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要 旨: 1975 年から 1982 年にかけて，京都大学農学部附属演習林上賀茂試験地内のクロ 7ツ若齢
林で，マツパノタ 7パエ (ThecodiPlosis japonensis UCHlDA et INOUYE) の個体数変動と死亡要因
を調査し， 6 世代の生命表を得た。また， 1978 年から 1979 年にかけて滋賀県田上山系のクロ 7ツ若

齢林で，空間分布様式を調査し，あわせて 1 世代の生命表を作成した。

いずれの世代でも，個体数は虫えい形成前と虫えい脱出後羽化までの聞に著しく減少し，虫えい内

IC生息している期間はほとんど減少しなかった。そして，生存曲線は階段状を呈した。調査期聞を通

して，個体数は低レベルIC抑えられ安定していた。個体数の低レベルへの抑制は，著しく個体数が減

少した成虫の羽化から虫えい形成までと 3 齢幼虫の虫えい脱出から羽化までの期間IC作用する，気象

要因の変動などの非生物的要因によったと考えらえた。

生命表解析の結果，個体数変動は，野外での成虫の産卵の成否により決定されていたととが明らか

になった。本種の野外個体群はよく制御されていた。しかし，有力な制御要因は検出されなかった。

それゆえ，本種の個体群は，複数の要因の組み合せにより制御されていたと考えられた。

林内での空間分布様式は，すべての発育ステージで集中傾向を示し，との集中的な個体の空間配置

は，著しく変化する ζ となく次世代IC伝えられた。今回得られた本種の集中的な分布傾向は，林内で

の集中的な成虫の羽化とふ化幼虫死亡のクロ 7ツ個体内，個体聞の変動と関係し，生活史を適しての

小分散は，集中的分布傾向の保持，伝達IC重要な役割をはたしていたと考えられた。
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緒言

本論文は， 1975 年から 1982 年にかけて， 京都大学農学部附属演習林上賀茂試験地(以後単に京都大学

上賀茂試験地)，同徳山試験地，滋賀県大津市の田上山系で行ったマツパノタマパエの生態学的研究の一

部で，個体数変動と空間分布様式について述べる。個体数変動と空間分布様式は，個体群の研究における

重要な要素で，被害の発生消長・樹木の成長lと及ぼす影響といった種の加害特性の解明 IC多くの情報を提

供する。ところが，本種は他の虫えい形成昆虫と同様，虫えい内で生息するステージの個体の移動分散が戸

なく，死亡時期の決定や死亡要因の同定が容易であるといった個体群動態の研究に有利な性質を持って

いる (VARLEY， 1947釦; MIYASHITA et a l., 196588); i葛藤， 1976附; YUKAWA et a I., 1976附; REDFERN 

and CAMERON, 197889)) にもかかわらず，個体群動態IC関する研究は非常に少ない。とれまでに，生活史

のある一部分についての個体数変化は， Ko (1 969)16)，倉永・吉田 (1971)22) ， PARK and HYUN (1977)86) , 

LEE et al. (1985)2引により研究されているが，生活史を通しての個体数変動lと関しては，吉田ら(1973)仰

が 1 世代の生存曲線を推定し，曽根 (1980)叫が 2 世代にわたる生存曲線を示したにすぎない。 さらに，

個体群の空間分布様式についての報告は，これまで成されていない。このように本種の個体群動態に関す

る研究が遅れている原因として， (i) 本種は生活史を通して生息場所を変え，虫えい外でかなりの期間生

息するため，個体数推定が困難であるとと， (ii) 体のサイズが非常に小さいので，野外での直接観察が困

難である乙と，などがあげられる。

著者は， 1975 年から 1982 年にかけて，京都大学上賀茂試験地内の若齢クロマツ林l乙生息する個体群

(上賀茂個体群〉について，全発育ステージの個体数を推定し， 6 世代の生命表を作成した。また， 1978 

年から 1979 年にかけて滋賀県田上山系の若齢クロマツ林に生息する個体群(田上山個体群)について，

各発育ステージの個体数と空間分布様式を推定した。乙れらの結果をもとに，本種の個体数変動と分布様

式の特性について論議する。

なお，本論文の一部は，曽根(1980)担" SONﾉ (198445 ), 1985船， 198647)48)) , 1987附 SONÉ and T AKEDA 

(1983)加により，すでに報告されている。

I 上賀茂個体群

1. 調査地の概要

調査は，京都市北区に位置する京都大学上賀茂試験地内の若齢クロマツ林分で行った。この林分の詳細

な説明は，曽根(198044)， 198650)) Iとより，すでに与えられている。なお，乙の林分内のクロマツは，

1981 年 12 月の豪雪と 7 ツ材線虫病により， 1982 年 8 月までにすべて枯死した (SONÉ ， 198750)) 。

2. 調査方法

今回，羽化・蔵卵・産卵・ふ化・虫えい形成・虫えい脱出(地上への幼虫の落下)，土壌中での越冬の

7 ステージについて個体数推定を行った。以下に，それぞれの推定法の概略を述べる。



- 55 ー低密度個体群の個体数変動と分布様式(曽根〉

/ 

:，ぃ・/
与さHJF2'

-n.,:124J-: 
.哩ー.. -

、 ut:.

.-f.い

100 

50 

的
一v。
o
Z帥
恥0
.
0
Z

制
酬
寒
梅

log (No. of shoots) ~O. 759910g(0. 8)'+0.6847 

r~O.868・・

10 

5 -. 

100 50 

(O.B.)' (cm) 

Fig_ 1. 生校下直径 (0. B.) と新梢数の関係

Relationship between the diameter at the crown 

bottom (0. B.) and the number of shoots 

帥: 99%レベルで有意
Significant at the 0.01 level 

10 5 21 

数

羽化数は，直径 10.5cm. 高さ 15cm の不透明の塩ピ管の上IC，粘着性の物質を塗布した透明の板をの

せた羽化トラップを用いて推定した。林内にとの羽化トラップを. 1976 年は 30 個. 1977 年から 1982 年

イじ羽2-1 

までは 32 個均一に設置し， 1976 年は 4 月中旬から 8 月中旬までの期間中 3 日間隔で， 1977 年以降は 5 月

中旬から 8 月中旬までの期間中 3~7 日間隔で，羽化数を調査した。

数卵蔵2-2 

蔵卵数は，調査林分iと設置した羽化トラップで捕獲したメス成虫を実体顕微鏡下で解剖し，卵巣内の卵

数を数えて求めた。

産卵数・ふ化数・虫えい内幼虫数2-3 

サンプル単位(1) 

サンプJレ単位は，労力とサンプリングのクロマツ個体への影響を考慮して，着業部長 lcm 以上の新梢

とした。

林分内の全新梢数を求めるため， 1977 年 11 月に調査林分の最外周を除くすべてのクロマツ個体につい

て，生枝下直径 (0. B.) と着葉部長 1cm 以上の新梢数を測定した。その結果. log (0. B.)S と log (新

梢数〕の聞には，直線関係、が認められた (Fig. 1)。との回帰式を用いて推定した新梢数と林分内で直接

カウントにより求めた新梢数との誤差は，実測値の 1% で，この回帰式を用いて新梢数を正確に推定でき

そこで. 1976 年および 1978 年以降の新梢数の推定は，この log (0. B.)Sーlog (新梢

数〉回帰式を用いて行った。

ると結論された。

また，新梢の直接カウントにより，新梢は林冠層内で，上層:中層:下層 =1:3:3 の割合で分布して

いた乙とが明らかになった。
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(2) サンプリング

新梢のサンプリングlとは，多段抽出法を用いた。

1976 年は，新梢を個別に，林冠内での高さ (3 層位〉と伸長方向 (4 方位)により 12 グループに分割

し，各グJレーフ。から一度に 3 本づっ，計 36 本の新梢をランダムに採取した。虫えい形成は，層位間で有

意差がみられたが，方位閣では有意差ほ認められなかった (Table 1)。そとで， 1977 年以降は，林冠を

垂直に 3 等分し，一度に 35 本の新梢を，各層内の新梢数IL比例して(上:中:下=1: 3: 3) ，ランダム

lと採取した。

産卵数・ふ化数・虫えい内 1 齢幼虫数推定のためのサンプリングは，羽化がほぼ終了した 7 月末から 8

月初旬に， 2 齢幼虫についてのサンプリングは 9 月中，下旬， 3 齢幼虫のサンプリングは 11 月初めに行

った。採取した新梢は実験室に持ち帰り，実体顕微鏡下で卵塊数・卵塊どとの卵数とふ化数，虫えい数，

虫えいごとの幼虫数を数えた。

(3) 個体数密度への換算

個体数は次式lとより，単位林分面積あたりの密度に換算した。

(新梢あたりの平均個体数)x(単位面積あたりの新梢数)

また，新梢あたりの平均個体数は，

(卵塊あたりの平均卵数または虫えいあたりの平均幼虫数) x (新梢あたりの平均卵塊数または平均虫え

い数)

で計算した。

産卵の確認は，卵殻の一部がふ化後も針葉の表面~C残るので，容易に行いうる。しかし，虫えいが形成さ

れていたにもかかわらず，卵殻が残っていなかった針葉がみられた。乙の乙とから，一部の卵殻は，新梢の

サンプリング以前~C ， すでに針葉から脱落していたと推察された。そこで，産卵塊数を推定するため，産

卵から虫えい形成までの過程をもとに，産卵された針葉を Table 2 のように五つのグルールに分割した。

各グループlと属する針葉上の卵塊数をそれぞれ nl， n2, ......, nõ とするとき，全産卵塊数 N は，:E m で
n・1

求まる。ただし ns は不明。ところが，卵殻の脱落はふ化幼虫による虫えい形成とは独立であるので， ns: 

(nl+n2)=n5: n4 の関係が存在し， n5 は n5=(ngXn4) / (nl +n2) で求めるととができる。卵塊あたりの

平均卵数と平均ふ化数は，グループ IIIと属する卵塊で計算した。

2-4 落下幼虫数

落下幼虫数の推定は，林内にランダムに設置した 50X50 cm のリタートラップ 5 個を用いて行った。

1976 年度， 1977 年度は，同型の 25X25cm のトラップ 20 個， 1980 年度は直径 10.5 cm のトラップ 32 個

を均一に設置し，落下幼虫数推定の補助とした。調査はいずれの世代も 11 月初旬から幼虫の落下が完了

するまで行い，その期間中は 7~10 日間隔で，各トラップに落下した幼虫数を数えた。

2-5 土中幼虫数

幼虫は Ao 層および深さ 4cmまでの土壌中で越冬する(曽根， 198649))。そこで，底面積 25cm2 の Ao

層と深さ 4cm までの土壌をサンフ勺レ単位とし，一度に 15 個のサンプルを採取して，土中幼虫数の推定

を行った。土壌サンプルは，林分を等分した 15 のサプエリアから，ランダム lと 1 個づっ採取した。サン

プリングは， 1976 年度は 1976 年 12A 14 日， 1977 年 1 月 20 日， 2 月 24 日， 3 月 24 日， 4 月 20 日， 5 

月 24 日の 6 回行った。 1977 年度以降は，幼虫の落下がほぼ終了した 3 月末と羽化開始直前の 5 月下旬の
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Tab!e 1. 新梢の方位・層位の虫えい形成lζ対する効果についての分散分析

Resu!t of the ana!ysis of variance for the effects of the 
level and oriention of shoots on the formation of galls 
of T. japonensis 

因 偏差S平.s方.和 自由度 平均偏M差.s平.方和
Source d. f. 

Lev位el (L) 2017.9 2 1009.0 

方 ient位ati (O) Orientation 79.7 3 26.6 

L x 0 91.6 6 15.3 

誤 差 6607.2 132 50.1 Error 

判 :99% レベルで有意差あり
Significant at the 0.01 )eve) 

Table 2. 産卵された卵塊の卵殻の残留・虫えい形成・虫えい内幼虫数と

ふ化数の関係によるグループ分け

Classification of deposited egg clusters by the remains of egg 
choria, gall formation, and numbers of hatched larvae and 
larvae in a gall 

- 57 ー

F-Fv-a値lue 

20.20ネ*

0.53 

0.31 

クボJレーフ。 卵殻の残留 虫えい形成 虫えい内幼虫数対ふ 化 数
G;o-~; I Re~ai~ ot eg'; ch~ria I GaÛfo~~tion I ~o.~ o~~l，~rvae vs ~~:.~: hatched 

in a gall 1arvae 

1 I 0 I 0 虫えい円幼虫 ふ化幼虫
Larvae in a gall > Hatched larvae 

11 0 0 話

m I 0 I x 

lV I x I 0 

V I x x 

2 回，土壌サンフ勺レの採取を行った。

採取した土壌サンプノレを実験室に持ち帰り， Ao 層内の幼虫はハンドソーティング法，土壊中の幼虫は

水洗法により抽出した。これらの方法により，ほとんどすべての幼虫の拍出が可能であった。

なお，踊化は 3 月末以降長期間にわたり連続的に生ずるのでく曽根， 1986岨))，全蛸化数は推定できな

かった。

2-6 推定精度の算出

IWAO and KUNO (1968)11)によると，サンフワレ単位あたりの平均個体数 (i) と平均こみ合い度(~)の閲

* l乙は ， x=a+βZ で示される直線関係、が存在する。そして ， X, X はそれぞれ次式で求められる (LLOYD，

196726)) 。

x=L: Xi(q , ~=L: Xi(Xi-l)(L: Xi・
乙こで ， Xi は i 番目のサンプル単位における個体数， q はサンプJレ数である。もし，サンプル平均の変

化に伴う分布型の変化がないならば，サンフ勺レ平均とサンプJレ数，そして平均に対する標本標準偏差 (s)

