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ラットの採餌行動研究の動向
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Studies　on　foraging　behavior　in　rats：A　review
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30りα妙）

　　The　studies　on　foraging　behavior　in　terms　of　food－carrying　and　food－hoarding－in　behaviora1

eco玉ogy　and　psycho1ogy　were　reviewed．In　behaviora1eco1ogy，the　optima1centra1－p1ace　foraging

（CPF）mode1s　have　been　proposed．It　was　suggested　that　the　important　factors　that　affect　food－

carrying　are　the　distance　from　the　nest　and　the　size　of　food．In　psycho1ogy，food－carrying　and　food

－storing　were　extensive1y　studied　as　food－hoarding．The　main　prob1em　was　the　determinants　of

food－storing．The　importance　of　the　psycho1ogica1factors　of　foraging　behavior　was　discussed．

Key　words：behaviora1eco1ogy，food－carrying，foraging，hoarding，rats．

　生物は常に，生命維持上必須である餌の獲得とい

う問題に直面している．心理学において，餌を報酬

として扱う学習研究はこれまでに数多くなされてき

たが，餌の獲得に関して被験体として使用する動物

の生活史，生態をあまり考慮せずに課題を設定した

ために，種々の問題を常に内包してきた．学習の生

物学的制約はその一例といえる．

　こうした状況を考慮して，近年行動の適応を問題

とした生態学的アプローチがさかんに叫ばれている

（安念・中津山・和田・藤田，1992；Davey，1989；

藤田・加藤・安念・増井・北岡・中津山，1990；藤

田・安念・北岡・中津山・加藤，1991；藤田，1991；

Kami1＆Sargent，1981；Kami1，Krebs，＆Pu11iam，

1987）．藤田（ユ99ユ）は，自然環境における行動を重

視すること，’生態学的に意味のある行動を研究する

こと，生態学的に意味のある状況を実験室において

再現することが，これからの行動研究において必須

になると提言している．一近年心理学でも，このよう

な視点のもとに採餌行動が研究され始めている．

　採餌過程の中の行動には，見つけた餌をその場で

摂食する行動と，その場で食べずに巣などの安全な

場所へ運搬する行動がある．これらの行動は行動生

態学的には巣と餌場の往復という外的な視点から，

心理学的には餌の評価や移動労力の評価という内的

な視点から注目されている．本論の前半ではこの餌

の運搬を含む採餌行動の生態学的研究を，後半では

採餌行動の一部と考えられるホーディング行動の心

理学的研究を概観し，採餌行動の中の特に餌の運搬

行動に焦点をしぼり，その諸特性を探ることにする．

1．生態学における採餌行動研究

　動物が餌に出会った場合の反応には，その場で食

べる反応と，その場で食べずに巣あるいは近くの隠

れ場所へ運搬する反応がある．同じ質や同じ大きさ

の餌に出会った場合でも，餌に対する反応は餌場へ

の移動労力などの影響を受けて変化する．採餌行動

は行動生態学において盛んに研究されてきたが，そ

こでは，採餌者である生体を消費者とみなし，経済

学的な考え方に基づいて分析されることが多い．

（1）採餌行動研究の背景

　行動生態学において多用される戦略モデル
（strategy　mode1）の基本的な考え方は，たとえば肢
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の長さなどの形質値と個体の適応度（fitness：生態

