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Recently, biopesticide becomes an impoltant agent for the integrated pest
management since people prefer food safety and because farmers have little option of
effective agrochemicals in agricultural practices due to the resistance development
against pesticides in many pests. In this study, we investigated the effects of
combined application oftwo natural enemies on pest control based on case studies for
strawberry and green pepper fields by using Lotka-Volterra predator-prey model.
Considering nature of natural enemies actually used, we described the system of
strawberry field as 2 predator-l prey model and the system of green pepper field as
intra-guild predation model. Results from analyses of the model of strawberry field
indicated that efficiency of pest control is additively increased by combined
application of two enemies. The results explain actual situations in strawberry fields
where two phytoseiid predators (Phytoseiulus persimilis and Neoseiulus californicus)
are used together. Analyses of the model of green pepper indicated the combined
application is also effective in green pepper field. However, pest population density is
often rather increased by combined application, compared with using only one natural
enemy. This latter result occurs when there is strong predator-prey interaction
(intraguild predation) or interference between natural enemies.

近年、 周辺環境や健康への影響が危惧される化学合成農薬に代わって、生物
農薬による生物的防除の重要性が認識されている。 今回の研究では、 実際の
イチゴ畑とピーマン畑の事例を基に、 性質の異なる 2種類の天敵の併用が害
虫の根絶または個体群密度抑制に与える影響を Lotka-Volterra型の捕食-被食モ
デルを用いて調べた。 実際に用いられている天敵の性質から、イチゴ畑の系
は 2種類の天敵の間に捕食被食関係がない 2捕食者-1被食者モデル、 ピーマ
ン畑の系は 2種類の天敵の間に捕食被食関係があるギルド内捕食モデルであ
ると仮定した。 解析の結果、 イチゴ畑のモデルでは、天敵の併用によって害
虫防除の効果が加算的に増加した。 これは、 実際のイチゴ畑における防除効
果の増加と定性的に一致する。 一方、 ピーマン畑のモデルでは、天敵の併用
によって害虫の密度が併用前より増加する場合があることが示された。 この
ことから、 併用する天敵間に捕食被食関係や干渉などがある場合、害虫防除
の効率が併用前のより悪くなる可能性があることが示された。

1. はじめに
化学合成農薬は作物の病害虫防除に有効である一方、 依存・乱用による害虫の抵抗性発
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達、他の野生生物への影響、生物濃縮による人体への影響などが懸念されていた。1966年、

国際連合食料農業機構 ( $FAO$) は、 総合的有害生物管理 (IPM) を「あらゆる適切な技術を

相互に矛盾しない形で使用し、経済的被害を生じるレベル以下に害虫個体群を減少させ、

かつその低いレベルを維持するための害虫個体群管理のシステム」 と定義した。 そして現

在、 環境負荷の低減および安全な農産物に対する社会的関心、各種害虫の農薬への感受性

低下などを受けて IPM への関心が高まりつつある。

IPM の基盤技術である生物的防除 (生物農薬)は、 病害虫の天敵昆虫類あるいは病原性微

生物を用いて病害虫を駆除する方法である。例えば、促成栽培イチゴにおけるハダニ類の

天敵として、 チリカブリダニ (Phytoseiulus persimilis Athias-Henriot)とミャコカブリダニ

(Neoseiulus californicus (McGregor)) がしばしば用いられてきた。チリカブリダニはハダニ類

よく捕食する上に増殖も速いため、 多発したハダニ類の密度低下に非常に有効な天敵であ

る。 しかし、食性がハダニ類に専門化しているため (Ashihara et al., 1978; McMurtry and Croft,

$1997)$
、 ハダニ類が低密度になると餌不足のため作物から分散し、その結果天敵がいなくな

ったハダニ類が再び増殖することがある。 一方、 ミヤコカブリダニはチリカブリダニに比

べて増殖速度や捕食量は劣るが (Friese and Gilstrap, 1982)、食性幅が広く作物の花粉などを

代替餌として増殖可能なので $($Croft $et al., 1998)$
、 ハダニ類が極めて低密度の時期でも作物

上に定着可能である (中村，2005)。また、ハダニ密度が上昇する前から放飼することで未

然に被害を抑制可能と考えられる。しかしながら、放飼後の定着率が良いにもかかわらず、

ミヤコカブリダニ単独放飼ではハダニ密度を十分に抑制できない例が知られており (Bl\"umel

and Walzer, 2002; Abad-Moyano et al., 2010) 、その対策として殺虫剤との併用 (Sato et al.,

2007; 森本山口，2009; 伊藤ら，印刷中) や、 春先にハダニ類が再び増加した場合、 チ

リカブリダニの追加放飼が慣行的に用いられるようになってきた (宮城県農業園芸総合

研究所，2007)。また最近、静岡県の一部地域からはじまった開花直後のチリカブリダニと

ミヤコカプリダニの同時放飼は、農家の使い易いスケジュール化した放飼および安定な防

除効果から $($たとえば井村，$2013)$
、 普及が進んでいる。 しかしながら、 なぜ安定な効果が

得られるかについては不明である。

一方、 促成栽培ピーマンでは果実を加害するアザミウマ類が重要害虫である。 特に西南

日本における各種農薬の著しい感受性低下を受けて、 天敵であるスワルスキーカブリダニ

(Amblyseius swirskii Athias-Henriot)の普及が進んでいる (柿元ら，2010)。スワルスキーカブリ

ダニは害虫の他に花粉を餌として増殖でき $(Lee and$ Gillespie, $2011)$
、 ミヤコカブリダニと

同様に、 害虫の有無にかかわらず開花さえしていれば、作物に定着可能である。 害虫であ

るアザミウマ類の天敵としては他に、 アカメガシワクダアザミウマ (Haplothrips brevitubus

Kamy)という捕食性のアザミウマが挙げられる (Kakimoto et al., 2006)。スワルスキーカブ

リダニと同様に、 アカメガシワクダアザミウマも害虫だけでなく作物の花粉を捕食するこ

とで増殖可能である。 また、 2種の天敵が同所的に存在すると、 スワルスキーカブリダニが

アカメガシワクダアザミウマの 1齢幼虫を捕食することが知られている (伊藤ら，未発表)。
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また、別の天敵であるタイリクヒメハナカメムシ (Orius strigicollis Poppius)も害虫の他にアカ