の比で表現される精度 (D=s(x) の聞の，
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という関係式を z-z 回帰式から導くととが可能である。
ー‘。*ー今回，各発育ステージの個体数推定の精度は，各スァーゾで x-x 関係を求め，得られた æ， β，!ié と q

の値を (1) 式 IC代入して算出した。その結果，すべてのステージの個体数は D孟0.3 の精度で推定でき

たととが明らかになった。

3. 死亡要因

生息場所の変化をもとに，生活史を羽化から虫えい形成まで，虫えい形成から虫えい脱出まで，虫えい

脱出から羽化までの三つの期聞に大別した。以下に各期間の死亡と死亡要因について述べる。

3-1 虫えい形成前の死亡

羽化成虫の総蔵卵数と虫えい内 1 齢幼虫数の差から推定した虫えい形成前の死亡率は高く， 6 世代で 80

~95% の間で推移した。との時期の死亡は， (i) 産み残しによる卵の死亡， (ii) 卵期死亡， (iii) ふ化から

虫えい形成までの幼虫死亡の三つに大別できた。

(1) 産み残しの死亡

野外で産卵された卯の密度は， 7600;m2 から 14000;m2 の聞を推移した。 乙れは全蔵卵数の 23~60%

にあたり，卵の産み残しによる死亡は， 40~77% に及んだと推定された。乙の死亡は，成虫の実現産卵率

の生理的限界，交尾の失敗・捕食や林外への移出による成虫の消失などから成り立っていると考えられ

fこ。

SONﾉ (1984)岨)によると，本種の産卵は，気象条件の成虫の行動(飛刻など)に対する直接的な影響のみ

ならず，成虫の活力にも左右される。そして，彼は，活力のある成虫は，実験室下では，卵巣内のほとん

どすべての卵を産みうることを報告している。また，成虫の活力は温度・湿度・天候などの影響を受けや

すい。それゆえ，気象条件は成虫の実現産卵率に重要な効果を与えていると考えられる。

クモ類は成虫の重要な捕食者であると考えられた。調査林分では，多くのオス成虫が，地上 30ド50cm

に張られたクモの網に捕まっていたのが観察された。しかし，メス成虫は捕まっていなかった。また，ク

モ類およびその他の捕食性節足動物は，林分内でサンプルした新梢上ではみられなかった。

今回，成虫の林外への移出率は推定できなかった。メスの飛淘力は大きくなく(曽根， 1986岨))，羽化

地点の近くに産卵対象針葉が多数存在する場合，成虫は羽化地点のほぼ真上で産卵する (SONÉ and TAKEｭ

DA, 198351))。とのような状態は，林冠の閉鎖した本調査林分にもあてはまる。成虫の飛凋活動は風に影響

される (Ko and LEE, 197517))。それゆえ，本調査林分ではメス成虫の林外への移出が高頻度に生じてい

るとは考えにくい。そして，林外への移出は，アリマキで報告されている密度関係的なもの (LEES， 1967116); 

OIXON, 19696) ; WOLFENBARGER et a l., 197460)) ではなく，上昇気流や風による可能性が高い。以上の結果

から，本調査林分のように，すべての成虫に多数の産卵対象針葉が供給されている場合，卵の産み残しの

原因としては，気象条件などの非生物的要因の方が，捕食などのとと物的要因より重要であったと考えられ

る。

(2) 卵期死亡

6 世代を遥じてふ化率は 92.5~99% と高く，卵期死亡は低かった。卵期死亡の主要因として，捕食・

未受精などによる未ふ化・乾燥・物理的破壊があげられる。 1976 年から 1981 年までの 6 世代中死亡率の
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最も高かった 1978 年の世代では，捕食による死亡が卵期死亡の 53% を占め，次いで未ふ化が 34%. 乾燥

が 105私物理的破壊が 3% を占めていた。捕食者としては，前気門類のダニが考えられた。

PARK and HYUN (1977)36) は，韓国での卵期死亡率は 23.1% と高く，死亡要因としては未ふ化が最も重

低密度個体群の個体数変動と分布様式(曽根)

要で，捕食は全く観察されなかったと報告している。今回の調査結果との差の原因は明らかではないが，

生息環境の差を反映したものではないかと考えられる。

ふ化幼虫死亡(3) 

幼虫は，ふ化後虫えいを形成するため，針葉基部まで移動する。その間， 60~75% の幼虫が死亡したと

推定された。主要な死亡要因のうち，生物的要因として，捕食，植物側の反応(樹脂).幼虫聞の相互干渉

が考えられた。

ふ化幼虫死亡に対する捕食の効果を評価するため. 1979 年 6 月. 7 月に，調査林分内 lζ，ふ化幼虫l乙対

50μ メッシュの袋をかけた新梢と袋かけを行わなかった新梢 19 対をする捕食者の攻撃を防止するため，

袋かけ新梢で7~10 日間設置し，おのおのの新梢でふ化幼虫の生存率を求めた。幼虫の平均生存率は，

両者の差は有意ではなかしかし，14.5土 3.8 (S. E. )%，袋なし新梢で 20.8土 3.3 (S. E) %であった。

った (F= 1. 61 ， ρ>0.05)。また，捕食者のいない場所(京都大学農学部校舎屋上)に 8対の新梢を 7~

10 日間放置し，生存率を調査したと乙ろ，生存率は袋かけ新梢で 28.7%，袋なし新梢で 29.3% であっ

これらの値は， 1979 年度の調査林分におけるふ化幼虫の生存率 (32.1%) とほぼ等しかった。以上の円

，~。

結果から，ふ化幼虫死亡に対する捕食の寄与率は低かったと考えられる。

幼虫は虫えい形成の際，表皮をくい破って針葉内へ侵入する。そのとき，マツ個体は樹脂を分泌し，幼

虫の侵入は阻害される。このような寄主植物の反応は，穿孔虫類では幼虫期の重要な死亡要因であるが

本種の場合は，ふ化幼虫(YOSHIKAWA, 197764)) , 

死亡の 1~7%を説明したにすぎなかった。

幼虫聞の干渉は，複数の卵塊が産みつけられた
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針葉上で生ずる。複数の卵塊がほぼ同時に産みつ

けられた場合，それぞれの卵塊からふ化した幼虫

は虫えい内で共存できた。しかし，各卵塊の産み

つけられた時期 !C差があった場合は，あとから産

みつけられた卵塊からふ化した幼虫は，虫えい内

に侵入できず，虫えいの入口付近で死亡してい

50 25 た。重複産卵された針葉の割合は，虫えい密度の

Fig.2. 重複産卵率の密度関係

Relationship between gall density and 
the percentage of needles with eggs 
that had two or more egg clusters 
per shoot 
* :相関関係は 95% レベルで有意

The correlation is significant at the p= 
0.95 level. 

gall density (/100 needles) 
虫えい密度 (/100針葉)高かった新梢や卵塊密度，虫えい密度の高かった

世代で高い傾向を示した (Fig. 2, Table 3)。し

かいいずれの世代も，重複産卵された針葉の割

重複産卵が原

因で生ずる幼虫聞の干渉による死亡は少なかった

と考えられる。

合は 11% 以下と低く (Tab!e 3) , 

この時期の死亡のうち生物的

要因によるものは少なし多くは非生物的要因に

以上の結果から，
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Table 3. 産卵針葉率・虫えい密度・重複産卵率の年変化

Annual variations in the percentage of needles where eggs 
W巴re deposited, the gall density, and the ratio of needles 
with two or more egg clusters to all ne巴dles with eggs. 

虫Gaえll 0ndいee針en密ds葉ilte)y 度s) 
重o複f 産d卵le 率

世Generatio代n 産%卵of 針nee葉dle率s 
Ratio of needles with 

(/(1/01D 0 s>
two or o maolrl e neegeg dles with eggs clusters t 

with eggs 

1977 10.9 5.6 0.018 

1978 13.4 6.4 0.020 

1979 13.3 7.8 0.032 

I ヲ 80 13.9 6.5 0.022 

1981 l ヲ .5 10.8 O. 109 

より生じたと推察される。本研究では，個々の非

生物的要因とその働きを明らかにする乙とはでき

なかった。しかし，わが国では，産卵から虫えい

形成までの過程は梅雨時に生ずる乙とから，雨滴

による幼虫の針葉からの落下が重要な要因である

可能性が高いと考えられる。

3-2 虫えい内の死亡

虫えい内生息期を通して幼虫数の減少は少な

しこの期間の死亡率は 6 世代を通して 1~20%

と低かった。虫えい内での幼虫死亡は，虫えい形

成直後が最も激しく，虫えい内の死亡の 35~90%

を占めた。同様の傾向は， Ko (1969)16\ 倉永・

吉田(1971)22\ PARK and HYUN (1977)舶によっ

ても報告されている。虫えい形成直後の死亡は，

樹脂によるものがその大部分を占め，虫えい形成

時lと，樹脂分泌という植物の反応が生じたといえよう。幼虫の定着後は，病気(衰弱を含む)と樹脂が主

たる死亡要因で，脱皮の遅れによる他個体からの圧迫や 3 齢幼虫の乾燥による死亡がわずかに観察され
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No. 01 larvae per gall 
虫えいあたりの幼虫数

Fig.3. 虫えいあたりの幼虫数と幼虫の

平均体長との関係、

Relationship between the number of 
larvae p巴r gall and the mean body 
l巴ngth of larvae. 

95% 信頼限界を付加
VerticaI Iines show the 95% reIiance Iimits. 

た。

虫えい内では， 1~27 個体の幼虫が生息していた〈曽根， 1886491 ) 。倉永ら(1977)231 は，針葉長・幅と

虫えい内幼虫数の聞に高い正相関がみられるととを報告している。本研究においても，被害針葉長と虫え

い内幼虫数の聞に正相関が認められた。 しかし， 値のばらつきは著しし針葉長が 20mm から 70mm

まで変化する間の幼虫数の変化は 4.5 から 6.0 と，針葉長に比べ幼虫数の変化は小さかった。とのとと

は，針葉のサイズ、は，虫えいあたりの幼虫数に著しい影響を及ぼさない乙とを示唆する。そして，空間や

餌をめぐる虫えい内での幼虫の競争の強さは，針葉のサイズではなく，虫えいあたりの幼虫数と関係して
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Table 4. 虫えい内幼虫数別幼虫死亡率

Mortality of larvae in galls with different larval populations. 

虫えい内幼虫数
No. of larvae 

per gall 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

平均
Average 

1979 

死M亡or率ta(li9t6y) 調査個体数

(%) N 

6.25 32 

1.79 112 

3.83 183 

2.00 200 

1. 40 215 

0.40 252 

0.60 168 

1.25 240 

0.74 135 

1. 54 130 

1.56 1667 

1980 1981 

死M亡or率ta(li9t6y) 調査個体数 死M亡or率ta(li9t6y) 調査個体数

(%) N (%) N 

6.45 31 6.67 30 

4.00 100 3.08 130 

2.22 135 0.56 177 

1.02 196 0.98 204 

1.20 250 0.45 220 

2.27 132 1. 98 252 

2.48 161 0.48 210 

0.57 176 1.14 176 

0.00 90 0.53 189 

2.00 100 0.00 80 

1. 69 1371 1.05 1668 

いるといえよう。ところが虫えい内の幼虫死亡率は，幼虫 1 個体が生息する虫えいで最も高く，幼虫数の

増加とともに漸減し，低レベルで振動した (Table 4) 。

幼虫の平均体長は，虫えいあたりの幼虫数とともに減少したが，幼虫数が 1 から 12 まで増加する間，体

長は約 205ぢ減少したにすぎなかった (Fig. 3)。以上の結果から，虫えい内での幼虫聞の競争は，競争が

幼虫の著しい死亡を引き起こした wheat bulb fly, Delia coactata, (KOWALSKI and BENSON,197818)) , 

knapweed gall fly, U. jaceana, (VARLEY, 194767))，マサキタマパエ ， Masakimyia ρustulae YUKAWA 

巴t SUNOSE, (SUNOSE, 198364)) などの場合と異なり，幼虫の体長減少という形で現れ，幼虫を死亡させるほ

ど強くなかったと考えられる。

SONﾉ (1985)船は，幼虫のサイズの減少の個体群動態 l乙及ぼす影響を明らかにするため， 1981 年 12 月か

ら 1982 年 2 月にかけて京都大学上賀茂試験地内のクロマツ林，アカマツ林，滋賀県閏上山系のクロマツ

林で採集した 3 齢幼虫を，体長別にグループ。 L (体長 2. 6~3.0 mm) , M (2.1~2. 5 mm) , S (1. 6~ 

2.0mm) に 3 分し，室内飼育での幼虫の土壌中での生存率，成虫のサイズ，平均蔵卵数をク勺レーフ。聞で

比較した。

Table 5 Iとそれらの幼虫の生存率を示す。上賀茂のクロマツ林で採集した幼虫の生存率は，黄色体〈成

熟)，白色体(未成熟〉ともクツレーフ。Lで最も高く， S で最も低かった。そして， 生存率のグルーフ。聞の

差は，黄色体のグノレープ S ， M間を除いて有意であった。上賀茂アカマツ林で採集した幼虫の生存率も同

様の傾向を示したが，グループ間の差は有意ではなかった。一方，田上山の幼虫では，グループMの生存

率が最も高く， S の生存率が最も低かった。しかし，グループ閣で生存率に有意差は認められなかった。

とれらの結果から，グループS の幼虫の生存率は他のグループの個体lと比べ低い傾向があったととがわか

る。

Table 6, 7 にグノレープ別のメス成虫のサイズと蔵卵数の平均値を示す。成虫のサイズは，中胸背の長

さと幅の積で示された。上賀茂クロ 7ツ幼虫の場合，成虫のサイズと蔵卵数に黄色体・白色体間で有意差
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Table 5. 体長期jグループの幼虫生存率

Number of larvae transplanted, that of adults emerged, and 
the survival rate of each group of Iarvae coIIected in three 
pine stands. 