学では1個体あたりが産出する子の数×子の生存率

を指すことが多い）の間に相関があれば，次世代で

は形質値の平均が変化するということである（粕谷，

1990）．

　戦略モデルの一つである最適戦略（optima1
Strategy）モデルは，ある行動に対して最も適応度が

高くなる戦略を予測しようとするものである．採餌

行動や性行動の研究では，適応度の代わりに採餌量

や受精率が用いられることが多い．採餌行動では，

摂取エネルギー量や採餌労力が，性行動の場合では

授精率などが最適解を算出するための利益（benefit）

や損失（COSt）として，利用され易かったためである

（Kami1＆Sargent，1981；Stephεns＆Krebs，1986）．

（2）行動の最適解としての採餌

　どのような生物でも，採餌，繁殖に割り当てるこ

とのできる時間，エネルギー量には限界がある．生

物が様々な相反する要求に対して，資源を配分する

方法はたいへん興味深い．最適採餌理論は，動物の

採餌による利益と損失を算出し，利益を最大に，損

失を最小にする最適解を見いだすものである．採餌

をうまくこなした個体はそれだけ長く生きることが

でき，その結果，子を多く残すことができる，すな

わち適応度が高くなると仮定する．したがって，た

とえば単位時間あたりの採餌量が多い個体は適応度

が高いと仮定するのである．

　しかしながら，初期の最適採餌モデルは，単純す

ぎたようである．極端にいえば，生体は目覚めてい

る時間すべてを採餌に割けば採餌量は最大になるは

ずであるが，巣づくり，巣の防衛，白身の防衛や育

仔など他の様々な行動にも時問を割り当てなければ

ならない．また初期のモデルは，遭遇した餌がすべ

てその場で食べられることを前提としたものが多

かった．ところが遭遇した餌をその場で食べずに巣

へ運搬する動物種は非常に多い．

　こうした条件を考慮した上でいくつかの派生モデ

ルが登場した．それらには餌を巣へ運搬する採餌

（centra1p1ace　foraging）モデル，動物の探餌が危険

受容型か否か（risk－prone　vs．risk　aversive）のモデ

ル，なわばりの大きさ（territorySiZe）のモデルなど

がある．

　以下，餌を巣へ運搬する採餌（Centra1Place

Foraging：以下CPFと略記する）の最適モデルにつ

いて簡単に紹介する．

1　餌を運搬する採餌一最適CPFモデル

Hami1ton＆Watt（1970）は，鳥がとまり木を離れ

て採餌し，一連の採餌行程を終えて再びとまり木に

戻ってきて休む行動（rOoSting）について最初に記述

した．このように巣あるいはとまり木などの一時的

な避難所と採餌場所との往復や，巣へ餌を運搬を含

む採餌は，初期には“避難（refuging）”と呼ばれて

いた．また，遭遇した餌が採られるかどうかは餌の

大きさや巣からの距離の影響を受けることから，

“size－distance　re1ati㎝ship”の問題とも呼ばれてい

た．

　巣であっても近くの避難所などであっても，餌の

運搬先は同じと考えることができるので，この運搬

先は中心点（centra1p1ace；以下CPと略記する）とい

われるようになった．このように，採餌した餌を

CPに運搬する動物をcentra1p1aceforagerという
（Andersson，　1978；　Orians　＆　Pearson，　！979；

Scho・…，1979）．

　CPFはCP→採餌場所（パッチ）→CPという往復

行程から成る（粕谷，1990）．CPFの構成要素には

それぞれ様々な要因が絡み合っている．たとえば，

餌を採集し運搬する距離は，今その生体がいる位置

に依存しており，その位置はそれまでの移動経路や，

どこを採餌場所として選択したかに依存している．

また，CPへ戻る頻度は，動物がそれぞれの場所で

得た食物の質と量に依存している．

　Pyke（1984）はCPFモデルを，①餌探索中の移動

に関するモデル，②メニュー（diet）とCPからの距

離に関するモデル，③距離とパッチ選択の関係，お

よび距離とパッチ離脱規則の関係に関するモデルと

いう3つのモデルに分類している．以下，彼の分類

にしたがってCPFモデルを簡単に紹介する．

①餌探索中の移動

　Morrison（1978）は，生体がCPから一定の距離（D）

内を移動してパッチを訪問する場合を検討してい

る．Dが増加するにしたがって新しい範囲を探索す

る割合が上がり，同時にパッチ探索時間の期待値が

下がるので，最終的にはCPからの期待距離が増大

する．したがってこの場合，パッチヘの各訪問コス

トは上がることになる．それゆえ，動物はCP付近

に留まる移動規則を採用すると彼は予測した、

　Bovet＆Benhamou（1991）は，往路と帰路を最小

にする条件で，その動物が運搬できる量，餌の密度

および探索経路の範囲に依存して，最適探索経路
（optima1simosity）が決まるとした．

②メニュー（diet）とCPからの距離

　Schoener（1979）は，エネルギー摂取量が餌の大き

さに比例することを前提として，運搬コストを無視
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するとCPから遠い場合に運搬される最良の餌は大