メガシワクダアザミウマを捕食することが知られている (柿元ら，2008)
。

井上ら (2008) は、 タイリクヒメハナカメムシの圃場への定着性を増加させる方法とし

て、 アカメガシワクダアザミウマを天敵としての役割の他にタイリクヒメハナカメムシの

餌として圃場へ放飼する 「ブースター法」 を提案した。 この方法による防除効果はナスや

イチゴで実証されたものの、普及に向けてはさらに実証試験の事例数が必要である。

促成ピーマンの現場でも、 井上ら (2008)の研究と同様に、 アカメガシワクダアザミウマ

と他の天敵の併用が望まれている。 しかし、 スワルスキーカブリダニとタイリクヒメハナ

カメムシはアカメガシワクダアザミウマに対する捕食圧が異なることが知られており、 そ

れが害虫防除の効果にどのような影響を与えるかは分かっていない。
上記のイチゴにおけるチリカブリダニとミヤコカブリダニの併用およびアカメガシワク

ダアザミウマとタイリクヒメハナカメムシまたはスヮルスキーカブリダニの併用といった
複数天敵の併用による防除効果の効率化と安定化 (実施者によらずに防除成功すること)

は、 今後の天敵利用技術開発の主流になると考えられる。 これらの防除技術の確立には、
天敵種 (タイプ) の組み合わせや放飼頭数などの検討のため、 多くの実験区 (圃場) を設

定することが必要である。 しかし、 現実的には圃場数は限られており、 全ての実験を実施

するのは困難であることが多い。 これを補完する方法として数理モデル作成とその解析は
強力なツールである。

そこで本研究では、数理モデルを用いて、 性質の異なる天敵の併用が害虫の根絶または

個体数抑制に与える影響を調べた。イチゴ畑の系は天敵間に捕食-被食関係がない 2捕食者-
1被食者系であると考え、 ピーマン畑の系は天敵間に捕食-被食関係があるギルド内捕食系
であると考えた。

2. モデル
2.1. イチゴ畑の系

イチゴの害虫であるハダニ類の駆除のためにミャコカブリダニおよびチリカブリダニの

2種の天敵を併用する系を考える。 ハダニ類、 ミャコカブリダニ、 チリカブリダニの個体群
密度をそれぞれ$C,$ $N,$ $P$とおく。 2種の捕食者は、 害虫をめぐる資源競争関係にあるが、 互い

に直接相互作用することはないと仮定した。 以後、 ハダニ類を害虫、 ミヤコカブリダニを
捕食者 $1$

、 チリカブリダニを捕食者 2とそれぞれ呼称する。それぞれの種の個体群動態を、
Lotka-Volterra型捕食-被食モデルを用いて、 以下のように記述した。

$\frac{dC}{dt}=r_{C}C-a_{cc}C^{2}-a_{CP}-a_{CN}CN$ (1-a)

$\frac{dN}{dt}=r_{N}N-a_{NN}N^{2}+b_{CN}a_{CN}CN$ (1-b)
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$\frac{dP}{dt}=-r_{P}P-a_{PP}P^{2}+b_{CP}a_{CP}CP$ (1-c)

$r_{l}$は種 $i$の内的自然増加率である $(i\in\{C,N, P\})$。害虫はイチゴの葉を吸汁し、捕食者 1はイチ

ゴの花粉を摂食することによって個体群密度が増加するため式 (l-a), (1-b)の右辺第 1項は正

であるが、捕食者 2は花粉を摂食しないため式 (l-c)の右辺第 1項は負である。つまり、害虫と

捕食者 1はそれぞれ単独でも増加可能であるが、捕食者 2は害虫がいなければ増加できない。

a,
$1$
は種 $i$の種内密度依存効果を示す $(i\in\{C,N, P\})$

。 $a_{lj}$は種 jの種 $i$に対する攻撃率を示す

$(i\in\{C\}, j\in\{N, P\})$
。

$b_{J}l$は種 $i$を捕食することによる種$J$の転換効率である $(i\in\{C\}, j\in\{N, P\})$
。

以上のモデルを用いて、 害虫とどちらか 1種の捕食者を使用した 2種系および捕食者を併

用した 3種系における平衡状態とその安定性を調べることによって、 天敵の併用が害虫の個

体群密度の抑制に与える効果を調べた。 平衡状態の安定性は Routh-Hurwitzの判定基準を用

いることによって調べた。

2.2. ピーマン畑の系
イチゴ畑の系と同様に、 害虫であるアザミウマ類を駆除するためにアカメガシワクダア

ザミウマとスワルスキーカブリダニまたはタイリクヒメハナカメムシを併用する系を考え

る。 これらはいずれもピーマンの花粉を餌として増殖可能である。 アザミウマ類、 アカメ

ガシワクダアザミウマ、 スワルスキーカブリダニまたはタイリクヒメハナカメムシの個体

群密度をそれぞれ $C,$ $N,$ $P$ とおく。 2種の天敵は、 害虫をめぐる資源競争関係にあると同時

に、 一方がもう一方に捕食される関係であると仮定した。 以後、 アザミウマ類を害虫、 ア

カメガシワクダアザミウマをギルド内被食者、 スワルスキーカブリダニまたはタイリクヒ

メハナカメムシをギルド内捕食者とそれぞれ呼称する。イチゴ畑の系と同様に、 それぞれ

の種の個体群動態を、 Lotka-Volterra型捕食-被食モデルを用いて、 以下のように記述した。

$\frac{dC}{dt}=r_{c}C-a_{CC}C^{2}-a_{CP}CP-a_{CN}CN$ (2-a)