場 所 林 分
色幼*虫サイズと体 幼 虫 数 羽 化 数 S生ur存viv率al(r5a6t) e No. of Iarvae No. of adults LocaIity Stand Larval size 

and color* transplanted emerged (%) 

上m賀19 茂 P. thunbergii s.y 86 13 15.128 

Kamﾏlmmo 
M'Y 462 103 22.298 

L'Y 446 132 29.60b 

P. thunbergii s 'W 260 36 13.858 

M'W 294 73 24.83b 

L'W 15 7 46.67C 

P. densiflora s.y 191 27 14.14" 

M'Y 461 70 15.188 

L'Y 227 37 16.308 

田 上 P. thunbergii s.y 109 11 10.098 

Tanakami 
M'Y 225 37 16.448 

L'Y 120 16 13.33" 

* S: 小型 Small size. M :中型 Middle size, L :大型 Large size, Y :黄色 Yellow body color, W :白色 White
body color. 
同じ添字の生存率聞には 95% レベルで有意差なし
Suruival rate followed by the same letter are not significantly di任erent at the 0.05 level. 

Table 6. 幼虫の体長グループ別成虫のサイズ

Mean body size index of females in relation to Iarvae size. 

グループ S グループ M グノレーブ。 L

場所 林 分
Group S Group M Group L 

Locality Stand 主J|s DlN  志eJ 卜 D.I N N bfean S.D. 

k上am賀iga茂mo 
P. thunbergii 54.54" 6.43 6 72.92b 11.03 57 85.66C 10.95 64 

P. densiflora 61.21" 10.89 6 71.58b 10.02 30 82.72C 7.70 29 

品ak~il…川一 1 -1  1 169.56b 1 12.871 12 191. 82
c 1司 15

同じ添字の平均サイズ聞に 95% レベノレで有意差なし。
Means followed by the same letter are not significantly di任e印nt at the 0.05 level. 

が認められなかった。そこで，両者の値を乙みにして解析を行った。いずれの場合も，成虫のサイズ・蔵

卵数ともに，グループ聞で有意差が認められた。とのことは，大型の幼虫は，大型で蔵卵数の多い成虫に

なる乙とを示している。

以上の結果から，多数の幼虫が生息する虫えい内で認められた幼虫のサイズの減少は，虫えい脱出後の

死亡率の増加や蔵卵数の減少を通して，個体群動態lと影響を与えている可能性があると考えられる。しか

し，本研究では，虫えいあたりの平均幼虫数の年変動は非常に小さく (3.5~5.0 個体)，との変動幅では

幼虫の平均体長はほとんど差がない (Fig. 3)。また，幼虫間の競争が激しいと思われる多数の幼虫が生
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Table 7. 幼虫の体長グループ別蔵卵数

Mean fecundity per female in relation to larvae size 

グJレーフ。 S グループ M クツレープ L 

場所 林 分
Group S Group M Group L 

Locality Stand 同 S.D.I N 同 S.D.I N 同 I s.D.I_ N 

k上am賀iga茂mo 
P. thunbergii 53.17" 23.72 6 113.08b 30.96 57 133.7]< 34.74 62 

P. densiflora 70.17" 18.68 6 107.62b 22.66 26 128.14C 20.54 29 

dmJP t加仰i I 72.00" 1 -1 1 1111. 54
b 
1 24 ∞ 113 1 1…川司 14

異なる添字の平均蔵卵数聞に 99% レベノレで有意差あり。
Means folIowed by difierent letters are significant1y different at the 0.01 leve1. 

息する虫えいの割合は，いずれの世代も低かった(例え

ば， 10 個体以上の幼虫が生息する虫えいの割合は 5%

前後〉。したがって， 幼虫の虫えい内での競争は， 本種 Ll;OOO 

の個体群動態iと重要な役割をはたしていたとは考えにく

し、。

3 齢幼虫は， 11 月から翌年 3 月にかけて虫えいから

脱出する。 1976 年世代の 90% 以上の幼虫が虫えいから

脱出し終った 1977 年 2 月 24 日に，虫えい内で死亡して

いる 3 齢幼虫数と死亡要因を調査したととろ，すべての

3 齢幼虫の 3.3% が脱出に失敗し，病気・樹脂・乾燥に

より死亡しているのが確認された。

3-3 虫えい脱出後の死亡

虫えい脱出から羽化までの土壌中の 3 齢幼虫と蛸の死

亡率は，別々に推定できなかった。との時期の死亡率は

84~86% といずれの世代でも高く，世代間変動は非常

IUJ、さかっ 7こ。
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Fig.4. 累積落下幼虫数 (0) と

土中幼虫数(.)の季節

変化

Changes in the cumulative number 
of larvae dropped from galls (0) 
and the number of larvae (・) in 
the soil. 

標準誤差を付加， Vertical lines show the 
standard errors. 

Fig.4 Iと 1976 年世代の累積落下幼虫数と土中幼虫数の変化を示す。土中幼虫数は， 12 月以降累積落下

幼虫数とともに増加し，全落下の 99. 7% が完了した 3 月 20 日にピークに達し，その後急激に減少した。

乙のととは，虫えい脱出後の死亡率は， 12 月から 3 月下旬までの期間ほぼ一定であったが，その後上昇し

たことを示唆する。 しかし，吉田ら(1973)68) は， 3 齢幼虫を野外の植木鉢で飼育した場合，個体数は直

線的に減少したことを報告している。

との期閣の死亡は，落下幼虫の越冬場所への移動中の死亡，寄生蜂による死亡，捕食による死亡，越冬

場所の環境悪化とそれに関係した病気・菌などによる死亡に分けられる。

全落下幼虫数と落下完了時の土中幼虫数の比から推定した移動中の幼虫の死亡率は， 3~32% で，平均

は 11% であった。この死亡率には，落下期閣中の越冬場所での幼虫死亡が含まれている。 しかし，落下

期閣中の累積落下数と土中幼虫数が類似した変化を示した (Fig. 4) 乙とから，乙の期間中の幼虫の越冬
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場所へ定着後の死亡率は非常に低かったと推察される。本研究では，移動中の幼虫に作用する死亡要因を

明らかにすることはできなかった。

本種の土壌中の 3 齢幼虫の有力な捕食者として， KIM et al. (1968)13) や KIM and KIM (1975)14】はコ

モリグモの 1 種 Lycosa lugbris を， PARK and HYUN(1977)86)は烏をあげている。また，多くの見虫で，

土壌中のステージ (C対する小型晴乳類や節足動物による捕食の重要性が報告されている (HUGHES and 

MITCHELL, 19609) ; LONG, 196027); WRIGHT et al.. 196061); COAKER, 19658); RAW, 1967国) ; DEMPSTER, 

19715) ; MONTEITH, 197184); MUKERJI, 197185) ; RYAN, 197340))。本研究では，調査林分内で食虫性小型晴

乳類の生息は確認できず，烏による林地のかき起こしも観察されなかった。地上俳個性のクモ・ゴミムシ

.オサムシなどの捕食性節足動物による土壌中の 3 齢幼虫と踊の捕食を調査するため， 1979 年 2 月に調査

株分内に 10 対の調査プロットを設置し， プロット内と同密度の 3 齢幼虫を放虫した。そして各対の一方

のプロットは捕食者の出入りを自由 IC し，他方は捕食者のいない状態にして，幼虫の生存率を比較した。

生存率は，捕食者のいないプロットで 32.9士 4.7 (S. E.)%, 出入りを自由にしたプロットで 22.8士 5.4

(S. E.)%と，捕食者のいないプロットの方が約 10% 高かった。しかし，両者の差は有意ではなく (F=

1. 41 ， ρ>0.05)，節足動物による捕食のとの時期の幼虫・踊の死亡に占める割合は低かったと考えられる。

本研究では， 本種の寄生蜂として， Platygaster matsutama Y OSHIDA, Inostem1仰 seoulis Ko, I. 

matsutama Y OSHIDA の 3 種類が確認できた。 P. matsutama は卵に， Inostemma 属の 2 種はふ化直前の

卵とふ化幼虫IC産卵し， いずれの寄生蜂も寄生が踊化する直前に寄主を破壊する (Ko， 196615); Y OSHIDA 

and HIRASHIMA, 197962) ; JEON et a l., 198512) 。

Tab!e 8 Iζ6 世代の落下幼虫のよ seoulis と P. matsutama による寄生率を示す。今回確認できた 2

種の Inostemma 属，よ seoulis とよ matsutama の幼虫の区別は非常に困難であった。成虫密度は，よ

matsutama の方が I. seoulis 1と比べ著しく低かった。そ乙で， Inostemma 属による寄生は， すべてよ

seoulis によるものとした。落下幼虫の両種による寄生率は， 24~33% の間で変動した。 P. matsutama 

による寄生率は，寄主との羽化同調性lとある程度左右された (SONÉ， 1986岨))0 P. matsutama の羽化は

毎世代同じパターンを示した (Fig. 5) 。 しかし， 6 月中旬の異常な低温でマツバノタマパエの羽化が遅

れ，両者の羽化の同調性が悪かった 1978 年 (Fig. 5) の寄生率は， 6 世代中最低の 8. 7% を示した。と

とろが，両者の羽化の同調性が良かった 1979 年は (Fig. 5) , P. matsutama の成虫密度は 1978 年の 1/2

以下であったにもかかわらず，寄生率は 12.9% に上昇した。 このような寄主ー寄生蜂聞の発生の同調性

と寄生率の関係は， SUNOSE (1985)闘がマサキタ 7パエ ， M. pustulae， で， MCCLURE (1978)叫がカイガ

ラムシで報告している。しかし， P. matsutama より 2 週間ほどあとから羽化するよ seoulis による寄生

率は，寄主との羽化同調性IC影響されるととはなかった。

全寄生lこ占める P. matsutama とよ seoulis の割合は，京都大学上賀茂試験地内の異なった林分で，

類似した変動を示した。すなわち，クロマツ林，タイワンアカマツ林，そしてクロマツ×タイワンアカマ

ツ F1 雑種林で， 1979 年に P. matsutama の割合の増加がみられた (Table 9)。乙れは ， P. matsutama 

の寄生率の上昇が原因していた。乙のような異なった林分で共通した寄生蜂の相対的な寄与率の変動は，

寄生率の変動は，地域単位で温度などの環境要因の変動により決定されていることを示唆すると考えられ

る。

その他の越冬場所の環境の悪化・病気・菌などによる死亡は，との期間の死亡の 30~57% を占めた。
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Tab1e 8. 落下幼虫の寄生蜂による寄生率の年変動

Annua1 vaviations in the percent parasitization of dropped 
1arvae of T. japonensis 

世 代
P寄erceut p生arasitiz率ation(%b) y 総寄生率(%)

Generation Total tpizera ceut 
P.matSUMmaa単10独ne| | 工 Seoulisa単10独 両both speci種es parasitization 
P. matsutama よ seoulis a10ne 

1976 9.9 23.2 0.3 33.4 

1977 10.3 15.0 1.0 26.3 

1978 8.1 15.5 0.6 24.2 

1979 12.3 12.7 0.6 25.6 

1980 12.4 15.0 1.1 28.5 

1981 12. 1 12.8 2.4 25.3 
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Fig. 5. "7'ツパノタマパエ(企〉とその寄生蜂 P. matsutama (0) , 
I. seoulis (・)のメス成虫の累積羽化曲線

Cumulative emergence curves of abu1t fema1es of T. japonensis (企)，
P. matsutama (0) , and I. seoulis (・).
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Tab!e 9. 上賀茂の 4 林分における落下幼虫の寄生率の年変動

Annua! variations in the percent parasitization of dropped larvae 

of T. japonensis in four stands at Kamigamo 

総寄生率(労〉
内訳け 1(t%1z)e Item (96) 

parasitized by 
林 分 世 代 Total 
Stand Generation 

parpaes1rtcIeznatt 10n P.matsutamaa単10独ne LSeoulisa単10独
P. matsutama よ seoulis alon巴

P. thunbergii 1976 33.4 29.6 69.5 

1977 26.3 39.1 57.0 

1978 24.2 34.3 63.3 

1978 25.6 48.2 49.0 

1980 28.5 43.7 52.6 

1981 25.3 47.9 50.5 

P. densiftora 1979 36.7 69.4 28.6 

1980 38.0 80.0 16.7 

1981 27.0 59.3 39.5 

P. massoniana 1978 13.7 32.2 64.4 

1979 9.7 50.0 50.0 

1980 27.1 12.5 87.5 

P. thunbergii 1978 20.5 33.6 64.0 
ﾗ 

P. massoniana 1979 23.8 53.2 44.1 
F1 雑種 1980 33.6 38.5 56.4 
P. thunbergii 

ﾗ 
P. massoniana 
F1 hybrid 

両both種
speCles 

0.8 

3.9 

2.4 

2.8 

3.7 

1.6 

2.0 

3.3 

1.2 

3.4 

0.0 

0.0 

2.4 

2.7 

5.1 

地上lζ落下した 3 齢幼虫を水飽和に達したリターと土壌で飼育したと乙ろ， 99% 以上の個体が死亡した。

一方， PARK and HYUN (1977)86) は， 4 , 5 月の乾燥が著しい韓国では，乾燥が虫えい脱出後の幼虫・踊

の重要な死亡要因であると報告している。したがって，過度の乾燥や過湿状態にさらされた場合，幼虫の

死亡率は高くなると考えられる。しかし，これらの要因による調査林分内での死亡率を個別に推定するこ

とはできなかった。

また， 1981 年 12 月の雪により調査林分内のすべてのクロ 7ツが雪曲し，林冠の 2/3 が林外に出てしま

った。その結果， 1981 年世代の虫えい内の 3 齢幼虫の 62.4% が林外へ落下した。

4. 個体数変動と生命表解析

4-1 生存曲線

Fig. 6 fと 6 世代の生存曲線を示す。生存曲線は，すべての世代で類似したノfターンを示した。すなわ

ち，個体数は虫えい形成前と虫えい脱出から羽化までの二つの時期に著しく減少し，虫えい内生息期では

安定していた。そして，生存曲線は DEEVEY (1947)引の提唱した三つのタイプのいずれにも該当せず，階

段状を呈した。とれは， SOUTHWOOD (1966)即が指摘したように，死亡のピークが断続的に生じた ζ とによ

ると考えられた。

成虫が羽化し始じめたときまでに，すべての針葉が産卵対象になっていた(曽根， 198649つにもかかわら
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19U 