きくなると予測した．他方，運搬コストを考慮する

と，小さい餌でも遠くから運搬されることを予測し
た．

　Orians＆Pearson（1979）は，sing1e－prey－lo6der（1

回の採餌行程でただ1個の餌を運搬する動物）で

は，CPから遠いところからは大きな餌が運ばれる

と予測している．彼らはまた，CPから近い餌場で

は小さい餌だけが，遠い場所では大きい餌だけが運

搬され，中程度の距離においては，運搬される餌の

大きさのばらつきが大きくなることも予測してい

る．なお，Lesse1s＆Stephens（1983）は，Orians＆

Pearson（1979）のモデルに，上記のような餌の大き

さの選択がなされない臨界値以下の距離があるとい

う修正を施している．

　一方，Lima，Va1one＆Caraco（1985）は，採餌者

自身が被捕食危険（predation　risk）の下にあるとい

う前提のもとに，’餌の運搬行動が，餌が大きくなる

にしたがって増加し，CPからの距離が長くなるに

したがって減少すると予測した．

③CPからの距離とパッチ選択（patchchoice）の関

係，およびCPからの距離とパッチ離脱規則（patch

departureru1e）の関係

　採餌できるパッチに資源の枯渇がない場合には，

動物はCPから最も近い餌場でだけ採餌し続けるは

ずである．しかしながら資源が枯渇する場合には動

物は複数のパッチで採餌するだろう．この場合，各

パッチにおける滞在時間の配分は，パッチ選択と

パッチ離脱規則の双方の影響を受けることになる．

したがってCPFにおいては，パッチ選択とパッチ

離脱規則とは同時に検討されるべきである．

　Andersson（1978）は餌が均等に分布していること

を仮定し，CPから遠い場所では単位場所あたりの

探索時間が短くなると説明した．一方，パッチが1

カ所しかない場合には，CPからの距離が長くなる

とパッチ滞在時間と取得餌量の双方が増加すること

が予測できる（Charnov，1976参照）．

　Orians＆Pearson（1979）は，multip1e－prey－1oader

（1回の採餌行程で複数の餌を運搬する動物）では，

パジチ滞在時間が長くなるにしたがって時間あたり

の餌の運搬量（load　size）が減少すると予測した、

2．実験的研究とモデルの評価

①餌探索中の移動

　餌探索中の移動についてはほとんど実験検証がな

されていないので，②のメニューとCPからの距離，

③のCPからの距離とパッチ選択の関係，CPから

の距離とパッチ離脱規則の関係に関する実験研究を

概観する．

②メニューとCPからの距離

　Orians（1980）は，テリムクドリモドキ胆ψんα馴8

6ツα伽ψα〃8ゾが，近くの餌場に比べて遠くの餌場

からは，より大きな餌を運搬することを発見した．

Hegner（1982）は，ハチクイμθγoψ8Ml06后o伽8ゾが野

外においてCPから遠くなると大きい餌を運搬する

ことを示した．

　Lima　et　a1．（！985），Lima＆Va1one（1986）は，ハ

イイロリスr∫oづ舳80αγo〃舳8づ8ノの採餌行動を観察

した結果，餌の運搬は距離の変化にかかわらず餌が

大きくなると増加し，餌の大きさにかかわらず距離

が長くなると減少することを示した．また，
Holmes（1992）によると，野外においてCPから遠く

なると，ナキウサギr06んo士㎝“o〃α剛の餌の運搬行

動は増加した．Limaeta1．（1985），Lima＆Va1one

（1986）やHo1mes（1992）は野外では採餌者は常に被

捕食危険下にあることに注意している．

　以上はすべて野外観察あるいは野外実験である

が，Smith，Maybee＆Maybee（1979）は実験室実験を

行ない，CPからの距離の増加にしたがってラット

ゆ吻8〃o〃昭｛6〃8リが大きい餌を巣部に運搬するこ

とを示した．

③CPからの距離とパッチ選択の関係，およびCP

からの距離とパッチ離脱規則の関係

　Andersson（1981）はマミジロノビタキr∫α”｛ooγα

舳α肋ノの野外観察を行なった結果，CPから遠い場

所では，時問あたりの餌の探索労力（§earching

effort）が減少した．このことは彼が提唱した，最適

な時間配分のモデルに一致する．

　Hegner（1982）は，CPから遠くなると，ハチクイ

の餌探索時間が増加することを示した．Brook（1981；

1983）はCPから遠くなるにしたがってハシグロビ

タキr0舳舳θoθ〃α舳召ノの餌運搬量が増加すること

を報告している．またBryant＆Turner（1982）は3

種のツバメ僻舳伽伽θlD召1舳㎝〃γ伽肋αγづα

γ伽仰〃舳do伽伽αノを用いて，CPからの距離が

増加すると運搬量が増加することを示した．Carl－

son＆Moreno（1981；1982）はハシグロビタキで，

Kasuya（1982）はフタモンアシナガバチ伊o〃肋∫

伽舳8｛8α〃召舳α〃∫ノで，1カ所だけパッチを設定す

ると運搬量は予測値と非常によく一致した．

　Gira1deau＆Kramer（1982）はシマリスrTα〃α8

洲α肋8ノを用いて，CPからの距離が餌の運搬量に

及ぼす影響を検討した．その結果シマリスの運搬量
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は予測値よりも少なかった．

