP）と成虫産卵前期間（APOP）の区別
TWOSEX-MSChartを使うことによって，成虫の産卵前期間（成虫羽化から最初の産卵ま

での期間；adult preoviposition period, APOP）と総産卵前期間（卵の産下から最初の産卵ま
での期間；total preoviposition period, TPOP）の違いを示すことができる．多くの研究者は，

「産卵前期間」を ｢成虫の羽化から最初の産卵までの期間｣ としている．Lewontin（1965）
は，内的自然増加率の値には最初の産卵齢が重要な効果を持つと指摘している．APOPは成
虫になる前の期間を無視しているので，個体群の適応度における最初の産卵齢の効果を示す
ことができない．これに対して，TPOPは個体群成長率（population growth rate）に及ぼす
最初の産卵齢の効果を明確に示すことができる．このことは，TPOPのピークと繁殖価（vxj）
のピークの日齢が近いという関係から分かる（Gabre et al., 2005; Liu et al., 2018）．なお，卵
期のない昆虫では，APOPは成虫の繁殖前期間（adult pre-reproductive period, APRP）に，
TPOPは総繁殖前期間（total pre-reproductive period, TPRP；幼虫から最初の産卵までの期間）
に置き換えることができる．

1.4　産卵期間と産卵日数の区別
TWOSEX-MSChartプログラムは，産卵期間（oviposition period）と産卵日数（oviposition 

days）の両方を計算する（Chen et al., 2018）．多くの研究者は，｢最初の産卵から最後の産卵
までの期間｣ を ｢産卵期間｣ としている．実際には，多くの昆虫は卵形成にしたがって，多
かれ少なかれ周期的に卵を産んでいくので，産卵期間の長さを繁殖ポテンシャルの指標とし
て使うことができない．つまり，一般的に「産卵期間」には産卵しなかった日数も含まれて
いるので，産卵期間に基づいて日ごとの平均産卵数を計算することは，産卵ごとの産卵数ま
たは標準誤差を正確に反映しているとは言えないであろう．TWOSEX-MSChartプログラム
では，昆虫が卵を産んだ日数の総計（産卵日数）を示すことができるので，研究者は産卵期
間を産卵日数や産卵日の産卵数と比較することができ，また産卵期間に対する産卵日数の比
率を計算することができるため，産卵周期（繁殖パターン，繁殖特性）も正しく反映できる．
もし雌成虫が30日間生存して，雌が成虫化後5日目に産卵を始め，最後の産卵が23日目で
あったならば，産卵期間は19日である．しかし，もし雌が実際には5日目，14日目，19日
目に卵を産んだならば，産卵日数はたったの3日である．これが周期的産卵（periodic 
oviposition）である．このことは卵塊または卵鞘として子孫を生産する昆虫でよく見られる
ことである（例えば，チャオビゴキブリSupella longipalpa; Tsai and Chi, 2007）．

2．日齢－齢期両性生命表の分析技術
2.1　Bootstrap法による日齢−齢期両性生命表と捕食速度分析表の連結

生命表の研究には多くの時間がかかるので，研究者はだいたい30 ～ 100卵を使って実験
をする．したがって，生命表はこの1つのサンプルに基づいて計算するので，内的自然増加
率などは標準誤差のない1つの値として出てくる．そこで，従来は jackknife法を使って生活
史パラメータの標準誤差を計算していた．しかしHuang and Chi（2012）は，生活史パラ
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メータの解析に jackknife法を適用することは間違いであると指摘した．今日，TWOSEX-
MSChartでは100,000 bootstrapが推奨されており，得られた結果は中心極限定理（Central 
Limit Theorem）に一致する．多くの統計学者はbootstrap法の強みを認めている（Crowley, 
1992; Efron and Tibshirani, 1993）．