ず，成虫が産卵した針葉の割合は1O~20%，虫えいが形成された針葉は全体の 6~10% にすぎず，個体

群は林分内の産卵可能な針葉の一部しか利用していなかったことがわかる。そして，成虫や虫えい内幼虫

の密度は， 大発生時に報告されている値 (PARK and HYUN, 197786) ; LEE et a l., 198526)) の 1/5~ 1/20 

であった。 乙のような条件下での個体数の変動幅は1. 5~4.1 倍と小さしすべてのステージで個体数は

安定していた。

4-2 生命表解析

Table 1O~15 に 6 世代の生命表を示す。

生命表解析を行うにあたり，世代間死L (K=log (全蔵卵数)ーlog (メス成虫数))を四つの時期別死

亡に分割した。

k1 :虫えい形成前の死亡

ks: 虫えい内の死亡

k8 : 虫えい脱出後の死亡

k~ :性による死亡(オス〕

そして， kl, ks, ks を次のように細分した。

-kll :卵期死亡

l-k12 :ふ化幼虫の針葉上を移動中の死亡

-k1S : 針葉内へ侵入時の樹脂による死亡
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ksーrk21 :病気(衰弱を含む〉による死亡

l-k22 :樹脂による死亡

l-k23 :その他の要因による死亡

J-k24 :虫えい脱出の失敗。.3% で一定と仮定)

ksーJk81 :落下幼虫の移動中の死亡

-kS2 :寄生蜂による死亡

I-k田:その他の要因による死亡

乙乙で， K=kl+k2+ks+k4. 

k1 = k10 + kll + k12 + k1S• 

Table 10. 上賀茂における 1976-1977 年世代の生命表

Life table for T. japonensis 1976-1977 at Kamigamo 

ステージ
Stage 

X 

O卵va(r卵ia巣n内eg〉gs 

産卵
Eggs 

ふHatc化h 

虫えい内 l 齢幼虫
lst-stagln e 
larvae in galls 

3l虫arrえdv-いaset内aign3e 齢幼虫
ae in galls 

成虫
Adults 

メス成虫
Adult females 

室内実験iとより推定

生存数
No.of 

surVlVors 
lx 

78917 

29189* 

18652* 

3586 

3362 

528 

218 

死Mort亡alditxyF 要factor因

捕食・o移f f出e ・産み残duしe 
Loss of females due to 
apnreddation and emeailgizrE ation, 

fai1ure to re 
maximum reproductive 
potential 

捕Pr食eda・t未io授n，精in・fe乾rt燥i1iなtyど, 
desiccation, etc 

捕Pr食ed・ tlS雨iIoS滴n-, ・レジンなどation, rain drops, 
resinosis, etc 

病Diseas気e 

F虫aえilい脱出失le敗ave ure to leave galls 

Us越ent冬tkl場nino所gwへnin 移caO動VusE中erswのip不nrti明eorr要int因o g 

sites 

P寄ara生sitism 
Oそtのhe他rs 

T合ota計l 

オス
Male 

* : Esimated from laboratory experiments. 

N死o. 亡数of death 
dx 

49728* 

10537* 

15066* 

224 

111 

284 

980 

1459 

2834 

310 

死Mor亡talit率y 
100qx 

63.0* 

36.1* 

80.8* 

6.2 

3.3 

8.4 

29.2 

43.4 

84.3 

58.2 



ステー ジ
Stage 

X 

O卵va(r卵ia巣n内eg〉gs 

E産ggs卵

ふHatc化h 

虫えい内 l 齢幼虫

ll asrtv-ase taign e galls 

虫えい内 3 齢幼虫
3rd-staIgn e 
larvae in galls 

成Adu虫lts 
メス成虫
Adult females 
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Table 11. 上賀茂における 1977-1978 年世代の生命表

Life table for T. jaþone珂sis 1977-1978 at Kamigamo 

生No存.of 数 死Mort亡alditxyF 要factor因 死亡数

surVlvors No. of death 

lx dx 

330ヲ2 捕Lo食ss ・o移f 出・産み残dlしle females due to 
predation and ermeailgizre ation, 
and failure to 

25456 

maximum reproductive 
potenital 

7636 捕Pder食seidca・cta未itoi授no，n精.ine・fte乾crt燥i1iなtyど, 233 

7403 捕Pr食eda・ t雨io滴n，なraどin drops, etc 4291 

レジン 102 Resinosis 

T合ota計l 4393 

3010 病Dise気ase 307 

レジン
Resinosis 206 

c競om争petition 32 

不Unkn明own 7 

T合ota計l 552 

2458 F虫aえilい脱出失le散ave ure to leave ga1ls 81 

越Usent冬tkl場nino所gwへnin 移cao動vues中erswのip不nrtie明orr要intg因o 93 

sites 

P寄ara生sitism 587 

その他 1308 Others 

合Tota計l 2069 

389 
Male 

196 

193 

- 69-

死Mo亡率rtality 
100qx 

76.9 

3.0 

57.9 

1.4 

59.3 

10.2 

6.9 

1.1 

0.2 

18.4 

3.3 

3.8 

23.9 

53.2 

84.2 

50.9 
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ステー ジ
Stage 
x 

O卵va(r卵ia巣n内E)ggs 

産卵
Eggs 

ふHatc化h 

虫えい内 1 齢幼虫
l st-raseta1gn e 
larvae in galls 

虫えい内 3 齢幼虫
3rd stalgn e 
larvae in galls 

成虫
Adults 

メス成虫
Adult females 
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Table 12. 上賀茂における 1978-1979 年世代の生命表

Life table for T. japonensis 1978-1979 at Kamigamo 

生存数
No.of 

survlvors 
lx 

30673 

10532 

9748 

2357 

2080 

288 

128 

死Mort亡alditxyF 要factor 因

捕Lo食ss ・o移f f，出em・ a産leみs残duし.e to 

predation and ermeailg1zre ation, 
and failure to 
maximum reproductive 
potenital 

未In受fe精rtility 

乾Desi燥ccation 
P物h理ys的ic破al壊destraction 

P捕red食ation 

T合'ota計l 

捕Pr食ed・ t雨io滴n，などation, rain drops, etc 
レジン
Resinosis 

T合ota計l 

病Dise気as巴
レジン
Resinosis 

乾Desi燥ccation 
不明
Unknown 

合Tota計l 

| 虫えい脱出失le敗a 
Failure to leav巴 galls

越冬場所へnin 移caO動VuEs中erswのip不nnte明orr要intg因o Unknow 
settling 
sites 

寄生
Parasitism 

Oそtのhe他rs 

T合ota計l 

オス
Male 

N死o. 亡数of death 
dx 

20141 

266 

21 

77 

420 

784 

7142 

249 

7391 

155 

57 

17 

48 

277 

69 

63 

433 

1277 

17ヲ2

160 

死M 亡率
ortality 
100qx 

65.7 

2.6 

0.2 

O. 7 

4.0 

7.5 

73.3 

2.5 

75.8 

6.5 

2.4 

0.7 

2.1 

11.7 

3.3 

3.0 

20.8 

59.1 

86.2 

55.3 



ステー ジ

Stage 
x 

卵Ova〈r卵ia巣n内e)ggs 

産卵
Eggs 

ふHatc化h 

虫えい内 1 齢幼虫

ll asrtv-ase taign e galls 

虫3larrえdv-いaset内aign3e 齢幼虫
galIs 

成虫
Adu!ts 

メス成虫
Adult females 
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Tab!e 13. 上賀茂における 1979-1980 年世代の生命表

Life table for T. ja，ρonensis 1979-1980 at Kamigamo 

生No存.of 数
survlvors 

!x 

20467 

12287 

12132 

3901 

3867 

515 

153 

死Mort亡alditxyF 要factor因

捕Lo食ss ・o移f f出em・ a産leみs残duしe to 

predation and ermeailgizre ation, 
and faiIure to 
maximum reproductive 
potenital 

P捕der食seidca・cta未itoi受no，n精，ine・fte乾crt燥iIiなtyど, 

捕Pr食eda・ t雨io滴n，などrain drops, etc 
レジン
Resinosis 

T合ota計l 

病Dise気ase 
レジン
Resinosis 

乾Desi燥ccation 

F菌ungi 

合Tota計l 

F虫aえi1uいr脱e t出o失le敗ave galls 

越sUent冬ktl場nino所wgへnin 移cao動uvse中erswのin不nrti明eorr要int因o g 

sites 

寄Para生sitism 
Oそtのhe他rs 

合Tota計l 

オス
Male 

N死o.of亡de数ath 
dx 

8180 

155 

8138 

93 

8231 

13 

21 

<1 

<1 

34 

128 

1232 

621 

1371 

3352 

362 

-71-

死M 亡率
orta!ity 
100qx 

40.0 

1.3 

67. 1 

0.8 

67.9 

0.3 

0.5 

<0.1 

<0.1 

0.9 

3.3 

31.9 

16.1 

35.4 

86.7 

70.2 
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ステー 、ン

Stage 
X 

O卵va(r卵ia巣n内eg)gs 

産卵
Eggs 

Hふatc化h 

虫えい内 l 齢幼虫
1st stagln e 
larvae in galls 

虫えい内 3 齢幼虫
3 rd-stage 
larvae in galls 

成虫
Adults 

メス成虫
Adult females 
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Tab!e 14. 上賀茂における 1980-1981 年世代の生命表

Life table for T. japonensis 1980-1981 at Kamigamo 

生存数
No.of 

survlvors 
lx 

26360 

11722 

11521 

3363 

3169 

453 

190 

死Mort亡alditxyF 要factor 因

捕Lo食ss ・o移f f出em・ a産leみs残duしe to 

predation andermeailgiz ration, 
and fai1ure to realize 
maximum reproductive 
potenital 

捕Pr食eda・ t未io受n，精in・fe乾rt燥i1iなtyど, 
desiccation, etc 

P捕r食eda・ t雨io滴n，などrain drops, etc 
レジン
Resinosis 

合計
Tota! 

病Disea気se 
レジン
Resinosis 

U不nkn明own 

合Tota計l 

虫えい脱出失le散a 
Fai1ure to leave galls 

s越Uent冬tkl場nino所gwへnin 移coa動vues中reswのip不nrtie明orr要intg因o 

sites 

寄Para生sitism 
Oそtのheイ也rs 

合Tota計l 

オス
Male 

死亡 a数th No. of de 
dx 

14638 

201 

8096 

62 

8158 

104 

80 

10 

194 

105 

300 

762 

1549 

2716 

263 

死Mor亡talit率y 
100qx 

55.5 

1.7 

70.3 

0.5 

70.8 

3.1 

2.4 

0.3 

5.8 

3.3 

9.5 

24.0 

48.9 

85.7 

58.1 



ステージ
Stage 

x 

O卵va〈r卵ia巣n内E)ggs 

産卵
Eggs 

Hふatc化h 

虫えい内 l 齢幼虫

l1asrtv-ase taign E galls 

虫えい内 3 齢幼虫
3rd-stalgn e 
larvae in galls 

成虫
Adults 

メス成虫
Adult females 
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Table 15. 上賀茂における 1981-1982 年世代の生命表

Life table for T. japonensis 1981-1982 at Kamigamo 

生No存.of 数
surVIvors 

lx 

31931 

14076 

13757 

4724 

4323 

235 

91 

死Mort亡alditxyF 要factor 因

捕Lo食ss ・o移f f出em・ a産leみs 残duしe to 

predation and ermeailgizre ation, 
and failure to 
maximum reproductive 
potential 

捕Pder食seidca・cta未itoi授no，n精，ine・fte乾crt燥iliなtyど, 

捕食・t雨10滴n.など
Predation, raindrops, etc 

レジン
Resinosis 

合Tota計l 

病Dise気ase 
レジン
Resinosis 

F菌ungi 
Oそtのhe{也rs 

T合ota計l 

F虫aえi1い脱出失le敗a ure to leave galls 

林Dr外01への落下
pping outside the stand 

P寄ara生sitism 
その他
Others 

合Tota計l 

オス
Male 

死 of亡d 数No. of death 
dx 

17855 

319 

8704 

329 

9033 

236 

128 

3 

34 

401 

143 

2695 

376 

874 

144 
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死M 亡率
ortality 
100qx 

55.9 

2.3 

一
63.3 

2.4 

65.7 

5.0 

2.7 

0.1 

0.7 

8.5 

3.3 

62.4 

8.7 

20.2 

94.6 

61.3 
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ks=ksl+kss+ kS8十 ku，

ks=k81+ k招十k8S である。
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なお， 1981 年世代の 3 齢幼虫の林外への落下による死亡は，生命表解析からは除外した。

個体数の年次変動の主要因 (key factor) を明らかiとする生命表解析には， V ARLEY and GRADWELL 

(1960)58)の提案した図式法がよく用いられる。しかし，彼らの方法では，いくつかの死亡要因が類似した

変動パターンを示した場合，変動の主要因の同定が困難になる。 PODOLER and ROGERS (1975)87>は，主要

因を明らかにする別の方法を提示した。彼らによると，全死亡を x軸・部分死亡を Y軸lζ とり，部分死亡

を全死亡に対しプロットして得られた一次回帰直線の傾きが最大の部分死亡が，変動の主要因とみなされ

る。

Fig. 7, 8 に図式による主要因解析の結果を示す。世代間死亡Kと類似した変動を示したのは，虫えい

形成前死亡 k1 であった。 しかし， k1 の四つの部分死亡は，すべて k1 と似た変動ノマターンを示し (Fig.