　Kmeen，Smith＆Hanson（1981）は実験室でラット

を用い，レバーを押して離れた場所に放出される餌

を採りにいくよう訓練した．このような状況下では，

ラットは一回レバーを押しては餌を食べに行くこと

をせず，何回かレバーを押して餌を蓄めてから食べ

に行くことがわかった．彼らは，レバーを一定（N）

回数押すかレバー押しを一定秒（D）間やめるか，あ

る重さ（W）のレバーを一度押すことによって，この

餌蓄めがどう変化するのかを調べた．その結果，N，

D，Wのいずれが増加しても蓄められる餌量が増加

した1ここで彼らは，NはCPからの距離，Dは移
動時間，Wは採餌労力とみなしてCPFとして検討
している．

　シマリスにおいて一貫して予測値よりもパッチ滞

在時間が短く運搬量も少なかった（Gira1deau＆

Kramer，1982）という結果以外は，以上のすべての

結果は，CPからの距離が長くなると運搬量は多く

なり，パッチ時間滞在も長くなるという点で，

Orians＆Pearson（1979）のモデルによく一致してい

る．

　centra1p1aceforagerはこのように，どの餌を選

択するか，どのパッチを訪れるか，いつパッチを離

れるか，など多くのことを決定しなければならず，

CPからの距離に応じて餌の選択やパッチヘの時間

配分が異なることが予測される．しかし最適時問配

分の予測値は，パッチの位置や餌の再生率の知識と

いう前提に大きく左右されるので，量的検証は難し

い．また，最適CPFはエネルギー摂取量が増加す

るとともに適応度が線型に増加することを仮定して

いるが，Pyke（1984）も指摘しているように，他の

要因（巣の防衛；Martinda1e，1982；採餌者自身の被

捕食危険；Lima　et　al．，1985）も見逃してはならない

ように思われる．

（3）心理学的要因としての餌の評価と餌探索労カ

　以上のように，CPFには巣とパッチの移動，メ

ニュー選択，パッチ選択，パッチ滞在時間など様々

な要素がある．その中のメニュー選択では，どの大

きさの餌が持ち帰られるかが問題になっている．遭

遇した餌が運搬されるか否かの決定には，CPから

の距離と餌の大きさ（餌の評価）が要因として不可欠

であった．

　ところで，CPからの距離や餌の相対的価値の評

価には当然ながら空腹度や餌の知覚評価など心理学

的要因が多分に内包されている．したがって餌の運

搬行動の諸特性は心理学的観点からも検討される必

要がある．

　また，対象とする動物種によって考慮すべき要因

が異なることにも注意が必要である．それは，たと

えば同じゲッ歯類でも，多くの餌を頬袋に入れて運

搬することのできるハムスターやリスと，頬袋を持

たないラットやマウスでは採餌法が異なるからであ
る．

2．心理学における採餌行動研究

　特に採餌行動として扱ってきたわけではないが，

ラットが餌を巣などに貯蔵するホーディング行動

（hoarding　behavior）は心理学で古くから研究されて

きた．ホーディングは餌を発見した場所から別の場

所へ運搬する行動と，運搬先へ埋めることなどによ

り貯蔵する行動とから成り立っている．古くは前者

が出現する要因が特に研究され，最近では後者の貯

蔵場所の記憶（Jacobs，1992a；Shett1eworth，Krebs，

Hea1y，＆Thomas，1990）が注目されている．ここで

はラットの，前者の餌運搬行動を中心に概観する．

（1）ホーディング行動研究の歴史と諸特性

①ホーディングの多義性と種類

　ホーディング研究の歴史は古く，空腹でなくとも

餌のホーディングは生起するというWo1fe（1939）の

報告以来，多数の研究がなされてきた．ホーディン

グの指す内容は上記のように，物体や特定の餌の運

搬（Ross，Smith，＆Woessner，1955）や運搬した餌あ

るいは物体を貯蔵すること（Ca1houn，1962）の二つ

に分けられる．しかしながらこれまでの研究では

ホーディングの指す内容が必ずしも明記されておら

ず，二者が混在している．