$\frac{dN}{dt}=r_{N}N-a_{NN}N^{2}+b_{CN}a_{CN}CN-a_{NP}NP$ (2-b)

$\frac{dP}{dt}=r_{P}P-a_{PP}P^{2}+b_{CP}a_{CP}CP+b_{NP}a_{NP}NP$ (2-c)

$r_{l}$ は種 $i$ の内的自然増加率である $(i\in\{C,N, P\})$。それぞれの種はピーマンの花粉を捕食する

ことによって個体群密度が増加するため式 (2-a), (2-b), (2-c)の右辺第 1項は正である。$a_{ll}$ は種

$i$ の種内密度依存効果を示す $(i\in\{C, N, P\})$
。 $a_{l}J$ は種 $j$ の種 $i\}$こ対する攻撃率を示す

$(i\in\{C,N\}, j\in\{N, P\})$
。

$b_{lJ}$ は種 $i$ を捕食することによる種 $i$ の転換効率である $(i\in\{C, N\},$
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$j\in\{N, P\})$
。

以上のモデルを用いて、 害虫とどちらか 1種の捕食者を使用した 2種系および捕食者を

併用した 3種系における平衡状態とその安定性を調べることによって、 天敵の併用が害虫

の個体群密度の抑制に与える効果を調べた。平衡状態の安定性は Routh-Hurwitz の判定基準

を用いることによって調べた。

3. 結果
3.1. イチゴの系の解析

2種類の捕食者を併用する効果を調べる前に、害虫と 1種類の捕食者のみの系を考えて平衡
点の安定性とそれぞれの種の侵入条件を調べた。 捕食者 2 $(P)$は以下の侵入条件を満たすと

き、 害虫 $(C)$を捕食して安定に存続することが可能である。

$b_{CP}a_{CP}r_{c}>r_{P}a_{cc}$ (3)

捕食者 2が害虫を食べて得られる利益が自然死亡率を上回るとき、この条件は満たされる。
式 (3)が満たされる状態で、 害虫のみの系における害虫の個体群密度から害虫と捕食者 2の

系における害虫の個体群密度を差し引くと以下の値が得られる。

$\frac{a_{CP}(b_{CP}a_{CP}r_{C}-r_{P}a_{CC})}{(a_{PP}a_{CC}+b_{CP}a_{CP}^{2})a_{CC}}$ (4)

捕食者 2の侵入条件である式 (3)が満たされていれば、式 (4)の値は必ず正であるため、捕食

者 2を導入することによって、害虫の個体群密度を抑えることが可能である。 しかし、 捕

食者 2は害虫がいなければ増加できないため、害虫が駆逐されて捕食者 2のみが残る定常

状態 $(C^{*}=0, P*>o)$は安定ではない。つまり、捕食者 2のみを用いて害虫を根絶することは

できない。

一方、捕食者 1 $(N)$は害虫のほかに作物の花粉を捕食して増殖することが可能であるため、

害虫のみの系に常に侵入可能である。 また、 捕食者 1 は害虫がいなくても存続可能である

ため、捕食者 1のみが存続する定常状態 $(C^{*}=0, N*>O)$が安定になり得る。捕食者 1のみの

系に害虫が侵入するための条件は以下のとおりである。

$r_{c}a_{NN}>r_{N}a_{CN}$ (5)

害虫の繁殖率が捕食者 1 に捕食されることによる損失を上回るとき、 この条件は満たされ

る。 逆に、 式 (5)が満たされない場合、 害虫は捕食者 1 のみの系に侵入できない。つまり、

捕食者 1のみで害虫を根絶することが可能である。
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次に、 捕食者 2と害虫の系に捕食者 1を追加した場合及び、捕食者 1と害虫の系に捕食

者 2 を追加した場合のそれぞれについて、 追加する捕食者の侵入条件を調べた。捕食者 2

と害虫の系に対する捕食者 1の侵入条件は以下のとおりである。

$\frac{a_{PP}a_{CC}r_{N}+a_{PP}b_{CN}a_{CN}r_{C}+b_{CP}a_{\mathcal{C}P}^{2}r_{N}+r_{P}b_{\mathcal{C}N}a_{CN}a_{CP}}{a_{PP}a_{CC}+b_{CP}a_{CP}^{2}}>0$ (6)

パラメータの値は全て正であるため、式 (6)の条件は常に満たされる。 すなわち、捕食者 2

と害虫の系に捕食者 1は常に侵入可能である。一方、捕食者 1と害虫の系に対する捕食者 2

の侵入条件は以下のとおりである。

$\frac{a_{NN}b_{\mathcal{C}P}a_{CP}r_{C}-r_{N}a_{CN}b_{CP}a_{CP}-a_{NN}a_{C\mathcal{C}}r_{P}-b_{CN}a_{CN}^{2}r_{P}}{a_{PP}a_{\mathcal{C}C}+b_{CP}a_{CP}^{2}}>0$ (7)