餌転換効率（transformation rate, Qp）は捕食者が子孫を生産するのに必要な餌個体数であ
り，純繁殖率（R0）に対する純捕食率（net predation rate，C0）の比で示される．R0 とC0 の
bootstrapの結果を正確にリンクするためには，R0 とC0 を計算するのに同じbootstrapサンプ
ルを使うことが必須であり，これによってだけ正しいQp を得ることができる．そのため，
TWOSEX-MSChartプログラムで得られた100,000回のbootstrapサンプルがCONSUME-
MSChartとの連結のために記録されている．

2.2　平均産子数と純繁殖率との関係
日齢−齢期両性生命表を使うことによって，平均産子数（F）と純繁殖率（R0）の正確な

関係は次式で示すことができる（Chi, 1988）．

R0 = 
 Nf

 N  F

ここでNは生命表研究で使った総個体数，Nf は総個体数のうちの雌成虫数である．この関
係は，雌だけの個体群にも両性からなる個体群にも当てはまる．もし研究者が日齢−齢期両
性生命表プログラムを使って昆虫の生活史データを解析したなら，彼らのデータはいつもこ
の関係と一致するはずである．しかし，研究者が従来の生命表の理論を使うのであれば，こ
の関係性を得ることはできない．

Fig. 3.　Population growth and consumption of Agasicles hygrophila under different levels of CO2 based on 
computer simulation (After Fu et al., 2016; Chi et al., 2019; CCC license no. 4545811060618).
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2.3　個体群成長の不確実性（uncertainty）の推定
TWOSEX-MSChartには変数が多く含まれているので，研究者が個体群成長の不確実性を

予測するときには，単一のパラメータ（発育率，生存率，産卵数，性比）だけを取り出して
使うべきではない．100個体のbootstrapサンプルを選んだとき，bootstrapの手法ではこれら
100個体のすべてのデータ（発育率，生存率，産卵数，性比）を含んでいる．それゆえ，個
体群動態の不確実性を正確に示すことができる．さらに，TWOSEXソフトはbootstrapサン
プリング法で個体群成長の不確実性を推定する時，bootstrapの全部のサンプルの0.025およ
び0.975 パーセンタイル（percentiles）の日齢−齢期両性生命表を用いて，個体群成長の不

Fig. 4.　Age-stage-specific predation rate of Harmonia dimidiata. The blue 
arrow shows the predation gap due to egg stage and the red arrow shows the 
predation gap due to pupal stage (After Mou et al., 2016; Chi et al., 2019).

Fig. 5.　Stage structure (individual number at egg, larval, pupal and adult stages) and predation potential p(t) 
during the population growth of Harmonia dimidiata. The red arrow shows the predation gap due to most 
individuals being in pupal stage. A: Single release of 10 eggs at the day 0; B: Double release of each 10 eggs 
at the day 0 and the day 10; N: Population size (After Mou et al., 2016; Chi et al., 2019).
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確実性も算出できる．0.025および0.975 パーセンタイルの日齢−齢期両性生命表をさらに
摂食速度に連結すれば，個体群摂食速度の不確実性を推定できる（Huang et al., 2018）．

3．日齢－齢期両性生命表の応用
3.1　個体群成長と防除適期の予測

日齢−齢期両性生命表では，齢期間で変動する捕食速度 （predation rate）や摂食速度
（consumption rate）を示すことができるので，捕食者の捕食速度や害虫の摂食速度を正確に
シミュレーションできる．CONSUME-MSChartプログラムは，生命表研究と捕食速度研究
をリンクさせたい研究者の助けになろう．Fig. 3は，異なるCO2 濃度で飼育したハムシの一
種Agasicles hygrophilaの個体群成長と葉の摂食速度をシミュレーションしたものである（Fu 
et al., 2016）．個体群成長も増殖率も摂食速度も，高いCO2 濃度の方が低いCO2 濃度よりも
高いことを示している．なお，ここで‘stage size’は，各齢期の個体数（卵，幼虫あるいは
成虫の数）のことである．

害虫個体群や捕食者個体群の齢構成は害虫管理において重要であるため，TWOSEX-
MSChartではTIMINGプログラムのための生命表データ（TIMING-MSChart）を準備してい
る（Chi, 2018b）．研究者は，生命表に基づいた個体群成長をシミュレーションでき，またシ
ミュレーションに殺虫剤処理による齢別死亡率を含めることができる（Chi, 1990）．