　Ca1houn（1962）によると，半自然場面でラットは

二つのタイプのホーディングを示す．ひとつは
1arder　hoarding（ひとつの場所に集中して貯蔵する

こと）であり，もうひとつはscatter　hoarding（散乱

型，少しずつ多数の場所に貯蔵すること）である．

さらにCa1houn（1962）は，雌ラットが特に仔が60日

齢に達するまでは多くの餌を中央の貯蔵場所
（1arder；centra1deposit）から巣へ運搬し，仔の離乳

を促すと報告している．

②ホーディング対象・装置・機能

　ホーディング対象としてば，餌（Morgan，Ste11ar，

＆Johnson，1943），水工）（Bin早ra，1947），サッカリ

ン水1）（Wa11ace，1983），分割可能な物体と巣材

1）水やサッカリン水を含んだ脱脂綿がホーディングさ
れる．
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（Wa11ace，1978；ρa1houn，1962），死体の一部
（Wal1ace，1974）など多岐にわたる．

　ホーディングの実験室研究で用いる装置として，

ホームケージを接続した走路（Bindra，1948a，b；

Smith，Maybee＆Maybee，！979）が多用されてきた．

この装置に置かれたラットはホームケージを出て走

路内を探索し，走路の端に置かれた餌をホームケー

ジに運搬する．測度は一定時間内にホームケージに

運搬された量（ホーディング量）であることが多い．

ここで，ホーディングされる場所は常にシェルター

（巣などの避難所）かその近くであるという野外実験

の報告（Lore＆F1anne11y，1978；Takahashi＆Lore，

1980）は，ホームケージを接続した走路という装置

に妥当性を与える．

　しかしながら，ラットのホーディングは一時的に

餌を隠す行動（caching）なのか貯蔵行動（storing）な

のか，巣やシェルター（巣やそれ以外の隠れ場所）で

摂食するためなのかは明白でないという論議
（Takahashi＆Lore，1980）もある．

③体重減少と空腹動機づけ，栄養的要素

　食餌制限によって，ラットにとって餌の価値が上

昇し，ラットはより価値ある食物をホーディングし

ているとされた（Bindra，1948a，b）．ホーデイング

量は体重がある基準以下になると増加すると予測し

て実験を行った研究は多数ある（McCain，Ga・。et，

Reed，Meed＆Kuenst1er，1964；Morgan，Ste11ar，＆

Johnson，1943；Porter，Webster，＆Lick1ider，1950；

Ste11ar＆Morgan，1943）ものの，その効果は一致し

ていない．

　ラットのホーディングは，一定の体重以下になる

と生起し（Fantino＆Cabanac，1980），餌を剥奪さ

れると餌を，水を剥奪されると水をホーディングす

る（Wa11ace，1982）ので，ホーディング行動は栄養

上の補償作用であるとみなされた（Fantino＆
Cabanac，1980）．Herberg＆Stephens（1977）は，　16

時間の餌剥奪スケジュール下で雄ラットのホーディ

ング行動を測定した．その結果，餌を自由に摂取さ

せて飲水を制限すると，体重が減少しても餌のホー

ディングは生起しなかった．つまり，異なる生理的

欠乏による体重減少は餌のホーディングの生起因に

ならないばかりか，むしろ抑制因子として作用した

といえる．また，雄よりも雌のホーディング量が多

かったので，体重の影響はないとCo1ing＆Herberg
（1982）は結論している．しかし，de　Bruin（1988）の

報告によると，自由摂食条件下でのホーディング量

は雌より雄が多く，餌剥奪条件下でのホーディング

増加量も雌より雄で多かった．
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　Stephens（1982）は，離乳前に授乳時間を制限し，