式 (7)の分子の第 1項と第 2項は、捕食者 1のみの系に対する害虫の侵入条件である式 (5)が

満たされていれば、 常に正である。 捕食者 2の自然死亡率または捕食者 1の害虫に対する

攻撃率が小さいとき、 式 (7)の条件は満たされ、 捕食者 2は捕食者 1 と害虫の系に侵入可能

である。

次に、式 (6)および式 (7)の条件が満たされる 3種共存状態の安定性を Routh-Hurwitz の判定

基準を用いて調べた。 モデルから以下のヤコビアン行列を導出する。

$(\begin{array}{lll}-a_{\mathcal{C}C}C^{*} -a_{CN}C^{*} -a_{CP}C^{*}b_{CN}a_{CN}N^{*} -a_{NN}N^{*} 0b_{CP}a_{CP}P^{*} 0 -a_{PP}P^{*}\end{array})$ (8)

$C,$ $N*$および〆はそれぞれ害虫、捕食者 1および捕食者 2の 3種共存状態における平衡個体
群密度である。 さらに、式 (8)から特性方程式を導出し、その 2次、 1次および $0$ 次の項の係

数をそれぞれ $a_{J},$ $a_{2},$ $a_{3}$ として、 以下のように記述する。

$a_{1}=a_{PP}P^{*}+a_{NN}N^{*}+a_{\mathcal{C}C}C^{*}$ (9)

$a_{2}=b_{CP}a_{CP}^{2}C^{*}P^{*}+a_{NN}a_{PP}N^{*}P^{*}+a_{CC}a_{PP}C^{*}P^{*}+b_{CN}a_{CN}^{2}C^{*}N^{*}+a_{CC}a_{NN}C^{*}N^{*}$ (10)

$a_{3}=(b_{CP}a_{CP}^{2}a_{NN}+b_{CN}a_{CN}^{2}a_{PP}+a_{CC}a_{NN}a_{PP})C^{*}N^{*}P^{*}$ (11)

Routh-Hurwitz の安定判別法では、$a,$ $>0,$ $a_{3}>0,$ $a_{1}a_{2}>a_{3}$が全て満たされるとき、この平衡点

は安定である。 いずれかの種に種内密度依存効果があれば、式 (9)は常に正である $(a_{1}>0)$。

また、 式 (11)も常に正である $(a_{3}>0)$。さらに $ala2>a_{3}$ も満たされる (結果は省略)。 以上よ
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り、 式 (6)および式 (7)が満たされているとき、 3種共存状態は安定に存続することが示され
た。

次に、 害虫と 1種類の捕食者のみの系と 2種類の捕食者を併用した系において、害虫の
平衡個体群密度を比較し、捕食者の併用が害虫の個体群密度に与える影響を調べた。捕食
者 1 と害虫のみの系における害虫の平衡個体群密度から 3種共存状態における害虫の平衡
個体群密度を差し引くと以下の値が得られる。

$\frac{a_{CP}a_{NN}(a_{NN}b_{CP}a_{CP}r_{C}-r_{N}a_{CN}b_{CP}a_{CP}-a_{NN}a_{CC}r_{P}-b_{CN}a_{CN}^{2}r_{P})}{(a_{NN}a_{CC}+b_{CN}a_{CN}^{2})(a_{PP}a_{CC}a_{NN}+a_{PP}b_{CN}a_{CN}^{2}+a_{NN}b_{CP}a_{CP}^{2})}$ (12)

分子のカッコ内は捕食者 1 と害虫の系に対する捕食者 2の侵入条件である式 (7)の分子と同
一であり、 3種共存状態が安定であるとき、 常に正である。 よって、 式 (12)は常に正である

ため、2種類の害虫を併用することによって、捕食者 1のみの場合よりも害虫の個体群密度
を常に減少させることが可能であることが示された。
一方、 捕食者 2と害虫のみの系における害虫の平衡個体群密度から 3種共存状態におけ
る害虫の平衡個体群密度を差し引くと以下の値が得られる。

$\frac{a_{CP}a_{NN}(a_{PP}a_{CC}r_{N}+a_{PP}b_{\mathcal{C}N}a_{CN}r_{C}+b_{\mathcal{C}P}a_{CP}^{2}r_{N}+r_{P}b_{\mathcal{C}N}a_{CN}a_{CP})}{(a_{NN}a_{CC}+b_{CN}a_{CN}^{2})(a_{PP}a_{CC}a_{NN}+a_{PP}b_{CN}a_{CN}^{2}+a_{NN}b_{CP}a_{CP}^{2})}$ (13)

式 (13)は常に正であるため、 2種類の害虫を併用することによって、 捕食者 2のみの場合よ

りも害虫の個体群密度を常に減少させることが可能であることが示された。
さらに、捕食者の併用が害虫の根絶 ($C^{*}=0$ になる状態)に与える影響を調べるために数値

計算を行った。 捕食者 1 と害虫のみの系および追加の捕食者 2を導入した系における平衡
点の分布を Fig. 1に示した。捕食者 1と害虫のみの系では、害虫の繁殖率 (rc)が小さく捕食

者 1の害虫に対する攻撃率 (a$CN$)が大きければ、害虫を根絶できた (Fig. la)。ここで、捕食

者 2を導入した場合、導入する捕食者 2の攻撃率 $(a_{CP})$によらず、害虫を根絶できるパラメ
–ク領域はほとんど拡がらなかった (Fig. lb-d)。

一方、 捕食者 2と害虫のみの系および追加の捕食者 1を導入した系における平衡点の分
布を Fig. 2に示した。捕食者 2と害虫のみの系では害虫を根絶することができなかったが
$($Fig. $2a)$

、 捕食者 1を追加で導入することによって害虫を根絶することが可能になった。 ま

た、 害虫の繁殖率が小さく、 新たに導入された捕食者 1 の害虫に対する攻撃率が大きいほ
ど、 害虫を根絶しやすいことが示された (Fig. 2b-d)。

3.2. ピーマンの系の解析

この系では、イチゴの系と異なり、害虫 $(C)$の 2種類の捕食者 (ギルド内被食者 $N$およびギ
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(a) (b)