8) ，図式法では k1 の変動の主要因を明らかにできなかった。 しかし，産み残しによる死亡 k10 が k1 との

3.0 
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2.0 

."".............・\・ー・ど世知
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世代
Generation 

Fig.7. 変動主要因解析

K巴y factor analysis for six generations' population data 

0: 幼虫の林外への落下を除く。
Empty circles do not include an unexpected mortality, dropping of larvae 
On the ground outside the stand. 
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回帰で最大の回帰係数を示し (Table 16) , ko が k1 の変動の主要因であったと考えられる。 k10 は K と

の回帰でも最大の回帰係数を示し (Table 17) , Kの変動に最も寄与していたと考えられる。以上の結果

は，産卵活動の成否(実現産卵率〉が，本種の個体数変動i乙大変重要であったことを示唆する。

個体群に制御機構が作用する発育ステージを，各発育ステージの個体数 (Nx) の対数値の分散， Var 

(log Nx) の変化から推察した。久野(1968)20) は，制御機構は Var (log Nx) の値が著しく減少するス

テージlと作用する乙とを指摘している。 Fig.91ζ ， 1976 年から 1982 年にかけての各発育ステージにおけ

る個体数密度の対数値の平均 log Nx，と分散， Var (log Nx) を示す。 Var (log Nx) の値は， log Nx 

とともに，虫えい形成前，特に羽化から産卵までの期聞に著しく減少した。 log N. は虫えい脱出後も著

しく減少したが， Var (log Nx) はほとんど減少しなかった。これらの結果は，本種の個体群は主として

虫えい形成前の死亡により制御されていたことを示唆する。

4-3 死亡要因の個体数密度との関係、

各死亡要因の個体数密度との関係を， k-~直をそれぞれの死亡の作用する直前の個体数密度にプロッ卜し

て(VARLEY and GRADWELL, 196359)) 検討した。結果を Fig. 10, 11 Iと示す。 k) と密度との聞に正相関

がみられ，回帰係数は有意にゼロより大きかった。 ζのことは， k1 は密度依存的であった乙とを示唆す
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作ト EP 
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Table 16. k10-k1S の k1 ~と対する回帰係数

Regression coe伍cients for various k-values on k1 

k-値
k-value 

k10 

kl1 

kla 

k13 

回帰係数
Regression coefficient 

0.801 

0.059 

0.068 

0.062 

Table 17. k10-k4 の世代悶死亡 K~ζ対する回帰係数

Regression coe伍cients for various k-values on total K 

k-kv-a値lus 回帰係伍数cie 
Regression coefficient 

klO 0.864 

kl] 0.109 

k1a 0.234 

k1S 0.088 

ka1 0.039 

kaa -0.022 

kas 0.003 

kS1 -0.180 

ksa 0.066 

k回 0.019 

kl -0.157 
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Fig. 9. 各発育ステージの個体数の対数値の平均(log 官二: .)と分散 (Var (log Nx) : 0) 
Mean C.) and variance CO) of logarithm of the number of 
individuals in each developmental stage. 

実線は 6 世代，点線は 5世代のデータから推定した変動
Solid lines are estimated from 6 generations' data, and dotted 
ones 5 generations' data. 
F: 卵巣内の卵， E: 産みつけられた卵， H: ふ化， L， :虫えい内 1 齢幼虫，
L, :虫えい内 3 齢幼虫。 A: 成虫， AF: メス成虫

F : Fecundity (Total ovarian eggs) , E : Deposited eggs, H : Hatch, L, : 1 st-stage larvae 
in galls, L, : 3rd-stage larvae in galls, A: Adults, AF : Adult females. 
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Fig. 10. k1-k4 の密度関係
Density relationships of k1-k4 

点線は回帰直線，傾き(めには 95% の信頼区闘を付加
Dotted lines are regression lines. Slopes (b) are added by the 95% reliance 
intervals. 
図中の番号は世代番号
Numbers in a 五gure are generation numbers. 
* 95% レベルで有意
Significant at the 0.05 level. 
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Fig. 11. k10-k88 の密度関係
Density relationships of k10-k88 

点線は回帰直線，傾き(めには 95% 信頼区間を付加
Dotted Jines are regression lines. Slopes (b) are added by the 
95% reliance intervals. 
図中の番号は世代番号
Numbers in a figure are generation numbers. 
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Fig. 12. P. matsutama (0) とよ seoulis (.)に
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Density relationships of percent parasitisms by 
P. matsutama (0) and 1. seoulis (.). 
図中の番号は世代番号
Numbers in a figure are generation numbers. 
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15αm 

る。 k10 も正の密度関係を示したが，回帰係数のゼロとの聞の差は有意ではなかった。寄生 (k叫を除く

他の死亡は，明確な密度関係を示さなかった。寄生は反時計四りの変化を示した。しかし. Fig. 11 中の

密度関係は落下幼虫密度に対するもので，卵やふ化幼虫l乙産卵するよ seoulis や P. matsutama による

寄生の密度関係、としては現実的なものではない。 Fig. 12 に P. matsutama と 1. seoulis による寄生率

の産卵密度・ふ化幼虫密度との関係を示す。 P. matsutama による寄生率は反時計回りの変化を示した

が，よ seoulis による寄生率は明確な密度関係を示さなかった。乙れらの乙とから . P. matsutama は遅

れの密度依存的K ， 1. seoulis は密度独立に寄主に作用したと推察される。

E 田上山個体群

1. 調査地の概要

調査は， 1978 年 4 月から 1979 年 8 月にかけて，滋賀県下琵琶湖の南岸に位置する田上山系 (36056'N ，

135059'E ，標高 380m) の尾根筋にあるクロマツ若齢林で行った。 乙の林分は砂防林として 1972 年に造

成されたもので，クロマツが肥料木のヤシャブシとともに等間需で植栽された。林分内の平坦な部分に，

7.5x7.5m の調査プロットを設置した。調査プロット内には 20本のクロ 7ツが植栽されていた。 1978

年 11 月に測定した 20 本のクロマツの平均樹高と平均胸高直径は，それぞれ 4.1m と 6.3cm であった。

調査を開始した 1978 年 4 月には，林冠はほぼ閉鎖していた。

調査地の土壌は花闘岩の風化土壌で，小さい礁に富み，排水J性IC優れている。しかし，調査プロットの

すぐ横に地下水流があり，調査期間中土壌が極度に乾燥することはなかった。土壌の発達は悪く，有機物

層 (A。層)と鉱質土層の境界は明確であった。 A。層の厚さは 0.1~2.0cm で，そのほとんどがL層か

ら成り， F層やH層の発達は悪かった。鉱質土層中の有機物含有は非常に之しかった。

調査地における 1977 年から 1979 年までの年平均気温と年平均降水量は， 12.50C と 1670mm であっ

7こ。
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2. 調査方法

個体数および分布様式は，羽化，産卵，ふ化，虫えい形成，幼虫の落下，幼虫・踊の土壊中での越冬に

ついて調査した。以下lé各調査方法の詳細を述べる。

2-1 羽化数

羽化は，上賀茂個体群の調査に用いたとの同じ羽化トラップ(直径 10.5 cm，高さ 15cm) を用いて調

査した。 1978 年は，調査プロット内に 75cm 間隔で 64 個のトラップを一様に設置し， 5 月 15 日から 8

月 12 日まで 1 週間間隔で羽化数を調査した。 1979 年はトラップ数を 81 個 lé増し， 5 月 7 日から 8 月 15

日まで 1 週閣間隔で羽化数を調査した。

2-2 産卵数・ふ化数・虫えい内幼虫数

当年生針葉表面に産みつけられた卵は，そこでふ化し，幼虫はその基部lζ虫えいを形成する。そ乙で，

これらのステージの分布様式と個体数は，新梢をサンプノレ単位として調査した。サンプリングは， 1978 年

6 月 1 白から 11 月 4 日までの期間中， 7 回行った。林冠中の垂直分布を調査するために，林冠を次のよ

うに 5 層に等分した。 1 層: 3.7m 以上， II層: 2. 8~3. 7 m , III層: 1. 9~2. 8 m , lV層: 1.~1. 9m， 

V層: ~1. 0m。各層は，それぞれ枝階の高さとよく一致した。そとで， 1 回のサンプリングでは，調査

プロット内の 20 本のクロ 7ツについて，各校階からランダムに 1 本ずつ新梢をサンプルした。 1 固にサ

ンプJレした新梢数は， 80~91 本に達した。新梢を注意深く実験室に持ち帰り，実体顕微鏡下で，卵塊，卵

塊あたりの卵・虫えい・虫えいあたりの幼虫を数えた。また，葉鞘から緑色の部分が 0.5cm 以上伸びた

ものを産卵対象棄とし(三浦， 196282)) ，新梢あたりの全針葉数・産卵対象針葉数もあわせて調査した。

2-3 落下幼虫数

幼虫の落下は，直径 10.5cm のリターフォーノレトラップを用いて調査した。プロット内に 81 個のトラ

ップを 75cm 間隔で一様に設置し， 1978 年 11 月 4 日から 1979 年 3 月 22 日にかけて，各トラップ内の落

下幼虫数を 1 週間間隔で調査した。

2-4 土中幼虫数

土壌中で越冬中の幼虫の分布・密度を調査するため，直径 10.5cm のリターと厚さ 4cm の土壌サンプ

ルを， 調査プロット内で1.5 m 間隔で 25 個採取した。土壌サンプルの採取は， 幼虫の落下が完了した

1979 年 3 月 22 日に行った。採取したサンプルを実験室に持ち帰り， リターについてはハンドソーティン

グ法，土壌については水洗法により幼虫を抽出した。との方法により，すべての幼虫の抽出が可能であっ

た。

2-5 新梢数

調査プロット内の新梢数は， 1978 年 5 月 4 日に，プロット内の 20本のクロマツについて実測して求め

た。その結果， 1978 年度のプロット内の新梢数は 3912 本であった。

2-6 密度換算

産卵数・ふ化幼虫数・虫えい内幼虫数は新梢単位で，一方，羽化成虫数・落下幼虫数・土中幼虫数は単

位林床面積あたりで推定された。そ ζで，すべての発育ステージの個体数は，林床 1 m2 あたりの密度に

換算した。密度換算は，上賀茂個体群で用いた方法によった。

3. 個体数変動

本種の生活史を，生息場所の変化から，羽化から虫えい形成まで，虫えい形成から虫えい脱出まで，虫
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えい脱出から羽化までの三つに大別した。以下に，とれらの期間の死亡について詳細を述べる。

虫えい形成前3-1 

羽化成虫の総蔵卵数と虫えい内 1 齢幼虫数の差から推定した虫えい形成前の死亡率は， 91. 6% と高かっ

た。乙の期間の死亡は世代間死亡の 92.1% を占め， (i) 産み残しによる卵の死亡， (ii) 産みつけられた卵

の死亡， (iii) ふ化幼虫の虫えい形成前の死亡に大別できた。

メスの割合は1978 年の羽化は 5 月末から 7 尽末までみられ，羽化成虫密度は 476土 90(S. E.)/m2• 

(n =59) で，卵44.8% であった。林内で捕獲したメスを解剖した結果，平均蔵卯数は 160土5(S.E.)

これらの値から，羽化成虫の総蔵卵数は 34108土 639(S. E.) 卵1m! と推定されはすべて成熟していた。

た。一方，林内で産みつけられた卵の密度は 11 ， 214土 109(S. E.)卵1m2 で，実現産卵率は約 33% であっ

死亡要因として，交尾の失敗・捕とのことから，産み残しによる卵死亡率は約 67% と推定された。fこ。

食・移出などが考えられるが，個々の要因による死亡率は調査できなかった。

林内のふ化幼虫密度は 10027::1: 104(S. E.)/m~ で，卵期死亡は 11% と推定された。死亡要因は捕食・

クロマツ個体あ未受精・物理的破壊で，それぞれ卵期死亡の 47%， 28%, 25% を占めた。卵期死亡は，

たりの卵密度と正相関を示したが (Fig. 13) , 樹冠層閣では有意な差は示さなかった (F= 1. 81 ， ρ> 

0.05) 。

ふ化した幼虫の 295ぢにあたる 2， 871 士 100(S.E.)個体1m2 が虫えいを形成し，ふ化幼虫の虫えい形成

虫えい形成率(ふ化卵塊数に対する虫えい数の割合〉は多くの卵塊が前の死亡率は 71% と推定された。

産みつけられたクロマツほど高く (Fig. 13)，新梢あたりの卵塊密度が高かった樹冠上層で下層より高か

これらの結果は，ふ化幼虫の死亡

はクロマツ個体間，個体内のいずれの場合も密度依存的であった乙とを示唆する。乙の時期の主要な死亡

った (II層: 35.6%, m層: 31. 6%, N層: 27.55ぢ， V層: 22.35ぢ)。
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卵死亡率 (A) と虫えい形成率(ふ化卵塊数lζ対する虫え

い数の割合) (B) の密度関係

Density relationships of egg mortality (A) and the rate of gall 
formation (B) , which is expressed by the percentage of the 
number of galls to that of egg clusters hatched. 

林相関関係は 99% レベルで有意
The correlation is significant at the ﾞ =0.99 level. 

事相関関係は 95% レベルで有意
The correlation is signi自cant at the �=O.95 level. 