統制群と発育不良群を設定した．16時間餌を剥奪し

たところ両群においてホーディングが生起し，不良

群のホーディング量が統制群よりもわずかに少な

かった．また，Winn＆Herberg（1985）の報告によ

ると，栄養価の高い餌を与えられた栄養良好群の

ラットの体重は増加し，餌を平常食に戻しても5週

間は統制群よりも重かった．栄養良好群の体重を減

少させると，統制群より重い体重でホーディングが

生起した．このことは，ホーディングを決める基準

体重が絶対的なものではないことを示している．

④温度

　野外では，季節により採餌対象である資源量の変

動が考えられる．通常冬季には資源が急減するため，

秋にホーディング量が増加することが考えられる．

ニホンリス‘∫o伽伽1づ∫ゾでは秋にホーディングが増

加することが報告されている（Kato，1985）．ラット

のホーディングに及ぼす温度の影響は，McC1eary

＆Morgan（1946）以来ほとんど検討されなかったが，

Fantino＆Cabanac（1984）が5，17，30度の室温下

でそれを検討している．その結果，低室温下では体

重減少がなくともホーディングが生じた．したがっ

てホーディングを解発するのは栄養欠乏と気温であ

ることが示された．

⑤不安（情動）仮説と接近一回避葛藤

　ラットが巣部にホーディングするのは，巣部を安

全な場所とみなしているためだとMi1ler＆Viek
（1944）は結論した．高架式走路にホームケージを接

続した装置と，廊下式走路にホームケージを接続し

た装置とでホーディング量を比較したところ，高架

式走路ではホーディング量が多かったことから，高

架式走路におかれたことによる恐怖あるいは情動反

応がホーディング行動を促進するとされた
（Bindra1948a，b）．しかしこのことは，高架式走路

で恐怖が増加しているにもかかわらず，より多く走

路部とケージとの移動が行われたことも意味してい

る．他にも嫌悪性物質であるカダベリン
（cadaverine）餌をホーディングすることが報告され

ている（Montoya，Suther1and＆Whishaw，！981）．

これらの事実は，接近回避葛藤の結果，ホーディン

グが増加することを示しており，興味深い結果であ

る．Wal1ace（1984）も，ラットが餌を採りに行く反

応は対象の誘因特性の影響を受けるが，復路の運搬

行動は環境の嫌悪性の影響を強く受けると示唆して

いる．
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　新奇場面での移動活動量などにより測定される情

動反応性がホーディングに及ぼす効果も検討されて

いる（ラットではBroadhurst，1958，マウスでは

Smith＆Powe11．1955；Manosevitz，1956）．情動性

について選択交配されたTHE，TLE両系統につい

てホーディング行動を比較したところ，情動性が低

いTLEにおけるホーディング量が多かった（中村・

阿部・藤田，1978）．しかしこの実験は一方のTHE

系に不向きである新奇場面で行なわれているため，

再検討する必要があった．そのため藤田（1987）は新

規場面ではなく生活場面で同様の実験を行ったとこ

ろ，TLE系よりもTHE系でホーディング量が多かっ

た．またホーディングの24時間の推移を観察した結

果，最初の60分ではTLE系で，’暗期をはさんだ後

の23時間後ではTHE系でホーディング量が多かっ
た（藤田，1987）．

　また，抗不安薬であるdiazepam投与下ではホー

ディングが減少する（McNamara＆Whishaw，1990）

ことからも，不安はホーディング生起の決定因のひ

とつであることがわかる．

⑥性差

　Negrao＆Schmidek（1987）はホーディングの性差