Cの繁殖串 (rc) $C$の繁殖皐 (rc)

(c) (d)

Cの繁殖率 (r$C$) $C$の繁殖率 (z♂

Fig. 2: (a) 害虫と捕食者 1のみの系と $(b)-(d)$ 追加の捕食者 2を導入した系の平衡点
の分布。捕食者 2の害虫に対する攻撃率は (b) $a_{CP}=0.5,$ $(c)a_{CP}=1,$ $(d)a_{CP}=1.5$ であ

る。 その他のパラメータは $a_{cc}=a_{NN}=a_{PP}=0.5,$ $r_{N}=r_{P}=0.3,$ $b_{CN}=b_{CP}=0.8$ である。

(a) (b)

Cの繁殖率 (rc) $C$の繁殖皐 (rc)

(c) (d)

Cの繁殖準 (rc) $C$の繁殖皐 (7c)

Fig. 1: (a) 害虫と捕食者 2のみの系と $(b)-(d)$ 追加の捕食者 1を導入した系の平衡点の
分布。 捕食者 1の害虫に対する攻撃率は (b) $a_{CN}=0.5,$ $(c)a_{CN}=1,$ $(d)a_{CN}=1.5$ である。
その他のパラメータは Fig. 1と同様である。
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ルド内捕食者 $P$)は、作物の花粉を摂食することによって、それぞれ単独で存続可能である。
そこで、 まず、 捕食者のみが存続する平衡点に対する害虫の侵入条件を調べた。 ギルド内

被食者およびギルド内捕食者のみが存続する平衡点に対する害虫の侵入条件はそれぞれ以
下のとおり記述される。

$a_{NN}r_{c}>a_{CN}r_{N}$ (14)

$a_{PP}r_{C}>a_{\mathcal{C}P}r_{P}$ (15)

式 (14)および式 (15)は、 害虫の繁殖率がギルド内被食者またはギルド内捕食者によって捕食
されることによる損失を上回れば、満たされる。 また、 ギルド内捕食者のみが存続する平

衡点に対するギルド内被食者の侵入条件は以下のとおり記述される。

$a_{PP}r_{N}>a_{NP}r_{P}$ (16)

式 (16)は、資源を捕食することによるギルド内被食者の繁殖率がギルド内捕食者によって捕

食される損失を上回れば、満たされる。逆に、 式 (14)が満たされない条件下では、ギルド内

被食者とギルド内捕食者が共存する。 この平衡点に対する害虫の侵入条件は以下のとおり

記述される。

$\frac{r_{C}b_{NP}a_{NP}^{2}+r_{C}a_{PP}a_{NN}+r_{P}a_{CN}a_{NP}-a_{CN}r_{N}a_{PP}-a_{CP}b_{NP}a_{NP}r_{N}-a_{CP}r_{P}a_{NN}}{a_{PP}a_{NN}+b_{NP}a_{NP}^{2}}>0$ (17)

式 (17)は、 害虫の繁殖率が大きく、 2種類の捕食者の害虫に対する攻撃率が小さいとき、満
たされる。

次に、 ギルド内捕食者と害虫の系にギルド内被食者を追加した場合及び、 ギルド内被食

者と害虫の系にギルド内捕食者を追加した場合のそれぞれについて、 追加する捕食者の侵
入条件を調べた。 ギルド内捕食者と害虫の系に対するギルド内被食者の侵入条件は以下の

とおりである。

$\frac{a_{CC}r_{N}a_{PP}+b_{CN}a_{CN}r_{C}a_{PP}+r_{N}b_{CP}a_{\mathcal{C}P}^{2}-a_{CC}a_{NP}r_{P}-b_{CN}a_{CN}a_{CP}r_{P}-a_{NP}b_{CP}a_{CP}r_{C}}{a_{NN}a_{CC}+b_{CN}a_{CN}^{2}}>0$ (18)

花粉を摂食することによるギルド内被食者の繁殖率が大きく、 ギルド内捕食者からの捕食
による損失が小さいとき、式 (18)は満たされ、ギルド内捕食者と害虫の系にギルド内被食者

は侵入可能である。一方、 ギルド内被食者と害虫の系に対するギルド内捕食者の侵入条件
は以下のとおりである。
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$\frac{b_{NP}a_{NP}a_{CC}r_{N}+b_{NP}a_{NP}b_{CN}a_{CN}r_{C}+r_{P}a_{CC}a_{NN}+r_{P}b_{CN}a_{\mathcal{C}N}^{2}+b_{CP}a_{CP}a_{NN}r_{C}-b_{CP}a_{CP}a_{CN}r_{N}}{a_{NN}a_{C\mathcal{C}}+b_{\mathcal{C}N}a_{CN}^{2}}>0$ (19)

ギルド内被食者のみが存続する平衡点に対する害虫の侵入条件である式 (14)が満たされて

いるとき、式 (19)の分子の第 5項と第 6項は常に正である。よって、式 (19)は常に満たされ、

ギルド内被食者と害虫の平衡点に対してギルド内捕食者は常に侵入可能である。

次に、式 (18)および式 (19)の条件が満たされる 3種共存状態の安定性を Routh-Hurwitz の判

定基準を用いて調べた。 モデルから以下のヤコビアン行列を導出する。

$(\begin{array}{lll}-a_{cc}C^{*} -a_{CN}C^{*} -a_{CP}C^{*}b_{CN}a_{CN}N^{*} -a_{NN}N^{*} -a_{NP}N^{*}b_{CP}a_{\mathcal{C}P}P^{*} b_{NP}a_{NP}P^{*} -a_{PP}P^{*}\end{array})$ (20)