木あたりの卵数
No. of eggs per tree 

Fig. 13. 
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要因のーっとして，雨滴によるふ化幼虫の針葉からの落下が考えられる。

3-2 虫えい内生息期

虫えい内では， 1 ~15 個体(平均 3.5 個体)の幼虫が生息していた。 との期間の死亡率は約 10.% と低

かった。主な死亡要因は病気と樹脂で，幼虫問の餌や空間をめぐる競争による死亡は認められなかった。

3-3 虫えい脱出後

虫えい内で 3 齢に達した幼虫のほとんどすべての個体が， 11 月から 3 月末にかけて虫えいから脱出し，

地上に落下した。踊化が長期間にわたって生ずるので，幼虫と踊の死亡率を別々に推定できなかった。そ

こで，落下幼虫数と羽化成虫数の比較から，両者の死亡率を一括して推定した。死亡率は 81.% であった。

虫えい脱出後の死亡は密度独立的に作用していた (Fig. 14)。との期間の重要な死亡要因の一つに寄生蜂

があげられる。今回， P. 押wtsuta例。， 1. seoulis, 1. matsutama の 3 種類が確認できた。落下幼虫のとれ

らの寄生蜂による寄生率は， 28.4% と推定された。これらの寄生蜂のうち，よ matsutama の個体数は他

の 2種lζ比べ極端に少なく， 1. seoulis と P. matsutama で全寄生の 63.% と 37% を占めていた。

3-4 生存曲線

以上のように，田上山個体群の個体数は生活史を通して，虫えい形成前と虫えい脱出後の二つの期間に

著しく減少し，虫えい内に生息する期間中は安定していた。その結果，本個体群の生存曲線も，上賀茂個

体群と同様，階段状を呈した (Fig. 15)。なお，田上山個体群の生命表を Appendix-Table 11:示した。

4. 分布様式の変化

木種の分布様式の解明にあたり，生活史を産卵から虫えい形成にいたる針葉で生息するステージ〈樹上

期)と落下から羽化にいたる土壌中で生息するステージ(土中期)の二つに分けた。樹上期の分布様式は

新梢を単位として，土中期の分布様式はトラップまたは土壌サンフ勺レ〈乙れらはすべて面積が等しい〉を

単位として推定した。
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Fig. 14. 土中期の生存率の密度関係

Relationship between the survival rates in the 
soil habitat stages and the number of larvae 
in soil. 

土中期の生存率は，土中幼虫数に対する羽化数の比で示す
The suruival rate is expressed by the ratio of the 
number of adults emerged to that of larvae in soil. 
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標準誤差を付加
Vertical lines show the standard errors. 

1 9 7 8 

樹上期の分布様式4-1 

クロマツ個体内での分布

卵・卵塊・虫えい内幼虫・虫えいのクロマツ個体内での分布は， IWAo (1968)10)の提案した品-m 回帰

法を用いて解析した。平均 (m) と平均乙み合い度(品)の間 lとは，一般に，次のような直線関係が存在

(1) 

する。

品 =a.+β m ，

このとき，切片a は分布のまま本単位が単独個体であるか複数個体であるかを示し，傾き β は分布の基本単

位が空間にどのように分布しているかを示す。今回は，各調査木でサンプルした新梢を単位とした平均(i)

と平均こみ合い度 d) を調査木ごとに求め，全調査期間を還して Z を主 に対してプロットした。結果を

乙Fig. 16 Iと示す。いずれの場合も，両者の聞には正の傾きを持った直線関係が得られた。乙のととは，

れらのステージでの新梢を単位としたクロマツ個体内での分布様式は，調査した 20本のクロマツでほぼ

一致していたととを示す。

切片 a の値は卵塊については 2.37，卵については 23.23 で，卵期の分布の基本単位は卵塊群であったと

推察される。乙れは，成虫は新梢上を歩き回りながら産卵針葉を決定する産卵行動と関係があると考えら

れる。一方，虫えいと虫えい内幼虫の場合， a の値は 01己近く，幼虫期の分布単位は，単一の虫えいであ
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ったと考えられる。

傾き β の値はすべての場合で 1 より大きし卵期，幼虫期を通じて，クロマツ個体内の分布は集中的で

あったと推察される。クロマツ個体内での卯の集中的な分布は，卵の樹冠での垂直分布lとより説明でき

る。 Fig. 17 lé産卵対象針葉の全針葉lé対する割合，メスの累積羽化率，そして新梢あたりの産卵対象針

葉・卵塊・虫えいの垂直分布の季節変動を示す。成虫の羽化開始直後は，新梢あたりの卵塊数に樹冠層間

で著しい差は認められなかった。しかし，羽化が進むにつれて， と層の新梢で多くの卵塊がみられるよう

になった。新梢あたりの針葉数は新梢の着葉部長に左右され，上層の新梢ほど多くの針葉を着けていた。

そこで，針葉あたりの卵塊密度を樹冠層間で比較したところ，有意差は認められなかった (F =0.13, 

ρ)>0.05)。これらの結果から，成虫はクロ 7ツ個体内では，産卵のための新梢の選択性を持たなかったと

推察される。したがって，新梢を単位とした卵期の集中的なクロマツ個体内の分布は，新梢あたりの産卵

対象針葉数の樹冠層聞の著しい差とそれに応じた産卵活動が原因していたといえよう。

β の値は，幼虫期において卵期より高かった。とのことは，産卵から虫えい形成までの間に分布集中度

が増大したことを示唆する。この分布集中度の増大は，虫えい密度が樹冠層間で有意差を示すようになり

(F =5. 82， ρ<0.01)，新梢あたりの虫えい数の層聞の差が卵塊より顕著になった (Fig. 17)ζ とと関係

があると考えられる。

(2) クロマツ個体聞の分布

卵期・幼虫期のクロマツ個体聞の分布は，新梢を単位としたクロマツ個体内での分布と全体分布 (over

all distribution : KUNO (1976)剖))の比較より推定した。全体分布を推定するため，調査プロット内の

20 本のクロマツから一度にサンア勺レしたすべての新梢をこみにして平均 (i) と平均こみ合い度(主〉を計

* 算し，サンプリングどとに得られた x を Z に対してプロットした。解析を行ったすべての場合で， Z-z

聞に直線関係が認められた。 K口NO (1976)91)によると，全体分布とクロマツ個体内の分布についての Z

Z 回帰直線は共通の切片a を持ち，一般に傾き β の値は全体分布の方が高い。今回，全体分布はクロマツ

ー*
個体内の分布と異なった切片を不した。そ ζで， x -.i 回帰式の計算に用いたデータ数が多く，相関係、数

のきわめて高かったクロマツ個体内の分布の a の値を全体分布の alé置きかえ， 全体分布の傾き β1 は次

式を用いて計算しなおした。

β1 = L:i(!-a) /L:i2. 

全体分布の集中度は，新梢あたりのクロマツ個体内分散と個体間分散を反映する (KUNO， 197621)) 。 した

がって，全体分布における傾き β1 とクロマツ個体内の分布における傾き向の比 (β:11β:2) が 1 よりも大き

ければ，クロマツ個体閣の分布は集中傾向を持ち， 1 よりも小さければ，一様な分布傾向を示すととが期

待できる。

Table 18 !ζ各ステーヅにおける β1.向， β11 (32 の値を示す。いずれの場合も傾きほ全体分布の方が高い

値を示し，卵期・幼虫期を遇して，クロマツ個体閣の分布は集中的であったことが示唆される。

卵の集中的な分布の原因として，メスの羽化の分布，産卵対象針葉のクロ 7ツ個体聞の変動，クロ 7 ツ

個体の形状(新梢数や樹高〕が考えられる。とれらの要因とクロマツ個体あたりの卵塊数の関係を，

SPEARMAN の順位相関係数(ハ) (SIEGEL, 195642)) を用いて検討した。結果を Table 19 示す。

調査プロット内では，クロマツはほぼ等間隔に植栽され，林冠はほとんど閣鎖していた。また，林分内

でクロマツが生産する当年生針葉数は，すべてのメスが卵巣中の卵をすべて産みつけるのに必要な針葉数
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Tab!e 18. 卵期・幼虫期のクロマツ個体内での分布と全体分布における

新梢あたりの卵塊・虫えいの平均 (i) 一平均こみ合い度(あ
の回帰係数

* Values of the slope βin the x-i relations for the overall and 

within-tree distributions of egg cIusters and galls. 

要 因
クロWマitツhi個n-体tr内ee分布 全 O体ver分all 布 Ra比tio 

Factor distribution distribution 
(β11 β:s) 

(向) (βο 

卵 塊 1.23 1. 99 1.62 Egg cIusters 

虫えい 1.96 5.71 2.92 Galls 

Tab!e 19. 産卵対象針葉率，メス成虫羽化数，クロマツ個体あたりの新梢数・樹

高とクロマツ個体あたりの卵塊数・卵塊密度についての SPEARMAN の

順位相関係数 (η〉

The SPEARMAN rank correlation coe伍cient (r.) 

6Ju月ne1 日|| 6 月 7 日 6 月 14 日
1 June 7 June 14 

Af産ovr卵ao対ilva象ipio針tsili葉yti率oonf needles 一N卵o.塊of数egg 0.818** 0.576* 
cIusters 

fA産ovr卵ao対ilva象ibmi針lsiti葉yti 率of needles 一Ed卵eg塊ngs密ictly度uster 0.773*ホ 0.600* 
posluon 

Nメ0ス.成of虫a羽du化lt数females 一N卵o塊数
. of egg 0.118 0.303 0.747* 

巴merged umder a tree cIusters 

メス成of虫羽du化lt数fe ーEd卵Eg塊ngs密ict渡y luste No. of adult fema!es EIlIl cIuster 0.152 0.146 0.509 
emerged under a tree 

卵塊数 一Ed卵eg塊ngs密ictyl度uster No. of egg cIusters 0.976** 0.867キ* 0.855** 

N新o.梢of数shoots 一卵塊数
No. of egg 0.249 0.576* 0.212 
cIusters 

N新o.梢of数shoots 一d卵Eeg塊ngs密icty度luster 0.164 0.309 0.006 

樹Tree h高eight 一N卵o.塊of数egg O. 142 -0.033 0.046 
cIusters 

T樹ree高height 一Ed卵eg塊ngE 密CI度uster -0.021 -0.124 -0.209 
s咜y 

* 95% レベルで有意 料 99% レベルで有意
場 Signi自cant at the 0.05 leve1 ホ本 Significant at the 0.01 level. 

- 87 ー

6 月 30 日
June 30 

0.664* 

0.476 

0.806** 

0.358 

0.006 

0.361 

0.058 

よりはるかに大きく，クロマツ個体間の分散も小さかった (Tab!e 20)。それゆえ，すべての針葉が産卵

対象になった場合 (Tab!e 20 中の 6 月 14 日と 30 日)， プロット内では産卵対象針葉はど乙でもまんべ
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Table 20. 産卵対象針葉数のクロマツ個体聞の変動と産卵対象針葉率の季節変化

Between-tree variations in the number of avai1able needles 

for oviposition and seasonal changes in the avai1abi1ity of 

needles for oviposition 

クロマツ個体あたりの産卵対象針葉数
産卵対象針葉率(%)月 日

No. of avai1able needles per tree 
Perc怠ntage of 

Date 
平 均 変C. 動V. 係(%)数 avai1able needl巴s

Mean 

6 月 l 日 12725.9 120.6 52.5 
June 1 

6 月 7 日 23219.8 41.6 85.6 June 7 

6 月 14 日 27473.9 53.2 98.0 June 14 

6 月 30 日 27510.0 41.2 100. 。
June 30 

んなく存在していたと推察された。ところが，羽化開始直後の 6 月 1 自には，全針案fC対する産卵対象針

葉の割合は 50% で，産卵対象針葉数のクロマツ個体閣の変動は激しかった (Table 20)。乙のような条件

下では，クロマツ個体あたりの卵塊数は産卵対象針葉数と有意な相関を持ち，卵塊数のクロマツ個体間の

分散は，産卵対象針葉数のクロマツ個体閣の分散を反映していたと考えられる。そして，針葉の展開の初

期に羽化したメスは，針葉の展開の進んだクロマツに集中的に産卵したと考えられる。

しかし，ほとんどすべての針葉が産卵対象になり，産卵対象針葉数のクロマツ個体聞の変動が小さくな

った 6 月 14 日以降では，クロマツ個体あたりの卵塊数は，そのクロマツの下から羽化したメス成虫数と

有意な相関を示した。とのことから，卵塊数のクロマツ個体聞の分散は，最終的には林内でのメスの集中

的な羽化の分布を反映したものと考えられる。

クロ 7ツ個体の新梢数や樹高は， 6 月 7 日の 1 例を除いて卵塊数との間の有意な相関を示さなかった。

したがって，これらのクロマツ個体の性質は，成虫の産卵場所の選択に大きな影響を持っていなかったと

推察される。

全体分布とクロマツ個体聞の分布の回帰系数の比 (β11β2) は，卵期から幼虫期にかけて増大した。との

ことから，個体数のクロ 7ツ個体聞の分散はこの期間増加し，幼虫の分布は，卵の分布lζ比べ，より集中

的になったと推察される。

虫えい形成後は，虫えいの破壊や虫えい内での幼虫の死亡がほとんど認められず，分布の集中度は変化

しなカ〉った。

4-2 土中期の分布様式

幼虫の落下から羽化までのステージの分布様式は， LLOYD (1967)26) の提案した平均とみ合い度指数 (~I

* i) を用いて推定した。落下幼虫・土中幼虫・羽化成虫について計算された x/i の値は，いずれも 1 より

大きしほとんど同じ値を示した (Fig. 18)。とのととから，本種は落下から羽化までの期間中，一貫し

て集中的な分布様式を示し，分布集中度の著しい変化はみられなかったと推察される。

土中期の連続したステージ問での各トラップの捕獲数の回帰解析を行い，との期間の個体の空間配置の
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類似性の検討を行った。結果を Table 21 に示す。クロマツ個体あたりの虫えい数と落下幼虫数の間には

有意な正相関がみられた。これは，幼虫は虫えいから脱出後，まっすぐ地表に落下するためであると思わ

れる。そして，虫えい数一落下幼虫数聞の正相関から，落下幼虫の集中的な分布様式は，虫えい内幼虫の

クロマツ個体聞の集中的な分布を反映していたと推察される。トラップの捕獲数の有意な正相関は，落下

幼虫一土中幼虫聞や土中幼虫一羽化成虫聞にも認められた。したがって，幼虫の落下から羽化までの連続

したステージ間でトラップごとの捕獲数に類似性がみられ，土中期を通して個体の空間配置は変化してい

なかったといえよう。
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Fig. 19. 林分内のメス成虫の羽化
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Local variations in the emergence of adult females in the 

study plot. 