3.2　天敵の捕食速度と害虫の摂食速度の分析
日齢−齢期両性生命表では，両性とそれらの幼若虫期における死亡を考慮することができ

る．雄のテントウムシはアブラムシを捕食する能力があるので，雄の寄与を無視することは
生物的防除戦略の誤りと不正確な計画をもたらす．同様に，雄のコナガPlutella xylostella幼
虫やコロラドハムシLeptinotarsa decemlineaも作物に被害を及ぼす．雄個体による被害を無
視することは，作物の被害量と害虫管理の評価に誤りをもたらすであろう．

捕食速度と摂食速度の両方は，個体の日齢と齢期にしたがって変化する．従来の生命表は
齢期分化を考慮できないので，生物防除の研究と分析には向いていない．CONSUME-
MSChart （Chi, 2018a）は日齢−齢期両性生命表理論に基づく分析ソフトウェアであり，そ
の分析結果は捕食速度が日齢と齢期にしたがって変化する様子を明確に示すことができる．
Fig. 4にはオオジュウゴホシテントウHarmonia dimidiataの捕食速度（実測値）を示してい
るが，卵と蛹には捕食能力がないので，この2つの齢期は「0」として示されている（Mou 
et al., 2015；図4中の矢印）． 

3.3　天敵の個体群成長と潜在的捕食能力
2種の生物的防除資材を比較する際，捕食速度あるいは成長率（growth rate）を別々に比

較 す る 理 由 は な い．Chi et al.（2011） とYu et al.（2013） で は，TWOSEX-MSChartと
CONSUME-MSChartをリンクさせて，潜在的捕食能力の比較のための期間捕食速度（finite 
predation rate）を定義した．これによって，個体群成長中の天敵の齢構成と潜在的な捕食能
力を評価することができる．Fig. 5には，オオジュウゴホシテントウの個体群成長における
齢構成（卵，幼虫，蛹，成虫の数）と潜在的捕食能力（p（t））を示してある．Aは10卵を1
回放飼しただけなので，大半の個体が一斉に蛹になってしまい，捕食のギャップ（図5中の
矢印）ができている．Bでは10卵を放飼した10日後にもう一度10卵を放飼したため，捕食
のギャップが生じていない（Mou et al., 2015）．
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3.4　天敵の大量飼育
生物的防除プログラムにおいて，生物的防除資材の大量（集団）飼育は重要な課題である．

TWOSEX-MSChartプログラムでは，飼育や設備のコストに基づいた集団飼育と防除資材の
回収システム（harvesting system）を解析できる（Chi & Getz, 1988; Yu et al., 2018）．つま
り，大規模な生産と放飼に関する理論と技術がサポートされている．例えば，薬用昆虫ツチ
ハンミョウ科の一種Epicauta impressicornisを安価に大量増殖して回収するシステムを開発
するための齢構成計算に使われている．Table 1は，6温度区における齢構成と1日に回収で
きる蛹の数（Hp）を1,000に固定したときの1日当たりに回収できる成虫数（HA）および1
日当たり1,000個体の蛹を得るための増殖コスト（daily cost）を示している（Liu et al., 
2018）．この表から，30 ～ 33℃で飼育するのが最も効果的で経済的であることがわかる．

最後に

生命表は，生態学的研究や害虫管理のためにだけ重要なツールではない．生命表は，今や
生理学や生化学の分野においても広く使われている．例えば，毒物学において，研究者が抵
抗性系統の生存や産卵についてだけ焦点を当てているならば，抵抗性系統の個体群適応度に
関する包括的な理解を得ることは不可能である．

ここで紹介したのは，日齢−齢期両性生命表の概略である．実際の利用に当たっては，公
開されているURLにアクセスして，そこに示されている説明書を見て頂きたい．もし疑問
があれば，著者らに問い合わせて頂きたい．本稿が，日齢−齢期両性生命表のより良い理解
につながることを期待している．
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