$C^{*},$ $N*$および〆はそれぞれ害虫、ギルド内被食者およびギルド内捕食者の 3種共存状態にお

ける平衡個体群密度である。 さらに、 式 (20)から特性方程式を導出し、 その 2次、 1次およ

び $0$ 次の項の係数をそれぞれ $a1,$ $a_{2},$ $a_{3}$ として、 以下のように記述する。

$a_{1}=a_{pp}P^{*}+a_{NN}N^{*}+a_{CC}C^{*}$ (21)

$a_{2}=b_{CP}a_{CP}^{2}C^{*}P^{*}+b_{NP}a_{NP}^{2}N^{*}P^{*}+a_{NN}a_{PP}N^{*}P^{*}+a_{CC}a_{PP}C^{*}P^{*}+b_{CN}a_{CN}^{2}C^{*}N^{*}+a_{CC}a_{NN}C^{*}N^{*}$

(22)

$a_{3}=(b_{NP}a_{NP}^{2}a_{CC}+b_{CP}a_{CP}^{2}a_{NN}+b_{CN}a_{CN}^{2}a_{PP}+a_{CC}a_{NN}a_{PP}+b_{NP}a_{NP}b_{CN}a_{CN}a_{CP}$

$-b_{CP}a_{CP}a_{CN}a_{NP})C^{*}N^{*}P^{*}$

(23)

Routh-Hurwitz の安定判別法では、$a_{1}>0,$ $a_{3}>0,$ $a_{J}a_{2}>a_{3}$ が全て満たされるとき、この平衡点

は安定である。いずれかの種に種内密度依存効果があれば、式 (21)は常に正である $(a_{1}>0)$。

一方、式 (23)のカッコ内の第 5項と第 6項より、 $b_{CN}b_{NP}>b_{CP}$であれば、式 (23)は常に正であ

るが $(a_{3}>0)$
、 $a,a_{2}>a_{3}$が満たされない場合がある (結果は省略)。 もし後者が満たされれば

3種共存状態は安定に存続可能であるが、満たされなければ 3種共存状態は不安定になりそ

れぞれの種の個体数が振動する。 逆に、 $b_{CN}b_{NP}<b_{CP}$であれば、 $ala2>a_{3}$ は常に満たされる

が (結果は省略)、式 (21)が負になる場合がある $(a_{3}<0)$。もし後者が満たされれば 3種共存

状態は安定に存続可能であるが、満たされなければもはや 3種は共存不可能であり、 それ

ぞれの種の侵入条件である式 (17), (18)および (19)が満たされない種は絶滅する。

次に、1種類の捕食者のみの場合と 2種類の捕食者を併用した場合で害虫の平衡個体群密

度を比較し、捕食者の併用が害虫の個体群密度に与える影響を調べた。 ギルド内捕食者と
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害虫のみの系における害虫の平衡個体群密度から 3種共存状態における害虫の平衡個体群
密度を差し引くと以下の値が得られる。

$\frac{(a_{CN}a_{PP}+a_{\mathcal{C}P}b_{NP}a_{NP})(a_{CC}a_{PP}r_{N}+b_{CN}a_{CN}r_{C}a_{PP}+r_{N}b_{CP}a_{CP}^{2}-a_{CC}a_{NN}r_{P}-b_{CN}a_{CN}a_{CP}r_{P}-a_{NP}b_{CP}a_{CP}r_{C})}{(b_{NP}a_{NP}b_{CN}a_{CN}a_{CP}+b_{NP}a_{NP}^{2}a_{C\mathcal{C}}+b_{CP}a_{CP}^{2}a_{NN}+b_{\mathcal{C}N}a_{CN}^{2}a_{PP}+a_{CC}a_{NN}a_{PP}-b_{\mathcal{C}P}a_{CP}a_{CN}a_{NP})(a_{PP}a_{CC}+b_{CP}a_{CP}^{2})}$

(24)

ギルド内捕食者と害虫の系に対するギルド内被食者の侵入条件である式 (18)が満たされて
いるとき、式 (24)の分子の 2つ目のカッコ内は常に正である。 また、分母の 1つ目のカッコ

内は 3種共存平衡点におけるそれぞれの種の平衡個体群密度の分母に等しく、 それぞれの
種の侵入条件が満たされている場合、 これも常に正である。以上より、式 (24)全体も常に正

である。 つまり、 2種類の害虫を併用することによって、 ギルド内捕食者のみの場合よりも
害虫の個体群密度を常に減少させることが可能であることが示された。
一方、 ギルド内被食者と害虫のみの系における害虫の平衡個体群密度から 3 種共存状態

における害虫の平衡個体群密度を差し引くと以下の値が得られる。

$\frac{(a_{CP}a_{NN}-a_{CN}a_{NP})(b_{NP}a_{NP}a_{C\mathcal{C}}r_{N}+b_{NP}a_{NP}b_{\mathcal{C}N}a_{CN}r_{C}+r_{P}a_{\mathcal{C}C}a_{NN}+r_{P}b_{CN}a_{CN}^{2}+b_{CP}a_{CP}a_{NN}r_{C}-b_{CP}a_{CP}a_{CN}r_{N})}{(b_{NP}a_{NP}b_{CN}a_{CN}a_{CP}+b_{NP}a_{NP}^{2}a_{CC}+b_{CP}a_{CP}^{2}a_{NN}+b_{CN}a_{CN}^{2}a_{PP}+a_{CC}a_{NN}a_{PP}-b_{CP}a_{CP}a_{CN}a_{NP})(a_{NN}a_{CC}+b_{CN}a_{CN}^{2})}$

(25)

ギルド内被食者と害虫の系に対するギルド内捕食者の侵入条件である式 (19)が満たされて
いるとき、式 (25)の分子の 2つ目のカッコ内は常に正である。 また、分母の 1つ目のカッコ