1978 年と 1979 年の羽化の空間分布はともに不均質で，分布パターン 11:は類似性が高かった (Fig. 19, 

Table 15) 。 乙の乙とから，ある世代の成虫の羽化の林内における空間的なばらつきは，世代を通して保

たれ，次世代 11:伝えられたととがわかる。

E 考察

1.個体数変動

本研究で得られた上賀茂個体群の 6 世代についての生存曲線と田上山個体群の 1 世代の生存曲線は，い

ずれも虫えい形成前と虫えい脱出後の高い死亡率と，虫えい内生息期の低死亡率が原因で，階段状を

呈した。今回得られた階段状の生存曲線は，本種の生存曲線の一般的形状とみなしてよかろう。 SUNOSE

(1983)ω も 7サキタマパエ， M. pustulae で同様の階段状の生存曲線を得ている。彼は，M. ρustulae

の生存曲線は寄生者・捕食者の種の増加lとより，なめらかになると予想している。本種の場合， ζれまで

に報告されている寄生蜂はすべて寄主特異性をもっ内部寄生蜂で，卵期とふ化幼虫が虫えいを形成するま

でのごく短期間しか寄主を攻撃しない (So尚. 1986(8))。また，虫えい内幼虫を攻撃する多食性の寄生者や

捕食者は，とれまで発見されていないし，今後発見される可能性は低い。したがって，本穫の生存曲線が

なめらかになる可能性は非常に低いと考えられる。

上賀茂個体群の 6 世代にわたる個体数変動の調査を通して，個体群動態の中心的課題である個体数の平

均レベルの決定機構，変動機構，安定化機構の特性について，解明を試みた。

本種の成虫は，ほとんどすべてのマツ属当年生針葉が産卵対象になるまで展開したあと羽化し，産卵す
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る。林分内で生産される当年生針葉数は，年変動が小さい。とれらの乙とは，本種の野外個体群は，毎世

代安定的な資源、(産卵対象針案)を供給されているととを意味する。本種の産卵および虫えい形成は，当

年生針葉lと限られる。そして， 1 対の針葉上には，通常，虫えいは 1 個しか形成されない。したがって，

本種の個体群の密度レベルの上限は，生息環境内の資源量，すなわち産卵対象針葉数lとより決定されてい

るといえよう。ととろが，今回調査した上賀茂・田上山の二つの個体群は，資源量lとより決定される密度

の上限よりかなり低いレベノレに抑えられ，個体数は安定していた。いずれの世代でも個体数は，羽化から

産卵まで，ふ化から虫えい形成まで，そして虫えい脱出から羽化までの期間に著しく減少した。とれらの

期間の死亡に対する捕食・寄生・樹脂などの生物的要因の寄与は少なかった。したがって，本種の個体群

は，主として，産卵期間，ふ化幼虫の針葉上の移動中，そして幼虫・踊の土壌中での越冬中に作用する気

象要因の変動などの非生物的要因により，低レベルに抑えられていたと結論される。乙のような非生物的

要因による密度レベルの抑制は， BARNES (1935)1)の数種類のタマパエの潜在的な大発生は産卵期間の気

象条件の変動により抑えられているという指摘と一致する。 しかし， U. jaceana, M ρustulae， Dasyｭ

neura apopecuri (REUTER) といったタマパエで報告されている寄生蜂による密度レベルの決定 (BARNES，

19351) ; VARLEY, 194757) ; SUNOSE. 1985附)や多くの鱗麹目で知られている多食性捕食者による密度レベル

の決定機構(志賀. 1979m) とは異なっていた。

6 世代の生命表解析の結果，個体数変動の主要因は産み残し死亡であるととが判明した。とのととは，

個体数の年変動は，野外での成虫の実現産卵率により決定されていたととを意味する。同様の結果は，イ

チイの芽に虫えいを形成するタマパエ ， Taxomyia. taxi. (REDFERN and CAMERON. 197889)) や多くの小型

双麹目昆虫 (BENSON. 1973~) ; SOUTHWOOD and READER. 197658) ; KOWALSKI. and BENSON. 197818つでも報

告されており，本種のような小型双麹目昆虫では，産卵活動の成否が個体数変動にとって重要であると考

えられる。

成虫は羽化後 24 時間以内に交尾・産卵し，死亡する(曽根. 1980叫， 198649))。そして，個々の成虫の

産卵活動は，一時的な気象条件の変動に影響される (SONÉ. 198445))。したがって，成虫の羽化期間中の気

象条件の一時的な変動が，本種の個体数変動に重要な役割をはたしていたと考えられる。ととろが，羽化

期間は 2 か月 ~C及び，その期間中の気象条件の著しい年変動は，調査期間中認められなかった。とのこと

は，個々の成虫は気象条件の変動により異なった影響を受けるが，個体群全体の産卵に対する影響は世代

間で差が小さかったことを示唆する。したがって，羽化期間中の気象条件の小さい年変動が，個体数の年

変動の小ささの一部を説明しているかもしれない。

本種の個体群は，主として虫えい形成前の死亡により制御されていたと考えられた。しかし，虫えい形

成前の死亡を構成する k10 から k18 の四つの部分死亡のうち，明確な密度依存性を示したものはなかった。

ただし，幼虫の移動中の死亡 k~ に合まれる複数の卵塊が産みつけられた針葉上での虫えい形成時の幼虫

の干渉は密度依存的で，個体数制御に関与していたと考えられる。ところが，幼虫簡の干渉が生ずる複数

の卵塊が産みつけられた針葉の割合は，毎世代低かった。個体群の密度レベルが資源量により決定される

上限近く，またはそれ以上に上昇したとき，重複産卵を受けた針葉の割合も増加し，幼虫間の干渉は有力

な制御機構となることが予想されるが，今回のように低密度レベルで生息する個体群の制御が，幼虫関の

干渉だけによったとは考えにくい。

虫えい内 l乙複数の幼虫が生息する本種では. 1 虫えい 1 幼虫の M. pustulae (SUNOSE, 198354)) や 1 鱗
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茎 l 幼虫の wheat-bulb fly, Delia coactata. (RYAN, 197340) ; KOWALSKI and BENSON, 197818)) で報告さ

れている寄主内での競争による幼虫の著しい死亡は認められなかった。これは，虫えい形成lとより餌の質

が高められる (McNEILL and SOUTHWOOD, 197831つことと関係があると考えられる。また，虫えいあたり

の幼虫数とともに幼虫のサイズが減少し，その結果，幼虫の越冬死亡が増加し，成虫のサイズや蔵卵数が

減少するととが実験的~C確められた。しかし，幼虫密度の変動は，幼虫のサイズに影響する虫えいあたり

の幼虫数の変動を引き起こさなかった。したがって，虫えい内の幼虫の競争が，個体の死亡やサイズの減

少による再生産の低下・移出の増加(志賀， 197941)) を通して，個体数制御lζ強くかかわっていた可能性

は低かったと考える。

寄生は， U. jaceana や M. ρusfulae などのタマパエの主要な個体数制御要因であった (VARLEY，

194757) ; SUNOSE, 198354), 198556)) 。 本種の寄生蜂のうち ， P. matsutama は遅れの密度依存的lと， よ

seoulis は密度独立に作用した。そして，いずれの種による寄生率も， SUNOSE (1 985)66) が M. ρusfulae

で報舎しているような激しい世代間変動を示さなかった。また，韓国で大発生した木種の個体群でさえ，

両穫による寄生率は 32~33% と低く，本調査で得られた値と差がなかった (LEE et al., 198524))。それゆ

え ， P. matsutama とよ seoulis はともに，有効な天敵となりうるいくつかの性質を持っている (SONÉ，

198648)) にもかかわらず，木程の個体数制御に重要な役割をはたしていなかったといえよう。さらに，寄

生蜂の産卵後の寄生以外の要因による寄生の著しい死亡が，寄生の個体群動態~C及ぼす影響を弱めた

(HASSELL, 19697))のではないかと考えられる。以上のととから，本種個体群は，単一の要因ではなく，複

数の小さい要因の組み合せにより制御されていたと推察される。

とのように，木種の個体群は，主として虫えい形成前と虫えい脱出後に作用する非生物的要因lとより，

競争・干渉などによる生存率や繁殖力の減少などの強い安定機構が働くと予想されるレベルよりも，かな

り低く抑えられていた。そして，個体数は安定し，複数の要因の複合効果lとより個体訴は制御せれていた

と結論されよう。さらに，天候・温度などの非生物的要因は， SOLOMON (1949)掛が指摘したように餌量の

変化などを通して複合的に作用するのではなく，直接個体の行動や死亡に作用する可能性が大きい。マツ

バノタマパエは，わが国のアカマツ・クロ 7ツ林ではいたるところで生存が確認され，その密度は大発生

した林分を除いて，今回の結果と同様に低い。したがって，今回得られた個体群動態の特性は，本種の一

般的なものといえよう。本研究でみられた個体群動態 iと対する生物的要因の寄与の低さは， (i) 交尾・飛

淘行動が気象条件の変動に影響されやすい， (ii) 天敵にさらされる期間が短い， (iii) 虫えい内で複数の幼

虫が共存できる，といった生態的特徴を反映していると考えられる。本種個体群には毎世代多量の産卵対

象針葉が供給され，種の潜在的再生産力は高い(曽根， 198649))。それゆえ，本程の個体数レベルは，非

生物的要因の働らきが緩和されたとき，産卵対象針葉数lとより決定される密度レベソレの上限近くまで，急

激に上昇する乙とが期待される。

2. 分布様式

これまで行われてきた多数の昆虫の野外個体群の研究で，個体の集中的な分布が報告され，それに対し

多種多様な説明が与えられてきた。久野 (1968)20) は，それらを， (i) 生息環境の異質性， (ii) 不十分な分

散を伴った再生産， (iii) 個体刊の誘引，の三つに大別している。

田上山個体群で，生活史を通しての分布様式を推定したところ，すべての発育ステージで集中的な分布

が認められた。そして分布型は，生活史を通して著しく変化するととなし次世代に伝えられた。土中期
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と樹上期を繰り返す本種では，羽化で認められた集中分布は，産卵活動を通じて樹上期の卵の木間の集中

分布lζ持ち込まれた。 乙れは， 成虫は羽化地点から真上に飛刻する傾向を持ち(曽根， 198649))，産卵対

象針葉が豊富にかっ一様に分布している場合，成虫は羽化地点の近くのクロマツに産卵したととが原因し

ていると考えられた。クロマツ個体問と同様，クロマツ個体内でも卵の分布は集中的であった。これは，

成虫が産卵時iζ新梢に対し選択性を示さなかったこと，木内では新梢あたりの産卵対象針葉数に樹冠層間

で著しい差が認められたことが原因していたと推察された。

樹上期では，クロ 7ツ個体内・個体聞のいずれの分布も，卵期から幼虫期にかけて集中度が増加した。

産卵から虫えい形成までの期間，ふ化幼虫の移動・分散は，産卵された針葉上に限られる。したがって，

この時期の分布集中度の増大は，卵期死亡，ふ化幼虫死亡により，もたらされたと考えられる。卵期死亡

は 11% と低く，樹冠層位悶で有意差はなかった。また，クロマツ個体問では，密度依存的に作用した。一

方，ふ化幼虫死亡は 71% で，クロ 7 ツ個体問，個体内ともに密度逆依存的に作用した。以上のととから，

卵期から虫えい形成までの分布集中度の上昇は，主にふ化幼虫死亡によると考えてよかろう。特に，クロ

マツ個体問の分布では，卵期死亡の分布をより一様化する効果は，ふ化幼虫死亡lとより完全に打ち消され

たと考えられる。

ふ化幼虫死亡では，捕食・幼虫の干渉，樹脂などの生物的要因による死亡率は低く，雨滴などの非生物

的要因の重要性が示唆された (SONÉ ， 198750) ; 1 章)。それゆえ，この期間の分布集中度の増加は，ふ化幼

虫に作用した非生物的要因による死亡のクロマツ個体問・個体内の差を反映したものであったといえよ

う。そして，非生物的要因の差は，クロマツ個体内(樹冠層位間)，個体間での環境の異質性に関係して

いたと考えられる。

虫えい内幼虫数のクロマツ個体問のばらつきは，幼虫の地上への落下とともに土中期のステージに伝え

られ，羽化まで保持された。これは，幼虫は虫えいから真下に落下すること，幼虫のジャンプによる移動

分散がわずかであること(曽根， 198649))，そしてこの期間の死亡が密度独立であったためであると考え

られる。土中期の死亡では，寄生・捕食などの生物的要因によるものの割合は高くなし土壌水分などの

環境条件の変動に起因するものの重要性が指摘された。以上の結果から，一度あるステージで集中的な分

布様式が認められた場合，集中的な分布傾向は，小分散や環境の異質性を反映した死亡・産卵lとより，少

なくとも数世代は維持される乙とが期待される。

田上山個体群は，調査を開始した 1978 年の羽化の時点で，すでに集中的な分布を示していた。そして，

との個体群が集中分布するようになった経緯については，調査できなかった。

個体群が集中分布を示すようになった機構として， (i) 林分内への移入が集中的lと生じ，そのまま定着

した。 (ii) 林内でなんらかの集中行動が生じた。 (iii) 林内での密度レベルの不均一性がなんらかの原因

で生じた，ことが考えられる。木程の林分間の移動は成虫期に限られる。成虫の産卵は，樹高や新梢数と

いったマツ個体の形状と関係がなかった (Table 19)。本種は，卯塊で卵を産みつける ζ ととオスの群飛

以外には集合行動をとらない。それゆえ，成虫が林分内のある限られたマツ個体!と集中的に産卵するよう

に移入したり，ある場所に集合するとは考えにくい。本種の野外個体群は，通常低レベノレに抑えられてい

るが，潜在的lζ高い再生産力を持った本種の個体数レベノレは，非生物的要因が主体となった個体数抑制作

用が緩和されたとき，急激に上昇すると予想された。そして，林分内の環境の異質性を反映した密度レベ

ノレの極地的な仁昇が，林分内の密度レベノレの不均一性を引き起乙す可能性は高いと考えられる。また， J)l゚  
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期から虫えい内幼虫期 lとみられた分布の集中化は，主に非生物的要因によるふ化幼虫死亡のクロ 7ツ個体