を検討したが，性差はみられなかった．また，de

Bruin（1988）の報告によると，自由摂食条件下での

ホーディ！グ量は雌より雄が多い．餌剥奪条件下で

のホーディング量も雌より雄で多い．ところが，授

乳期の雌と比較すると結果は逆転し，雄よりも雌で

多くなる．さらに雌においては，生殖サイクルのう

ち発情期には体重，摂食，ホーディングともに最小

になることが知られている（Fantino＆Brinne1．
1986）．

⑦ホーディング行動の部分系列

　ホーディング実験中の行動の流れの検討は，ホー

ディングという行動ρ構造を知るために必要である

が，この検討はこれまでのところ二つしかない．

Wanace（1984）は空腹群と統制群ラットによる，サッ

カリン水ホーディング行動の系列を検討した．その

結果，空腹群のラットでは運搬反応が摂食行動と競

合するので両群のホーディング量に差異が生じるこ

とが示された．また，ホーディング量の変化にとも

ない，object　sei．ureやobject　carriageが変化するこ

とから，ホーディング量の測定だけではわからない

行動の統合過程が存在することが示唆された．また，

Jones＆Pine1（1990）によると，ハムスターが餌で頬

袋を満たす前後の行動は探索であり，頬袋を空にす

る前、のホームケージでの行動は貯蔵場所の評価であ

るとされている．

　Wanace（1984）によると，ホーディングには餌を

つかむことや餌の運搬の有無の決定，餌の貯蔵と

いった複数の要素が含まれている．このことを明確

にするためにも，ホーディング行動の構造の検討は

今後ますます重要となるであろう．

⑧餌以外のホーディング

　食物以外の物体のホーディングを検討すると，適

当な大きさに分割できる（partible）ものと新奇なも

のがホーディングされやすいことがわかっている

（Wa11ace，1978；1979，Mmer＆Viek，1944）．こ

のことは，巣材としての利用価値との関係から，今

後さらに検討されるべきであろう．

（2）ホーディング行動研究の推移

　ホーディング行動の研究は，その生起因やホー

ディング量に影響を及ぼす要因を探ることから始ま

り，空腹度や情動の効果などの内的要因が検討され

てきた．

　1970年代以降になると行動の生態学的視点が叫ば

れ，温度の影響（Fantino＆Cabanac，1984）など生

態に関連した要因も検討されるようになった．近年，

Phe1ps＆Roberts（1989）やWhishaw＆Tomie（1989）

に代表されるように，採餌行動の行動生態学的視点

をふまえた餌の運搬行動の生起因の検討がなされて

いる．

　餌の運搬行動は採餌行動の一部として位置づけら

れ，最近では心理学においてもCPFモデルをふま

えてホーディングが検討されている．

（3）最近の採餌行動の行動研究一餌の運搬を中心に

　Shett1eworth（1989）によると，心理学における最

近の採餌行動研究は次に4つに分類できる．1）オ

ペラントスケジュールなどのシミュレーションによ

る最適採餌理論の検証，2）最適モデルの制約とし

て仮定される要因の分析，3）任意のスケジュール

下での行動の最適性のテスト，4）実験状況として

半自然場面の使用がその4つである．

　以下，近年の心理学における採餌行動研究を簡単

に紹介する．

①レバーから餌までの距離・労力

　餌の価値に影響を及ぼす主要因として，巣から餌

場までの距離があげられる、Kmeen（1974）は，レバー

を押して放出される餌を採りにいくようラットに訓

練した．ここで使われた装置は，廊下型走路の一端

にオペラントチェンバーを，他端に餌放出器（food
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dispenser）を接続したものであった．彼はレバー