内は 3種共存平衡点におけるそれぞれの種の平衡個体群密度の分母に等しく、それぞれの
種の侵入条件が満たされている場合、 これも常に正である。すなわち、式 (25)全体が正であ

るか負であるかは分子の 1 っ目のカッコの正負によって決定される。

$a_{CP}a_{NN}>a_{CN}a_{NP}$ (26)

式 (26)が満たされるとき、式 (25)は常に正であり、2種類の捕食者を併用することによって、

ギルド内被食者のみの場合よりも害虫の個体群密度を常に減少させることが可能であるこ
とが示された。 これに対して、式 (25)が満たされないとき、 式 (25)は常に負であり、 2種類

の害虫を併用することによって、 ギルド内被食者のみの場合よりも害虫の個体群密度が返

って増加することが示された。

さらに、捕食者の併用が害虫の根絶 ($C^{*}=0$ になる状態)に与える影響を調べるために数値

計算を行った。 ギルド内捕食者と害虫のみの系および追加のギルド内被食者を導入した系
における平衡点の分布を Fig. 3に示した。害虫の繁殖率 (rc)が小さく、ギルド内捕食者の害
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(a) (b) (c)

Cの繁殖率 $(r_{C})$ $C$の繁殖率 $(r_{C})$ $C$の繁殖率 $(r_{\mathcal{C}})$

Fig. 3: (a) 害虫とギルド内捕食者のみの系と (b), (C) 追加のギルド内被食者を導入した系の平

衡点の分布。ギルド内被食者の害虫に対する攻撃率は (b), (C) $a_{CN}=1$ である。また、ギルド内捕

食者のギルド内被食者に対する攻撃率は (b) $a_{NP}=0.6,$ $(c)a_{NP}=0.1$ である。その他のパラメータ

は $r_{N}=r_{P}=0.3,$ $a_{cc}=a_{NN}=a_{PP}=0.5,$ $b_{CN}=b_{CP}=b_{NP}=0.8$ である。

(a) (b) (c)

Cの繁殖率 $(r_{\mathcal{C}})$ $C$の繁殖率 $(r_{C})$ $C$の繁殖率 $(r_{C})$

Fig. 4: (a) 害虫とギルド内被食者のみの系と (b), (c) 追加のギルド内捕食者を導入した系の平

衡点の分布。ギルド内捕食者の害虫に対する攻撃率は (b), (c) $a_{CP}=1$ である。また、ギルド内捕

食者のギルド内被食者に対する攻撃率は (b) $a_{NP}=0.6,$ $(c)a_{NP}=0.1$ である。その他のパラメータ

は Fig. 3と同様である。
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虫に対する攻撃率 $(a_{CP})$が大きいとき、 ギルド内捕食者のみで害虫を根絶することが可能あ

る (Fig. $3a$)。ここで、新たにギルド内被食者を導入した場合、ギルド内捕食者のギルド内被

食者に対する攻撃率 (a$NP$)が大きければ、害虫を根絶できるパラメータ領域は拡がらず、 追

加されたギルド内被食者は害虫の根絶に貢献していないことが示された (Fig. $3b$)。一方、

ギルド内捕食者のギルド内被食者に対する攻撃率が小さければ、2種類の捕食者を併用する

ことによって、 害虫を根絶できるパラメータ領域が拡がり、害虫を効果的に根絶できるこ
とが示された (Fig. $3c$)。

一方、 ギルド内被食者と害虫のみの系および追加のギルド内捕食者を導入した系におけ
る平衡点の分布を Fig. 4に示した。 Fig. 3の場合と同様に、 害虫の繁殖率 (rc)が小さく、 ギ

ルド内被食者の害虫に対する攻撃率 (acのが大きいとき、 ギルド内被食者のみで害虫を根絶

することが可能ある (Fig. $4a$)。ここで、新たにギルド内捕食者を導入した場合、ギルド内捕

食者のギルド内被食者に対する攻撃率 (a$NP$)が大きければ、 ギルド内被食者の存続領域が害

虫の存続領域と重ならないため、 ギルド内被食者は害虫の根絶に全く貢献できず、 ギルド
内捕食者の効果のみによって害虫を根絶していることが示された (Fig. $4b$)。一方、 ギルド

内捕食者のギルド内被食者に対する攻撃率が小さければ、2種類の捕食者を併用することに

よって、 害虫を根絶できるパラメータ領域が拡がり、害虫を効果的に根絶できることが示
された (Fig. $4c$)。

4. 考察
4.1. イチゴ畑の生物防除について
まず、2種類の天敵の併用が害虫の個体群密度に与える影響を調べた。式 (12)および式 (13)

より、 害虫なしでも増殖できる捕食者 1(劫と害虫 $(C)$の系に対する害虫なしでは増殖でき

ない捕食者 2(P)の侵入条件 (式 (7))および捕食者 2と害虫の系に対する捕食者 1の侵入条件

(式 (6))が満たされていれば、天敵の併用によって害虫の密度を、 1種類の天敵のみを用いる

場合より、減少させることが可能であった。今回のモデルでは、 2種の天敵間の干渉を考慮

していないため、天敵を併用することによって害虫の個体群密度に対する抑制の効果が加
算的に増加したと考えられる。
次に、 2種類の天敵の併用が害虫の根絶に与える影響を調べた。数値計算の結果より、天