内・個体閣の変動lとより，もたらされたと考えられた。それゆえ，田上山個体群で認められた集中的な分

布は， (iii) の林内で密度レベルの局地的不均ーさにより生じたと考えるのが，最も妥当であろう。そし

て，この場合，林内の環境の異質性のはたす役割は大きいと考えられる。

結論として，本種の野外での空間分布は集中的で，それは著しく変化することなく，次世代に伝えられ

るという特徴を持つ。乙の分布の集中傾向には，多くの森林昆虫で報告されている生息環境の異質性が最

も重要な役割jを演じ (HOWSE and DIMOMD, 19658) ; KULMAN, 196719J ; LUCK and DAHLSTEN, 1967釦， 198()29J) 

生活史を通しての小分散と本経の産卵活動は，土中期から樹上期，樹上期から土中期への集中的な分布傾

向の伝達に深くかかわっていたといえよう。
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Eωlogical Studies on the Pine N制姐le Gall Midge, Thecodiplosis 
japonensis UCHIDA et INOUYE (Diptera: Cecidomyiidae) (II) 

Population chang闘 and distribution patterns of the 

population田 at low density levels 

Koichi SONﾉ(1) 

Summary 

The population dynamics of the pine needle gall midge, Thecodiplosis ja.ρonensis UCHlDA 

et INOUYE, was studied during the period from 1975 to 1982 in a young stand of Pinus 

thunbergii PARL. at Kamigamo Experimental Forest Station of Kyoto University, Kyoto. 
Distribution patterns were studied during the period from 1978 to 1979 in a young plantation 

of P. thunbergii on Mt. Tanakami in Shiga Prefecture. Population census was carried out 

for seven stages, i. e., emerging adults, ovarian eggs, deposited eggs. hatched larvae, larvae 

in galls, dropped larvae. and larva巴 in the soil. 

Population changes 

The life tables were obtained for a total of seven generations (six at Kamigamo and 

one at Tanakami). Survivorship curves for the six generations at Kamigamo and the one 

generation at Tanakami were characterized by a low mortality of larvae in galls and two 

high mortalities before gall formation and during the overwintering period in the soil. 

Mortality factors in each developmental stage were identified. Mortality before gall 

formation was 80~95%. and was caused by three major factors; mortality due to the failure 

of females to realize their maximum fecundity, egg mortality, and mortality of hatched 
larvae. 

Mortality due to the failure to achieve maximum fecundity was estimated to be 40~77 

%. and might be explained by ovarian egg mortality, which was the di妊erence between the 

maximum reproductive potential and the realized fecundity of each female and also by the 

loss of females due to predation and emigration from the stand. Vigorous females could 

deposit almost all ovarian eggs under laboratory conditions. Realized fecundity of individual 

females was a百ected by temporal weather conditions. The loss of females due to predation 

and emigration was probably uncommon in the study site. 

Egg mortality was very low (1. 0~7. 55め in each generation. In the 1978~1979 genera司

tion, when the mortality rate was highest among the six generations, predation accounted 
for 53% of egg mortaIity, infertiIity 3496. desiccation 10%. and physical destruction 3%. 

Mortality of hatched larvae was calculated to be 60~7596 for th巴 six generations. Predation, 
resinosis. and interf巴rence among larva巴 during gall formation w巴r巴 considered to be the 

main biotic causes. But predation had littie effect on the survival of hatched larvae. 

Resinosis killed only 1~7% of hatched larvae. The interference among larvae was observed 

on needles with two or more egg clusters wh巴re there were time lags b巴tween successive 

Received September 8, 1986 
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ovipositions. The mortality due to the interference among larvae was density-dependent, 
but was considered to b巴 low in every generation. Therefore, the mortality due to abiotic 

factors. such as dislodgement of hatched larvae from needles by rain drops, should be more 
important than that due to biotic ones. 

Mortality of larvae in galls was 1~20% for th巴 six generations. Thirty-f�e to 90% of the 

larval mortality was recorded at the early larval stage just after gall formation. The most 

important mortality factor during this stage was resinosis. Other factors were disease and 

desiccation. Competition among larvae for food and space in a gall did not cause the death 

of larvae in the gall. The reduced size of larvae led to increased mortality of overwintering 

larvae and pupae in the soi1 and decreased fecundity of females. However, although the 
larval density varied, neither the frequency distribution in larval number in a gall nor the 

mean number of larvae per gall differed signi五cantly from generation to generation. Thus, 
the competition was unlikely to be important in regulating the population. In the 1976~1977 

generation, 3.3% of the third-stage larvae fai1ed to leave the galls due to resinosis, desiccation, 

and disease. 

Mortality of larva巴 and pupae in the soi1 could not be assessed s巴parately. The overall 

mortality in the soil stage ranges from 84~86%. Thre巴 to 32%. averaging 11%, of dropped 

larva巴 died from unknown caus巴s before they settled in their overwintering sites. The 

major mortality factor accounting for 30~40.?6 mortality in this stage was parasitism by 

hymenopterous insects. Percent parasitization ranged from 24~33% for the six generations. 

Platygaster matsutama YOSHIDA and Inostemma seoulis Ko were important endoparasitoids. The 

removal of predatory carabids and spiders increased by only 10% the survival rate in the 

soi1 stage. Other factors. such as fai1ure to emerge, disease, and unfavourable conditions in 

their overwintering sites, account巴d for 30~575ぢ of the mortality in this stage. 

In the 1981-1982 generation, 62.45ぢ of the third-stage larvae in galls dropped outside 

the stand because all trees in the stand were bent by a heavy snow and about 2/3 of the 

canopy covered the ground outside the stand. 

In summary, the population density decreased sharply in three p巴riods， i. e., the period 

from emergence of adults to oviposition, that from hatch to gall formation, and that from 
dropping of larvae to adult emergence. The declines in the number of individuals in these 

three periods were probably caused by abiotic factors rather than biotic ones, such as 
predation and competition. Thus, abiotic factors operating in these three periods were more 

responsible for a low level of the population density of this species. 

Key factor analysis showed that the mortality factor which was most responsible for 

th巴 annual population fluctuations was the failure to achieve maximum fecundity. This 

means that th巴 population trend was determined by the percentage of ovarian eggs actually 

deposited in the 五eld; realized fecundity. 

Density-dependence of the mortalities was examined by plotting the individual k-values 

against the logarithm of th巴 population densities on which they acted. The regression 

∞e伍cient of the mortality before gall formation, klo was positive and signif�antly di鉦erent

from zero; k1 was considered to be density-dependent. The other mortalities, except for 

parasitism by P. matsutama, did not show any significant density relationships. Percent 

parasitization by P. matsutama showed anti-clock wis巴 changes. Henc巴， parasitism by P. 

matsutama was considered to be delayed density-dependent. These results suggested that 

the natural population of T. japonensis was regulated mainly by the mortality b巴fore gall 
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formation, and that the regulatory process of this species might consist of many small 

factors but not of a single one. 

1n conclusion, the population of T. jaρonensis was usually maintained at a low level 

mainly by abiotic factors which operated directly on the midge but not through changes in 

host plant quality, and was well regulated by the combination of small factors. The limited 

contribution of biotic factors to the population dynamics of this species may be due to (1) 

mating, flight, and oviposition activities ar巴 easily a妊ected by temporal weather conditions, 

(2) the period vulnerable to the attack of natural enemies is very short, and (3) larvae are 

gregarious in galls. Since this species inherently has a high reproductive potential, a drastic 

increase in population d巴nsity will be expected when abiotic factors do not operate severely. 

Distribution patterns 

The within-tree distributions of eggs and larvae in gaIls per shoot were analyzed by 

品-m regression method proposed by lwAo(1968). Th巴 value of the slope was higher than 

unity, and th巴 distribution pattern of eggs per shoot was aggregative within trees. The 

within-tree variations in the number of eggs per shoot were well correlated with those in 

the number of avaiIable needles per shoot. So, the variations in the number of eggs per 

shoot simply reflected the avaiIabiIity of n田dl巴s for oviposition per shoot in different canopy 

layers. 

The value of βwas higher in the larval than in the 巴gg stage. This result indicated 

the increas巴 in the degr巴巴 of aggregation from the egg to larval stage. This increase in 

th巴 aggregation could be attributed to the different mortaIity of hatched larvae among the 

canopy layers, i. e., the lower the crown layer was, the higher the mortaIity was. However, 

egg mortaIity did not have any impacts on the changes in the aggregation properties. 

Th巴 between-tree distribution of eggs and larva巴 in galls were examined by comparing 

the within-tree distribution with the overall distribution in the study plot. ln both cases, 
the val ues of βwere higher in the overall distribution (β1) than in the within-tree distriｭ

bution (β'2). Thes巴 results suggested the aggregative distribution of eggs and larvae in 

galls between trees. 

ln the early period of needle extention, the avaiIabiIity of ne巴dles was variable among 

trees, and females concentrated their oviposition to trees on which needle extention was 

more progressed. But at the peak of adult emergence when all ne巴dles were avaiIable for 

oviposition, the number of egg clusters per tree was corr巴lat巴d with the number of aduIt 

females which emerged just under th巴 trees ， and the b巴tween-tree variations reflected the 

local emergence patterns of adult females in the study plot. 

The degree of aggregation increased from egg to larval stage in gaIls between trees, 

too. Egg mortality was density-dependent among trees, while mortaIity of hatched larvae 

was inversely density-dependent. Egg mortaIity was much lower than larval mortaIity. 

Therefore , the e庄ects of egg mortality on the changes in distribution pattern were overｭ

compensated by those of larval mortaIity. And the between-tree variations in the mortaIity 

of hatched larvae accounted mainly for the increase in the degre巴 of aggrega tion from egg 

to larval stage. 

Th巴 distribution patterns in th巴 soiI habitat stages were examined by the patchness 

ind巴x (1/ i). The values of the patch田ss index w巴re higher than unity and not 50 different 

b巴tween successive stages in the soiI habitat. Th巴re w巴re signi五cant positive correlations 
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of individual trap catches between successive stages. These restlts indicated that this 

species showed an aggregative distribution in the soil and that the distribution pattern did 

not change during this stage because of their low mobility and density-independent mortality. 

Adult females showed a heterogeneous emergence in the study plot. Ther巴 was a correlation 

of the local variations in emergence of adult females between 1978 and 1979. 

In conclusion, the aggregative distribution stemming from the local variations in adult 

emergence was maintained throughout the life cycle because of low dispersal of adults and 

larva巴 in the soil as well as th巴 mortality patterns before gall formation. This resulted in 

the consistency in spatial patt巴rns of aduJt emergence between successive generations. 



-102-

ステー ジ
Stage 

X 

卵Ova(r卵ia巣n内e)ggs 

産卵
Eggs 

ふ化
Hatch 

虫えい内齢幼虫
1 st-atage 
larvae in galls 

虫えい内 3 齢幼虫
3 rd-stage 
larvae in galls 

成虫
Adults 
メス成虫
Adult females 
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Apendeix-Table 田上山における 1978-1979 年世代の生命表

Life table for T. japonensis 1978-1979 on Mt. Tanakami 

生No存. 数. of 
survlvors 

lx 

34108 

11214 

10027 

2870 

2574 

471 

209 

死 亡 要 因
h4ortalditxy F factor 

捕食・移，t ・産み残duしe 
Loss of females due to 
predation and ermeailgizre ation, 
and failure to 
maximum reproductive 
potential 

I未n受fer精tility 

乾Desi燥ccation 
P物h理ys的ic破al壊destraction 
捕食
Predation 

その{也
Others 

合計
TotaI 

捕Pr食ed・雨滴など
aton, rain drops. 巴tc

レジン
Resinosis 

合計
Total 

病Dise気ase 
レジン
Resinosis 

乾Desi燥ccation 
不明
Unknown 

合計
Total 

虫えい脱出失敗
Failure to leave galls 

越冬場所へnin 移coa動vues中erswのip不nrt1明E0rr要int因E o Unknow 
settling in overwintering 
sites 

P寄ara生sitism 
Oそtのhe他rs 

T合ota計l 

オス
乱i[ale

死亡数
No. of death 

dx 

22894 

336 

2 

288 

559 

2 

1187 

6852 

305 

7157 

113 

161 

12 

10 

296 

85 

587 

428 

1003 

2103 

262 

死亡率
Mortality 
100qx 

67.1 

3.0 

<0.1 

2.6 

5.0 

<0.1 

10.6 

68.4 

3.0 

71.4 

3.9 

5.6 

0.4 

0.4 

10.3 

3.3 

22.8 

16.6 

39.0 

81.7 

55.6 