から餌皿までの距離を60，120，180，240cmに変化

させたところ，ラットのレバー押しは距離が長いほ

ど多かった．つまり，距離が長いほど餌を多く蓄め

ることがわかった．一方Ki1leen＆Riggsford（1989）

は走路部に坂を置いても蓄める餌量は変化しないと

報告している．

　またKi1leeneta1．（ユ981）は，オペラントチェン

バーの中で餌を得るためにレバーを押す回数（N），

レバー押しを中止する時間（D），レバーを1回押す

カ（W）を変化させた．その結果，ラットはN，D，

Wのいずれが増加しても餌を多く蓄めた．

　Smith，Maybee＆Maybee（1979）は一般的な装置

で，巣部から餌までの距離を4，76，152cmに，餌

を1，3，6gに変化させたところ，巣部から遠い
餌場からは大きな餌が運搬された．

　一方Whishaw＆Tomie（1989）は巣部から餌場ま

での距離を106cm，227cmにして検討したところ，

餌の運搬行動の生起は距離の影響を受けなかった．

同様にPhe1ps＆Roberts（1989）は放射状迷路でプ

ラットフォームからアーム（走路部）先端の餌場まで

の距離を76cmと120cmに変化させて検討したが，

餌の運搬行動の有無は距離に影響されなかった．し

かしアーム入り口に障害物を置いて移動時間を増加

させると餌の運搬行動は減少した．

②餌の大きさ

　餌の大きさの選好性（preference）と餌の大きさが

ホーディングに及ぼす影響については，Yoshioka

（1930），Smith，Maybee＆Maybee（1979）以外にほと

んど検討されてこなかったが，近年数多く報告され

始めた（Phe1ps＆Roberts，1989；Whishaw＆Tomie，

1989；中津山・藤田，1991）．Whishaw＆Tomie
（1989）は，ホームケージを接続した直線廊下式走路

で実験を行なった．ラットは，餌が小さいとその場

で前肢を用いずに食べ，餌が中ぐらい大きさの場合，

その場で前肢を用いて食べ，餌が大きいとその場で

食べずに口にくわえてホームケージまで運搬した．

彼らは巣部への餌の運搬をホーディングと定義し，

餌の大きさに依存した餌運搬行動の増加を“新ホー

ディ’ングパラダイム”と呼んだ．

　Phe1ps＆Roberts（1989）は，放射状迷路上のプ

ラットフォームを巣部，走路部を採餌場所とみなし

て採餌行動を観察したところ，やはり餌の大きさに

依存して餌のプラットフォームヘの運搬が増加し

た．さらに彼らは弱空腹群と強空腹群を比較し，強

空腹群において餌を運搬するがすぐには摂食しない

ホーディングが最も大きい餌に対してのみ生じたと
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報告している．なお，彼らはWhishaw＆Tomie
（1989）とは異なり，餌の運搬をcarryingと呼び，

餌を運搬してすぐには摂食しない行動をホーディン

グと呼んで両者を区別している．

　以上のように，餌運搬が餌の大きさに依存して増

加することはこれまで数多く報告されている
（Whishaw＆Tomie，ユ989；Phe1ps＆Roberts，1989；

Whishaw，Nicho1son，＆Oddie，1989；Whishaw，
Oddie，McNamara，Harris＆Perry，1990）．　しかし，

餌の大きさの評定が影響しているのか，餌の摂食時

間（大きい餌だと摂食に時間がかかり，採餌者の被

捕食危険の増大につながる）が影響しているのかに

ついての検討はほとんどない．しかしWhishaw
（1990）によると，大きさの評価ではなく，摂食時間

の評価が有力である．Jacobs（1992b）は餌の処理時

間（handling　time）を操作したところ，ハイイロリス

が処理時間が長い場合にホーディングすることを見

い出した．

③餌運搬に影響する装置内特性

　Phelps＆Roberts（1989）は放射状迷路を用いて，

餌の運搬行動を惹起する装置の特性を検討した．高

架式放射状迷路に側壁をつけて廊下型に変えると餌

運搬が減少したことから，高架式装置の開放性が運

搬を引き起こす要因であると論じられた．このこと

はLima　et　a1（1985）のいう被捕食危険という要因

と，Bindra（ユ948a，b）以来心理学において長くその

要因を検討されてきた不安という要因の双方から説

明できるかもしれない．放射状迷路は採餌行動研究

に有用な装置としてよく利用されるようになった
（I1ersich，Mazmanian　＆　Roberts，　1988；Roberts　＆

I1ersich，1989）．

④採餌距離と餌量

　中津山・藤田（199！）は2，4，6mの長さの高架

式直線走路を用いてラットの採餌行動を検討した．

走路の一方の端には巣部（出発箱），他方の端には餌

場を設けた．餌場には餌がユ個だけ置かれた．その

とき，4種類の餌の大きさが用意された．距離の変

化にかかわらず，餌が大きくなるにしたがって，ラッ

トの餌運搬は増加した．次に巣部から2，4，6m

離れた3カ所の餌場に同時に同じ大きさの餌を置い

た．その結果，通常は運搬されない小さな餌でも，

餌場が遠くなると運搬されることがわかった．

　また，中津山・牧野（1992）は同じ高架式直線走路

を用いて餌量の効果を検討した．1カ所の餌場に多

数の小さな餌を置くと，巣に運搬されずに餌場で摂

食された、同様に，Ash＆Roberts（1992）は，餌場
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