敵として捕食者 2のみを使った場合よりも、捕食者 1を併用したほうが害虫を根絶できる

パラメータ領域が広いことが示された $($Fig. $2a\sim d)$。この結果は、 害虫防除にチリカブリダ

ニのみを用いた場合よりも、チリカブリダニとミヤコカブリダニを併用した場合に害虫防

除効果が増加する事例と一致する。一方、 2種類の天敵を併用しても、捕食者 1のみを使う

場合と比べて、 害虫を根絶できるパラメータ領域は広がらなかった (Fig. la $\sim d$)。この結果

は、 害虫防除にミャコカブリダニのみを用いた場合よりも、チリカブリダニとミヤコカブ

リダニを併用した場合に害虫防除効果が増加する事例とは一致しない (Bl\"umel and Walzer,

2002; Abad-Moyano et al., 2010)。今回のモデルでは、 チリカブリダニ (捕食者 2)は害虫
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がいないと存続できないため、2種の天敵のみが存続する (害虫が絶滅する)平衡点が安定に

ならない。 その結果、 併用の効果によって一時的に害虫の密度を小さくすることはできる

が、 害虫を根絶できるパラメータ領域が広がらなかったと考えられる。 以上より、 実際の

防除においては、 まず害虫なしでも増殖できる天敵 (例えばミヤコカブリダニ)をあらかじ

め導入し、 それでも害虫を根絶できなかった場合、別の天敵 (例えばチリカブリダニ)を導

入することで、効果的に害虫を抑制することができると考えられる。

4.2. ピーマン畑の生物防除について

まず、いちご畑の系と同様に、2種類の天敵の併用が害虫の個体群密度に与える影響を調

べた。 式 (24)より、 2種類の天敵を併用することによって、ギルド内捕食者のみを天敵とし

て用いた場合よりも、 害虫の個体群密度が減少することが示された。 この結果は、 ある天

敵とその餌となる別の天敵を併用することによって害虫防除効果を上昇させる「ブースタ

ー法」 を用いた場合と合致する (井上ら 2008)。一方、式 (25)より、 ギルド内被食者のみを

天敵として用いているところに、追加の天敵としてギルド内捕食者を導入すると、害虫の

密度が併用前より増加する場合があることが示唆された。 これは、 追加された天敵が害虫

よりも在来の天敵を好んで捕食する ($a_{NP}$ が $a_{CP}$ よりも相対的に大きい)場合に起こる。

次に、平衡状態のパラメータ依存性を調べることによって、 2種類の天敵の併用が害虫の

根絶に与える影響を調べた。 まず、 天敵としてギルド内捕食者のみを用いた場合と 2種類

の天敵を併用した場合を比較した。ギルド内捕食が強い ($a_{NP}$が大きい) とき、 ギルド内捕食

者が新たに導入されたギルド内被食者を捕食して絶滅させてしまうため、害虫を根絶でき

るパラメータ領域は天敵を併用しない場合と変わらなかった (Fig. $3b$)。一方、 ギルド内捕

食が弱い ($a_{NP}$が小さい) とき、 2種の天敵が共存することができるため、天敵併用の効果に

よって害虫を根絶できるパラメータ領域は併用しない場合よりも増加した (Fig. 3c)。このこ

とから、天敵間の捕食が強すぎなければ、ブースター法 (井上ら 2008)を用いることによっ

て害虫を効果的に駆除できることが示唆された。 次に、 天敵としてギルド内被食者のみを

用いた場合と 2種類の天敵を併用した場合を比較した。ギルド内捕食が弱いときは、 先程

と同様に、 2種の天敵が共存することができるため、天敵併用の効果によって害虫を根絶で

きるパラメータ領域は併用しない場合よりも増加した (Fig. $4c$)。ギルド内捕食が強いとき、

新たに導入したギルド内捕食者が在来のギルド内被食者を絶滅させてしまうため、 結局ギ

ルド内捕食者のみが害虫の根絶に貢献した。その結果、 ギルド内被食者のみなら害虫を根

絶できていたパラメータ領域の一部で、ギルド内捕食者を導入したことによって、 害虫を

根絶できなくなった (Fig. $4b$)。つまり、 天敵の併用によって、期待とは逆に害虫の定着を

助ける結果になった。以上より、実際の生物防除においては、 ギルド内捕食者 (例えばタイ

リクヒメハナカメムシやスワルスキーカブリダニ)を天敵として用いているところに、 追加

の天敵としてギルド内被食者 (例えばアカメガシワクダアザミウマ)を導入するのが適切で

あると考えられる。逆に、 ギルド内被食者を天敵として用いているところに追加の天敵と
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してギルド内捕食者を導入する場合 (ブースター法)、 天敵間の捕食-被食関係が強すぎると

害虫の定着を促進する結果になることが予想されるため注意が必要である。

5. 展望
今回のモデルは、 実際の圃場の結果とは合致しない点がいくつかある。例えば、 実際の

イチゴ畑では、 害虫なしでも増殖できる天敵だけでは害虫を根絶できない場合に害虫なし

では増殖できない天敵を新たに導入することで害虫を根絶可能だが、今回のモデルではこ

れと合致する結果は得られない。 例えば、 害虫の個体群動態にアリー効果が働いていると

仮定すると、害虫の密度がある閾値以下になると捕食者なしでも害虫は絶滅に向かうため、

この現象と合致する結果が得られるかもしれない。 また、 今回のモデルはいずれも狭いビ

ニールハウスの系を仮定しているため、天敵の分散や外部からの新しい害虫の流入を考慮

していない。 露地栽培の作物の系に対してモデルを適用する場合、 これらを考慮する必要

があるかもしれない。 また、 農場の面積が非常に広い場合、 害虫及び天敵の空間的分布が

不均一であることが予想されるため、空間構造を取り入れた個体ベースモデルを考える必

要があるかもしれない。 また、 複数の天敵を併用する場合や天敵に害虫以外の代替餌があ

る場合、 それぞれの餌に対する天敵の選好性が害虫の防除効果に影響することが考えられ

る。
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